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|l. Der Begriff der Art.

Im Mittelpunkt biologischer Betrachtungen hat stets das Art-
problem gestanden. Die lebende Materie ist uns nur erfafbar,
wenn wir sie systematisch gliedern kénnen, wodurch uns ein Hilfs-
mittel gegeben ist, die Arten an bestimmten Merkmalen leicht
wieder zu erkennen.

Die bisherigen Systeme haben nur die Reifephase der Individuen
beriicksichtigt. Das ist indessen nur dann berechtigt, wenn die
Artcharaktere wirklich in einem oder mehreren gut ausgeprigten
Einzelmerkmalen in der Reifephase manifest sind. Da nun aber jeder
lebende Organismus als etwas Phasenhaftes, als Individualzyklus
(Harms 1924) aufzufassen ist (von der befruchteten Fizelle bis
zum physiologischen Tode), so miissen diese Z y k 1 e n, wenn sie stets
denselben Ablauf zeigen, das Charakteristikum der Art liefern.
Reifephasen allein geniigen dazu nicht. So kénnen sich z. B. Tier-
arten in der Reifephase durchaus gleichen, so daf} der Systematiker
sie zu nahe verwandten oder gleichen Arten rechnen wiirde. Der
Individualzyklus erweist aber, dafl zwei Gattungen vorliegen,
die sich in konvergenter Weise an die gleiche Umwelt angepafit
haben, z. B. die feuchtluftatmenden Salariiden einerseits, und
die gleichartig lebenden Boleophthalmen und Periophthalmen
andererseits.

Aber selbst bei sogenannten guten Arten ist heute die Art nicht
mehr im Linnéschen Sinne als festgepriigtes Gebilde aufrecht zu
erhalten, weilsie entsprechend den Umweltbedingungen variiert. So
haben sich bei den Vbgeln einstweilen dreiviertel aller
beschriebenen Arten nur als Rassenkreise erwiesen (R ensch 1929,
1933). Von der Familie der Meisen sind frither im palaearktischen
Gebiet 107 Arten und 92 Rassen beschrieben worden. Diese 199
Formen sind jetzt zu 20 Rassenkreisen und 26 einzelnen, nichtin
Rassen zerfallende Arten zusammengefaf3t.

NachRensch istein Rassenkreis ein Komplex geographischer
Rassen, die sich unmittelbar auseinander entwickelt haben, geo-
graphisch einander vertreten, und von denen jeweils die benach-
barten miteinander unbegrenzt fruchtbar sind. Damit ist eigent-
lich der alte Artbegriff schon aufgegeben. Trotzdem wird aber
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neben dem Rassenkreis die Art noch beibehalten. Rense h definiert
sie als einen Komplex von untereinander unbegrenzt [ruchtbaren
und morphologisch gleichen, oder nur im Rahmen der individu-
ellen, 6kologischen und jahreszeitlichen Variabilitit verschiedenen
Individuen, deren charakteristische Merkmale erblich sind.

Man pflegt nach Hartert die geographischen Rassen jetzt
terndr zu benennen und als Subspezies zu bezeichnen. Die
mutmaflichc Stammform oder die zuerst beschriebene L,Nomi-
natrasse” erhilt den Speziesnamen doppelt, z. B. Picus
viridis viridis L., Skandinavien (terra typica). P.viridis
virescens Brehm, Deutschland. Die einander nahestehenden
Subspezies . werden als Rassen kreis -zusammengefafit. Ks
fragt sich nun, wie die 3 Begriffe: geographische Rasse, Rassen-
kreis (= Formenkreis von Kleinsc hmidt) und Art zu defi-
nieren und gegeneinander abzugrenzen sind. Rensch (1929)

unterscheidet:
1). geograph. Rasse 1I). Rassenkreis 1I). Art
der Individuen nur die benachbarten der Individuen
Fruchtbarkeit Rassen unbegrenzt
unbegrenzt. fruchtbar unbegrenzt
Verbreit jede hat ihr bes |die Rassen schliefien | jede hat ihrf besons
erbreitung: '
‘ g sonderes Gebiet. aneinander an. deres Gebiet.

Plate sagt hierzu kritisch (und ich méchte mich ihm anschlieffen):
,Man sieht sofort, dal bei Rensch I und III identisch sind,
denn, wenn er von der Art noch betont: sie ,zerfillt also nicht
in geographische Rassen’, so gilt dies auch fir L Seine ,,Art*
ist iiberflissig und sein ,,Rassenkreis® deckt sich mit dem her-
kémmilichen Artbegriff, nur hat er den Irrtum begangen, die
Fruchtbarkeit in die Definition des Rassenkreises hineinzuziehen
und sie auf ,.benachbarte” Rassen zu beschrinken. Das ist erstens
in sehr vielen Fillen nicht beweisbar, und zweitens lehrt die Er-
fahrung immer wieder, namentlich bei Pflanzen, daf} Fruchtbar-
keit und geographische Verbreitung nichts miteinander zu tun
haben. Damit ist nichts gegen den Begriff des Rassenkreises ge-
sagt, welcher dem der Art untergeordnet ist und lautet: ,,die
untereinander fruchtbaren Subspezies, vorausgesetzt, dafd die Mog-
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lichkeit einer Paarung gegeben ist. Ist eine Subspezies nicht mehr
mit den iibrigen kreuzbar, so gehért sie zu einer anderen Art
Der Wert des Begriffs , Rassenkreis® besteht gerade darin (-laﬁ.
er zeigt, daf’ aus den Formen eines Kreises neue Arten he7rvor—
gehen kénnen.* |

Will man’ alle 6rtlichen Formen zusammenfassen, so ist der
Ausdruck ,,Geotypus® (Remane) wohl zweckmifizer.

Plate unterscheidet unter den Geotypen einer Art in ?1@1‘ ub-
livch‘en Weise: 1. Lokalformen auf einem kleinen, von der
Ufng‘ebung meist nicht scharf abgegrenzten Gebiet; sie sind hiufie
Oikotypen von charakteristischem Habitus. 2. G e o graphisec h:
Rassenoder Unterarten (Subspezies)auf einem kleineren
oder gréferen Isolationsgebiet. 3. Morphologisch und geographisch
gerichtete Formenketten.

Besonders wichtig sind fiir unsere Betrachtungen die unter 1. er-
wihnten Lokalformen. Sie entstehen auf einem nicht sehr ausge-
dehnten Gebiet (Flufital, Gebirge, Strandzone, FluB, See, Teioch
Insel). Im Laufe der Stammesgeschichte kénnen sie zu nahver-7
wandten Arten werden, etwa in der folgenden Stufenfolge (nach
Plate): \

1. Die Individuen einer Art erwerben neue Gene.

2. Sie bilden durch vielseitige Kreuzungen die verschiedensten
Biotypen (Amphimutationen).

3. Die Selektion erhalt diejenigen Biotypen, welche fiir die
wechselnden Regionen des Gebiets besonders geeignet sind als
]Tuok.alflo-rmen (Standortsformen, Oikotypen, Rassen). Sie
sind zuerst noch untereinander fruchtbar, aber mit andau-
ernder Isolation erlischt die sexuelle Affinitiit.

4, Eb entstehen zunichst ,biologische Arten®, welche mehr
in der Lebensweise als morphologisch differieren.

5. Sie entwickeln sich zu ,,guten Arten®, die auch iuBerlich
deutliche Unterschiede aufweisen.

Diese 5 Kategorien gehen selbstverstiandlich ineinander iiber
und sind daher im praktischen Falle nicht immer scharf zu
trennen.

Die geographischen Rassen haben ihre Sondermerk-
male wohl stets durch spezifische Umweltreize neu er-
vYorbern, d.h. siesind zuerst als Somationen aufgetreten und allmah-
lich erblich geworden. Diese geographischen Merkmale werden
also nicht aus den urspriinglich vorhandenen Variationen durch
Auslese iibernommen, wie das auch Rensch betont.

1*



Wolterecks Nemi-See-Daphnien (Daphnia cucullata)
z. B., die aus Danemark eingefiihrt wurden, beweisen den all-
miihlichen Erwerb einer solchen Erbfestigkeit. Die Art, diesiidlich
der Alpen nicht vorkam, nahm die Form der Nemi-Lokalrassen
an. Sie behielt jhre Merkmale auch in Kulturen unter anderen
Bedingungen zunichst bei. Erst nach der 15. Generation begann
ein allmihliches Nachlassen der Nemi-Merkmale, und nach etwa
40 parthenogenetischen Generationen war sie wieder zur Aus-
gangsrasse zuriickgekehrt.

Neu entstandene Formen treten zunichst meist auf ganz enge Ge-
biete beschrinkt auf, wie die Fischart Atherina riqueti im
Kanal duMidi (zwischen Garonne und Mittelmeer seit dem Ende des
17. Jahrh.). Sie ist durch Umbildung der im Mittelmeer vor-
kommenden Art Atherina boyeri im Sifwasser entstanden.

In den Laacher See (Eifel} wurden 1866 und 1872 Bodensee-
sand-Felchen (Coregonus fera) eingesetzt, ebenso in den
Weiflen See der Hochvogesen. Die Tiere haben schon jetzt eine
neue Lokalrasse Coregonus fera s. benedicti gebildet
(Thienemann), dazu waren nur 7—38 Generationen notig.
Die Abinderungen sind schon sehr stark. Die Larve hat das gelbe
Pigment vollstandig verloren. Bei ausgewachsenen Tieren hat
sich die Zahl der Kiemenreusenzihne fast um das Doppelte ver-
mehrt, die relative Linge derselben ist gréfer geworden. Ob
hier eine Dauermodifikation vorliegt oder eine neue erblich
fixierte Form ist nicht zu entscheiden.

Wenn variable Arten sich nun in bestimmter geographischer
Richtung unter Aenderung der klimatischen Verhiltnisse fort-
schreitend ausbreiten, so konnen zuweilen Reihen von Formen
entstehen, bei denen die Merkmale allmihlich stirker oder
schwiicher werden. Bei Meerestieren kann der sich indernde Salz-
gehalt in derselben Weise wirken. In jedem Gebiet finden wir
nur eine Rasse mit einer charakteristischen Merkmalstufe. Alle
Rassen einer Kette sind durch gleitende Ueberginge verbunden,
indem erstens an den Grenzen von zwei Gebieten die zwel Rassen
sich paaren und intermediare Formen bilden, und zweitens die
klimatischen Faktoren selbst sich kontinuierlich dndern. Plate
hatte Gelegenheit, 1907 die Cerion-Schnecken des Bahama-
Archipels an iiber 3000 Schalen zu studieren, von denen P ilsbry
79 Arten und ca. 100 Unterarten unterscheidet. Sie leben alle in
derselben Weise an den Bliattern und Zweigen der Kiistenstriaucher
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und am Boden dicht neben dem Strande. Die subfossilen Exem-
plare derselben Art haben den Typus der westlichsten Varie-
taten, nur sind sie etwas grofler.

Nach Kihn (1932) ist die Art eine natiirliche genetische Tin-
heit. Die Gleichartigkeit (der aufeinanderinden Individualzvklen
folgenden Reifestadien) beruht auf dem Zeugungszusammenilan
»In diesem werden durch den Vorgang der Vbererbunﬁ,r vogr;
erzeugenden Individuen auf die Erzeugten Bedingungen (lirban—
lagen, Erbfaktoren) iibertragen, welche bewirken, daf} die
Nachkommen sich wie die Vorfahren verhalten, dieselbe Reak-
tionsnorm besitzen, also unter denselben Auflenbedingungen sich
gleich wie die Vorfahren entwickeln. Die Erscheinungsform, der
Phianotypus eines Organismus, wird also durch die Gesamtheit
der Erbfaktoren, die seinen Geunotypus ausmachen, und durch
Auflenbedingungen bestimmt.*

Auc‘h Plate sagt (1933), dafl die Arten zeitlich, morphologisch
und physiologisch langsam flieBende Erscheinungen sind. Sie
lassen sich daher nicht scharf definieren oder umgrenzen. Die
Genetik hat hieran nichts geéindert. Man kann nicht den Begriff
einer Art in Genen ausdriicken. Da Arten, abgesehen von
einigen Ausnahmen, die als Grenzfille anzusehen sind, sich nicht
miteinander paaren, so kann man ihre gemeinsameﬁ und ihre
verschiedenen Gene nicht feststellen, und es hat daher keinen
Zweck, Gene in die Artdiagnosen aufzunehmen, wie das von
manchen Autoren vorgeschlagen wurde.

Alle diese Definitionen schlieflen die Forderung ein, das
Individuum nicht als etwas Stationiires zu fassen, sondern als
phasenhaft. Das Individuum als Ganzheit ist eben der Individual-
zyklus. Diesen Gesamtzyklus miissen wirals elementare Ein-
heit der tierischen und pflanzlichen Lebensiufierung erfaszen, um zu
erschlieffen, welche prospektiven Potenzen in ihm bei verinderten
Umwelt- und Innenwelteinfliissen liegen (Harms, 1924). Der
lebende Organismus ist also etwas Vierdimensionales, eine Raum-
Zeit-Gestalt, wie das auch Kiihn (1932) ausdrﬁ(;'kt.

.Dicx Haupttriebkrifte zur Realisierung eines Individualzyklus
liegen nun erstens in der Erhaltung der Art und zweitens i_;l der
Erhaltung des phasenhaften Soma-Zyklus. Die Erhaltung der Art
is.t durch die Kontinuitit des Keimplasmas gewihrleistet, jenes
einfachsten Phasen-Zyklus in der Kette der sich tei}eﬂden,
reifenden und sich befruchtenden Geschlechtszellen (Keimzell-
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zyklus). Der somatische Individualzyklus ist genotypisch durch
die Reaktionsnorm der realisierten Gene bedingt (Erbstock, Plate
1933). Im somatischen Zyklus beobachten wir eine steigende Ver-
vollkommnung oder scharfere Ausprigung der Merkmale im
Reifestadium, das gewodhnlich als Individuum bezeichnet wird.
Diese Reifephase wird so zu einer stabilen Phase, morphologisch
bedingt einmal durch die Differenzierung von Organen, welche
den Geschlechtszellzyklus sichern (Reifung der Geschlechtszellen
nur in dieser Phase, Hilfsmittel um die Befruchtung zu sichern:
sexuelle Differenzierung, sekundire Merkmale, Begattungsorgane),
zum anderen aber, um in stoffwechsel-physiologischer und funk-
tioneller Hinsicht die bestmdglichste Dauereinstellung zur Um-
welt zu erlangen. Nur mit steigender Unabhiingigkeit von dieser,
also Beherrschung der Umwelt, wird das festgefiigte Reifestadium
erzwungen. Daraus ergibt sich von selbst, dafl der Arthegriff nur
aus dem Individualzyklus abgeleitet werden kann, d. h. alle
Lebewesen mit gleichem Individualzyklus stellen
ein gleichartiges Raum-Zeitgebilde dar. Sie sind die
nicderste lehende Einheit im Organismen-Reich.
Sie sind das, was man bisher als Art bezeichnete.

Wenn wir nun das ganze Tierreich in seinen Differenzierungs-
richtungen iibersehen, so ergeben sich drei charakteristische Indi-
vidualzyklen (Harms 1924): 1. Phasenindividualzyklus ohne
abgegrenzte Reifephase, 2. Individualzyklus mit Reifephase, 3.
Individualzyklus mit starrer Reaktionsnorm und festgefiigter
Reifephase (zellkonstante Tiere).

Die Tiere mit phasenhaftem Individualzyklus sind iiberwiegend
umweltabhiingig. Sie sind teilbar und konnen sich auch unbe-
grenzt durch Teilung fortpflanzen. Nach der Teilung haben sie die
Masse !/,, wachsen dann. wieder zu Masse 1 heran und teilen sich
von neuem in zwei Hilften. Sie haben dabei keine regressive
Phase, keinen materiellen Individualtod. Sie sind in hohem Mafie
regenerations- und regulationsfihig. Ihre Zyklen sind nur in
der unverinderten Umwelt konstant; dndert man diese, so indert
sich auch die phasenhafte Organisation.

Ein gutes Beispiel hierfir stellen die Trypanosomen dar,
weitgehend spezialisierte Flagellaten, mit Blepharoplast hinter
dem Kern und undulierender Membran, diesich gleichférmig durch
Lingsteilung fortpflanzen, solange sie in ihrer Umwelt, dem
Wirbeltierblut verbleiben. Ziichtet man sie dagegen in einem
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Kulturmedium, so fallen si¢ in den Individualzyklus und in die
Erscheinungsform der primitiven Crithidia zuriick, die zur
Leptomonas-Gruppe gehort. Auch im Kérper des Zwischen-
wirts, eines blutsaugenden Achordaten, nehmensie die Crithi-

diaform an (Abb. 1).

Abb. 1. Entwicklungsgang von Trypanosoma lewisi. Zusammengestellt
nach Abbildungen von Kihn und v. Schuckmann, Minchin,
Yamasaki und Originalfigurca.

a—g in der Ratte, h—p im Floh.

a—d Teilungstadien im Blut, e crithidiaartige Jugendform, [ Blutform mit
sehr langem Hinterende, g gewohnliche Blutform, h verinderte Form im
Flohdarm, i freie Teilung im Flohdarm, k Vermehrung in einer Epithelzelle
des Flohmagens, 1 Crithidiaform, m freie Teilung der Crithidiaform, n an der
Wand des Enddarms festsitzende Crithidien, o Uebergang zur Trypanoso-
m a form, p infektiose Trypanosomaform aus dem Flohkot
(nach Do flein).

Derartige Tiere sind systematisch nur zu erfassen, wenn man
ihren Individualzyklus in Beziehung zur Umwelt studiert. Nur
so sind z. B. auch die Amoebinae zu verstehen. Eine solche
umweltbedingte systematische Einheit wiirde wohl am besten
als Parazyklus zu charakterisieren sein.

Wie vorher schon kurz angedeutet wurde, wird mit der Ge-
schlechtsreife auch ein somatisches Reifestadium als duflerlich sicht-
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bar ausgeprigter Dauerzustand erreicht. Damit wird eine mehr
oder weniger einwandfreie Charakterisierung eines Tieres nur aus
seiner Reifephase moglich. Stets weist die Reifephase bei ein-
geengter Umwelt ja Sonderdifferenzierungen des Somas auf.
Mit dieser Einengung und Beschriinkung auf einen spezifischen
Lebensraum wird nun gleichzeitig auch eine grofie Unabhingig-
keit von der Umwelt erreicht und damit auch eine festere Re-
aktionsnorm in der progressiven Phase. Abhingig bleiben jedoch
alle Tiere von dem Atemmedium. Man unterscheidet
danach: Wasseratmer und Luftatmer (Aquapneumonia and Aéro-
pneurnoniaj.

Die Somadifferenzierung wird firr die systematische Eingliede-
rung dann besonders giinstig, wenn das Reifestadium dufere feste
Merkmale besitzt: etwa wie die Schale der Mollusken, das Exoskelett
der Arthropoden, die Schuppen der Fische und Reptilien oder
die Federn der Végel und die Haare der Sauger. Auch Innen-
skelette, wie Knorpel und Knochen sind hierher zu rechnen. Alle
diese Merkmale sind aber noch stark der somatischen Variation
unterworfen, so dafl durch verschiedene Umwelteinfliisse geo-
graphische Rassen neu entstehen, die dann einen Rassenkreis er-
geben. Auch Saisoneinfliisse sind hierbei von grofiter Bedeutung
(Sommer- und Winterformen). Klima in Verbindung mit Nah-
rungsspezialistentum kann auf verschiedenen Stadien der Indivi-
dualzyklen héochst eigenartige Differenzierungen, soweit die Reak-
tionsnorm das zulift, hervorrufen, wiez.B.bei Sitaris, dem
Bienenwolf. Die eben geschliipfte Larve (Abb. 21) mit gut ent-
wickelten Beinen, Fithlern und Augen muf} zu ihrer Fortentwick-
lung auf eine Biene gelangen, an der sie sich festheftet, um ins
Nest getragen zu werden. Sie wird dort madenférmig, fu- und
augenlos (Abb. 22). Sie erniihrt sich von Honig. Diese Larve
wandelt sich in eine Scheinpuppe um (Abb. 23), daraus schliipft
eine madenférmige Larve (Abb. 2¢), die sich verpuppt (Abb.25)
und den fertigen Kifer ergibt (Abb. 26). Dieser Kifer ist ein
Pflanzenfresser.

Besonders stark ist die Umwelt fiir extrem angepafite Parasiten
eingeengt. Hier ergeben sich die eigenartigsten Individualzyklen
mit Generations- und Wirtswechsel. ,

Alle Tiere, die eine gut ausgeprigte Reifephase haben, die
aber der Variation weitgehend unterworfen ist, kénnen wir als
Variozyklen bezeichnen.

Silaris tumerddss.

Abb. 2. Hypermetabolie von Sitaris nach Fabre. 1. erstes sechsbeiniges

aktives Larvenstadium (Triungulinu 8); 2. die zweite mit Stummelbeinen

verschene, madenartige Larve; 3. die folgende Scheinpuppe (Pseudochry -

salis); 4. letztes madenartiges Larvenstadium; 5. die eigentliche freie Puppe;
6. Imago.

Als Endstufe eines festgepriigten Individualzyklus haben wir
die streng zellkonstanten Tiere zu bezeichnen. Thre Entwick-
lung ist determiniert. In der Reifephase zeigen sie, mit Aus-
nahme der Keimzellen, keine Zellteilung mehr. Sie haben eine
individualzyklisch festgelegte Reifephase durch die spezifisch feste
Zahl und determinierte Differenzierung ihrer Somazellen. Alle
zellkonstanten Tiere sind systematisch ganz scharf zu erfassen,
weil ein Variieren in der einmal erreichten Beifephas.e- nicht
mehr vorkommen kann, d. h. verinderte Umweltbedingungen
konnen nicht mehr die Zahl der Zellen und ihre spezifischen
Differenzierungen zndern, wohl aber noch die Grofe der Zellen
und ihrer Differenzierungen und damit auch die Grofe der Ge-
samttiere beeinflussen. Wenn man von einer tierischen Art als
Begriff noch sprechen will, so wire dieser nur auf zellkonstante
Tiere anzuwenden.

Besser aber wiirden alle Individualzyklen bei zellkonstanten
Tieren als Homoiozyklen bezeichnet.
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ll. Die Gliederung des Standortes der Tiere.

In der Einstellung der Tiere zu ihrer Umwelt spielt nun der
Standort (Biotop) eine grofie Rolle, d. h. also der Lebensraum,
der den Tieren Nahrung, Sauerstoff und die Moglichkeit der Fort-
pflanzung vermittelt. Alle heute bekannten Tiere sind entweder
noch Meeresformen oder sind aus dem Meere hervorgegangen.
— Omne vivum € mari.

Primire Meerestiere sind mit dem umgebenden Medium isoton
und decken ihren QO,-Bedarf aus dem Wasser. Wenn sich nun
primire Meerestiere an verdinderte Umweltbedingungen, wie
Brackwasser, Sii3wasser, Feucht- und Trockenluft anpassen, so
miissen sie Organe zur Regulation des osmotischen Druckes und,
sofern es sich um Lufttiere handelt, auch Luftatmungsorgane
herausbilden. So kann man schon mach diesen elementaren Ge-
sichtspunkten eine Gliederung der Standortsformen (Harms,
1933) wie folgt, vornehmen:

Gliederung der Standortsformen.

I. Wassertiere (positiv hygrotaktisch).

a) Passiv homoiosmotische (isosmotische, d.h. steno-
haline) Tiere: Meerestiere.

1. Planctontische Tiere.

2. Schwimmende Tiere.

3. Auf dem Boden lebende Tiere.

4. Im Boden lebende Tiere.

b) Passiv poikilosmotische (euryhaline) Tiere: wenig

angepafite Brackwassertiere.

Gliederung wie Ia, 1-—4.

¢) Aktiv poikilosmotische (euryhaline) Tiere: speci-
fisch angepafite Brackwassertiere.

Gliederung wie Ia, 1—4.

d) Aktiv poikilosmotische bis aktiv homoios-
motische Tiere: Tiere der FluBmindungen und der
Ebbe- und Flutzonen.

Gliederung wie Ia, 1—4.

e) Aktiv homoiosmotische Tiere: Siifl wassertiere
(einschlieRlich marine Teleostier, Dipnoer? Ganoiden, Selachier,
Hemicranioten).

Gliederung wie Ia, 1—4.
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II. Lufttiere (positiv aérotaktisch).

a) Aktiv poikilosmotische bis aktiv homoios-
motische Tiere mit unvollkommen ausgebildeten Hautorganen
zum Schutz vor Austrocknung (Hautdriisen): Feuchtlufttiere
(relative Luftfeuchtigkeit dauernd nicht weniger als 80—90 o).

1. Fliegende Tiere (z. B. Flugfrosche).

2. Auf dem Boden lebende (laufende und kletternde) Tiere (z. B.
Amphibien, Periophthalmen, Asseln, Coenobitiden).

3. Im Boden lebende Tiere (z.B. Physcosoma lurco,
Lycastis, Erdnemertinen, terricole Oligochiten).

by Aktiv homoiosmotische Tiere mit vollkommen aus-
gebildeten Hautorganen zum Schutz vor Austrocknung (Chitinisie-
rung oder Verhornung. Zuriicktreten der Hautdriisen): T ro ck e n-
lufttiere (unabhingig von der relativen Luftfeuchtigkeit).

1. Fliegende Tiere.

2. Auf dem Boden lebende (laufende und kletternde) Tiere.

3. Im Boden lebende Tiere.

¢) Sekundir wieder an das Leben im Wasser angepafite Tiere.

1. Trockenluftatmer (z. B. Limnaeiden, Wale).

2. Sekundiar Wasseratmer (z. B. manche Pulmonaten, Sipho -
naria, Ancylus, Oncidien, Ephemeridenlarven).

Aus dieser Standortstabelle ergibt sich, daf die einschneidensten
Umwandlungen im Gefiige eines Individualzyklus in Para- oder
Variozyklen stattfinden, wenn sich ein Tier vom Meer-, Brack-
oder seltener SiiBwasser an die Luftatmung anpassen muf. Fs
sei hier gleich vorausgeschickt, daf® kein Tier sich anpaft, sondern
daf es angepafft wird. Der Zwang der Umwelt ist es, der
primér seine Individualzyklen herausbildet.

Beziiglich der Herausdifferenzierung von luftatmenden Tieren
aus wasseratmenden Formen sind nur ganz bestimmte Zonen der
Forschung gut zugénglich:

1. Tropische Schwemmlandzonen, mit Mangrove hewachsen,

die standig weiter verlanden.

2. Tropische gehobene Riffe an kleinen Inseln und Kiisten

von Festlindern.

3. Subtropische und geméiBigt-klimatische Verlan-

dungszonen an Meereskiisten unter dem Einfluff des Winters.

4. Verlandungszonen an Siilwasserseen in der gemidfigten

Zone unter dem Einfluff des Winters.
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I1l. Grundbedingungen der Lufttierwerdung.

Wir haben bisher als gegeben angenommen, dafl Arten im
Linn e’schen Sinne oder Individualzyklen nicht, wie es das Dogma
fritherer Zeiten lehrte, konstant sind. Das Fundament der Des-
zendenztheorie ist ja die Tatsache der Artumwandlung in der
Natur. Wichtig ist es nun, die Faktoren zu priifen, die zu ciner
Artumwandlung fiihren. Man nimmt heute an, daf} entweder die
Chromosomen- oder Genmutation, oder die Plasmonmutation oder
Dauermodifikation zu Abénderungen eines Zyklus fithren kann.
Die Mutation, wobei betont werden muf}, daf} eine dauernde
Plasmonverschiedenheit (Plasmonmutation)bisher nicht beobachtet
wurde, hat meist letalen Charakter und ist nicht auf eine neue
Umwelteinstellung gerichtet. Nach Rensch konnen sogar nur
wenige Rassen sicher aul Mutationen zuriickgefithrt werden,
und dann handelt es sich stets um kleine, den Gesamtorganismus
wenig beeintrichtigende Mutationsschritte. Fiir die Artbildung ist
die Mutation sehr gering einzuschitzen, da dominante Mutanten
fast stets homozygot und nicht lebensfihig sind, was ja heute auch
schon von den Vererbungsforschern zugegeben wird. Wichtig sind
dagegen die Kleinmutationen, die, wenn sie gerichtet auftreten
und sich steigern, wohl zur Aenderung des Zyklus beitragen
kénnen. Inerster Linie aber entstehen neue Zyklen auf dem Wege
iiber Dauermodifikationen, indem eine Nachwirkung einer Um-
weltinduktion auch in den folgenden Generationen beibehalten
wird (Nachwirkungen einer induzierten Reaktionsnorm), ohne
daf} die Auflenfaktoren noch wirksam sind. Die Aenderungen
sind indessen noch nicht fixiert, sondern es kann eine allmihliche
Riickkehr zur Norm stattfinden. Nie liaf3t sich die D ar winsche
Selektionstheorie  ausschalten, denn sie zeigt uns erst, daf
diejenigen Individualzyklen, die sich am stiirksten befihigt
zeigen. auf die neue Umwelt zu reagieren, neue Zyklen ergeben.
Fiir die Entstehung von Variationen sind aber die funktionellen
Anpassungen (Lamarckismus) keineswegs zu entbehren, wie das
namentlich Plate (1931) und auch Kiithn (1932) betont.

Zum Schluf der vorliegenden Arbeit wird an Hand der darzu-
stellenden Befunde niher auf die Faktoren der Zykluswandlungen
hingewiesen werden.

Hier sei zunichst darauf eingegangen, welche Voraussetzungen
gegeben sein miissen, damit ein wasseratmendes Tier zu einem
luftatmenden werden kann.
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Hesse fihrt in seiner ausgezeichneten Tiergeographie (1924)
den Ausspruch von Riitimeyer an: ,dasMeer ist diegroBe
Mutterlauge aller Lebenswelt. Dieser Satz gilt besonders
fiir die tropischen Meere mit ikirem ungeheuren Formenreichtum.
Hier sind heute noch alle Baupléne der tierischen Organisation in ty-
pischer Ausprigung vorhanden. Die Tiere leben hier schon deshalb
unter besonders giinstigen Bedingungen, weil ihr inneres Medium,
die Kérperfliissigkeit (Blut), mit dem Auflenmedium (wenigstens
bei allen Evertebraten) isoton ist. [hre Haut ist eine semipermeabhle
Membran, die wohl das Wasser durchlif3t, nicht aber die darin
gelosten Stoffe. Die Korperfliissigkeit der marinen Evertebraten
enthilt dieselben Salze in ungefiihr gleichem Mengenverhiltnis wie
das Meerwasser. Ein mariner Krebs oder Polychaet besitzt also
dic gleiche Molarkonzentration und den gleichen osmotischen
Druck wie das Meerwasser. Bei den Selachiern hat das Blut zwar
einen geringeren Gehalt an Salzen wie das Meerwasser, es
werden aber reichliche Mengen von Harnstoff (2—3 o) heige-
mischt, so daf® das osmotische Gleichgewicht erreicht wird. Die
Knochenfische dagegen sind beziiglich des osmotischen Druckes
ithrer Kérpersifte unabhiingig vom Meerwasser geworden, ihr
Blut hat eine viel geringere Molarkonzentration als  jenes
(Hesse). Vielleicht sind sie als sekundér wieder ins Meer einge-
wanderte Formen anzusehen.

Die Siiflwassertiere stammen zweifellos von Meeresformen ab.
Sie mufdten also die Molarkonzentration der Meeresvorfahren in
das Brack-, dann in das Siilwasser mitbringen. Tatséchlich be-
sitzen die SiBwasserformen einen héheren osmotischen Druck wie
das umgebende Wasser. Die im Anhang folgende Tabelle nach
Widmann, die alle Standortsformen der Tiere beriicksichtigt,
gibt dariiber Auskunft.

Wenn marine Tiere sich allmihlich an das Siiwasser anpassen,
mufs durch die semipermeable Kérpermeinbran bestindig Wasser
in das Tier hineindiffundieren. Die Kérperfliissigkeit hat ja cine
héhere osmotische Spannung wie das umgebende Wasser. Die
Verdimnung der Kérperfliissigkeit ist aber nur bis zu einer ge-
wissen Grenze moglich, folglich muf} stets Wasser wieder abge-
geben werden, oder das Eindringen von Wasser muf3 durch Ver-
inderung der Hautbeschaffenheit verhindert werden (Schleim
bei Schnecken und Fischen). Der erste Weg ist oft beschritten
worden, indem durch die Nieren Wasser wieder abgegeben wird.
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So hat Overton fiir den Frosch nachgewiesen, daf’ dieser
durch die Haut Wasser aufnimmt und dieselbe Menge wieder
durclt die Niere abgibt. Die Steigerungsfihigkeit der Nieren-
funktion ist nach Hesse eine der Grundbedingungen fiir
die Anpassung an das Siifiwasser. Nun ist es nach Schlieper
weiter noch wichtig, daf in salzreichem Wasser die Atmung
leichter vor sich geht wie im Siifiwasser, wolir eine Reihe von
morphologischen und &kologischen Tatsachen spricht. Weiterhin
hiltesSchlieper firwahrscheinlich, daf die Salzkonzentration
auch in bezug auf die CO,-Bindung fir die Atmung eine grofle
Bed-eutung hat. Er stellte fest, daf} die Menge der Monocarbonate
in fallendem Salzgehalt abnimmt durch die Abnahme der
Alkalinitit. Wo Monocarbonate vorhanden sind, wird Kohlensiure
chemisch gebunden, was im Meer- und Brackwasser der Fall ist.
Das Siiffwasser hat aber so gut wie keine Monocarbonate, es
kommt daher nur eine physikalische Losung des CO, in Frage.
Ein Kubikzentimeter Siilwasser, das nur Bicarbonat enthilt, kann
daher weit weniger CO, aufnehmen wie die gleiche Menge Salz-
wasser, das CO, chemisch bindet, daneben aber auch noch physi-
kalisch losen kann.

Beziiglich dieser Auffassung Schliepers, die noch weiterer
Begriindung bedarf, ist es interessant, die Haut- bzw. die Lungen-
atmung des Frosches zu betrachten. Der Frosch scheidet an der Luft
hauptsiichlich durch die Haut CO, aus und nimmt durch die T.unge
O, auf. Auch bei einer unter Wasser gehaltenen Rana escu-
lenta findet eine unverminderte CO,-Ausscheidung durch die
Haut statt (Krogh). Wiren jedoch die Ueberlegungen Schliepers
richtig, so miifite der Frosch unter Wasser leichter durch die
Lungen CO, ausscheiden kénnen.

Es gibt nun aber, wie Hesse hervorhebt, nur eine relativ
geringe Artenzahl von ,,primiren SiiBwassertieren, d.h. vonTieren,
die zweifellos von Meeresbewohnern abstammen, so daf} bei thnen
wohl einc spezifisch gleichgerichtete Anpassungsfihigkeit an
das Siilwasser angenommen werden mufl, denn in den
verschiedensten Gegenden sind es wieder Angehorige der
gleichen Gattungen und Familien, die den Uebergang von Meer-
zu Siilwasser vollzogen haben, so Cottus und Verwandte, die
Gobiiden, Elopiden, Synguathiden, Selachier, ferner die Krebs-
lgattung Atya (kapverdische Inseln, Westindien, Philippinen,
Samoa), diePalaemoniden (Europa,Siidamerika, Ost- und West-
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afrika). Die Echinodermen, Brachiopoden und Tunicaten dagegen
fehlen im Suflwasser vollstindig.

Der Begriff ,primire Siilwassertiere”* fiir aus dem Meer in
das Siifiwasser eingewanderte Tiere scheint mir nicht gliicklich
gewihlt, denn sekundire kénnten dann doch nur solche Formen
sein, die vdm Luftleben wieder in das Silwasser zuriick-
gekehrt sind. Lufttiere kénnen aber die Luft entweder vom Meer-
oder vorn Siilwasser aus erobert haben. Wir wiirden daher richtiger
sagen: Ur-Meerestiere, aus denen dann die dir e k t e n Siilwasser-
tiere entstanden sind. Die weitere Gliederung ergibt die folgende
Uebersicht: '

> Lufttiere, z. B, baume
Ur-Meerestiere + direkte Siiwassertiere (regionaleu. universelle N lebende Blutegel
: — sekund. Meerestiere
(ev.marine Teleostier.)

. — indirekte SaBwassertiere (Wasserinsekten)Meerestiere (marine
Lufttiere <773 Meerestufttiere. (Wale). Apterygoten).

Die Einwanderung mariner Tiere in das Siiflwasser hat sich
bereits seit lingeren Zeitriumen vollzogen und hat zur Bildung
von geschlossenen Formenkreisen gefithrt (M. W.eb er: Universelle
Siiffwassertiere, z. B. Karpfen, Planorbis, Limnaea,Ancy -
lus). Sie dauert aber immer noch (regionale SiBwassertiere) bis in
die heutige Zeit an. Weiter ist sehr bemerkenswert, daf8 die Ein-
wanderung von Meerestieren in das Siilwasser in gréferem
Mafistabe nur in den Tropen vor sich geht, was auch fiir die
Entstehung von Lufttieren gilt. R. Hesse macht dariiber
in seiner Tiergeographie genauere Angaben. Ursache sind die
starken Regenfille, die michtigen Flisse, und, dadurch bedingt,
dic weit ausgedehnten Brackwasserzonen mit nur ganz all-
mihlicher Aussiiflung. Die groflen Schwemmlandschaften liegen
nur ganz wenig tiber dem Meeresspiegel, so daf} bei zuriickgehender
Flut (besonders bei Hochflut) Tiimpel bleiben, die ‘durch Regen
und Fluffwasserbeimischung aussiifen. Die Meerestiere, die schonin
der Litoralzone vorkommen, werden dadurch stindig gezwungen,
inverdnderter Ionenkonzentration zuleben. Ebbe und Flut wirkt
sich auflerdem bis weit in die groflen tropischen Stréme mit
wenig Gefille, oft bis zu 20 und mehr Kilometern aus, so daf}
auch dadurch die Wanderung der Meerestiere in die Fliisse er-
leichtert wird. So gibt es heute 22 Siilwasser-Selachierarten, von
denen sieben schon ganz auf das Siflwasser beschrankt sind.
Besonders viele neu eingewanderte Formen finden sich
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in der Umgebung des Golfes von Bengalen, auf den
Inseln des malaiischen Archipels, in Madagaskar und dem tro-
pischen Amerika. Direkte SiiBwassertiere konnen natiirlich auch
in abgeriegelten, allmihlich aussiilenden Meeresabschnitten ent-
stehen.

Luftatmende Tiere sind nun stets von Wasserformen
abzuleiten. Dabei wird man wohl im allgemeinen annehmen
kénnen, daf} sie von weniger differenzierten Meerestieren ab-
stammen, obwohl an sich die Méglichkeit, dafy auch Siifwasser-
formen zu Lufttieren werden kénnen, nicht von der Hand zu
weisen ist. Jedoch liegen die Bedingungen, wie wir weiter sehen
werden, fiir letztere wesentlich ungiinstiger.

Lufttiere sind nun von vornherein in mehrfacher Hinsicht
wesentlich beginstigt. Alle Tiere sind beziiglich ihrer Nah-
rung direkt oder indirekt auf Pflanzen angewiesen. Der
Pflanzenbestand des Meeres ist aber beschrinkt, nur die
Litoralzone wund die Oberfliche des Meeres bieten die
Méglichkeit fir Pflanzenwuchs. Wenn wir annehmen, daf
alles Leben aus dem Meere stammt, so miissen auch
die ersten Tiere in der Litoralzone entstanden sein. In-
folge de: geringen Pflanzenwuchses im Meere und im
Siiwasser im Verhiltnis zu demjenigen auf dem Lande
(abgesehen natiirlich von der Wiiste und den ewigen Eis-
regionen) bewohnen nur 1/; aller Tierarten das Wasser.
Das Land bietet, namentlich in tropischen Regionen, Pflanzen-
nahrung in Hiille und Fiulle. Daher ist es auch erklir-
lich, daff die Lufttiere, die sich erst nach der Entstehung der
Luftpflanzen bilden konnten, hier besonders giinstige Bedingungen
fanden. Wir sahen, daf} bei der Einwanderung von Meeresformen
in das SiiBwasser die Respirations- und Isotonieverhiltnisse sehr
bedeutungsvoll sind. Beim Uebergang vom Wasser- zum Luft-
leben jedoch fallen diese Faktoren nicht so sehr ins Ge-
wicht. Der Sauerstoffgehalt ist in der Luft weit grofler als im
Wasser. In einem Liter Wasser sind etwa 3,5—7 ccm O, gelost,
11 Luft dagegen enthilt 207 ccm O,. Dadurch haben luftatmende
Tiere die Moglichkeit einer viel groferen Energieentfaltung,
weil bei geniigender Nahrungszufuhr die Verbrennungsprozesse
aulderordentlich gesteigert werden konnen. Die Uebergangsformen
von Wasser- zu Lufttieren sind daher auch ungemein lebhafterals
ihreihnen sehr nahestehenden Verwandten im Wasser. Es seiennur
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die blitzschnellen Ocypoden erwihnt, die eine geradezu in-
sektenihnliche Energieentfaltung haben, weiter die lebhaften
Lufteinsiedler, die Boleophthalmen und Periophthalmen, die eine
enorme Schnelligkeit bei der Flucht entwickeln.

Die Luft bietet ferner infolge ihrer geringen Dichte einen sehr viel
kleineren Widerstand bei der Ortshewegung wie das Wasser. Der
feste Boden ermoglicht den Tieren ein kriftiges Abstemmen, wo-
durch eine grofie Geschwindigkeit erzielt werden kann. Wichtig ist,
daf} die Salzkonzentration des Blutes bei luftlebenden Formen kon-
stant gehalten wird, dazu ist vor allem ein geniigender Schutz
vor Austrocknung, also vor Wasserverlust durch die Haut nétig,
da aus der Luft kein Wasser ersetzt werden kann. Die semiper-
meable Membran der Wassertiere wird also iberflissig. Damit
kommen wir auf die Schwierigkeiten zu sprechen, die beim
Uebergang vom Wasser- zum Luftieben zu iiberwinden sind, und
die eigentlich nur in den Tropen iiberwunden werden kénnen.

Nach H ess e haben sich Vertreter einer Reihe von Tierstimmen
die Vorteile des Luftlebens zunutze gemacht, wobei manche in
den Uebergangsstadien stecken geblieben sind, andere zu grofler
Entfaltung gelangten.

Fiir die Pro tozoen kam eine eigentliche Luftanpassung kaum
in Frage. Wir kennen nur Vertreter in recht feuchtem Boden,
wie Amoeba terricola. Auch sessile Tiere, wie Poriferen,
Coclenteraten, Echinodermen, Bryozoen, Tuni-
caten konnten naturgemif nicht zu Lufttieren werden. Dagegen
kennen wir feuchthiutige Luftplanarien in tropischen Regionen,
die heute noch wie typische, wenig abgeinderte Meeres-Turbel-
larien aussehen. Eine gute Moglichkeit zur Lufttierwerdung war
bei den Anneliden gegeben. Aus Wasserformen entstanden ehemals
die feuchthautigen Oligochaeten, ferner die Peripatiden und simt-
liche luftlebende Arthropoden. Innerhalb des Polychaetenkreises
konnten in jiingster Zeit noch feuchthautige Erdformen in Sumatra
beobachtet werden. Aus dhnlichen Ausgangsformen sind auch wohl
die iltesten Lufttiere, die Myriapoden und Insekten, hervor-
gegangen. Die Crustaceen besitzen eine Reihe von Moglichkeiten
zur Luftanpassung, die aber bis heute nur in wenigen Fillen zur
Bildung neuer Klassen gefiihrt haben, wenn man nicht die
Spinnen iiber Limulus von den Trilobiten ableiten will. Einige
Asseln und Flohkrebse (Orchestia), Coenobiten und Luft-

Harms, Wandlungen 2



18

krabben sind als sparliche Beispiele einer Luftanpassung von
Crustaceen zu nennen.

Unter den Mollusken sind es nur die Gastropoden, wie z. B.
die Lungenschnecken (undinden Tropen die Prosobranchier), die
Lufttiere wurden. Die an Mangelzweigen beobachteten Ostreen,
Anomien und Cirripedien sind wohl als nicht weiterfiihrende
Anpassungen aufzufassen.

Der grofie Tierstamm der Fische hat unter seinen urspriing-
lichen Vertretern, den Selachiern, merkwiirdigerweise keine Luft-
tiere geliefert. Die Dipnoi dagegen haben die Stufe gelegent-
licher Luftanpassung erreicht, indem sie die paarige Ausstiilpung
ihres Vorderdarms, die im Wasser als Schwimmblase funktioniert,
als Lunge benutzen. Das ist der Weg, den wohl alle heutigen Luft-
vertebraten einmal in #hnlicher Weise gegangen sind. Ob aber
von den Dipnoern die iltesten Amphibien und damit alle
Luftwirbeltiere abstammen, bleibt wohl zweifelhaft, hichstwahr-
scheinlich: leiten sie sich von den Crossopterygiern her.

Unter den Teleosteern sind es sowohl SiiBwasser- wie Meeres-
formen, die eine Entwicklung zur Luftanpassung nahmen.
Erstere haben aber keine hohe Stufe erreicht, iuiber gelegent-
liche Luftatmung sind sie nicht hinausgekommen. Sie kénnen
noch nicht einmal als feuchthiutige Lufttiere bezeichnet werden.
Zu ihnen gehéren: der Schlammpeitzger (Mis gurnus), der Wels
(Saccobranchus), die Amphipnoiden und die Labyrinthfische
(Anabas- Arten). Der am besten luftangepaBte SiifSwasserfisch ist
wohl Anabas scandens; aber auch er hat nur akzessorische
Luftatmung und geht daher selbst in annihernd wassergesittigter
Luft relativ leicht an Eintrocknung zugrunde. Viel weiter luft-
angepafit sind die aus den Meeresgobiiden sich ableitenden
Boleophthalmen und Periophthalmen und die von den Blenniiden
sich herleitenden Salariiden.

Jedes Meerestier, das sich zur luftatmenden Form differenziert,
wird zunichst stets zu einer Litoralform der Randzone. Hier findet
die periodische AussiiBung des Meerwassers durch Regen und Fluf-
wasser statt. Daher muf’ zuerst eine aktive Poikilosmie
erworben werden, die dann zu einer aktiven Homoiosmie
oder  Isosmie wird. In der Ilitoralen Zone  gelangt
das Tier nun aber bei Ebbe leicht in seichte, entweder
stark  salzige oder ausgesiiBte Resttiimpel oder gar in
schlammige Zonen. Die fiir Wasser geeigneten Respirationsorgane
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koénnen im Schlamm ihre Funktion nicht ausiiben. Es tritt so
eine Steigerung der schonbeiallen Tieren vorhandenen Haut -
atmung ein, da diese allein den O,-Bedarf decken muf}. Das
ist dann leichter méglich, wenn das Tier diese ungiinstige Periode
bewegungslos iiberdauern kann. Gelangen die Tiere in Zonen
wo die Flut sie nur noch selten erreicht, so graben sie sich’
im Schlamm Ginge, so daf} sie in einem Feuchtluftmedium exi-
stieren konnen. In das Grundwasser der marinen Schlammbéden
kéonnen sie nicht ausweichen, weil dieses O,-frei ist.Die Tiere werden
daher wohl meist das Bestreben haben, ihre Rohren gelegentlich zu
verlassen und auf den Schlamm zu kriechen, wo sie Nahrung
finden. Kommen die Tiere aber lingere Zeit auf die von Wasser frei:
Bodenoberfliche, so sind sie hier stirkerer Austrocknung ausge-
setzt. Sie brauchen nun Schutz gegen Wasserverlust. Es wird daher
die fiir dic Wasserformen typische Haut umdifferenziert, entweder
durch Ausbildung von Schleimdriisen, die auf der Kérperober-
fliche eine Schleimschutzschicht zu bilden imstande sind, oder
durch Bildung einer festen Hautbedeckung (Chitin, Schuppen, Ver-
hornung usw.). Nunmehr reicht die Haut infolge ihrer Verdickung
nicht mehr fir die Respiration aus, und so werden Luft-
atmungsorgane, meist Tracheen oder Lungen, herausdiffe-
renziert. Die Luftatmungsorgane werden zur Feuchterhaltung in
das Innere des Kérpers hineinverlagert. (Kiemenhishlen oder
Lungensicke, Einstilpungen der Haut als Tracheen.)

Bei dem Mediumwechsel Wasser-Luft istes nun aber ein weiteres
Erfordernis, daf® auch die Lokomotionsorgane eine Abinderung
erfahren. Die Meerestiere haben entweder das gleiche oder
ein geringeres spezifisches Gewicht wie das sie umgebende Medinm.
Im Verhiltnis zur Luft haben alle Tiere dagegen ein sehr hohes
spezifisches Gewicht, so daf’ kein Tier dauernd in der Luft
schwebend zu leben vermag. Die Lokomotionsorgane der Luft-
tiere, die zur Fortbewegung auf dem trockenen Boden und in
der Luft dienen, werden aus Wasserlokomotionsorganen heraus-
differenziert. Nur die Insekten haben neue spezifische Flugorgane,
die Fligel als Hautduplikaturen, entwickelt.

Bei dem Mediumwechsel erfolgt auch eine Umdifferenzierung der
Wassersinnesorgane, vor allem der Geruchs- und optischen
Organe zu Luftsinnesorganen.

Wesentlich bei dem Mediunwechsel ist auch die Umstellung der
Fortpflanzungsverhiltnisse. Luftatmende Tiere miissen zur Laich-

2*
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zeit entweder ins Meer- oder Flufwasser zuriickwandern (die
meisten Amphibien), oder sie bilden Brutpflege heraus oder
werden ovovivipar. Im letzteren Falle missen sie ihre Em-
bryonen noch ins Wasser bringen (Krebse), oder sie bekommen
ein Amnion wie die Sauropsiden, Sduger und Insekten. Im letzten
Falle kann sich der Embryo auch vollstindig im Kérper der Mutter
entwickeln (Viviparitit, bei Marsupialiernund Placentaliern) und
wird sofort bei der Geburt zum Lufttier.

Fur alle diese Anpassungen, die entsprechend dem ganz allméh-
lichen Mediumwechsel langsam konsekutiv erfolgen, ist natiirlich
die Fihigkeit weitgehender somatischer Variabilitiat der Individuen
Bedingung. s konnen sich ferner solche Anpassungen nur im
gleichmiflig giinstigen Tropenklima mit der dort herrschenden
hohen Luftfeuchtigkeit vollziehen.

IV. Artbildung von Lufttieren.

a) am tropischen Sandstrand

An tropischen Kiisten mit breitem Sandstrand und stark aus-
geprigter Ebbe und Flut fillt dem Beobachter eine groffe schone
Krabbe (Ocypode ceratophthalma) auf, die ein Feucht-
lufttier geworden ist. Sie weist Differenzierungen auf, die sie

Abb. 3 a. Laternenauge von Oc ode ceratophthalma
8 yp p
(2/5 matiirlicher Grofde).
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befihigen, im Luftmedium zu leben. So besitzt sie neben den
Kiemen aus der Wand des Kiemenraumes herausdifferenzierte
Luftatmungsorgane (Lungen), ferner starke Chitinisieruns des
Exoskeletts und reiche Kalkeinlagerung zur Festigung dess:zlben.
HautdrﬁsenJ bilden ein colloidales Sekret, das gegen Austrocknung
und Eindringen von Siiiwasser schiitzt.

Abb. 3b. Ocypode cerato phthalma im Begriff in seine Hohle zu
verschwinden (1/, natiirlicher Gréfie).

Die Schreitbeine der wasserlebenden Ursprungsform sind bei
ihr zu michtigen Laufextremititen geworden. Die Tiere bewegen
sich so schnell, daf® man sie nur mit Mithe einholen kann. Die auf-
fallendster: Sinnesorgane sind bei Ocy po de die groflen laternen-
artigen Augen (Abb.3a,b). Auch ihr statotonisches Organ ist gut
entwickelt, es muf® sogar Téne wahrnehmen kénnen, da ein
Stridulationsorgan schon ausgebildet ist. Die Tiere leben
in selbstgegrabenen Réhren (Abb.3b), die metertief sein kénnen,
aber nicht bis an das Grundwasser reichen. Zur Zeit der tiefsten
Ebbe kommen diese Krabben bei der Nahrungssuche auf die jetzt
wasserfreie Ebbeplatte. Die Weibchen iiben Brutpflege aus, die
Eier entwickeln sich an ihren Pleopoden bis zu Zoéen, die
dann ins Meer, aber nahe dem Ufer, verbracht werden.
Als Megalopa-Larven werden die jungen Tiere wieder schwach
amphibisch und kommen an die duflere Litoralzone. In weiteren
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Hautungen entwickeln sie sich dann von einem Wasserbrachiuren
zu einem feuchtluftlebenden Ocypoden.

Wo, wie oft in Ostindien, die Sandkiiste gegen die duflerste
Flutgrenze durch einen etwa 1—2m hohen Steilhang begrenztist,
findetsich auf dieser 5—10m breiten Trockenlandzone eine nahe
Verwandte von Ocypode ceratophthalma, die Art
cordiman a. Sieistein etwas kleinerer Ocypode, der seine Hohle
unter einem Ischaemumrasen hat, der meist von Tschemara-
biaumen (Casuarinen) beschattet ist. Diese Form ist weitgehender
unabhingig vom Meer geworden, insofern als sie ihre Nahrung
bereits in ihrem Nestbereich, in der nur mit Siif wasser be-
feuchteten Trockenlandzone sucht und nur zur Zeit der Ablage der
Zoéen noch zum Meer wandert. Sie muf3 schon als typische
Hohlen-bewohnende Luftkrabbe des Festlandes aufgefaft werden.

Einen dhnlichen Weg der Arnpassung an die Luftatmung haben
manche Gammariden (Orchestia und Talitrus z. B.) und
auch einige Asseln zuriickgelegt. Letztere sind sogar in
bezug auf ihre Fortpflanzungsverhiltnisse ganzlich unabhingig vom
Wasser geworden, insofern als sich ihre Eier bis zum Feucht-
luftstadium in einem gegeniiber den Wasserformen besser schlie-
fenden Brutraum entwickeln. Thr Individualzyklus lauft also aus-

schliefflich an der Luft ab.

b)InderMangrove.

Einen sehr interessanten und eigenartigen Lebensraum bildet
die Mangrovenzone, die iiberall dort an tropischen Kiisten vor-
handen ist, wo die Fliisse auf einer sandigen Flachkiiste, deren
Untergrund meist aus Korallen besteht, reichlich schlammige Sedi-
mente ablagern. Als Beispiel einer jungen, ungestorten Mangrove
sei diejenige am Delta des Wai Tonahitu auf Ambon nach
Troll geschildert:

,.,Ambon ist eine kleine Molukkeninsel und gegliedert in zwei
Halbinseln, die durch die schmale und niedrige, nur etwa 1200 m
breite Landenge von P as o miteinander in Verbindung stehen, im
iibrigen aber durch die Bai von Ambon im Westen und die Bai
von Baguala im Osten von einander geschieden sind. Deltabil-
dungen dex allenthalben von den Bergen herabkommenden Wasser
finden sich namentlich in der Umgebung der Innenbai; die be-
deutendsten sind das Delta von Ambon, die ihm schrig gegeniiber-
liegende Alluvialebene von Rumahtiga und das Delta des Wai
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Tonahitu. Diese Deltas machen den Eindruck von Ebenen, sind
aber doch ziemlich stark geneigt, so dal3 der Boden, auf dem die
Stadt Ambon liegt, von der Kiiste bis zum Abfall des Gebirgs-
landes, eine Strecke  von etwa 1 km, um 7 m ansteigt. Der
Mangrovegiirtel, der dieses Delta einst umgab und von dem noch
Rumphius Andeutungen macht, kann also nicht sehr breit
gewesen sein und ist bis auf ganz kiimmerliche Reste ver-
schwunden.

sanft otfolendes
Gelonde

%
-,
%
%
g

Ginnen-  opg Wil

Abb. 4a—g. a. Delta des Wai Tonahitu (Ambon) mit Vegetationsverteilung.
Doppelt schraffiert Girtel von Sonneratia alba; dahinter (einfach
schraffiert) gemischte Mangrove (Bruguiera parviflora, B. gym-
norhiza, B.caryophylloides, Camptostemon aruense,
Ceriops Roxburghiana u. a.
ZCRhizophora conjugata, *." Sonneratia acida,\/\/ Nipa
fruticans, YY Sagopalme (nach Troll).

Eine ungestérte Mangrove breitet sich heute noch auf dem
Delta des Wai Tonahitu (Abb. 4 a,b) aus. Es verdankt seine Ent-
stehung dem gleichnamigen Wasserlauf, eigentlich nur einem
starken Gebirgsbach, der auf dem Salahutu-Stock entspringt und
mit erheblichem Gefillle in die Bai einmiindet. Ein ilterer
Schwemmbkegel, der gehoben erscheint und auf dem Negrilama
(,,das alte Land*) liegt, begrenzt im Westen als Hochterrasse den
jingeren Teil des Deltas, das ,neue Land*, das etwa 700 m breit
und in seiner ganzen Ausdehnung von Mangrove bestanden ist.
Deren Tiefenerstreckung ist wegen des starken Gefilles, das der
Fluf noch an der Miindung hat, nicht sehr betrichtlich und diirfte
mit 300 m, entlang dem Flu}, nicht zu gering angegeben sein.
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Trotz dieses verhiltnismiflig kleinen Areals lifit sich eine ge-
wisse Zonung der Vegetation unschwer erkennen (Abb.+a).

Am Rand, iiberhaupt in den dufieren, seewiirts gelegenen Teilen
tritt Sonneratia alba stark hervor, sie wird stellenweise
sogar zur herrschenden Art, namentlich dort, wo der Boden mehr
sandig-kiesig beschaffen ist. Daneben trifft man vereinzelt Rhi -
zophora conjugata an. Die feineren schlammartigen Sedi-
mente setzen sich hauptsichlich in dem nach Paso hin sich er-
streckenden Winkel der Bai ab, und dort, in der stillen Bucht,
wiichst Rhizophora conjugata so iippig, dafl sie kaum eine
andere Art neben sich aufkommen lif3t.

Abb. 4b. Sonneratia alba, basal verzweigter Stamm inmitten seines
Luftwurzelfeldes, bei FEbbe. Mangrove bei Latéri (Ambon) (nach Troll}.

Die sich an den Randgiirtel anschlieflende Zone zeigt die
mannigfaltigste Zusammensetzung. Man findet in ihr in buntem
Duzrcheinander Arten von Bruguiera(B.caryophylloides,,
parviflora, auch gymnorhiza), Ceriops Roxbur-
ghiana, Camptostemon aruense, Carapa obovata,
Aegiceras majus und Avicennia marina var. Rum-

phiana Bakh.

Abb. 4c. Miindungsgebiet von Belawan-Deli (1929): Lingula- Bank mitJung-
Mangrove von Avicennia marina var. alba auf der héchsten Ei-
hebunyz bei Ebbe. Im Vordergrund der Rand des Saumwatts mit natiirlicher
Abflufirinne des Flutwassers. Rechts im Ifintergrund Tg. Perling mit alten
Bestdnder von Avicennia marina var. alba (nach Troll).

Abb. 4d. Nahaufnahme der Mangelvegetation auf der Lingula-Insel 1929.

Ani inneren Rande des Mangrovegebietes endlich setzen die
genannter: Arten aus, an ihre Stelle treten Bruguiera erio-
petala und vor allem Sonneratia acida, die, wie schon
Rumgphius erwihnt, nie,prope litus wichstwieSonneratia
alba, sondern ,juxta ripas majorum fluminum®“. (Von Sonne-
ratia acida hat vor Rumphius bereits Reede in seinem
»llortus malabaricus® (Amsterdam 1682) eine ausgezeichnete Be-
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Abb. 4c. Nahaufnahme der Mangelvegetation auf der Lingula- Insel 1933.

Abb. 4f. Nahaufnahme auf{ der Lingula-Tnsel 1933, welche die
Luftwurzelregion zeigt.
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schreibung und Abbildung geliefert, in der namentlich der Bau der
Bliiten, die Gestalt der Friichte, der Blitter und der Zweigenden
hervorgehoben und auch angegeben wird, dal der Baum in
fluminum ripis™ wiichst.) Sie ist also derjenige Baum der Mangrove,
der dic Fluliufe am weitesten landeinwiirts begleitet, und des-
halb charakteristisch fur die inneren Teile der Mangrovebestinde.
Auf sie folgt meistens ziemlich unmittelbar Sagosumpf, nur stellen-
weise st6f3t man auf Gruppen vonNipa - Palmen (Nipa fruti-
cans), die sich als liickenhafter Giirtel zwischen den Mangroven
und den Sagobestinden einschieben. Wihrend also an der
Korallenkiiste die Mangrove einem sandigen oder felsigen Strand
vorgelagert ist, geht sie hier, an der Schwemmlandkiiste, allmih-
lich dber in den Sumpfwald desSiifiwassers, wobeidie N ipa-
formation zwischen der eigentlichen Mangrove, d.h. dem Salz-
oder Brackwassersumpf, und dem Siflwassersumpf vermittelt.”

Abb. 4g. Typische alte Mangrove an einem FluBarm bei Pankalan
Brandan (Sumatra, Ostkiiste).

An der Ostkiiste von Sumatra hat die Mangrovenzone
(Abb. 5 unten) oft eine betrichtliche Breite (20—40 km).
Sie lagert dem Tertiir auf und nimmt jetzt noch ver-
hiltnisméfig schnell an Breite zu. Vor dem Pasar Ikan
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Kiistenprofitven Dolok Pinto{Sumatra! Palseizocum . 8

Abb. 5. Oben: Phylogenetische Gliederung der Standortsformen der Tiere.
Mitte: Schema der Differenzierungszonen bei einer oceanischen Insel ml'r
periodisch sich bildenden Korallenterrassen.

Unten: Schematischer Querschnitt durch die Dolok-Pinto-Kiiste von Sumatra,
(nach Druif).

(Fischmarkt) bei Batavia hat sich die Buschmangrove (A vicennia)
vom Winter 1926 bis zum Sommer 1929 um 10—40 m indas Meer
vorgeschoben. Nach Messungen meiner Mitarbeiter Troll und
Dragendorff betrigt die Stirke der Sedimentation 15—36 mm
pro Jahr. Besonders klar erkennt man die schnell fortschreitende
Verlandung an der sog. Lingula - Insel bei Belawan (Abb. 4c—f).

In der Mangrove Sumatras (Abb. 4g) findet man Feucht-
lufttiere aus fast allen Tierstimmen, mit Ausnahme der
Coelenteraten und Echinodermen. So lafit sich hier z. B.
der Werdegang der Meeres - Turbellarien zu Siifwasser -
und Feuchtluftformen fast liickenlos verfolgen, ebenso der-
jenige der Nemertinen, der Anneliden, der Crustaceen und
der Fische. Hier seien nur die drei letzteren Klassen ausfiihrlicher
behandelt, weil nur diese bis jetzt genauer untersucht worden
sind.
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1.Die Luftpolychaeten.

Bei den Luftpolychaeten, den Nereis- wie auch den Lycastis-
Formen ist eine betrichtliche Verdickung der Cuticula einge-
treten, die namentlich am Kopf so michtig wird, daf} sie fast
wie die Kopfkapsel der Chilopoden erscheint, mit denen die Tiere
zusammen leben. Bei oberflichlicher Betrachtung sind diese Poly-
chaeten tiberhaupt beziglich ihrer dufleren Form und der Art
ithrer Fortbewegung kaum von feuchtluftlebenden Myriapoden zu
unterscheiden.

Die genannten Polychaeten leben in selbstgegrabenen Erdréhren
in trockenem Boden, der mit Grasrasen bedecktist. Ueber die Hoch-
flutgrenze, die meist nur einmal monatlich (bei Vollmond) vom Meer
erreicht wird, dringen sie landeinwirts nicht vor. Die Verteilung der
verschiedenen Arten zeigt eine Skizze (Abb. 6, die einen ver-
groferten Ausschnitt aus Abbildung 14 darstellt). Danach lebt am
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Abb. 6. Vorkemmen von Luftpolychaeten hei Perbaoengan {Pantai Tjermin)
(nach Pflugfelder).

weitesten landeinwiirts Lycastis vivax. Pflugf., dann folgt
NereisvitabundaPflugf und tenuipalpa Pflugf. Die
beiden letztgenannten Arten kommen auch in Thalassina-
Hiigeln vor (Abb. 6 und 17). In der noch tiglich iiber-

fluteten Mangrove finden sich Euniciden und Glyceriden.
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Im  trockenen Boden bei Belawan lebt L ycastis
terrestris Pflugf., Nereis vitabunda Pflugf.
und belawanensis Pllugf. Nahe der Miindung des
Soengei Paloehpandan findet man ferner in der Mangrove in
faulenden Nipastengeln als Feuchtlufttier Lycastis nipae

Pllugt

«) Epidermisund Atmungsorgane.

Einen wesentlichen Schutz gegen Austrocknung hat die Haut
der Luftpolychaeten durch Entwicklung von Kérnerdriisen und
eigenartigen gekniuelten Schleimdriisen (Abb. 7) erhalten, die
namentlich seitlich und dorsal sehr michtig werden. Das Epithel

Abb. 7. Schnitt durch die driisige Haut eines Luftpolychaeten (Lycastisart)
ca Capillare dicht unter der Cuticula {cu), Kniueldriise (dr) mit Ausfiihrgingen,
di¢ Cuticula durchbohrend. Leitz, Oc. 4, Obj. Ap. 2 mm. Verkl. 2/;.

ist hier stark verdickt, so daf} die Driisen, welche die Basal-
membran der Haut nie durchbrechen, sehr lang werden. In dem
dorsalen Kiemenblattbelag, wo, wie weiter unten noch zu schildern
ist, hohe Epithelsprossen becbachtet werden, reichen die Schleim-
driisen mit diesen in die Bindegewebsschicht hinein. Im Prinzip
haben wir hier dieselben Anpassungserscheinungen an das Leben
im feuchten Boden wie bei den Lumbriciden, nur daf% letzteren
die Kniueldriisen fehlen.

Dic Erdnereidenform hat Hautatmung wie die Lumbriciden, die
Lycastis-Arten dagegen haben dorsal an den Parapodien
plattenartige Anhinge, die durch eigene Muskulatur beweglich sind
(Abb. 8. Vom ventralen Hauptgetay fithrt in jedem Segment
ein Ast in das Atemplittchen hinein. Eine bulbusartige
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Schwellung ist jederseits im Gefafy vorhanden. Von diesem Ge-
tafl gehen quer zur Lingsachse des Atemplittchens Kapillaren
ab, die sich zuweilen noch aufzweigen. Die Kapillaren
durchziehen parallel zueinander das Plittchen und liegen
unmittelbar unter der hier im Vergleich zu derjenigen des
Kérpers sehr' diinnen Cuticula. Die Kapillaren werden in cinem

Abb. 8. Blittchen-Kieme am Parapedium von Lycastis, Erdpolychaet mit
direkt unter der Cuticula gelegenem Capillarnetz in korbférmiger Anordnung.
d Darm, dg dorsales Gefiiff, bg Bauchganglien. Leitz Obj. 3, Oc. 3. Verkl 1/,.

Sammelgefify vereinigt, welches das arteriell gewordene Blut in
einem Hauptast in die Dorsalarterien und in einem Nebenast zur
Muskulatur leitet. Der Bau der Atempléttchen ist insofern noch be-
merkenswert, als Dorsalepithelsprossen, die mit sehr hohen
Zellen und einer dimnen Cuticula versehen sind, in das lockere
Bindegewebe hineinreichen. Oft verzweigen sich diese Einstiil-
pungen in zwei bis drei Aeste. Sie machen durchaus den Ein-
druck von ganz primitiven Tracheen. Schleim- und Knéiueldriisen
sind in den Atemplittchen reichlich entwickelt.

Diese Ausbildung von epithelialen Einstiilpungen mit diinner
Cuticulaauskleidung zeigt einen Weg, wie etwa bei Peripatus
Tracheen entstanden sein kénnten, als er sich aus polychaeten-
artigen Vorfahren zum feuchthiutigen Lufttier entwickelte.
Neuerdings ist Peripatus auch auf den Sundainseln, allerdings
auf der altesten, Borneo, und von mir auch auf Ambon ge-
funden worden.

Der am weitesten landeinwirts vom Meer vorkommende Poly-
chaet ist Lycastopsis amboinensis Pflugf. Erlebtunter
abgestorbenen Palmblittern zusammen mit Tausendfiiflern und
Peripatus und ist ein ausgesprochenes Feuchtlufttier. Nach
Untersuchungen von Lieb er(1931) ist die Epidermis nur von einer
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relativ diinnen Cuticula bedeckt, die an sich keinen geniigenden
Schutz gegen Austrocknung darstellen wiirde. Dieser aber ist ge-
wiihrleistet durch den Aufenthalt des Tieres im feuchten Medium,
sowic durch eine ungemein reiche Entfaltung von Hautdriisen.

Abb. 9. Teil eines Querschnittes durch die Korperregion 1 mm vor dem
Pygidium vorn Lycastopsis amboinensis Pflugf ca= Kapillaren,
Coel. == Coelomocyten, ep = Epidermis, kz = Keimzellen, Im =Lingsmusku-

latur. Vergr. 280X (nach Lieber).

Knéueldriisen, welche Schleim produzieren, liegen iiberall
zwischen den Stiitzzellen der Epidermis. Sie sind sehr lang,
durchbrechen aber nie die Basalmembran. Thr Sekret wird durch
feine Ausfuhrginge, welche die Cuticula durchbrechen, nach auflen
entleert. Die Atmung dieses Feuchtluftpolychaeten erfolgt durch
die Haut, Kiemen sind nicht vorhanden, wiesie z.B.beiLycastis
vorkommen. Abb.9 zeigt, wie stark die Epidermis von Kapillaren
(ca.) durchzogen ist. Sie verlaufen sehr dicht unter der diinnen
Cuticula entlang, wodurch ein leichter Oy-Austausch ermdéglicht
wird. Besonders starke Verzweigungen der Kapillaren finden sich
im erheblich verdickten Teil der Epidermis direkt iiber dem
Dorsalzirrus. Im ventralen Teil der Haut aber, zwischen den
Ventralzirren, fehlen Kapillaren iiberhaupt. Das ist leicht ver-
stindlich, da die Tiere mit dieser Partie ja dem Untergrund auf-
liegen und mit der atmosphirischen Luft kaum in Beriihrung
kommen. Wir miissen Lycastopsis also zu den stark feucht-
hiutigen (hygrophilen) Tieren rechnen, bei denen eine Hautatmung
den gesamten O,-Bedarf decken kann, wie es auch bei den
Lumbriciden der Fall ist.
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@) Lokomotionsorgane.

Sehr wesentlich ist beim Uebergang vom Wasser- zum Luft-
leben die Herausbildung von neuen Fortbewegungsor-
ganen. DiePolychaeten benutzen ihre Parapodien zur Loko-
motion. Die Erdnereiden bewegen sich genau wie die Scolo-
pender, mit denen sie auch duferlich grofe Aehnlichkeit haben.

\ Adwitor
\

3 protrantor

Abb. 10a. Ventral gelagerte Gehparapodien von Diopatra spec. (Java)
mit spezialisierter Muskulatur.

Leitz, Oc. 3, Obj. 3, verkl. 1/,.

Abb. 10b. Ventral gelagerte Gehparapodien von Diopatra spec. (Java) nach
dem Leben mit der Cuticula-Ringelung.
Leitz, Oc. 3, Obj. 3, verkl. 1/,.

Harms, Wandlungen 3
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Diopatra, die in Rohren meist noch unter Wasser
lebt, bewegt sich am Boden nur mit Hilfe der ersten
vier Beinpaare (Abb. 10a, b), die bereits echte gegliederte
Spaltextremitiiten darstellen, wie sie die Crustaceen be-
sitzen. Wiren Borsten nicht noch vorhanden, so liefien
sich kaum Unterschiede gegeniiber der hypothetisch postu-
lierten Urspaltextremitit der Crustaceen feststellen. Die alte
Cuviersche Vereinigung der Anneliden mit den Arthropoden zu
den Articulata ist daher nach diesen Befunden mit Recht

aufrecht zu erhalten.
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Abb. 11. Parapodien des Luftpolychaeten Lycastis spec. mit Muskulatur.
Zeiss, Oc.3, Obj. 3. Verkl. #/;.

Bei den Lycastis- ghnlichen Luftpolychaeten (Abb.11), die
wie Regenwiirmer leben, kénnen folgende Bewegungsarten he-
obachtet werden: '

1. Setzt man ein Tier in diinnen Schlamm, so bewegt sich
dasselbe ganz nach Art eines Regenwurms durch Kontraktion
des Hautmuskelschlauches und leichte Schlingelung. Die Para-
podien werden schrig nach aufen und hinten gestellt und haben
lediglich Steuerfunktion; Eigenbewegung der Parapodien kann
in diesem Falle nicht festgestellt werden.

2. Auf fester Unterlage bewegt sich das Tier wie ein Tausend-
fuBller. Die Parapodien werden senkrecht zur Unterlage aufge-
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setzt und dienen als Iebelwerkzeuge. Die Bewegung der Para-
podien erfolgt aus der Ruhelage, d. i. von schrig riickwirts, zur
Senkrechtstellung. Dabei kann eine Verkiirzung der Parapodien
eintreten, wodurch erreicht wird, dafl samtliche Segmente den
gleichen Abstand von der Unterlage haben.

Bei rascher Bewegung erfolgt diese Verkiirzung der Parapodien
meist nicht. Die Folge davon ist, daff die Segmente mit senk-
recht gestellten Parapodien sich etwas weiter von der Unterlage
entfernen. Dadurch erscheint das Tier in der Vertikalebene leicht
geschlingelt. Bemerkenswertist, dafl das Tierinder Horizontal-
ebene, d. h. in der Ebene parallel zur Unterlage, keine schlin-
gelnde Bewegung ausfiihrt.

3. Beim Einhohren in lockere Erde kommen folgende Bewe-
gungsarten zur Anwendung: zunichst erfolgt eine Kontraktion
der Lingsmuskulatur. Das Kopfende fiihrt einige tastende Be-
wegunger aus, dann kontrahiert sich die Ringmuskulatur, wo-
durch sich das Vorderende des Tieres stark verlingert und, da
die schrag riickwiirts gestellten Parapodien ein Zuriickgleiten ver-
hindern, in die Erde eindringt. Die Parapodien dieses Korper-
abschnittes werden nunmehr seitlich dem Kérper dicht ange-
legt. Die hinteren Kérpersegmente iiben mit Hilfe ihrer Parapodien
weiterhin eine Stemmwirkung aus. Hierzu kommt eine schlin-
gelnde Bewegung des ganzen Korpers. Die wichtigste Funk-
tion haben beim weiteren Einbohren in die FErde die
seitlich  angelegten Parapodien. Diese werden dabei bis
zu einem Hochstmafl verkiirzt, sodann extrem verlingert.
Dabei wird eine starke Stemmwirkung ausgeiibt, wovon
man sich {iberzeugen kann, wenn man das Tier in einer
durch starkes Einkriimmen der Finger geschaffenen Hohle hilt.
Auf die Verlingerung der Parapodien folgt wieder eine starke
Verkiirzung. Gleichzeitig kontrahiert sich die Leibesmuskulatur,
wodurch fiir die sich erneut streckenden Parapodien neue An-
griffspunkte geschaffen werden.

Lycastopsi‘samb‘oinensisPﬂugf.hatnachBeobachtungem
von Harms und Pflugfelder eine schlingelnde Vorwirts-
bewegung. wobei die Parapodien als Stiitze dienen. Das bedeutet
also, da die Bewegung durch die Titigkeit der Ventralmuskulatur
erfolgt, die in ihrem Lingsanteil in der Tat auch breiter ist

als die dorsale Lingsmuskulatur (Abb.12 V.L.m. und Dlm.).
3*



Abb. 12. Querschnitt durch die Koérperregion 2 mm vor dem Pygidium eines

Quon Lycastopsis. Bm = Bauchmark, Bo == Borsten,C = Coelom, Coel =

Coelomocyten, D = Darm, Dg = Dorsalgefiff, Dlm == dorsale Lingsmuskulatur,

Eiz == Eizelle. Ep = Epidermis,V. c. ==Ventralzirrus, V.l m. = ventrale Lings-
muskulatur. Vergr. 90X (nach Lieber).

y) Sinnesorgane.

Bei den Luftpolychaeten vermag ich noch so gut wie nichts iiber
die spezifischen Luftsinnesorgane auszusagen. Die halbam -
phibischen Diopatra- Arten haben ein sehr feines Geruchsver-
mégen, ihre Augensind dagegen zuriickgebildet. Die Tiere wittern
vorgehaltenes Krebsfleisch, das sie sehr gern fressen, auf 10 em
Entfernung im Wasser. Sie nehmen es aber nur im Bereich ihrer
aus dem Schlamm vorstehenden Wohnréhre an. Die Geruchs-
organe, die in Form von TPapillen ausgebildet sind, liegen auf
den fiin{ Kopfzirren. Bei Ly castopsis amboinensis Pflugf.
fallen als Sinnesorgane besonders die Ventralzirren (Abb.
13 V.c.) auf. Sie erstrecken sich, wie urspriinglich bei allen
Polychaeten, vom ersten bis letzten Kérpersegment, zeigen aber
in ihrem Bau eine Weiterdifferenzierung gegeniiber den anderen
Formen. Vom Hauptteil des Zirrus, in welchem die Kerne der
Sinneszellen liegen, ist ein kleinerer Zapfen (Za) deutlich abge-
setzt, in den feine, faserige Plasmafortsitze von den Sinnes-
zellen fithren (Abb. 13). Die Sinneszellen selbst weisen in ihrem
Bau keine Besonderheiten auf. Sie sind langgestreckt, mit ling-
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lichem Kern und besitzen entsprechende faserige Plasmadiffe-
renzierungen in ihren distalen Teilen, wie sie Pflu gfelder
(1929) bei den Sinnesknospen der Tentakelgeifiel von Dio patra
ambeinensis abgebildet hat. Nur sind die distalen Zellan-
teilc bei Lycastopsis linger und bilden in ihrer Gesamtheit
einen deutlich abgesetzten Zapfen. Der ganze Ventralzirrus ist
von einer Cuticula iiberzogen, die jedoch im Verhiltnis zu der-
jenigen an anderen Korperstellen erheblich diinner ist. Die In-
nervicrung des Zirrus erfolgt direkt vom Bauchmark aus. Von
dort zieht ein Nerv (Abb. 13N.V.c.) zwischen Epidermis und
Ringmuskulatur entlang und bildet dicht vor dem Zirrus ein
Ganglion (G.V.c.). Der Ventralzirrus, der durch eigene Mus-
kulatur beweglich ist, stellt wahrscheinlich ein Sinnesorgan fiir
chemische oder taktile Reize dar. Definitives iiber seine Funktion
liefse sich erst nach physiologischen Experimenten aussagen.

1

Za. Ve

Abb. 13. Ventrale Partie eincs Querschnittes durch die Region des Oberschlund-

ganglions von Lycastopsis. Bm == Bauchmark, Cu= Cuticula, Ep =

Epidermis, G.V.c. = Ganglion des Ventralzirrus, Lm = Liingsmuskulatur,N.V.

¢==Nerv, der vom Bauchmark zum Ventralzirrus zicht, V.c = Ventralzirrus,

Vg == Ventralgefaf, Za == zaplenartige Differenzierung des Ventralzirrus,
Vergr. 470X (nach Lieber).

Wie die iibrigen Nereiden besitzt Lycastopsis zwei Paar
wohlausgebildete Blasenaugen, von denen das vordere Paar er-
heblich gréfler als das hintere ist. Die Augen sind dem Ge-
hirn an jeder Seite direkt aufgelagert. Ihr Bauist relativ einfach:
die Epidermis samt Cuticula bildet die Cornea. Eine eigent-
liche Linse ist nicht ausgebildet, nur ein Glaskérper und ein
cutikularer  Linsenkérper (Pflugfelder). Darin unter -
scheiden sich die Augen von Lycastopsis vor allem
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von denen des Peripatus, der bereits eine echte Linse
besitzt, dessen Sehorgan demnach eine hohere Differen-
zierungsstufe darstellt. Das Pigment der Retina ist bei
Lycastopsis leuchtend blau, dhnlich wie bei Peripatus.
Die iibriger Sinnesorgane, sowie das Hirn, sind von mir bisher
noch nicht eingehender unter dem Gesichtspunkt der Luftan-
passung untersucht worden. Ich kann daher mnoch nichts iiber
deren etwaige Abwandlungen in Anpassung an das Leben auf dem
Lande aussagen.
) Brutpflege.

Unter den Erdpolychaeten konnte bisher nur fiir die Nereis -
Arten festgestellt werden, dafl die Eier an den Dorsalzirren
der Parapodien befestigt werden. Aus den daran gefundenen
Furchungsstadien lie} sich aber nicht erkennen, wie weit die Ent-
wicklung am Muttertier geht, ob noch eine Metamorphose der
Trochophora- oder Nectochaeta-Larve im Wasser er-
folgen muf, oder ob der junge Polychaet schon als Lufttier aus-
schliipft.

Die Diopatra- Arten, von denen ja die Singaporeform be-
reits bei Ebbe im feuchten Schlamm lebt (auch die iibrigen
Formen vermégen lingere Zeit im feuchten Schlamm zu iiber-
dauern), haben bei Flut noch stets Gelegenheit ihre Geschlechts-
produkte abzusetzen. Brutpflege wurde bei einer der D. amboi-
nensis nahestehenden Form festgestellt. Fiir die auflerhalb des
Wassers an Mangelzweigen lebenden Ostreen und Cirripedien wird
eine Brutpflege wohl kaum in Frage kommen.

Bei Lycastopsis amboinensis Pflugf. ist eine Ent-
wicklung im Meer ausgeschlossen, da die Entfernung von dort
bis zum Standort zu grof ist. Es kiime nur eine Entwicklung im
Siiwasser in Frage. Da das Tier aber nach Feststellung am
lebenden Objekt und spaterer Untersuchung an Schnittserien
Rieseneier in sehr kleiner Anzahl besitzt (Abb. 12), so deutet
das auf eine direkte Entwicklung im feuchten Medium und
nicht notwendigerweise im Wasser hin. Es wire das eine aufier-
ordentlich weitgehende Anpassung an das Luftleben.

¥ Zyklusinderung.

Will man sich iiber den Werdegang der beiden Differenzie-
rungsrichtungen: SiiBwasser- und Feuchtluftpolychae-
ten klar werden, so muff man in Mangrove- und Korallenvor-
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landregionen die Anpassungserscheinungen studieren. Die Aus-
gangsfamilien stellen die Nereiden dar, welche sowohl reine
Bodenformen als auch solche, die gelegentlich schwimmen, um-
fassen. Sie halten sich vor allem in der litoralen Zone auf. In
Mangroveflachkiisten und Korallenvorgelinde haben nun die
Fliisse eine ‘dfters 10 km lange Miindungszone mit allmahlichem
Uebergang von Meer- zu Brack- zu Siflwasser. Hier ist ein Vor-
dringen von Nereiden, wie auch anderer Meeresformen (Nemer-
tinen, Selachier usw.) leicht méglich, wenn die passiv homoios-
motischen Meeresformen zuniichst die passive Poikilosmie er-
werben, dann aktiv poikilosmotisch werden und schlieBlich die
aktive Homoiosmie fiir leicht brackisches und reines Siilwasser
erreichen.

So lassen sich die Funde der Sifiwasserpolychaeten der
Thienemann - Expedition und des Hohlenpolychaeten Mari -
fugia cavatica aus der Herzegowina erkliren. Beide von
Feuerborn gefundenen Lycastiden sind echte Siifiwasser-
formen. Lycastis ranauensis Feuerborn wurde im Ab-
fluf’ des Ranausees (Siidsumatra) gefunden. Es gelang Feuer-
born, einige dieser Tiere lebend nach Europa zu bringen, wo sie
sich in SiiBwasseraquarien sehr stark vermehrten. Ihre Larve
ist eine Nectochaeta mit 3 borstentragenden Segmenten. Der
zweite Siifiwasserpolychaet, den Feuerborn auf der Thiene-
mann - Expedition fand, ist Lycastopsis catarractarum
Feuerborn, der nahe verwandt mit .amboinensis ist.

Der Weg von Meeres- zu Feuchtluftpolychaeten verlauft etwas
anders als der zu Siiffwasserformen. Erstere gehen von den Man-
grovezonen aus, dienurnoch bei Flutunter Wasser stehen. Sie
werden hier mit fortschreitender AussiiBung der Mangrove land-
einwiirts zunichst passiv, dann aktiv poikilosmotisch und schlief3-
lich im Stfwasserboden auch aktiv homoiosmotisch. - Die de-
finitive Anpassung an die Feuchtluft wird aber erst durch die
abgekiirzte Entwicklung erreicht, wie etwa bei Lumbriciden. Die
von mir (1929) beschriebene Lycastis-Art der trockenen
Mangrove hat diesen letzten Anpassungsschritt noch nicht ge-
tan. Sie kann nur bis zur Springflutgrenze landeinwirts vordringen,
weil ihre Eier sich noch im Meerwasser entwickeln miissen.

Die arboricolen Feuchtluftpolychaeten/L.amboi-
nensis Pflugf) gehen von derselben Ausgangsform wie die
Erdnereider. aus. Sie benutzen in der Nipa - Zone alte, faulende
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Nipa-Stengel (Lycastis nipae Pflugf.) als ginstigen Auf-
enthaltsort, der ihnen viel Feuchtigkeit bietet. Dabei sind sie hier
auch keinem so starken Wechsel der Salzkonzentration ausgesetzt
wie im Schlammboden. Weiter konnen sie dann auch in der oft r
auf die Nipa-Zone folgenden Kokospalmenregion Unterschlupf
in alten Palmenstengeln und besonders in den Blattspreiten
finden, wo stets geniigende Feuchtigkeit vorhanden ist. Auch
faulende Pandanus- Stengel bereiten giinstige Lebensbedin-
gungen. So erklaren sich die Funde der Nereiden von Thiene -
mann und Feuerborn in der Bananenzone, die an die
Kokosregion angrenzt. Hier werden sie von dem Spriihwasser
eines Wasserfalles stindig befeuchtet. Aus solchen Siiflwasserformen
konnter sich auch Feuchtluftpolychaeten herausdifferenzieren.
Dafiir spricht die nahe Verwandtschaft zwischen Lycastopsis
catarractarum Feuerborn und L.amboinensis
Pflugfelder.

Die am weitesten fortgeschrittene, bei Polychaeten bisher be-
obachtete Feuchtluftanpassung zeigt Lycastopsis. Hierist, wie
aus den Schrumpfungserscheinungen und «dem raschenTod der Tiere
im Seewasser klar hervorgeht, eine Anpassung an siifiwasserfeuchtes o
Medium erreicht. Ferner spricht die Ausbildung von sehr dotter-
reichen Rieseneiern (Abb. 12 Eiz.) mit zwingender Notwendig-
keit fiir eine — wenn auch leider nicht beobachtete — abgekiirzte » geuy
Entwicklung, so dafl aus den Eiern wohl schon junge Poly- e
chaetcnlarven in dem feuchten Mulm der Kokosblattspreiten aus-
schliipfen.
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Dieser: so einseitig differenzierten Anneliden, die aus Poly-
chaeten hervorgegangen sind, wiirde man die Fahigkeit, sich
von einem. Meerestier zu einem in Erdréhren lebenden Feucht-
lufttier zu entwickeln, nicht zutrauen. Dennoch hat ein Sipuncu-
lide, Physcosoma lurco, diese Anpassung durchgemacht. Ich
fand dieses Tier an Sumatras Westkiiste (Belawan und Perba-
oengan (Pantai Tjermin) und auf Ambon. |

Physcosoma lurco ist ein typisches Feuchtlufttier. Man
findet diese Tiere nicht mehr in der Schlamm-Mangrove, die
noch regelmiflig tiberflutet wird, sondern sie treten erst am
Rande der Flutzone auf, dort, wo der Boden sich aus dem vollig
ebenen Mangroveschlamm zu erheben beginnt (Abb. 14) (bis
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3,5 km von der Kiiste). In der Mangrove findet man sie nur an
etwas erhohten Plitzen, die oft erst durch das Zutun des
Menschen entstanden sind (Wegebauten usw.). Hiufig bewohnt
Physcosoma lurco am Rande der Flutzone die Erdhiigel
von Thalassina anomala, deren oft meterhohe Bauten
sie der tiglichen Flut entziehen. Hier findet man sie in grofler
Menge, vergesellschaftet mit Luftplanarien, Geonemertinen,
Lumbriciden, Erd-Lycastiden, Nereiden, Urinsekten, Kifer-
larven und Ameisen. Sie lebt in den dicken Erdwinden in selbst-
gegrabenen lufterfiilltenGiingen, dhnlich wie die Physco-
somen der Litoralzone in Gesteinsréhren unter Wasser leben.
Man findet sie meist senkrecht in ihren Réhren, wobei der
Kopf mit dem Tentakelkranz nach oben gerichtet ist.

Wihrend eine Grenze des Vorkommens von Physcosoma
lurco durch die Reichweite der normalen Ueberflutung ge-
bildet ist, wird die andere Grenze gegen das Land durch die
duflerc Reichweite der Monatsflut (bei Vollmond) bestimmt
(Abb. 14). Der Grund hierfiir ist der, daf® Physcosoma ihre
Eier in das Meer ablegen muf}, da ihre Brut sich nur hier ent-
wickelr kann. Nach der Metamorphose werden die jungen Tiere
allmihlich von der Schlamm-Kiistenzone auf das trockene Land
vorgespiilt. Da die metamorphosierten Physcosomen kein sehr
groldes Lokomotionsvermdgen besitzen, kionnen sie nur so wéit
landeinwirts vorkommen, als die Monatsflut sie mitspiilt. Das
Vorkommen von Physcosoma ist also auf eine sehr schmale,
aber scharf definierbare Zone beschriinkt, ihnlich wie das der Luft-
polychaeten. Man kann die Lufttierwerdung durch Umweltzwang
bei Physcosoma also sehr klar verfolgen. Der Gang ist: lito-
rales Meerestier (als solches noch heute beschrieben und morpho-
logisch nicht von der Luftform zu unterscheiden) » Schlamm-
tier » Feucht- » Trockenlufttier.

Es ist auffallend, da® Physcosoma lurco trotz ihrer
scharfen Abgrenzung gegen die Flutzone somatisch ihren Ver-
wandten im Meere sehr ihnlich ist, so dafl ihre Herkunft aus
dem Meere wohl kaum in Frage zu stellen ist. Heute bevorzugt
Physcosoma lurco relativ trockene Béden mit einem nicht
zu niederen Grundwasserspiegel (0,50—1m unter der Erdober-
fliche), die mit Gras (Jschaemum muticum) bewachsen
sind. Solche Fundorte, wie sie im Mangrove-Vorland beispiels-
weise bei Perbaoengan (Pantai Tjermin) vorkommen, bieten
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dem Tier auferordentlich giinstige Lebensbedingungen. Ich
fand Physcosoma lurco hier in Riesenexemplaren von
5—6 cm Linge (gemessen ohne Riissel) in grofien Mengen. Jeder
Spatenstich forderte etwa drei bis acht Tiere zutage, die oft
nur einc H'andbreit unter der Grasnarbe saflen (Abb. 15).

et SR

Abb. 15. Spatenstich mit zwei Physcosomen (siche auch Abb. 14).

Physcosoma bewohnt selbstgegrabene Erdgiinge, die senk-
recht’ verlaufen und unverzweigt sind (Abb. 15). Die Ginge
enden’in’ der Zone des Grundwasserspiegels und sind mit Luft
erfiille. Nahe der Erdoberfliche verengen sie sich plotzlich sehr
stark, stehen aber doch mit der Auflenwelt in Verbindung. In
unmittelbarer Nihe dieser Oeffnungen beobachtet man hiufig
Kothaufchen. Eigenartig ist die Beschaffenheit der Rohrenwan-
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dungen. Im Umkreis von 1/;—1 em um das Réhrenlumen ist
die Erde stark verfestigt und graubraun verfirbt. Diese Ver-
ianderung mufl durch Sekretion irgendwelcher Art oder durch
Kot der Tiere zustandekommen. Sie spricht gegen einen
hiufigen Wohnungswechsel, da es kaum denkbar ist, daf} diese
Verinderungen in kurzer Zeit entstehen kénnen.

In den Rohren bewegen sich die Tiere ziemlich gewandt. Das
Umkehren darin scheint ihnen leicht zu gelingen, da mansiein den
Erdgingen bald mit dem Riissel nach unten, bald nach oben
findet. Letztere Lage wird jedoch zweifellos bevorzugt.

Aufierhalb der Réhre vermag Physcosoma durch eine
Art Spannerbewegung fortzukriechen. Dabei streckt sie ihren
Riissel sehr lang aus, hakt sich damit auf Bodenunebenheiten
ein und zieht den Kérper nach. Selbst auf glatter Unterlage
kénnen auf diese Art verhiltnismiflig grofle Strecken zuriick-
gelegt werden. So hatte ich zu Versuchszwecken Physcosomen
in einer Glasschale mit feuchter Erde aufbewahrt. Einige Tiere
iiberkletterten wihrend der Nacht nicht nur den glatten Schiissel-
rand, sondern gelangten sogar bis in die entfernteste Zimmer-
ecke, wo sie am anderen Morgen vollkommen frisch gefunden
wurden.

Mit kaum zu iibertreffender Klarheit lat sich noch heute
der Weg rekonstruieren, den Physcosoma lurco gegangen
ist, als sie von einem litoralen Meerestier zu einem Trocken-
erdtier wurde. Dabei ist auffallend, wie wenig sich das Tier
morphologisch geéndert hat. Das trifft auch fir andere Ver-
treter der vermoiden Typen zu, fir Feuchtluft-Turbellarien,
Feuchtluft-Nemertinen, Feuchtluft-Polychaeten, weniger schon
fir Feucht- und Trockenluft-Brachyuren.

Unter den marinen litoralen Physcosomen gibt es Formen,
die sich in Gestein und Korallengéinge einbohren, z.B. Phys-
cosoma lanzarotae Harms, und solche, die im Sande
unter Steinen oder im Schlamm leben (Physcosoma granu-
losum L.). In der Schwemmlandzone der Mangrove werden nun
stets Physcosomen in das vordringende Schlammgebiet hinein-
geraten. Gelangen sie in solche Sedimentationszonen, die infolge
von Hebung des Bodenniveaus bei Ebbe trocken liegen und
schlieflich nur noch von der Monatsflut bedeckt werden, so
miissen die Tiere entweder ausweichen oder sich anpassen. Lin
Ausweichen ist aber nicht gut méglich, weil die Tiere nurein ge-
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ringes Lokomotionsvermogen besitzen. Am einfachsten wire es
fiar die sich bohrend forthewegenden Physcosomen, wenn sie
durch den Schlamm zum Grundwasser vordringen wiirden, um
in einem feuchten Medium zu bleiben. Doch verbietet sich diese
Méglichkeit, weil schon in einer Tiefe von 10—20 ecm  der
Schlamm sauerstoffrei wird. Die Tiere miissen also an der Ober-
fliche des Schlammes die Ebbezeit itiberdauern. Da nun aber
die Sedimentierungsprozesse in der Mangrovezone sich immer
an Flufmiindungen vollziehen, so sind die Tiere einem Wechsel
der Salzkonzentration ausgesetzt.

Die Meeres-Sipunculiden sind streng passiv homoiosmotisch
(stenohalin), d.h. sie leben in Seewasser, das stets gleiche
Molarkonzentration hat, und mit dem sie isoton, vielleicht etwas
hyperton sind. Die marinen Physcosomen sind gegen Aussiifiung
stark empfindlich, wie dahingehende Versuche ergeben haben.
Das erste Erfordernis fiir eine Neuanpassung muf also eine
Toleranz gegen Aenderung der Molarkonzentration in der
Schlammzone, die durch die Flut stets salzreich, bei Ebbe aber
durch den Fluff und vor allem durch die tropischen Regen-
giisse stark ausgesiifit wird, gewesen sein; wir konnen diese
Erwerbung als passive Poikilosmie bezeichnen, die schlieflich
zu einer aktiven Euryhalinie wird.

Wie zahlreiche, frither geschilderte Versuche (Harms-
Dragendorff 1933) iiber die Grenzen der Molarkonzentration
des Auflenmediums unter natiirlichenund kiinstlichen Bedingungen
beweisen, ist Physcosoma lurco noch heute als Trockenerd-
tier stark passiv, wahrscheinlich auch aktiv, poikilosmotisch. Die
optimale Grenze liegt zwischen A = — 0,6° und A = — 1,8, er-
tregen wird aber noch kurze Zeit A =— 0,18° als untere Grenze.
Physcosoma lurco mufd zuerst passiv poikilosmotisch ge-
worden sein, um allmihlich durch Eigenregulierung immer un-
abhingiger vom Wassermedium zu werden. Ganz unabhiingig
konnte Physcosoma lurco jedoch nicht werden, da
sie ihre Geschlechtsprodukte in das Meerwasser absetzen muf,
um sie zur Entwicklung zu bringen. So gerit Physcosoma
lurco heute nur noch mehrere Male im Jahr bei den grol3en
Mondfluten unter Wasser, wobei sie ihre Eier und Sperma-
tozoen ausstofdt.

Eine sehr weitgehende Konvergenz in der Lufttierwerdung in
trockener Erde besteht zwischen Physcosoma und Thalas-
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sina anomala , die auch an der Grenze der Mangrove in oft
meterhohen, selbstgebauten Erdhiigeln in Roéhren lebt, welche
an den Grundwasserspiegel heranreichen. In den FErdwinden
dieser, von der normalen Flut nicht mehr beriihrten, Hiigel
findet man auch fast regelmiflig Physcosoma lurco. Ihr
Hauptvorkommen geht allerdings mnoch weiter (3,5 km bei
Rantaupandjang) landeinwirts iiber die Thalassina-
Zone hinaus, wie das meine Funde in Grasflichen beiPerba-
oengan undinErdebei Belawan, vorallem unter den Wurzeln
von Pluchia indica, einer Strandcomposite, ergaben.

Jedes Tier sucht eine moglichst gleichformige Umwelt als
seinen Lebensraum. Diese Gleichférmigkeit oder Storungsfreiheit
ist besonders fiir wenig bewegliche Tiere Vorbedingung (z. B.
fir Lingula). So findet man denn auch alle bohrenden Erd-
formen in ganz bestimmten Zonen (litorale Zone, Schlammzone,
Feuchtlandzone, Trockenerdzone).

Physcosoma lurco hat einen Lebensraum inne, wo sie
die Bedingungen einer nicht zu trockenen Erde mit Pflanzen-
wurzeln findet, in dem auch schon Lumbriciden gut gedeihen.
Die verschiedenen Zonen ihres Vorkommens unterscheiden sich
nur durch den Feuchtigkeitsgehalt. Da Physcosoma lurco
bei weitem die meiste Zeit in ihrer Réhre in einem Feucht-
luftmedium lebt, so kommt die Osmoregulation nur bei Regen-
giissen oder bei Ueberflutung in Frage.

Auffallend ist, daf die geschlechtsreife Physcosoma lurcoin
der zwischen dem Meer und ihrem jetzigen Standort befindlichen
Schlammzone nicht zu finden ist, sondern daf® sie in ihrem Vor-
kommen scharf gegen die Mangrove begrenzt wird. Osmotische
Griinde kénnen hier nicht mitspielen, da im Inneren des Schlammes
die Salzkonzentration sich wenig #ndert. Wahrscheinlich ist die
Sauerstoffarmut der Mangrovebéden von Einfluf}. Wie Troll und
Dragendorff (1931) heschriehen haben, sind Mangrovebsden
praktisch sauerstoffrei.

Wegen der O,-Freiheit des Mangrovebodens ist das Vor-
kommen von Tieren hier iiberhaupt sehr spirlich. In der tiefen
Zone sind keinerlei Tiere mehr zu finden. In den oberflich-
lichen Lagen, die zum Teil Algenbewuchs zeigen, leben Poly-
chaeten und Echiurus in wassergefiillten Rohren. Diese Tiere
haben infolge ihres guten Lokomotionsvermdgens die Fihigkeit,
an die Oberfliche zu kommen. Durch die Ueberflutung sind
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sie einem tiglich wiederkehrenden Wasserwechsel ausgesetzt.
Die einzige Vorbedingung, um hier existieren zu kénnen, ist
die Fihigkeit der Euryhalinitit.

Charakteristisch fiir alle Mangroventiere ist, daf8 sie aus der
Feuchtschlammzone herauszukommen versuchen. So kriecht z. B.
Anomia an Nipa-Stengeln hoch, heftet sich dort fest und
atmet nur, wihrend die Flut sie iiberspiilt. Die Polychaeten
(Nereis- und Lycastis - Arten) gehen vom Schlamm aus be-
sonders héufig an alten faulenden Nipa - Stengeln hoch und
leben hier in Rohren, die unten am Wurzelstock mit Wasser,
weiter oben mit Luft gefiillt sind. Sie kriechen aber nur so
weit an den Stengeln hinauf, als die Flut sie noch regelmiRig
erreichen kann.

Bei allen diesen Formen geschieht nun die weitere Luft-
anpassung so, daf} sie immer mehr mit ihren Roéhren die unter
Wasser liegenden Zonen verlassen und in die dariiberliegende
Feuchtluftzone, erst teilweise, dann mit dem ganzen Korper,
vordringen und sich schlieflich nur noch hier aufhalten. Nur
bei Flut geraten sie noch ganz unter Wasser (Lycastis-
Formen). Als weitere Anpassung kann dann der Aufenthalt in
lufterfiillten Rohren, mit der Maglichkeit, sich durch Grund-
wasser oder Regen netzen zu konnen, angesehen werden. Diese
Stufe haben die Erd-Oligochaeten, Lycastis, Nemertinen und
Physcosoma lurco erreicht. Bei letzterer ist wahrschein-
lich die Feuchtschlammzone so weit wie moglich als Anpassungs-
zone ubersprungen worden. Die metamorphosierenden jiingeren
Tiere werden wahrscheinlich mit der Flut sofort an die Grenze
der Schlammzone landeinwiirts herangetragen, siedeln sich hier
an und kénnen dann, in ihren Géngen wandernd oder auch
durch die sehr weit reichenden Monatsfluten fortgetragen, mehr
landeinwirts vordringen, so dafl damit ihr sehr eingeengter
Standort erklarlich wird.

In feuchter Erde, d. h. in Rohren mit mehr oder weniger
wassergesittigter Luft, lebende Tiere haben eineniedrigere Molar-
konzentration als trocken lebende Tiere. Diese Konzentration
ist fiir den jeweiligen Standort konstant, so dafl man die
Tiere standortsgemifl als nahezu stabil homoiosmotisch be-
zeichnen kann. Die sehr trocken lebenden Tiere, die in Per-
baoengan (Sumatra) gefunden wurden, haben A=-1,6°-18
weniger trocken lebende Tiere der Reihe nach: ,,Ausguck® bei
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Belawan (Sumatra) A = — 1,40, Palmenschindelfabrik Belawan A —
—1,15° — 1,35 Bahndamm Belawan A = — 1°—1,2¢, an der Strafie
Medan-Belawan in der Nip a-Zone A= — 0,87-.

La3t man Tiere aus beliebigen Standorten in der Erde des
Fundortes austrocknen, so sinkt ihre Molarkonzentration auf
A = — 0,6—0,8° herab. Es muff also mit dem verdunstenden
Wasser auch aktiv Salz aus der Leibeshohlenfliissigkeit abge-
geben werden. Wieweit diec Molarkonzentration der Tiere ver-
schiedener Fundorte vom Grundwasser abhiingt, laf3t sich nicht
einwandfrei sagen. Jedenfalls leben Tiere aus Perbaoengan
(Pantai Tjermin) mit hoher Molarkonzentration auch nahe
einem: Grundwasser mit hoher Salzkonzentration (29,17 ¢/, NaCl),
wihrend  entsprechend Tiere von der Nipa-Zone in sehr
niedriger Konzentration zu finden sind (2—89/y, NaCl).

Die Physcosomen der verschiedenen Standorte sind indessen
nicht streng an die Bedingungen ihres Wohnortes gebunden,
denn man kann z. B. Tiere aus Perb aoengan mit der héchsten
beobachteten Molarkonzentration in die Nipa-Zone mit ihrer
niedrigen Molarkonzentration versetzen. Sie nehmen dann die
firr diese Zone charakteristische Depression an. Wie Versuche
im Warmhaus des Tiibinger zoologischen Instituts erwiesen,
konnten die Tiere in ihrem natiirlichen Medium, d.h. der Erde
ihres Standortes, 11/, Jahre lang gehalten werden, wobei die
Erde nur mit SiiBwasser angefeuchtet wurde. Wahrscheinlich
hatten sie sich noch linger gehalten, doch mufiten die Ver-
suche abgebrochen werden.

Wie Versuche mit verschiedenen Salzkonzentrationen zeigten,
kénnen sich die Tiere in Erde halten, die sowohl mit Siilwasser,
als auch mit Seewasser angefeuchtet wurde, und zwar deshalb,
weil die Tiere ja nicht im Wasser, sondern in Feuchtluft leben.

Daraus erklirt sich auch, daf man die Tiere nicht im Wasser
halten kann, da sie weitgehend an Luftatmung angepaf3t sind.
Sobald sie sich in Erdréhren oberhalb des Grundwassers auf-
halten kénnen, bleibt der Salzgehalt des letzteren fiir sie be-
langlos. Wie Beobachtungen in der freien Natur lehrten, weichen
die Tiere dem Wasser moglichst aus. Sie haben also das charak-
teristische Merkmal aller echten Lufttiere erworben: die Flucht
vom Wasser zum Land. Man kann Wassertiere als hygro-
taktisch, Lufttiere als a¢rotaktisch bezeichnen.

Gegen Austrocknung ihres Wohnbodens scheinen die Phys-
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cosomen ziemlich unempfindlich zu sein, denn sie vertrugen im
Trockenversuch sogar eine Gewichtsverminderung durch Wasser-
abgabe von 5,5 auf 3,5 g, d.h. 36,36 %. In der Natur werden die
Tiere aber wohl stets Gelegenheit finden, sich bei den héufigen
tropischen Regengiissen zu netzen. Die relativ starke Homoiosmie
der Tiere in ihren verschiedenen Standorten ist hauptsichlich
durch die Moglichkeit einer Flissigkeitsabgabe durch die Haut
und die Nephridien bedingt.

Der Harn ist leicht hypotonisch zum Blut (Blut A = . 1710
Harn A= —1,60° Blut A = - 1,78° Harn & = — 1,73°. Dadurch
ist die Moglichkeit der Diffusion nach auflen gegeben, so daf
sich die Tiere einer AussiiBung oder auch dem Austrocknen, d. h.
einer Verminderung des Blutvolumens anpassen konnen. Da die
Tiere durchweg hypertonisch zum Medium sind, so ist ein
Diffusionsgefille auch zu salzhaltigem Grundwasser und auch
bei Ueberflutung von Brack- und SiBwasser vorhanden.

Abb. 16a. Schnitt durch die ventrale Rumpfhaut von Ph yscosoma lurco
nach Verbringung in SiiBwasser. co — Corium, cu — Cuticula, dr= Hautdriisen,
Im = Léngsmuskulatur, rm = Ringmuskulatur, s = Sinus. Vergr. 45X.

Abb. 16b. Schnitt durch die ventrale Rumpfhaut von einem normalen, in
trockener Erde lebenden Tier vom gleichen Fundorte. Figurenerklirung wie
16a. Vergr. 45x.

Hearms, Wandlungen 4
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Eine Rolle bei der Osmoregulation von Physcosoma lurco
spielt zweifellos auch der Hautmuskelschlauch. Dieser besteht von
auflen nach innen aus einer, gegeniiber den Wasserformen stark ver-
dickten Cuticula mit Paketdriisen (Abb. 16 a, b), einer Hypoder-
mis und einer Ring- und Lingsmuskelschicht. Das vom Haut-
muskelschlauch umschlossene, einheitliche echte Célom ist prall
mit Blut gefilllt. In denHautmuskelschlauch dringen bis an die
Epidermis herantretende Sinusse ein. Tiere, die in Sufwasser
gesetzt werden, quellen sehr stark, und die Sinusrdume er-
weitern sich (Abb. 16a), wihrend Tiere, die in starke Salz-
lssung gebracht werden oder normalerweise eine hohe Konzen-
tration haben, verengte, kaum sichtbare Sinusriume zeigen
(Abb. 16Db).

Die Haut ist in erster Linie ein guter Schutz gegen die Iin-
fliissse der Umwelt. Thr Diffusionsvermogen ist daher bei Phys -
cosoma auch wohl nur schwach. Einen Hauptschutz stellt neben
der Cuticula namentlich das reichliche Driisensekret dar, wo-
durch die Haut feucht erhalten und mit einer Lipoidschicht be-
deckt ist, also vor Austrocknung geschiitzt wird.

Die Osmoregulation muf} also unter normalen Bedingungen in
erster Linie durch die Nephridien geschehen. Das lifit sich
nicht nur durch Bestimmungen der Molarkonzentration erweisen,
sondern auch aus dem Fiiliungszustand der Endblase bei all-
mihlicher Aussiifung der Tiere feststellen. Beidenin Tiihingen
im Blumentopf gehaltenen Physcosomen fiillte sich die Endblase
bis zu einem Maximum, so dafl die beiden Blasen die Grifle
von kleinen Erbsen erreichten, um sich dann zu leeren und
wieder von neuem zu fiillen. Weitere Versuche ergaben, dafd
in stark ausgesiifitem Wasser der Hautmuskelschlauch lebender
Tiere bei Verschlufy aller Korperoffnungen Wasser aufnimmt, das
durch die Nieren ausgeschieden wird.

Man kann nach vorstehenden Beobachtungen Physcosoma
lurco als ein gut angepafites Feucht- bis Trockenlufttier ansehen.
Sie erreicht die gleiche Anpassungsstufe wie die Erd-Nemertinen
und -Oligochaeten. Der einzige Grund, der sie hindert, weiter land-
einwirts als in die von der Hochflut noch gelegentlich bedeckte
Landzone vorzudringen, ist die nicht erworbene drtliche Brut-
pflege, wie sie etwa die Regenwiirmer mit der Ablage ihrer
Kokons in den Boden herausgebildet haben. Die Brut muf} sich
bei Physcosoma lurco, wie bei vielen tropischen Erd-
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formen, stets noch im Meer entwickein. Die befruchteten Eier
gelangen mit der Hochflut in das Meer. Dort entwickelt sich
wohl, wie aus dem gegeniiber den Meeresformen unverinderten
Bau der Eizelle zu erwarten ist, die Trochophora- Larve,
die sich nach der Metamorphose bei einer weiteren Hochflut
wieder landeinwirts ansiedelt. Ob die Larven bis zum Stadium
des ausgewachsenen Tieres die ganze Schlammzone bhis zum
Trockenland durchwandern, ist noch unbekannt. Wahrscheinlich
ist, daf! dasjunge Tiersich zuerst in der Oberfliche des feuchten
Schlammes ansiedelt und dann bis zur Trockenzone vorwandert.
Ich schlieffe das daraus, daf® es in der Trockenzone unter den
Tausenden dort gefundener Tiere nur geschlechtsreife Formén
gab, dagegen wurden in der Schlammzone junge Tiere ver-
schiedener Stadien beobachtet.

Ob Physcosoma lurco als Varietit auch noch als litorale
Wasser- oder Schlammform vorkommt, ist zweifelhaft. Dafir
spricht, daf} sich die Trockenerdform von der litoralen Form syte-
matisch nicht unterscheiden lif3t. Verstirkt ausgebildet sind bei
ihr nur die Cuticula, die Driisen und die Muskulatur. Die Riissel-
haken sind ungleich krifltiger als die der Wasserformen, obwohl
auch die Grundform beibehalten worden ist. Die Sinnesorgane
sind morphologisch die gleichen. Auch hier haben wir eine
Konvergenz zu den Erd-Oligochaeten, die ja mit Physcosoma
lurco den gleichen Lebensraum innehaben.

Was Physcosoma lurco in ihrer Luftanpassung inte-
ressant erscheinen lif3t, ist, dafl hier ein hoch spezialisiertes,
rein marines Tier auch zu einer luftatmenden Form werden
kann, und daf} ohne wesentliche Aenderungen des Baues auch fiir
dieses Tier unter dem Zwang der Umwelt ein neuer giinstiger
Lebensraum am Rande der Schwemmlandmangrove in selbstge-
bauten, mit Feuchtluft erfiillten Rohren gefunden worden ist.

Fir den Werdegang dieser Neuanpassung ist sicher konse-
kutive Adaption und Selektion in gleichem Mafle wirksam ge-
wesen. Zu welcher Stufe der Erbfestigkeit im Sinne Plates
(1932) Physcosoma lurco gehort, 13t sich bei dem Fehlen
nachweisbarer somatischer Aenderungen schwer sagen, sie kommt
jedenfalls einer Blastovariation schon nahe.

,,Wir sehen hier wie iiberall bei Lebewesen keine absoluten
Grenzen, sondern gleitende Uebergiinge, ganz wie der Lamarckis-
mus es behauptet. (Plate, 1931).

4‘



3. Anomuren und Brachyuren.

In der Mangrove sind die Bedingungen fiir die Entwicklung
einer Feuchtluftfauna sehr giinstig. Von Anomuren hat sich hier
die sehr charakteristische Thalassina anomala angesiedelt,
die in riesigen Erdhiigeln (Abb. 17) den Uebergang von Schlamm
zu befestigter Mangrove iiberdauert. Die kegelformigen Iiigel
enthalten an ihrer Spitze den Eingang zur Wohnréhre, die bis zum
Grundwasser hinunterreicht. Die Tiere koénnen sich so stets
netzen. Zuweilen verlassen sie auch ihre Wohnrohren, nament-
lich bei Flut, um Nahrung zu suchen.

Abb. 17. Erdhiigel von Thalassina gebaut. Der vordere an cinem
Baumstamm aufgeworfen. In der Mitte frischer Aufwurf. Mangrovevorland bei
Perbacengan (Pantai Tjermin).

Unter den Einsiedlerkrebsen sind es in der Mangrove Cliba -
narviusund Paguristes, die als Schlammbewohner die Ueber-
gangsstufe zu weiter unten niher zu besprechenden Coenobiten,
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den luftatmenden Einsiedlern, darstellen. Von den Brachyuren sind
es vor allem Uca- und Sesarma - Arten, die mehr oder weniger
weit angepafite Feuchtlufttiere sind.

4. Die Gobiiden.

a) Allgemeines.

Diejenigen Formen, die dem Beobachter in der Mangrove
am meisten auffallen, sind die von den Wasser-Gobiiden sich
herleitender: Bole- und Periophthalmen und die schlamm-
lebenden Amblyopus brachygaster Gthr. und Try-
pauchen vagina, Bloch.

Dic Familie der Gobiiform es ist durch einen grofien Formen-
reichtum ausgezeichnet. Bei weitem die grofite Anzahl der Arten
(etwa 600) sind Meeresbewohner. Sie sind durchweg klein, doch
gibt es eine SiiBwasserform auf Siam, Borneo und Sumatra,
die 1 Meter lang wird. Die kleinste Form kommt auf den
Philippinen vor und ist nur 12—i4 mm lang. Die meisten Arten
sind Fleischfresser. Im Meer kommen Gobiiformes iiber-
all, mit Ausnahme der Arctis und Antarctis, meist litoral, vor.
Die Arten sind systematisch auflerordentlich schwer zu be-
stimmen, da sie auch stark variieren. Es ist daraus schon auf
eine grofBe Plastizitit zu schlieffen. Infolge dieser Plastizitiit
konnten Gobiiform es insSiifiwasser vordringen und sich auch in
ausgesiifitem Boden halten. So wurden z. B. Gobiiden im Garda-
see gefunden. Pellegrin (1933) gibt an, daf} auf Madagascar
und den benachbarten Inseln (Comoren, Seychellen, Mascarenen)
die Mehrzahl der Fische aus marinen Arten des Indischen Ozeans
besteht, die in Fliissen aufsteigend, sich mehr oder weniger an das
Leben im Siilwasser angepaf’t haben. Dazu gehdren vor allem die
Gobiiden und die Atheriniden (siche S. 4).

Von der Litoralzone aus konnten die Gobiiformes, namentlich
in subtropischen und tropischen Regionen, auch in die Ebbezone der
Korallen- und Schlammkiisten vordringen, wo sie die Ebbe-
zeit in Resttiimpeln oder auch halbamphibisch iiberdauern. An
Schlammkiisten kénnen sie zu typischen Schlammbewolnern
werden, wie z. B. Amblyopus, Trypauchen und Try-
pauchenichthys. Sienehmen hier aalartige Gestalt an, ver-
lieren ihr Pigment und bekommen rudimentiire Augen. Auch bilden
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sie spezifische Sinnesorgane heraus. (Eggert 1930). Eine be-
merkenswerte Konvergenz zu diesen beiden im Mangroveschlamm
lebenden Gobiiden bildet der zwei Zoll lange, pigment- und
schuppenlose Typhlogobius californiensis. Er lebt am-
phibischh unter Steinen in der Ebbezone. Bei jungen Tieren sind noch
funktionsfihige Augen vorhanden, die erwachsenen Tiere da-
gegen haben nur noch Rudimente, die von Haut iiberdeckt
sind.

Die extremsten Differenzierungsreihen einer Luftanpassung
stellen die Boleophthalmen und Periophthalmen dar : beide
Gattungen sind mehr oder weniger weit angepafite Feucht-
lufttiere. Sie bilden durch Uebergangsformen eine liicken-
lose Reihe von den Wasserformen an und stellen zwei konver-
gente Linien dar. Selbst in Fillen extremster Luftanpassung be-
halten sie die fiir beide Reihen typischen und unverkennbaren
Merkmale der Gobiiformes bei (Abb.18a,b,c). Die wasser-
lebenden Gobiiden sind Meeresboden hewohnende Formen. Sie
besitzen bereits Organe, die sie durch Weiterdifferenzierung be-
fahigen, Feuchtlufttiere zu werden.

Abb. 18a. Am Grunde des Wassers lebender Gobiide von der Kiste Javas.

7

Bewegt sich meist schwimmend. (4/; natiirlicher Grofe).

Abb. 18h. Boleophthalmus boddaerti. Das Weihchen hat hier
im Gegensatz zuo Periophthalmus die sekundiren Geschlechtsmerkmale
(Farbe und Flossenfiden). 2/; natirlicher Gréfe.)

Abb. 18c. Periophthalmus schlosseri (Ménnchen) in Reizstellung
(Kampf oder geschlechtliche Erregung). (1/, natiirlicher Grofie.)

So sind bei den litoralen Grundformen die Bauchflossen be-
reits Stiitzorgane dadurch, daf sie  ventral tiitenartig ver-
schmolzen sind. Cranial an der Basis bildet sich bei ihnen oft eine
quere Hautfalte heraus. Durch diese Vereinigung der Bauch-
flossen ist dem Tier ein stabiles Verharren auf dem Boden ge-
wiihrleistet. Bei der Fortbewegung auf dem Meeresboden kann
diese verschmolzene Flosse auflerdem zum Abstoflen verwandt
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werden, so daf} die Bewegung eine leicht hiipfende wird. Da-
neben bleibt die normale Schwimmbewegung meist nur als
schnelle Fluchtbewegung erhalten. Die Epidermis der litoralen
Tiere ist ziemlich dick und von Turgorzellen durchsetzt (Abb. 20a);
durch ihre gute Versorgung mit Kapillaren spielt auch schon die
Haut als Atmungsorgan eine bedeutende Rolle. In Anpassung an
das Leben auf dem Boden ist der Kopf der Tiere abgeflacht. Die
Augen sind leicht lateral-dorsalwarts heraufgeriickt, wodurch ein
grofferes Blickfeld gewonnen wird.

Die Reaktionsgeschwindigkeit und das Lernvermégen der li-
toralen Gobiiden ist im Vergleich zu anderen Fischen besonders
gut entwickelt. Nur die Blenniiden kommen ihnen in dieser Hin-
sicht nahe. Infolge ihrer hohen Intelligenz hat sich bei ihnen
auch eine hochstehende Brutpflege herausgebildet, die von
Guitel bei Gobius studiert wurde.

b) Respirationsorgane.
a) Kiemen.

Wenn wir die Respirationsorgane der Periophthalmen ver-
stehen wollen, gehen wir bei unsern Betrachtungen am besten von
einer noch im Wasser lebenden Larve aus, (Abb. 27a) die noch
alle Merkmale eines Wassergobiiden aufweist.

Das auf Abb.27b,a dargestellte Stadium (in nur einem Exem-
plar gefunden) war 0,95 cm lang und befand sich im Beginn der
Metamorphose; der Exophthalmus war erkennbar, aber noch unvoll-
stindig ausgepriigt. Die Kiemen gleichen noch vollstindig denen von
Gobius, indem die Lamellen von einem Epithel mit flachen
Deckzellen bekleidet sind, und Driisenzellen auf den Lamellen
nicht vorkommen, wihrend imEpithel des Kiemenblattstammes
eingesenkte Eiweif’zellen reichlich vorhanden sind. Bei Jung-
fischen zwischen 0,98 und 1,1 cm Linge beginnen die Kiemen-
lamellen sich zu verindern. Das Epithel enthilt von nun an
Driisenzellen, vor allem eingesenkte Eiweif3zellen, daneben aber
auch vereinzelte Schleim- und Kérnerdriisen. Besonders am
Grunde der Lamelle finden sich Driisenzellen, wihrend sie aulen
an den Lamellen fehlen und das Epithel hier nur aus flachen Deck-
zellen besteht. Die Verdickung des Oberflichenepithels beginnt
also in der Nihe des Kiemenblattstammes und schreitet immer
mehr nach auflen fort. Bei vollstindig metamorphosierten Jung-
fischen von 1,25 ¢m Linge an, wie auch dauernd bei P.chrysos-
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pilos (Abb. 19a), haben sich die Driisenzellen auf der
ganzen Lamellenoberfliche bis zur Peripherie ausgebreitet ;

wie bei erwachsenen Tieren wechseln bei ihnen meist flache
Deckzellen mit eingesenkten Eiweifidriisen ab, die sich unter-
halb der Deckzellen aneinanderlegen und scheinbar eine zweite

Schicht bilden (Abb. 19 a).

Abb, 19a. Teil eines Lingsschnittes durch ein Kiemenblatt von Pe rioph-
thalmus chrysospilos mit eingesenkten Eiweif3driisen.
Vergr. Zeiss, Oc. 3, Imm. 1/,
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In diesem Stadium ist auch das Kiemenhéhlenepithel voll-
kommen ausdifferenziert: dic Kapillaren verlaufen an der Basis
des zweischichtigen Epithels und reichen bis dicht unter die Ober-
fliche, wiihrend bei Tieren bis zu 1,2 cm Kérperlinge es nur
aus einer Zellage besteht und nicht besonders stark mit Blut
versorgt ist.

Alie Periophthalmen sind Feuchtlufttiere, die in ihrer Lebens-
weise den Froschen am #hnlichsten sind. Thre Atmungsorgane hat
Schottle (1931) im Vergleich zu denjenigen der Gobius-
und Boleophthalmus- Arten griindlich untersucht. Morpho-
logisch sind die typischen Wasserkiemen am stiirksten bei Peri -
ophthalmus schlosseri argentiventralis abge-
dndert, indem ihre Lamellen verwachsen sind (Abb. 19D, ¢).

T §
d"mp 3o

Abb. 19b. Querschnitt durch ein Kiemenblatt von Perio phthalmus

schlosseri argentiventralis. A.Lbr. = Arteria laminac branchialis,
e.E.dr. = eingesenkte Eiweilfdriise, K.st. — Knorpelstab, L.ep. = Lamellen-
epithel, N.G. = Nutritive Geliifie,Pil. z. == Pilasterzelle, St. ep. = Stammepithel,
V.lbr. = Vena laminae branchialis. Leitz Obj. 7. Oc. 2, auf 2/; verkleinert

(nach Schottle).

»Die Kiemen werden meist mit steigender Anpassung ans Luft-
leben immer stirker modifiziert. Dafd jedoch bei schlamm- und
luftlebenden Formen die Kiemen auch in ihrer normalen Ausbildung
bestehen bleiben kénnen, zeigen Boleophthalmus viridis
und Boleophthalmus boddaerti, von denen besonders
der letztere zu einem ausgesprochenen Feuchtlufttier geworden

Abb. 19c. Teil eines Lingsschnittes durch ein Kiemenblatt von Perioph-
thalmus schlosseri argentiventralis. B.g. = Bindegewebe, D :=
Deckzelle. e.E.dr. = cingesenkte Kiweifldriise, Pil.z = Pilasterzelle, St.s.
== Stiibchensaum. Leitz, Imm1/,,, Oc.4, auf 2/; verkleinert (nachSchsttle).

ist. Beginnende Abwandlung weisen die Kiemenlamellen von
Amblyopus brachygaster und Trypauchen vagina

“auf. Es ist bemerkenswert, daf® bei diesen Arten, die eine ihn-

liche Lebensweise haben, die Modifikation der Kiemen etwa das-
selbe Ausmaf} erlangt hat, wenn auch in verschiedener Richtung.
Innerhalb der Gattung Periophthalmus findet sich die
héchste Differenzierung der Kiemen nur bei P. schlosseri,
der zu den ékologisch am stirksten luftangepafiten Formen ge-
hért. Dagegen sind die Kiemen von P. vulgaris, einem Rassen-
kreis, der nach Harms (1928) am weitesten ans Luftleben ange-
pafdt ist, viel weniger spezialisiert. Es ist also in diesem Fall nicth
moglich, die Ausbildung der Kiemen in Parallele zu setzen m]’f
dem Grad der Anpassung in der Lebensweise, withrend dagegen bei
einem Vergleich mit P. koelreuteri, P. dipus oder
P. clirysospilos mit P. schlosseri sowohl Kiemen als
auch ¢kologische Anpassung sich im gleichen Sinn verindern®

(Sehottle 1931).
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8) Die Haut als akzessorisches Atmungsorgan.

»Wihrend die Kiemen nur bei den hochst-differenzierten Gat-
tungen der Gobiiformes abgeiindert werden, treten akzesso-
rische Atmungsorgane bei allen denjenigen Gobiiden auf, die zu
Schlamm- oder Lufttieren geworden sind, sowie auch schon bei
einigen Gobius- Arten und bei Apocryptes lanceolatus,
die nic das Wasser verlassen. Diese Tatsache erscheint auf den
ersten Blick merkwiirdig. Wenn man sich jedoch vergegen-
wirtigt, dafl gerade diejenigen Formen, die in schlammigem
Wasser, z. T. in kleinen, bei Ebbe zuriickbleibenden Tiimpeln
leben, eine beginnende Mundhédhlen- oder Hautatmung aufweisen,
wihrend andere Gobius - Arten, die in klarem Wasser und auf
sandigem Grund leben, keine Spur davon zeigen, so liegt der
Schluft nahe, dal wir es hier mit einer besonderen Anpassungs-
erscheinung zu tun haben. (Allerdings zeigen nicht alle im schlam-
migen Wasser lebenden Gobius - Arten eine Mundhéhlenatmung
(so G. xanthozoma und G. IX), aber trotzdem kann cine
solche auf Grund der verschlechterten Atmungsbedingungen her-
ausgebildet werden).

Die Frage, wie diese im Laul der Phylogenese entstanden ist,
ist nicht ohne weiteres zu beantworten. Es ist ja bekannt, daf} viele
Fische in schlecht durchliiftetem Wasser an die Oberfliche
kommen und Luft schnappen. So wire es méglich, daf sich im
Anschluff an diese ,,Notatmung” (Winterstein 1921), wobei
zunachst Luftblasen in die Mundhéhle aufgenommen werden, eine
starkere Durchblutung der Mundhéhlenschleimhaut herausbildet.
In ihnlicher Weise kann die Haut, die ja stets, wenn auch in ge-
ringem Mafle, an der Atmung beteiligt ist, stirker durchblutet
werden,

Zuerst bildet sich bei beginnender Haut- oder Mundhéhlen-
atmung in allen Fillen ein Kapillarnetz an der Basis des Epithels
aus. Bei Wassergobiiden ist in der Epidermis noch kein Kapillar-
netz vorhanden (Abb. 20 a). Wenn ein solches einmal besteht, dann
ist es sehr wohl denkbar, daf} infolge von immer stirkerer funk-
tioneller Beanspruchung dieses Organs die Ausdehnung des
Kapillarnetzes mehr und mehr zunimmt, (Abb. 20d) und daf8
schlieBlich eine Vorwélbung des Epithels eintritt (Abb. 20D, c).
Hierbei kann entweder die Gefifschlinge in einer Coriumpapille
gegen dic Epidermis vordringen (so in der Haut von Boleoph -
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thalmus (Abb. 20 ¢) und in etwas anderer Ausbildung auch bei
Trypauchen vagina), oder das Kapillarnetz buchtet das
Epithel von unten her ein, so dafl nur eine dinne Zellage das
GefaB vom Auflenmedium trennt (Abb. 20 d, e). Diese Ausbildung
eines vaskularisierten Epithels wurde in der Gruppe der Gobii-
formes von verschiedenen Arten unabhingig erworben, so von
Boleophthalmus viridis und B.boddaerti, von
Amblyopus brachygaster und Trypauchen vagina
und vou mehreren Periophthalmus- Arten (Abb.20d, e). Die
hochste Differenzierung ist dann erreicht, wenn die Kapillaren sich
zwischen den Epithelzellen verzweigen; dieses vaskularisierte

Epithel findet sich in der Mundhéhle von Am blyopus bra-
cliygaster, in der Haut bei samtlichen Periophthalmus-
Arten, in der Mund- und Kiemenhéohle und auf den Kiemenbégen
jedoch nur bei P.chrysospilos und Pschlosseri®

(Schﬁttle).

Abb. 20 a—e. a. Querschnitt durch das Mundhohlenepithel von G‘ob.i us
auratus. C. Corium, Sch.dr,Schleimdriise, St.g.Stratum gffrmlnatl\'llm7
Leitz, Tmm. 1/,5, Oc. 4, auf 2/; verkleinert (nach Schott le).
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Abb. 20b. Riickenhaut von Boleophthalmus boddaerti mit respira-
torischen Papillen (rp); verhornende Zellen (vh); vesiculose Zellen ‘vs); Stratum
germinativum (st.g.) Capillaren (cp.); Stiitzgewebe (st.}; Leitz, Komp. Oc. 1. Imm.
/1. Verkl. 1/, (Nach einem Priparat von cand. rer. nat Eflinger.)

Abb. 20c. Aufsicht auf dic CefiiBe einer Papille von der medianen Kopf-

haut von Boleo phthalmus boddaerti. A Arterie, R Ringvenen, U.

oberer Umfang der Papille. V Vene. Leitz Obj. 3, Zeil Komp. Oc. 12, auf
1/, verkleinert (nach Schéttle).

Abb. 20d. Querschnitt durch die Epidermis von der medianen Kopfhaut eines

Periophthalmus schlosseri schlosseri. B.g. Bindegewebe, D

Deckschichten, G. Gefafl, Kap. Kapiliare, P. Pigment, R.M. Ringmuskelzellen,

Sch.dr. Schleimdriise. St.g. Stratum germinativum, ves. Z. vesiculose Zelle.
Leitz Obj. 7, Oc. 1, auf 2/; verkleinert (nach Schottle).

Abb. 20c. Querschnitt durch das Kiemenhéhlenepithel von Periophth a 1-
mus schlosseri argentiventralis. C. Corium, G. Geféiﬁ,. Kap.
Kapillare. Leitz Imm. 1/19. Zeiss Komp. Oc. 12 auf 1/ verkleinert

(nach Schottle).
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¢c) Lokomotionsorgane.

Bei den luftlebenden Gobiiden werden die paarigen Flossen als
Lokomotionsorgane umdifferenziert, &hnlich wie bei den Salariiden.
DieSalarias-Arten haben die kehlstiindigen Bauchflossen in krif-
tige, gegabelte Hebelarme umgewandelt. Auf3erdem haben dieBrust-
flossen gelenkig miteinander verbundene Knochenstiicke, die aus
dem weniger differenzierten Flossenskelett der Wasserformen
hervergegangen sind. Im iibrigen unterstiitzen die Salariiden die
Hebelbewegung der Flossen durch Schlingelung des Korpers
bei Mitwirkung der Schwanzflosse.

Auch die schlammbewohnenden Boleophthalmen (Abb. 18b) be-
wegen sich in der Hauptsache durch Schlingelung fort, da ihre
Flosserc wenig zur Stiitzfunktion geeignet sind. Sie sind noch
aholich wie bei Gobius gebaut (Abb. 18a). Die Periophthalmen
(Abb. 18 c) sind viel stiirker an die Fortbewegung auf dem Lande
angepafit als die Boleophthalmen. Demgemaf ist ihre Brustflosse
zu einem Gehwerkzeug geworden, indem sie sich in steigendem
Mafi¢ bei Periophthalmus schlosseri, chrysospilos,
dipus und argentilineatus in ihrer Achse verlingert. Die
Brustflossen haben ein Schultergiirtelgelenk und ein weiteres,
zwischen den Basalia und der eigentlichen Flosse gelegenes Ge-
lenk. Je stirker die Luftanpassung wird, um so mehr wird diese
Flosse ein Werkzeug zum Vorwirtsziehen auf dem Lande, wobei
rechte und linke gleichzeitiz vorgezogen werden. Sie kénnen
aber bei Drehungen des Tieres auch zeitlich verschieden benutzt
werden. Je mehr die Flosse zum Hebelwerkzeug wird, desto mehr
kénnen die Flossenstrahlen zu einem Biindel zusammengelegt
werden, wodurch die Flossen in der distalen Achse wesentlich ver-
lingert werden (Abb. 18c). Die Basalia, diebei Go biusin der Vier-
zahl vorhanden und kurz und gedrungen sind (Abb. 21 a), werden
bei Boleophthalmus linger (Abb. 21 b), bei Periophthal-
mus schlosseri (Abb.21¢) verschmelzen1und2und 3 und 4
miteinander, so dafs zwischen 2 und 3 eine Liicke gebildet wird,
dieauch bei Boleophthalmus schon vorhanden ist{Abb. 21b).
Auch die Ansatzfliche des Schultergiirtels wird verbreitert und ver-
lingert; es entsteht eine Liicke in der Crista cleithralis (Abb.21 b, ¢).
Bei Periophthalmus argentilineatus wird die Flosse
wesentlich schmiiler und linger, und die Verschmelzung der
Basalia wird noch inniger. Die Flossenstrahlen erleiden eine

Abb.21a. Aufenseite des Skeletts der rechten Brustflosse von Gob i'u s can inus
Cuv. u. Val. Ba. Basalia, cl. Cleithrum, cr. ¢l. Crista cleithralis externa,
scl. scapulares Loch. Vergr. 2,7 X (nach Eggert).

&
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— "la,. "y
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an

rustflosse von Bolcop ‘h -
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2.1 X (nach Eggert).
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Abb. 21b. Aufenseite des Skeletts der rech'ten .
ihalmus boddaerti Pall. Ba Basalia, cl. Cleithrum,

cleithralis externa, scl. scapulares Loch. Vergr.

er Zahl. Mit der Schaffung
weitgehende
dige Muskeln
s II, der M.
ihnen, welche -
daf} dieses

Verkiirzung und geringe Reduktion d . :
neuer Ansatzstellen fir die Muskulatur tritt emne
Spezialisierung der Muskeln ein. Als neue sell?s?ﬁr{
sind besonders der Musculus abductor superfmlah
adductor medialis und die MM. interradiales zu erw
die Drehung des Strahlenfeldes soweit erméglichen,

e i -
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Abb. 21c. Auflenseite des Skelctts der linken Brustflosse von Perioph-
thalmus schlosseri Pall Bal--IV == Basalia I—1V, cl. = Cleithrum,
cr.cl. = Crista cleithralis. Vergr. 12X (nach Eggert).

faf’t, das Tier auf dem Boden stiitzt, um bei dessen Vorwirts-
bewegung einen Widerstand auf dem Boden zu bilden. Zur
Stiitze des Korpers dienen ferner die Bauchflossen, die After-
flossen und die ventral verkiirzten Radien der Schwanzflosse;
letztere wird bei der Fortbewegung auf dem Lande bei zusammen-
gefafiten Strahlen im stumpfen Winkel zum Kérper nach oben ge-
tragen. Alle diese Korperstiitzen sind stark verhornt.

Die Periophthalmen haben also echte, artikulierte Vorderex-
tremititen ausgebildet, mit denen sie sich vom Boden zu er-
heben und fortzubewegen vermégen. Die hinteren Flossen sind ent-
weder auch zu Stiitzwerkzeugen oder zu Saugnipfen geworden,
mit deren Hilfe die Tiere an Bdumen und Striuchern herauf-
kletterne konnen (Abb. 22). Man kann aus dieser Umwand-
lung der Flossen zu Hebelwerkzeugen die Vorstellung gewinnen,
wie aus Fischflossen einst die Extremititen der Tetrapoden ent-
standen sein kénnten.

Die Brustflossen haben neben der Lokomotion noch eine Reihe
von anderen Funktionen. So kénnen sie durch ihr energisches
Vor- und Zuriickschlagen den Luftwechsel in der Kiemenhéhle
fordern. Weiterhin konnen sie auch zur Siuberung des Kopfes
und der Augen dienen.
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Abb.22. Periophthalmus chrysospilos an junger Mangrovepflanze
kletternd. (!/; natiiclicher Grofle.)

d) Sinnesorgane.

Die luftlebenden Gobiiden haben ihre Seitenlinienorgane zu
Drucksinnesorganen umdifferenziert. Sie liegen hauptsichlich an
der Ventralseite, besonders der des Kopfes. Die Sinneshaare sind zu
einem dicken Sinnesstift verklebt, der in einer Sinnesgrube der-
art liegt, daf} er etwas iiber die Hautoberfliche hinausragt,
wie wir das in genau derselben Ausprigung bei Gymnophionen
finden. Dieser Stift (rz)ist vielleicht der Cupula mancher Seiten-
linienorgane zu vergleichen (Abb. 23).

Auch bei den Boleophthalmen, die mehr im Schlamm leben
als auf dem Schlamme, ist die Entwicklung der Hautsinnes-
organc die gleiche wie bei den Periophthalmen. Der Sinnes-

5



68

stift wird bei ihnen sogar noch linger; er sitzt dem Sinnes-
epithel nicht direkt auf, wie bei den Periophthalmen, sondern
schwebt auf starren kurzen Sinneshaaren.

Abb 23. Hautsinnesorgan eines jungen Periophthalmus argenti-
lineatus mit Reizstift (rz); de Deckepithel; vs vesiculose Zellen; stg
Stratum germinativum. Zeiss, Komp. Oc. 1, Imm. 1/,, Verkl. 2/s.

Geschmacksknospen sind bei den Boleophthalmen, nament-
lich aber bei den Periophthalmen, weiter als bei den \Vasser-
formen entwickelt.

Die ganz jungen Periophthalmen haben die gleichen Ge-
schmacksorgane wie die Wasser-Teleosteer. Beim erwachsenen
Periophthalmus argentilineatus dagegen sind die Ge-
schmacksorgane leicht von den Hautsinnesorganen zu unter-
scheiden. Die Sinnesknospen, dieiiberall innerhalb der Mund-
héhle, namentlich aber an den zahlreichen Falten derselben
liegen, sind schmal und elliptisch. Die Sinneszellen sind lang
und sehr schmichtig, die Sinnesstiftchen liegen in einem Ge-
schmacksporus, der dem Becher der Amnioten zu vergleichen ist.
Ob diese echten Geschmacksorgane aus Hautsinnesorganen
wihrend der Metamorphose hervorgehen, vermag ich noch nicht
zu sagen.

Das Geschmacksvermégen ist bei den Periophthalmen sehr
gut entwickelt. Nicht zusagende Nalirung speien sie sofort wieder

aus. Sie gewdhnen sich auch an Nahrung, die ihnen sonst nicht
erreichbar ist.
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Bei den Peri- und Boleophthalmen hat das Wassergeruchs-
organ der Gobiiden tiefgehende Umwandlungen erfahren. Da-
durch ist es zur Rezeption von chemischen Kérpern an der Luft ge-
eignet. Gleichzeitig tritt es in den Dienst der Respiration. Das Ge-
ruchsorgan der im Wasser lebenden Gobiiden gleicht demjenigen
der ubrlgerv Wasser-Teleosteer; das vordere Nasenloch liegt meist
dorsal am vorderen Kieferrand, das hintere unmittelbar da-
hinter. Die gleichen Verhiltnisse zeigen die Periophthalmen vor
der Metamorphose.

Die Nase der Boleophthalmen und Periophthalmen hat im
Vergleich zu derjenigen der Stammform der Gobiiden eine
sehr viel weitere Entwicklung genommen. Die vordere Nasen-
offnung sitzt bei Gobius auf einer kleinen Papille, die dem
spiteren Nasenzipfel der Periophthalmen entspricht. Sie fihrt
in einen einfachen Kanal, der median mit primitivem Riechepithel
ausgekleidet ist. Eine kleine ethmoidale Ausbuchtung entspricht
dem Nasensack der Periophthalmen. Der hintere Ausfiithrungs-
gang hat niedriges Epithel und miindet caudal von der vorderen
Oeffnung dorsal nach auflen. Ganz dhnlich ist die Nase ber den
Larven der Boleophthalmen und Periophthalmen gebaut.

Bei der Metamorphose, wenn die Larve zum Feuchtluftleben
iibergeht, wandert mit den zunichst seitlich gelegenen Augen
auch die hintere Nasenéffnung dorsalwirts und liegt dann dicht
unter der Augen. Aus dem kleinen Nasenzipfel des Gobiidenge-
ruchsorgans  wird der lange Nasentrichter, der bis an die
Mundspalte heranriickt, und auf dessen Spitze die vordere
Nasenéffnung liegt. Rauther ist wohl der Einzige gewesen,
der das Geruchsorgan von Periophthalmus koelreuteri
beschrieben hat. Er hat schon beobachtet, daf3 nur ein kleiner
Teil der Nasenhshle sensorische Funktion hat. An der medianen
Wand des kaminartigen Aufsatzes befindet sich das sehr dicke
Riechepithel in derselben Ausdehnung, wie wir es schon bel
Gobius kennen gelernt haben. Dieses Riechepithel erfahrt niin
bei Pellophthalmus argcntlllneatus eine weitere Diffe-
renzierung, indem es sich wie hei Ganoiden und manchen
Knochenfischen in Geruchsknospen, die eingesenkt sind, und da-
zwischen liegendes, indifferentes, einschichtiges Flimmerepithel
gliedert.

An dic eigentliche Regio respiratoria schlief3t eine sehr ge-
rdumige ventro-dorsale lléhle mit gefaltetem respiratorischem



70

Epithel. das mit Schleimzellen durchsetzt ist. Diese Hohle miindet in
einen kurzen, schriig dorsal verlaufenden Gang dichtunter und et-
was seitlich von dem Auge nach auflen. Die hintere, oder besser
obere, Nasenoffnung ist schlitzférmig und durch einen Sphincter-
muskel verschlieflbar, wie auch die Winde der Héhle eigene
Muskulatur haben. An der Umbiegungsstelle der Hghle in den
Ausfiihrungsgang miindet noch eine gerdumige, flache Héhle
hinein, di¢ mit ihren fingerférmigen Verzweigungen bis dicht
an das Ethmoid herangeht. Bei den Boleophthalmen liegen beziiglich
der Geruchsorgane fast die gleichen Verhéltnisse vor wie bei den
Periophthalmen.

Das Riechvermégen scheint bei den Bole- und Periophthalmen
nicht sehr gut ausgebildet zu sein, worauf schon die hohe Ent-
wicklung der Augen hinweist, die ja fast nie mit einem guten
Geruchssinn  parallel geht. Immerhin kénnen sie frisches
Krebsfleisch, das sie gern fressen, auf eine Entfernung von
5—10 em noch sehr gut wittern.

Die Periophthalmen haben auflerordentlich hochdifferenzierte
Cupulae entwickelt, die komplizierter gebaut sind als etwa
die  vom Meerschweinchen. Sie haben allerdings noch
die grofBen Statolithen der Gobiiden und der iibrigen Fische im
Utrieulus und Sacculus, wenn auch in verkleinertem Mafe, bei-
behalten.

Alle meine Beobachtungen bei Periophthalmen deuten darauf
hin, da} sie zu héren vermigen; sie konnen auch schmatzende
Geréusche von sich geben, auf die benachbarte Tierereagieren. Auf
ganz leise, hohe Geigentone wird ihre Aufmerksamkeit hingelenkt,
auch brummende Insekten, die sich in einer geschlossenen
Schachtel befinden, erregen ihre Neugier, aber diese Reaktionen
sind noch nicht eindeutig genug, als daf ein eigentliches Héren
exact bewiesen wire.

Die Bole- und Periophthalmen haben auflerordentlich gut ent-
wickelte Augen, die namentlich bei letzteren extrem weit
dorsal auf den Schidel heraufgeriickt und nur durch
eine schmale Knochenspange von einander getrennt  sind.
Im iibrigen heben sie sich so stark vom Kopf ab, dafy die
Partie zwischen den Augen und dem Kopfe nur von ecinem
durchsichtigen Septum gebildet wird. Diese extreme Ver-
lagerung der Augen wird erst wihrend der Metamorphose
erreicht, wobei die Augen von rechts und links heraufwandern.
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Eine solche Augenwanderung kennen wir sonst nur bei den
Plattfischen, wo das rechte Auge auf die linke Seite heriiber-
rickt. Die Augen bei Bole- und Periophthalmen sind von
einer Brille tiberdeckt, die bei Grundfischen allgemein ver-
breitet ist und auch der Kaulquappe zukommt. Unter dieser Brille
bewegen sich die Augen lebhaft nach allen Seiten, so daf die
Tiere sowohl monocular als auch binocular sehen kénnen.

Nach meinen Beobachtungen kénnen kleine Periophthalmen noch
Tiere von der Grofde einer Termite (2,5mm) auf 2—3m nicht
nur erkennen, sondern auch von nicht geniefSbaren Tieren gleicher
Grofle, wie etwa einer Ameise, unterscheiden, was unser Auge
nicht zu leisten vermag.

Interessant ist auch, daf ihre Linse wie bei echten Luft-
tieren abgeflacht ist, ihr Index ist 0,97 : 1,11 = 1,14.

Wie nun Lebendbeobachtungen unter dem Binocular, sowie ein-
wandfreie, gut konservierte Préparate ergaben, kommt
Periophthvalmus tatsichlich eine geringe Accomodation fur
die Nihe zu. Normal ist das Auge fir die Ferne ein-
gestellt, d. h. die Linse ist bei schwach kontrahiertem

Abb. 24. Schema der Accomodation durch Linsenverschiebung bei Perioph-

N
thalmus argentilineatus. br Brille, i Iris, ic innere dhmr\l;:].,
i i (i S r Wir-
b Linsenband, m Linsenmaskel, | Linse, r Retina. Das Drehmoment ] : =
kung von Linse und Band wird hervorgerufen durch eine Kontraktion
Linsenmuskeln, wodurch ein Vordrchen der Linse erfolgt.
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ventralen Muskel der Retina genihert. Dabei ist die Art der Auf-
hingung der Linse interessant. Die Linsensehne des Retractor
lentis geht ganz flach auf die vordere Linsenwolbung heriiber.
Das Linsenband dagegen, das etwas weiter caudal und dorsal ge-
legen ist, setzt flach an dem Linsenhinterrand an, also ent-
gegengesetzt der Sehne. Dabei ist das Band in zwei Ziigel ge-
spalten, von denen der vordere an der Mitte der Iris, der hintere
an der Basis der Iris ansetzt (Abb. 24). Kontrahiert sich nun der
Retractor lentis, so wird nicht, wie man erwarten sollte, die
Linse zu der Retina hin und ventralwiirts gezogen, sondern sie
bekommt ein Drehmoment und wird der Iris gendhert, d.h. dac
Auge wird fiir die Nihe akkomodiert.

Beziiglich der Wahrnehmung von Farben stellte ich fiir
Periophthalmus zwei Maxima, bei 4125 pp (Griin) und
310 pp (Violett) fest. Das Spektrum ist aufierdem gegeniiber
den Siugern nach der violetten Seite bin verschoben. Ks ist
also eine gewisse Aehnlichkeit im Farbensehen mit Insekten
(Bienen) vorhanden.

e) Brutpflege und Metamorphose.

Die Brutpflege der Periophthalmen ist wesentlich verschieden
von der der Gobiusarten, trotzdem liflt sie sich von der
bei Gobius minutus ableiten. Genauer beschrieben wurde
die Brutpflege von Periophthalmus schon in meiner
Mitteilung 1929 (Seite 277—82), so daf} ich darauf verweisen
kann, namentlich da ich 1929/30, also ein Jahr lang, in Suma -
tra und Ambon nichts wesentlich Neues mehr dazu beobachten
konnte.

Die hiufigsten und am besten heobachteten Arten sind
Periophthalmus koelreuteri, schlosseri, chry-
sospilos und variabilis (von Eggert (1929)
noch als argentilineatus bezeichnet). Bei P. koelreu-
teri habe ich nieNestbau beobachten kénnen. In Ambon
lebt er auf sandigem Boden. Sein Schlupfwinkel ist dichtes
Mangrove-Wurzelwerk, wo er der Beobachtung nicht zuginglich
ist. In der Gefangenschaft bot ich ihm gewdlbte Dachziegel
als Schlupfwinkel. Diese Verstecke wurdén sofort angenommen.
Irgpnd welche Nestbauten auf oder irn Boden habe ich auch in
der Gefangenschaft nie beobachten Lonnen. Bei Perioph -
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thalmus schlosseri dagegen hat jedes Tier itber 10 cm
Linge sein Nest. Diese Nester, die einen Durchmesser von 1,2
bis 1,5m haben, sind auch bei Ebbe am Grunde desTrichters
mit Wasser gefiillt. Vom trichterartig zugespitzen Grunde fiihrt
ein Gang bis an das Grundwasser heran. Wenn die Tiere unge-
stort sind, sitzen sie am Rande ihrer Nester (Abb.25 a,b). Bei

Abb. 25a. Periophthalmus schlosseri am Randwall seines mit
Wasser gefiillten Wohn- und Bruttrichters.

Gefahr fliichten sie blitzschnell ins Wasser der Nesttrichter und
tauchen bis auf den Grund, so daf} sie schwer zu fangen sind.
Nach einer Weile, wenn sie sich wieder in Sicherheit glauben,
kommen sie mit dem Kop{ aus dem Wasser hervor, um zu
atmen. SchlieBlich kehren sie wieder auf den Trichter-
wall zuriick. Zur Beutesuche verlassen sie das Nest, um vor,
wihrend und nach der Flut das Gelinde nach Nahrung zu
durchstreifen. Sie fressen Fische, Insekten, Krebse, Anneliden,
die sie immer reichlich finden. .

Die Brutnester erkennt man daran, da} sie sorgfiltiger wie
die Wohnnester gebaut sind. An giinstigen Standorten, z. B. an
manchen Stellen lings des Bahndammes Belawan-Medan
(Sumatra) findet man zuweilenim Mangroveboden Nest an Nest.



Abb. 25b. Periophthalmus vulgaris an seiner Wohn- und Brut-
rohre. (natiirliche Grife).

20— 30 Stiick nebeneinander sind auf einer Schlammplatte nicht
selten. Periophthalmus chrysospilos, vulgaris und
variabilis bauen nach meinen Beobachtungen nur Brutnester.
Sie benutzen dazu oft alte verlassene Uca- und Sesarma ginge,
die sie weiter ausbauen. Ein Nest von Periophthal mus
vulgaris aus einem Aquarium ist in Abb. 25b darge-
stellt, ein weiteres ven Periophthalmus chrysospilos
aus der freien Natur in meiner Arbeit (1929) Taf. V,
Abb. 8. Diese Nester sind entsprechend der Gréfe der Tiere
kleiner . wie bei Periophthalmus schlosseri
(4—& cm). Auch in ihrer Form weichen sie von den Nestern
des letzteren ab. Der ringférmige Wall ist meist nicht ganz ge-
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schlossen, da hiufig an der dem Fluflufer zugekehrien Seite
eine Mulde aus dem Nest in den Flufy fihrt (sieche Taf. V,
Abb. 8) Die Tiere sitzen oft an der dem Eingang gegeniiber-
liegenden Seite des Walles oder auch im Gange selbst. Brut, die
aber bereits' abgestorben war, fand ich nur ein einziges Mal
an einem Stein am Grunde des Nestes angeklebt. Sonst habe ich
trotz grofiter Aufmerksambkeit nie wieder Brut von Periophthalmen
gefunden. Dagegen konnte ich die Entwicklung der Perioph-
thalmen im Muttertier studieren. Mehrfach habe ich bei
Boleophthalmen und Periophthalmen eine Begattung mit voran-
gegangenem Liebesspiel beobachtet. Die Entwicklung  der
befruchteten Eier erfolgt im Ovar, in welchem die verschiedensten
Entwicklungsstadien nebeneinander anzutreffen sind. Die reifen
Eier sitzen wie Trauben an feinen fibrilliren Faden an biischel-
férmigen Verzweigungen, die von einem Hauptzweig abgehen.
Die Eihiille hebt sich nach der Befruchtung etwas vom Ei ab.
Die Furchung und Keimblitterbildung bietet nichts besonderes.
Merkwiirdig ist nur, daf bis zur Keimstreitbildung Ikeinerlei
Kerne wahrzunehmen sind. Erst wenn das Neuralrohr sich bildet,
werden sie deutlich nachweisbar. Das éalteste Entwicklungssta-
diuni, das ich intraovariell beobachten konnte, war schon ein
Jungfisch mit Augenblasen, Herz, Riickenmark, Chorda und
Somiten (Abb. 26). Diese Tiere bewegten sich schon schwach inner-
balb ihrer Eihiillen, die jetzt stark abgehoben waren. Die Frage,

Abb. 26. Nahezu reifer Jungfisch awms dem Ovar von Periopht halmuse
vulgaris. (Zeiss, Obj. A, Oc. 4) 2/5 verkleinert.
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ob dic jungen Tiere dieses Stadiums bis zum Schliipfen
im Brutest angeklebt werden, oder ob die Mutter die
fertig ausgebildeten Jungen lebend gebirt, bleibt noch offen.
Wahrscheinlicher ist letzteres, da immer nur am distalen
Ende des Ovars befestigte Eier reife Jungfische ent-
halten, so daff die Ablage wohl nicht in Schiiben, sondern
einzeln erfolgt. Man kann ferner bei hochtrichtigen Weibchen
beobachten, da3 schon beim Fange, wo sie beunruhigt, wohl
auch leicht gedriickt werden, kleine Eischiilbe mit reifen
Embryconen aus der Genitaléffnung austreten.

Im Hinblick auf ihre Fortpflanzungsverhiltnisse stehen die
Periophthalmen sogar wesentlich hoher als die Amphibien, inso-
fern . als sie wohl vivipar sind, was allerdings bei einigen
Amphibien auch schon vorkommt.

Bei den mehr landeinwiirts lebenden Formen werden die schliipf-
reifen Jungen in trichterférmige Nester abgelegt, die vom Grund-
wasser aus mit Wasser gefillt werden. Die erwachsenen
Periophthalmen, wie auch ihre Brut, miissen weitgehend unab-
hingig von der Salzkonzentration des Wassers in ihren Nestern
sein, denn der Salzgehalt schwankt darin oft zwischen nahezu
Null und 30—40 pro Mille. Die Tiere sind in der Tat aktiv
homoiosmotisch. Die Depression ihres Blutes betrigt durchschnitt-
lich (gemessen bei Periophthalmus schlosseri) A=—
0,710, die ihres Harnes A= —0,57". Diese Werte zeigen, daf sie
noch die Konzentration der Meeresfische beibehalten haben, die
auch A=— 0,65—0,85° betrégt.

Bemerkenswert ist bei den Periophthalmen, daf3 ihre Augen
lateral angelegt werden (Abb. 26), um bei der Metamorphose,
die bereits 1929 von mir beschrichen wurde, nach dorsal
herauf ~ zu  wandern. Eine Andeutung dieser Lagever -
dnderung zeigen schon die jiingsten freilebend im Wasser

Abb. 27a. Periophthalmus argentilineatus var. F. Tjilatjap.
7 mm langer Jungfisch, Gobiidentyp mit seitlichen Augen und Schwimm-
brustflossen.
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gefundenen Larven (Abb. 27a). Bei der Metamorphose wandern die
Augen dann soweit dorsal (Abb. 27b, «), daf} siesichin der Mediane
sogar berithren. Dabei nimmt ihre Gréfle stark zu, so dafl
man wohl von einem Exophthalmus sprechen kann, der durch
die gesteigerte Funktion der Schilddriise zustande gekommen ist.

Abb. 27DL. a. Jungfisch von Periophthalmus vulgaris zu Beginn

der Metamorphose. Die Augen wandern dorsalwirts. Die Brustflosse wichst

zur Gehextremitit aus. Linge: 0,95 cm. Fundort Laboean, 8. 2. 27.
Seitenansicht (nach Eggert).

Experimentell durch Wirkung von Thyroxin oder Schilddriisen-
préiparate erzeugter Exophthalmus soll noch weiter unten be-
sprochen werden. Die Metamorphose der Periophthalmen wird
nun verschieden weit fithren, je nachdem die Formenkreise in
ihrer Reifephase unabhingig vom Wasser sind oder nicht.
Die Larven der Periophthalminae sind also noch typische
Grundfische, die in ihrem Bau den iibrigen Gobiiden-Larven
auferordentlich #hnlich sind. Ihre Augen sind ziemlich grof
und liegen seitlich am Kopfe (Abb. 27 a). Ueber der Mundéffnung
ist die dorsale Falte nur schwach angedeutet, und die fiir die
erwachsener: Periophthalmen charakteristischen Nasenzipfel fehlen
vollig. Die Strahlenfelder der Bauchflosse sind noch bis zum
Rande derselben verschmolzen und besitzen eine gut entwickelte
Trichtermembran; die Brustflossen sind verhiltnisméifig kurz
und kénnen noch nicht als Fortbewegungsorgane bzw. zum Stiitzen
verwandt werden. Auf diesem Stadium, das bei P. vulgaris
Eggert aus Laboean 0,95 cmi lang ist (Abb.27b,q), gleichen
die Kiemen, wie es die Untersuchungen von Schottle (1931)
zeigen, noch vollstindig denen der im Wasser lebenden Gobius -
Arten. Die Kiemenlamellen werden noch von flachen Deckzellen
bekleidet, Driisenzellen sind auf ihnen nicht vorhanden, wihrend
Eiweif3zellen nur im Epithel des Kiemenblattstammes in grofierer
Anzahl vorkommen. Die groflen Kopfgefifie aber, sowie die
hauptsichlichsten Arterien und Venen der Haut und des Murlld—
und Kiemenhéhlenepithels sind bereits ausgebildet; doch sind
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sie noch nicht so stark verzweigt wie bei den erwachsenen
Tieren. Ferner ist die Kérperhaut bereits stark vaskularisiert,
aber fast nur auf der dorsalen Kérperseite, bis zwischen die
Augen hin, lediglich in der Region des Operculums wenig nach
lateral iibergreifend.

Abb. 27b. (. Jungfisch von Periophthalmus vulgaris, Ventralan-
sicht von Abb. 27b,a (nach Eggert).

Mit Beginn der Metamorphose, also bei Tieren von 0,95
bis 0,98 em Linge, setzt die Umbildung der Kérperform zu
derjenigen der erwachsenen Tiere ein (Abb.27b,«,8). Die Augen
riicken aus ihrer seitlichen Lage nach dorsal und kénnen nun
nach allen Seiten bewegt werden. Die Bauchflossen werden bis
zum Grunde getrennt und die Interspinalmembran wird véllig
riickgebildet (Abb. 27 ¢, «, ). Die Brustflossen verlingern sich zu
hebelartigen Extremititen und konnen als Fortbewegungsorgane be-
nutzt werden. Die dorsale Mundfalte wird tiefer, und es beginnt die
Ausbildung der Nasenzipfel. Bei dieser morphogenetischen Ver-
dnderung, wihrend der die Tiere fast stets noch im Wasser
leben, es aber schon auf kiirzere Zeit verlassen, veriindern sich
auch die Kiemenlamellen. Das Epithel derselben verdickt sich,
wobei diese Verdickungen in der Nihe des Kiemenblattstammes be-
ginnen und immer mehr nach auflen fortschreiten. Es entwickeln
sich vor allem die eingesenkten FEiweiflzellen, daneben auch
vereinzelte Schleim- und Kérnerdriisen.

Wihrend dieser Metamorphose, die im Vergleich zu der-
jenigen der Amphibien nicht mit einer Verkiirzung des Kérpers
einhergeht, finden nun wesentliche Verinderungen an der
Schilddriise statt, die denjenigen bei der Metamorphose von
Rana temporaria, des Aales und von Pleuronectes
platessa (Sklower 1925, 28, 30) auferordentlich ihnlich
sind.

Kurz nach Beginn der Metamorphose wird das zunéchst kubische
Epithel der Schilddriise ziemlich flach und stellt seine Funktion
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Abb. 27b. v. Follikel aus der Schilddriise von dem Tier aus Abb. 27 h,_cc,
Ji. junger Follikel, Ly. Lymphatischer Raum, Rz. Restzellen. Vergr. Zeifs,
Obj. Oel. Imm. 2 mm. Komp. Oc. 15 (nach Eggert).

allmihlicls  ein  (Abb. 27b,7). Die Kerne sind jetzt rund-
lich bis linglich-oval und nehmen einen grofien Teil der nur
wenige Prosekretkérner enthaltenden Follikelzellen ein. Das
Kolloid staut sich in den Follikeln, wodurch diese stark aufge-
trieben werden und das Epithel, dessen Zellgrenzen nicht immer
deutlich zu erkennen sind, stark dehnen. Die zwischen
den Follikeln liegenden Restzellen sind zwar mit feinen Pro-
sekretkornern gefiillt, bilden aber noch keine neuen Follikel und
geben auch kein Kolloid ab. Erst mit dem Fortschreiten der
Metamorphose lagern sie sich zu kleinen Follikeln zusammen,
in deren Lumina eine intensive Kolloidabgabe stattfindet. 1Jann
setzt auch wieder in den alten Follikeln eine Neubildung
von Kolloid ein, die am Ende der Metamorphose wieder ihren
normalen Umfang erreicht hat.

Zu dieser Zeit besitzen dic Follikel ein sehr hohes Epithel
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(Abb.27 c, v), dessen Zellen einen groflen, mitunter blischenartig
aufgetriebenen rundlichen bis linglich-ovalen Kern enthalten.

Abb 27¢. . Jungfisch von Periophthalmus vulgaris gegen Fnde der
Metamorphose. Scitenansicht., Liinge: 1,2 cm. Fundort Laboean 8. 2. 27
(nach Eggert).

Abb.- 27¢. v. Follikel der Schilddriise desselben Tieres (Abb. 27 ¢, o)
Kp. Kapillaren. Jf. junge Follikel. Vergr. wie Abb. 27 b, v (nach Eggert)

Diese Kerne liegen meistens basal, bisweilen auch in der Mitte

a
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der~ dicht mit Prosekretkérnern gefiillten Zellen, die oft durch
schmale Hohlrdume von einander getrennt sind. Auffallend sind
ferner die zahlreichen Kapillaren, die an das Follikelepithel
herantreter. und dieses hiufig sogar stark eindellen.

Dieses Aussehen behalten die Follikelzellen auch nach der Meta-
morphose bei, wenn die Tiere vollig zur amphibiotischen Lebens-
weise tlibergegangen sind, wobei zuniichst auch noch eine Ver-
mehrung der Follikel durch Neubildung aus Restzellen statt-
findet.

Da die Metamorphose bei den Periophthalminae durch Zusatz
von Thyreoidin (Merck) bzw. durch Schilddriisenfiitterung —
dhnlich wie bei den Amphibien — jederzeit beschleunigt werden
kann, so ist es wahrscheinlich, daf} auch bei diesen Tieren die
Schilddriise wihrend der Metamorphose einen Stoffwechsel-
lenkenden Reiz auf den larvalen Organismus ausiibt, in korre-
lativer Mitwirkung der Hypophyse und vielleicht anderer inkre-
torischer Driisen. Aus Versuchen und aus dem histo-physio-
logischen Verhalten der Schilddriise ist zu schliefen, dafl zu
Beginn der Metamorphose eine Hyperthyreoidisierung des ge-
samten Organismus stattfindet, welche im Zusammenwirken mit
den iibrigen, den Gesamtstoffwechsel bestimmenden Faktoren die
Metamorphose auslost. Dabei ist auffallend, dafs sowohl withrend,
als auch nach der Metamorphose in der Schilddrise der Perioph-
thalmen noch eine gewisse Stauung des Kolloids vorhanden ist,
dic nach Fixierung mit Susa und Férbung mit Azan (nach
Heidenhain) in dem roten Farbton zum Ausdruck kommt,
den das Kolloid dabei annimmt.

f) Versuche zur Artumbildung.

Seit den Untersuchungen von Gudernatsch wissen wir,
daf$ die Schilddriise die Metamorphose der Amphibien induziert
und lenkt. Spiter beginnt dann die Wirksamkeit des als wichtiges,
iibergeordnetes Organ erkannten Hypophysenvorderlappens, wobei
die Schilddriise immer mehr zum allgemein stoffwechselbe-
herrschenden Organ wird (Hiutung, Mauser usw.). Es lag nun
nahe, bei den verschieden weit vom Seewasser unabhiingig ge-
wordenen Formenkreisen der Periophthalmen zu versuchen,
diese noch mehr, als das am Standort der Fall ist, vom Wasser

unabhingig zu machen, d.h. sie experimentell aus Feuchtluft-

tieren zu Trockenlufttieren zu differenzieren. Zwei Wege schienen
6

Harms, Wandlungen
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zu diesem Ziele zu fiihren: einerseits allmihliche Wasserent-
ziehung, andererseits Transplantation von Schilddriise oder Gaben
von Thyroxin.

Die ersten Versuche dieser Art stellte ich 1926/27 in Java in
einem Gewiichshaus des Fremden-Laboratoriums in Buitenzorg
an. Sie sind in meiner 1929 herausgegebenen Mitteilung (S. 387
bis 392} bereits erwihnt worden.

Diese Versuche nahmich 1929 auf Sumatra und Amboina in
grofferem Maflstabe wieder auf. Folgende Arten wurden zu den
Versuchen aul Sumatra verwandt:

I.Gobius spec. IX1) von der Lingula - Insel bei
Belawan; er lebt dort bei Ebbe in kleinen, flachen Rest-
timpeln. Bei Beunruhigung fliehen die Tiere kurze Strecken
iber den feuchten Schlamm in den nichsten Tiimpel.

2. Boleophthalmus boddaerti Pall. Rasse aus Man-
grove-Schlamm bei Belawan.

3. Periophthalmus vulgaris Eggert. Rassen von

Belawan.

4. Periophthalmus variabilis. Eggert. Rassen von
Belawan.

5.Periophthalmus chrysospilos Blk. Rassen von
Belawan.

Auf Amboina:

6. Periophthalmus koelreuteri Pall., lebt am

Strand der Ambon-Bai. )

Dic erste Wirkung bei Periophthalmen, die man nach Schild-
driisen- oder Thyroxinbehandlung, nichtaber bei Gewéhnung der
Tiere an ein trockenes Medium, beobachten kann, ist ein sehr stark
ausgeprégter Exophthalmus, der 10—12 Tage nach Beginn der Ver-
suche seinen Hohepunkt erreicht. Etwa 8 Tage nach der Be-
handlung bekommen die Tiere groflen Hunger, so daf} man sie
kaum sittigen kann. Nach 10—12 Tagen beobachtet man ferner
eine leichte Verlingerung der Vorderflossen, die hauptsichlich
zum Gehen verwandt werden. Die Haut wird nun resistenter und
trockener, sie zeigt eine betrichtliche Verdickung der Epidermis.
Die Schilddriise erscheint bei Lebend-Beobachtung an betiubten
und dann secierten Tieren als ein sehr kompaktes Organ
(Abb. 32), wihrend sie normalerweise aus einzelnen Follikeln

entlang der Vena jugularis besteht (Abb. 31). Die Follikel ent-
" 1) noch nicht bestimmt.
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halten bei den behandelten Tieren Kolloid von ziher Konsistenz.

Auftallend ist auch das intensive Hervortreten der Kérper-
farben, namentlich an der bunten Riickenflosse des Minnchens.
Im Gegensatz zu den Kontrolltieren, die in der Nihe ihres
Wasserbeckens auf feuchtem Boden bleiben, entfernen sich die
Versuchstiere immer weiter vom Wasserbecken, sie gehen sogar
schon nach 14 Tagen auf ganz trockene Erde, wo sie bis zu einer
halben Stunde bleiben, um dann erst wieder fiir kurze Zeit
in das Wasser zuriickzukehreu.

Setzt man Kontroll- und Versuchstiere auf trockenen Unter-
grund, so fliehen erstere sofort in das Wasser, oder wenn man
sie daran hindert, beginnen sie zu toben, werden dann lethar-
gisch und sterben schlieflich den Erstickungstod. Die Versuchstiere
dagegen gehen nach halbstindigem Aufenthalt auf trockenem
Boden langsam wieder zum Wasserbecken zuriick, tauchen, um
aber wieder rasch an die Oberfliche zu kommen, und atmen dann
10—12 Mal sehr heftig durch Erweiterung und Verengung der
Kiemenhohle. In den folgenden Tagen, bis 17 Tage nach Versuchs-
beginu, sind die Tiere triige, haltensich viel im Wasser auf, fressen
nicht und magern stark ab. Die auf kleinem Raum in Glas-
aquarien gehaltenen Tiere zeigten diese typischen Depressionen
stirker als die Freilandtiere. 18 Tage nach Versuchsbeginn
starben -in den Aquarien 5 von 15 Tieren, im Freilandbecken
jedoclt nur ein Tier von 15. Die Sektion ergab sehr starke bis
vollstindige Atrophie der Schilddriise. Der Exophthalmus war bei
diesea Tieren besonders stark ausgepriigt. Der Tod nach Schild-
driisentransplantation oder Thyroxinbehandlung erfolgt durch
Ueberdosierung, wie dosierte Injektionen in die Bauchhéhle zeigten.
Injiziert man 1/y, der Tablette 0,001 gr Thyroxin (0,5 ccm
einer 0,01 Losung der Tablette 0,001 gr in Wasser) oder noch
stirkere Dosen, so tritt der Thyroxintod nach 12—14 Tagen ein.
Wird die Depression iiberwunden, was bei nicht zu starker Dosie-
rung immer der Fall ist, so beginnen die Tiere wieder stark
zu fressen, halten sich aber zuniichst noch viel im Wasser auf.
Erst 5—6 Tage nach beendeter Depressionsphase gehen die
Tiere in verstirktem Mafle auf das Land.

Bei  gleichartigen Versuchen an Boleophthalmus
boddaerti war kein so weitgehender Erfolg wie bei den
Periophthalmen zu erzielen. Die Tiere gingen wohl mehr als
normalerweise auf trockenen Boden, machten jedoch keine

6¢
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weiteren Wanderungen. Wahrscheinlich héingt das aber mit ihrer
Gewohnheit  zusammen, sich nie sehr weit von ihren
Schlammréhren zu entfernen. Ihr Fluchtreflex Ffithrt sie auch
im Freien stets in eine bereits vorhandene Réhre, oder sie graben
sich schnell in den Schlamm ein.

Einen iiberraschenden Erfolg erzielte ich mitGobius s pec.IX
von der Lingula - Insel. Die Tiere wurden am 7.11.29 in zwei
Becken mit Wasser, dem Thyroxin zugesetzt wurde, verbracht.
Am 3. III. 29 befanden sich die Tiere am Land, auf und unter
Steinen und unter Glasschalen. (Sonnig, 32,50 C., 90 o Luft-
feuchtigkeit). Wurden die Tiere wieder in ihr Wasserbecken
zuriickgesetzt, so kamen sie nach kurzer Zeit wieder an ILand
und versteckten sich unter Steinen usw. Die Haut dieser Tiere
war feuchtglinzend und resistenter als normalerweise. Kiemen-
héhlenatmung wurde bei ihnen nicht beobachtet. Sie miissen also
wohl Haut-Luftatmung haben. Die Tiere waren auflerhalb des
Wassers sehr unbeholfen und konnten offenbar keine Nahrung auf-
nehmen. Jedenfalls wurden sie nie beim Fressen beobachtet. Bis zum

Abb. 28a. Haut von Periophthalmus chrysospilos. Normaler Zu-
stand. Dorsale Kopfhaut. caudal: links. Vergr. 300¢<.

Abb. 28b. Haut von Periophthalmus chrysospilos vom 18. 1. bis
1. 5. 29 mit Thyroxin behandeltes Tier. Ep Epidermis, Co Corium.
caudal: rechts. Vergr. 300 X.
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Abb. 29a. Periophthalmus variabilis, normal. Nach dem Leben

gezeichnet.

Abb. 29b. Periophthalmus variabilis mit Thyroxin behandelt.

Dauer des

Versuches: 18.1.—1.1V.29., —

Nach dem Leben gezeichnet.
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26. I1I1. 29 blieben sie am Leben. Da sie stark abgemagert
waren, ist anzunehmen, dafl sie den Hungertod gestorben sind.

Bei allen Versuchstieren, besonders gut aber bei P.chrysos -
pilos liat sich ein Resistenterwerden der Haut beobachten
(Abb. 28 a,b). Beim normalen Tier ist sie sehr zart und reifdt
leicht ein. Einige Monate nach der Beeinflussung ist das nicht
mehr der Fall. Auffallend ist ferner bei den Versuchstieren die
Verkleinerung der Mundéffnung und die Riickbildung der Haut-
lappen an den Lippen und Mundwinkeln, wie das Abb. 29a,b zeigt.
Die Zahne werden grofier und gelblich, wihrend sie normalerweise
weils und fast durchscheinend sind. Die Mundhéhlen-Schleimhaut
wird fester und die Falten verschwinden. Die Ventralseite der
Kopf-Kiemenpartie wird gedrungen, und die bei normalen Tieren
nahe an den Unterkiefer herantretenden konvergierenden Falten
der Kiemendeckel (Abb. 29a) verschwinden beim behandelten
Tier vom Kinn ab bis nahezu an die Kiemenbasis (Abb.29b).
Die Kiemendeckel selbst werden gedrungen, die Deckelsff-
nung dadurch wesentlich verkieinert (Abb. 29b). Die beim nor-
malen Tiere sehr grofle Erweiterungsméglichkeit der Kiemen-
deckel (Abb. 29a) wird dadurch eingeengt (Abb. 29b). Die
Luftatemfrequenzen nehmen bei den Versuchstieren zu,
namentlich in den ersten Wochen der Beeinflussung atmen sie
sehr heftig, wenn sie nach dem Tauchen aus dem Wasser
herauskommen. Bald tritt bei ihnen auch eine deutliche Reduktion
der Kiemen auf, oft bis zur halben Strahlenlinge. Die histo-
logischen Verinderungen dabei sollen in einer besonderen Arbeit
beschrieben werden.

Sehr auffallend sind ferner die Veréinderungen an den Flossen.
Die als Schmuckflosse bezeichnete Riickenflosse, die besonders
beint Minnchen sehr farbenprichtig ist, bleibt in ihrer Ge-
stalt zwar unverindert, ihre Farbe dagegen wird sehr viel
intensiver, wie denn iiherhaupt die Firbung des ganzen Tieres
sehr viel lebhafter wird. Die funktionell in Anspruch genommenen
Flossen, so After- und Schwanzflossen, Brust- und Bauchflossen,
erhalten an den Stellen, wo sie den Boden berithren, eine
starkere Epithelialisierung. Die Schwanzflosse wird durch Ver-
kirzung der ventralen Strahlen gedrungener und kriftiger.
Die Schwanzspitze wird im Winkel von 400 dorsalwirts ge-
stellt (Abb.30). An allen Flossen, besonders gut erkennbar an
den verwachsenen Bauchflossen und an den als Hebelwerkzeug
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ausgebildeten Brustflossen, bemerkt man bei durchscheinendem
Licht eine viel stirkere Verkalkung der Flossenstrahlen wie
beiden Kontrolltieren. Wihrend sie bhei normalen P.chrysos-
pilos durchscheinend sind, sind sie bei den Versuchstieren
weildich ge‘:trﬁbt und wesentlich dicker.

Abb. 30. Mit Thyroxin behandeltePeriophthalmus vulgaris in versch.
Stellungen nach dem Leben skizziert. Vordere Flosse als dreiteiliger tlebel
umgebildet.

Besonders auffallend ist die Verlingerung der Brustflossen,
die zuerst bei P. vulgaris und P. variabilis beobachtet
wurde. Gegenitber den Gobiusarten sind ihre Brust- und
Bauchflossen weitgehend umdifferenziert und fiir die Fortbe-
wegung auf trockenem Boden geeignet (Abb. 30). _

Besonders grof3 ist bei Periophthalmus chrysospilos
die Abidnderung, wenn man junge Tiere, die am starksten
amphibisch, direkt in der Ebbezone, leben, zu den Versuchen
verwendet. Sie besitzen noch #hnlich gebaute Brustflossen wie
die im Wasser lebenden Gobius - Arten. In Konvergenz zu allen
auf trockenem Boden sich fortbewegenden Tetrapoden wird hier-
aus eine Dreihebel-Extremitit differenziert (Abb. 30), die das
Tier nun viel stirker vom Boden hebt und es so befihigt, sich
selbst auf trockenem Boden laufend zu bewegen. Die Bauch-
flossen als Stiitz- und Nachschuborgane werden zunichst nicht
so stark umgewandelt. Aus den folgenden Diagrammen 1 und [T ist
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20 19 10 11,5 15,5 19,5 mm
Knie-Bedken- Bauchflossen- Brustflossen-
Lange Lange Lange

Diagramm 1.

Periophthalmus chrysospilos. Verkirzung der Kopfkiemenregion

und Wachstum der paarigen Flossen. Kontrolle 84 mm, Versuchstier 88 mm

lang. Dauer des Versuchs: 20.1.—1.5.29. (Medan-Sumatra). ‘Gestreifte Saule
= Kontrolle, schwarze Siule == Versuchstier.)

das Wachstum der Flossen im Vergleich zu normalen Tieren deut-
lich zu verfolgen.

Auch bei den erwachsenen, extrem ans Trockene angepafiten
Periophthalmen erfolgte bei meinen Versuchen noch ein Wachs-
tum der Flossen, und zwar innerhalb von 4 Wochen (siehe Dia-
gramm: II) um 1/, bis 1/; der urspriinglichen Linge.

J—
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m

18 16 9 95 16,5 20 mm
Knie-Beden- Bauchflossen- Brustflossen-
Lange Lange Lange

Diagramm 2.

Periophthalmus vulgaris. Mafe von einem Tier von 88 mm Lﬁnge
vor und nach dem Versuch. Dauer des Versuchs vom 1.—28. 111.29. in
Medan-Sumatra.

Diesc Abinderungen an jungen und erwachsenen Tieren miissen
durch Stoffwechsel-beherrschende Organe ausgelost werden. Da-
her missen tiefgehende Verinderungen zunichst an der
Schilddriise (Abb. 31, 32), Hypophyse und Nebenniere bei den
Versuchstieren erfolgt sein, bevor diese Organe den Gesamt-
organismus in der geschilderten Weise beeinflussen konnten.
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Abb. 31. Normale Schilddrise von Periophthalmus vulgaris. Zeiss,
Obj. 1, Oc. 1, 2/ verkleinert.

)Schilddriise.

Die Schilddriise ist das wichtigste Stoffwechsel-beherrschende
Organ bei den Wirbeltieren. Sie reguliert die Metamorphose und den
Jahreszyklus. Bei Periophthalmen nun, die zwangsweise an eine
trockenc Umwelt angepaft wurden, oder Thyroxingaben (auch
Transplantate von Schilddriisen) bekommen hatten, beobachtete ich
zuerst eine Umwandlung des normalen Stauungskolloids in eine kor-
nige Masse, wobei die Follikel auferordentlich aufgetrieben wurden,
so dafs sie oft die Grofle eines Stecknadelkopfes erreichten. Das
Epithel wurde namentlich in der den Gefifien anliegenden Partie
sehr hoch. Anderssonsche Vakuolen waren reichlich vorhanden.
Das kornige Sekret wurde dann resorbiert. In dieser Phase trat
der verstirkte Exophthalmus auf und begannen die Umdifferenzie-
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rungen, welche eine Trockenluftatmung erméglichten. (Haut,
Kiemen usw.). Als das kornige Kolloid nahezu resorbiert war,
begann eine lebhafte Neubildung.

Abb. 32. Organisierte Schilddriise von Periophthalmu s koelreuteri
nach 3jihrigen Thyroxin-Versuchen im Laboratorium Tibingen. Vergr. wie
Abb, 31.

) Hypophyse.

Aus den Untersuchungen von Allen, Swingle, Hogben.
und besonders Klatt (1931) geht hervor, daf} die Hypophyse.bel
der Metamorphose der Amphibien eine wichtige Rolle spielt.
Wird z. B. bei einer Molch-Larve auf einem jugendlich‘en Sta-
dium (20 mm Kérperlinge) die Hypophyse total extirprert,_ 80
unterbleibt die Metamorphose. Das Wachstum aber geht weiter,
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und es entstehen Riesenlarven. implantation von Hypophyse, be-
sonders des Vorderlappens, setzt bei solchen Riesenlarven die
Metamorphose wieder in Gang.

Abb. 33 a. H}‘popl?yse eines normalen P eri(')phth almus chrysospilos
vom 18.1.29. Links Vorderlappen, rechts Hinterlappen. Ventralseite oben
Vergr. 184 X.

e
Abb. 33 b. Hypophyse eines vom 18.1.—1.5.29 in Medan mit Thyroxin

behandelten Perio phthalmus chrysospilos. Links Vorderlappen,
rechts Hinterlappen. Ventralseite unten. Vergr. 184 X.
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Bei allen Wirbeltieren ist das Wachstums-beherrschende Or-
gan der Vorderlappen der Hypophyse. Esist nun auffallend, daf}
mit dem Wiedereinsetzen des Wachstums bei mit Thyroxin be-
handelten, schon erwachsenen Periophthalmen die Hypophyse sich
so stark vergrofiert, dafd man die Zunahme schon mit bloflem Auge
feststellen kann, obwohl dasOrgan natiirlich sehr klein ist. In
Abb. 33a,b sind Schnitte durch die Hypophyse eines normalen
Periophthalmus chrysospilos (a) und eines frisch-
gefangenen, mit Thyroxin behandelten Versuchstieres(b) darge-
stellt (Kérperlinge 6,2, bzw. 6 cm.) Die Versuchsdauer betrug
14 Wochen. Das Versuchstier war weitgehend zur Trockenluft-
form differenziert. Seine Brustflossen waren durch Verkalkung
der Flossenstrahlen versteift und hatten an Linge zugenommen
(von 12 mm auf 14 mm). Vergleicht man die beiden Hypo-
physenléngsschnitte (Abb.33a,b), so fillt beim Versuchstier so-
fort die enorme Vergréflerung des Vorderlappens auf, der min-
destens um das Dreifache zugenommen hat. Dieser Befund steht
aber nicht einzig da, sondern konnte an allen beeinflufiten
Tieren beobachtet werden. Er liefert daher wohl den einwand-
freien Beweis eines Zusammenhanges zwischen Wachstum und
Hypophysen-Vorderlappen. Vielleicht ist dhnlich wie bei dem
Klattschen Versuch die Hypophyse die Ursache fiir die er-
zwungenc Metamorphose im erwachsenen Zustande.

Y) Interrenalsystemund Urniere.

Die Urniere ist bei den Versuchstieren viel stirker durch-
blutet, ihre Kanilchen sind kleiner und ihr Zellplasma ist dichter
wie bei den Kontrolltieren. Wihrend das Parenchym bei den
Kontrolltieren iiberaus locker, wie fiir Fische typisch ist, er-
scheint es bei den Versuchstieren viel kompakter. Auffallend ist
ferner die Zunahme des Interrenalgewebes, besonders eindeutig
bei behandelten Periophthalmus chrysospilos, wihrend
eine Zunahme des chromaffinen Gewebes kaum festzustellen ist.
Die durch die Versuche erzielten Verénderungen an den Urnieren
sind derart grof3, dal man nach Schnitten Versuchs- und Kon-
trolltier ohne Weiteres zu verschiedenen Arten rechnen wiirde.

Diesen bedeutenden Umdifferenzierungen von inkretorischen
Organen geht eine Abwandlung des Gesamtorganismus parallel,
wodurch auch das Situshild verindert wird. So werden
samtliche Eingeweide kompakter, das Mesenterium fester. Die
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Muskulatur des Enddarms wird stirker ausgebildet, und die reich
gefaltete Schleimhaut der Kontrolltiere wird wesentlich verein-
facht. Stets laffit sich auch eine michtige Vergrofierung der
Leber feststellen.

) Sinnesorgane.

Da die Sinnesorgane der Feuchtluft-Periophthalmen — abge-
sehen vom Gehérorgan — bereits zu Luft-Sinnesorganen um-
differenziert sind (sieche Harms 1929), so war bei den Versuchs-
tieren kaum eine weitere Verdnderung derselben zu erwarten.
Nur am hiutigen Labyrinth wird, namentlich bei Perioph-
thalmus chrysospilos, der noch sehr grofle, fiir Fische
typische Horstein wesentlich verkleinert. Das bedeutet eine
Differenzierung in der Richtung der luftatmenden Vertebraten,
welche iiberhaupt keine geformten Hérsteine mehr aufweisen.

Die hier geschilderten Versuche an Gobiiden haben den Be-
weis erbracht, daf} eine in der freien Natur angebah-nte Aenderung
eines Individualzyklus experimentell weiter getrieben werden
kann, wenn man die Umwelteinfliisse steigert. So kann also
experimentell eine Modifikation erzielt werden, wodurch
ein erwachsenes Tier eine neue, zweite Reifephase bekommt.
Da die Tiere auf diesem Stadium auch ihre Fortpflanzungs-
fahigkeit beibehalten und Embryonen im Ovar zeigen, so kénnten
sie auch in weiteren Generationen den neuherausgebildeten Typus
beibehalten, so lange sie unter den neuartigen Umwelthedingungen
leben. Es bestinde also hier die Moglichkeit, eine Dauermodi-
fikation zu erzielen.

g) Zyklus.

Bei den wasserlebenden Gobiiden ist der Individualzyklus folgen-
dermaflen: Ei > Entwicklung bei Brutpflege > Reifephase » re-
gressive Phase. Die Periophthalmen haben einen wesentlich abge-
inderten Zyklus. Er beginnt mit der intraovariellen Entwicklung
bis zum Larvenstadium, das in das Wasser des Brutnestes ent-
lassen wird. Hier geht die Entwicklung bis zum Wasser-Gobius-
stadium weiter. Darauf erfolgt die Metamorphose zum Lufttier.
Es wird also die Phylogenese wiihrend des Individualzyklus wieder-
holt, indem alle Vorstadien in konservativer Weise durch -
lauferr werden. Die Reifephase, d. h. das Lufttierstadium
ist hier noch nicht starr fixiert, da man durch eine erneute,
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kiinstlich gesetzte Metamorphose ein stirker an Trockenluft
angepafites Stadium erzielen kann.

¢) Artbildung auf gehobenen Riffen.

1. Allgemeines.

Der Entstehung nach unterscheidet man kontinentale und oze-
anische Inseln. Erstere liegen nahe an Kontinenten und standen
einmal mit ihnen durch eine Landbriicke in Verbindung. Die
ozeanischen Inseln, die meist kleiner sind als die kontinentalen,
sind selbstindig im Meer durch Vulkaneruption oder tektonische
Hebung mit Riffbildung oder durch beide Vorgange entstanden.
Auf einer kontinentalen Insel finden wir die vom Festland uber-
nommenen Tiere und Pflanzen neben neuentstandenen. Ozeanische
Inseln dagegen haben nur neuangesiedelte Formen, die entweder
aktiv oder passiv, schwimmend, fliegend oder von Wellen und
Wind iiber das Meer getragen, dahin gelangt sind. Bestimmte
Tiere sind daher von einer Ansiedlung auf ozeanischen Inselu
ausgeschlossen, niimlich solche, fir die der Luftweg nicht
in Betracht kommt, und auf die das Meerwasser todlich wirkt,
z.B. dic meisten Sifwassertiere und Amphibien. Auch Séauger,
fir die eine Uebersiedlung auf Treibholz nicht in Frage kommt,
z. B. Insektivoren, sind ausgeschlossen.

Die Zusammensetzung der Tierwelt auf einer ozeanischen Insel
erscheint auf diese Weise zufallsbedingt, die Fauna ist unvoll-
stindig, wihrend sie auf kontinentalen Inseln viel geschlossener
wirki.

Die Besonderheiten der Inselfauna beruhen auf folgenden Be-
dingungen: Isolation, Beschrinkung des Lebensraumes, eigen-
artigen1 Klima, einseitiger, oft reicher Nahrung und Fehlen von
Feinden.

Bei der Artbildung auf Inseln spielt die Dauer der Tsolierung
die Hauptrolle. Alle iilteren kontinentalen sowie ozeanischen Inseln
haben viel mehr endemische Arten, Gattungen und, unter Um-
stinden, selbst Familien wie jiingere Inseln. Auf den Britischen
Inseln z. B. ist schon eine, allerdings nur fiir genaue Beobachter, er-
kennbare Divergenz in der Vogel- und Siugerwelt gege«nﬁb.el‘ .der—
jenigen voun Mitteleuropa ausgeprigt. Die viel frﬁhf?r isolierte
Tierwelt von Madagaskar ist von der des afrikanischen Fest-
landes bereits so verschieden, daf z. B. unter den Sdugern, abge-
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sehen von den wahrscheinlich spiiter eingewanderten Arten von
Potamochoerus, llippopotamus und Crocidura, alle
nicht fliegenden Arten zu Gattungen und (auBBer Fossa) auch zn
Unterfamilien und Familien geworden sind, die sonst nirgends
vorkommen.

Fir manche Tiergruppen lassen sich die Entstehungsmittel-
punkte noch hcute deutlich nachiweisen. Die Schneckenfamilie
der Achatinelliden kommt z B. nur auf den Hawaiischen Inseln
vor; es gibt dort eine Anzahl von Gattungen, die wieder nur aul
einzelne Inseln beschriinkt sind. Angehorige dieser Familie findet
man sonsi nirgends, weder lebend noch fossil. Sie hat sich wohl
sicher aus der polynesischen Gattung Partula entwickelt.

Ganz allgemein spielt die Festlandbildung auf der Grundlage von
Korallenformationen eine grofe Rolle in der Erdgeschichte. Hier
scllen nur solche Festlinder behandelt werden, die erdgeschicht-
lich jung sind und sich aus kleinen Inseln (Atollen), mdglichst
entfernt von Kontinenten oder gréfieren Inseln, entwickelt haben
(ozeanische Inseln). Besonders geeignet erscheint mir als Beispiel dic
Weihnachtsinsel (Christmas Island), ein friiheres Atoll
im Indischen Ozean. Zum Vergleich sei noch ein ganz junges
Atoll, die Cocos-Inselgruppe und eine iltere Festlandbildung
auf Korallengrundlage, Amboina, beriicksichtigt.

Zunichst sei eine kurze Beschreibung des allgemeinen geo-
graphischen und biologischen Zustandes der Weihnachts-Insel
gegeben. .

Dic Weihnachtsinsel (100 25> Breite und 1050 42’ Liinge) liegt
190 engl. Meilen siidlich von Westjava und 900 engl. Meilen von
Australien entfernt. 550 Meilen siidwestlich von ihr liegen die
Atolle Cocos und Nord Keeling. Die Weihnachtsinsel ist seit
1666 bekannt. Sie war bis 1888 nie von Menschen bewohnt.
1888 wurde sie von England in Besitz genommen. Die Insel ist
etwa 161 gkm grof}, ihre grofite Hohe betriagt 1300 Fufl = 430 m.

Es war eine ausgezeichnete Idee von Sir John Murray, dafl
er das Britische Museum in London veranlafite, auf seine Kosten
eine wissenschaftlich griindliche Untersuchung der Insel vorzu-
nehnien, bevor sie durch Siedlungen von Eingeborenen und
Europiern ihre Unberiihrtheit verlor. So wurde C. W. An-
drews, Geologe am Britischen Museum, 1897/98 beauftragt, die
Insel geologisch und biologisch zu erforschen. Die Monographie,
die er (London 1900) auf Grund seiner Ergebnisse herausgab, ist
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griindlich und vorbildlich. Sie gibt ein nahezu vollkommenes
Bild von dem Charakter dieser unberiihrten, typisch ozeanischen
Insel. Murray schreibt in seinem Vorwort zu dieser Mono-
graphie, daf} er Sorge tragen wiirde, daf} die Insel nach der Ein-
wanderung von zivilisierten Menschen und eingeborenen Ar-
beitern und' der damit verbundenen Einfithrung von vorher
nicht vorhandenen Tieren und Pflanzen wieder erforscht wiirde.
So war es mir nun mdéglich, durch das Entgegenkommen von
J.C.Murray, dem Sohn von Sir John Murray, und mit
Unterstiitzung des Britischen Museums diese biclogisch so inter-
essante Untersuchung vornehmen zu kénnen.

Die Insel bietet dem Menschen keine ausreichenden Lebensbe-
dingungen. Daf} sie trotzdem, wenn auch nur spérlich, besiedelt
wurde -— ¢/, der Insel sind heute noch unberithrt —, hat seinen
Grund in dem Vorkommen von ausgedehnten Phosphatlagern.
Dic Besiedlung begann 1888 in der Flying Fish Cove durch
Mr. G. Clunies Rof3 von Cocos-Keeling mit seiner Familie und
einigen Malaien. Sie bauten Héauser, gruben Brunnen und legten
die ersten Plantagen, Kaffee-, Kokospalmen-, Bananen-, Papaya-
und andere Pflanzungen an. Erst 1895/96 wurden von Sidney
Clunies Rof3 auf dem Plateau der Insel die michtigen Phos-
phatlager entdeckt. Malaien- und Chinesenkulis wurden in den
nichsten Jahren in der Flying Fish Cove angesiedelt. Vor
etwa 20 Jahren wurde die Siedlung auf South Point ausge-
dehnt, wo jetzt die Phosphatlager im Tagabbau ausgebeutet
werden. Im Jahre 1933 waren etwa 18 Europier, 35 Sikhs
als Polizisten und etwa 800—1000 Kulis (Malaien und Chinesen)
ansissig.

Die Insel zeigt einen auflerordentlich charakteristischen terrassen-
formigen Aufbau (Abb. 34. Die nur durch wenige sandige Buchten
und Flufmiindungen unterbrochene Steilkiiste (Abb. 35) folgt auf
ein bei Ebbe trocken fallendes Riff, das zoologisch auflerordentlich
reich an Formen ist (Abb. 36). Die Steilkiiste besteht aus schr schwer
begehbaren Kalkklippen, die etwa 5-15m hoch sind (Abb. 37). Sie
sind durch die heftige Brandung stark unterwaschen. Von der Klippe
aus gelangt man auf die erste Kiistenterrasse, dieoft dicht mit zer-
kliifteten Korallenfelsen bedeckt ist. Sie ist dicht bewaldet. An
der Kiiste findet man Hibiscus, Gyrocarpus, Pemphis,
Scaevola, Datura, Euphorbia hypericifolia, Pan-
danus, Barringtonia (Abb. 35, 36, 38).

Harms, Wandlungen 1
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Abb. 34. Blick von der Terrassenkiiste auf Low Point der Ostkiiste. Zeigt dic
Kiisten-, die erste und zweite Inland-Terrasse und das Plateau.

‘Abb. 35. Steilkiiste und Kiistenterrasse von der Dolly Beach aus gesehen.
Ostkiiste der Insel.

Abb. 37. Steilkiiste mit ausgewaschener Korallenformation.
7.
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Abb. 38. Dicht bewaldete Kiistenterrasse.

Weiter landeinwirts ist dichter Urwald, der auf der ganzen
Insel fast die gleiche Zusammensetzung hat, so daf} er auf die Dauer
ziemlich monoton wirkt. Die haufigsten Formen sind :
Inocarpus edulis; Randia densiflora; Sidero-
xylon sundaicum; Hoya aldrichii; Ehretia buxi-
folia; Pisonia excelsa; Hernandia peltata; Maca-
ranga tanarius; Celtis cinnamomea; Ficus retusa,
L; Laportea murrayana; Dendrobium crumena-
tum, Sw.; Arenga listeri; Pandanus.

Auf diese Kiistenterrasse folgt die erste Inlandterrasse mit
Steilhang, darauf eine etwas schmilere zweite Terrasse mit
Klippen und dann das zentrale Plateau. Auch auf dem Plateau
findet man noch ausgedehnte Riffe und oft bis zu 5 m hohe
nadelscharfe Sdulen aus Korallengestein. Das ganze Plateau ist mit
dichtem Urwald bedeckt.

Auf allen Terrassen, auch auf dem Plateau, kommt ein rétlich-
brauner lehmiger Boden vor. He v ea, Kaffee, Tabak, Baumwolle
hat man hier vergeblich anzubauen versucht. Gut gedeiht in den
Buchten die eingefithrte Kokospalme, Zitrone, Banane und be-
sonders Papaya, letztere wiichst sogar an manchen Stellen wild.
Die endemische Flora ist relativ artenarm (ca. 200, davon nur
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20 auf die Insel beschrinkt), aber sehr wiichsig. Die zu Andrews’
Zeiten hiufige Cycas circinalis ist fast verschwunden. Ich
sah nur noch ein sterbendes Exemplar.

Abb. 39. Hypothetische Entstehungsgeschichte der Christmas-Insel.
In der Mitte, dunkel getént, die beiden Vulkantrichter mit umgebendem Krater-
rand und hellem Plateau. Daran anschliefend, dunklerer Saum: die
zweite innere Terrasse. Der niichste hellere Saum ist die erste Inland-
terrasse; darauf folgt, dunkler getént, die Kiistenterrasse. Die schwach
getonte, unterbrochene Linie rings um die Insel herum deutet das Saumriff
an. Die Pfeile zcigen die Richtung der Lavastréme. An diesen Stellen

befinden sich namentlich an der Westkiiste, auch kleine Fliisse.

(Mafistab: 1 : 200 000.)

Die Entstehungsgeschichte der Insel haben wir uns
folgendermaflen vorzustellen:

Die Grundlage der Weihnachtsinsel stellt ein Peak dar, dessen
Fuf} jetzt etwa 4000 m tief im Meere liegt. Thr iltestes Gestein
besteht aus Basalt und Trachyt. Im frithen Tertiar mufd vul-
kanische Tatigkeit angenommen werden, wobei sich wahrscheinlich
zwei Krater gebildet haben (Abb.39). Bei den Ausbriichen ent-
stand ein michtiges Lager von vulkanischen Aschen (Pelago-
nit-Tulfe). Auf der Grundlage dieser beiden Krater entstanden
zwei Atolle mit Lagunen. Durch michtiges Wachstum von Ko-
rallen und eine allmihliche Senkung und Wiederhebung des Peaks
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bildete sich dann das fiir die Insel charakteristische Plateau, wor-
auf eine miocine Ablagerung von Orbitoides-Kalkstein hin-
deutet, der von Riffen und Kalkstein-Detritus iiberlagert ist.
Die voriibergehend vorhandenen zwei Atolle wurden durch die
Plateaubildung zusammengeschweifit und mit Sedimenten ausge-
fullt. Dabei bildeten sich wahrscheinlich auch die Phosphat-
lager im Osten und Westen der Insel (Kalk-, Alaun- und Eisen-
phosphat). Das Sediment in den fritheren Kratern liegt sehr tief
(bis 50 m -erbohrt) und ist sehr locker. Die Leitfossilien im Ge-
stein des Plateaus Lithothamnion und Polytrema deuten
auf frithes Miocéan hin.

Drei michtige Hebungen haben dann der Insel die heute
charakteristische Terrassenform (Abb.34) gegeben, dazwischen
lagen mehr oder weniger lange Ruhepausen, wie die Korallen-
fauna klar ergibt.

Zunichst bildete sich um das gehobene Plateau herum ein
Saumriff, das bei einer erneuten Hebung des Plateaus bei Ebbe
wasserfrei wurde, dadurch starben die Korallen ab, und es wurden
zwischen den Stécken Sedimente angelagert. Nun hob sich das
Plateau wieder weiter, so daf} ein wasserfreies Kiistenriff ent-
stand. Dadurch wurde eine Inlandterrasse geschaffen, die heute der
zweiten Inlandterrasse der Weihnachtsinsel entspricht. Nach dieser
Hebung folgte eine Periode der Ruhe, wihrend welcher ein
neues Saumriff entstand. Dieses wurde wieder gehoben und
bildete die erste Inlandterrasse. Eine dritte Hebung hat die heute
noch vorhandene Kiistenterrasse der Insel geschaffen.

Die Insel ist, wie iiberhaupt der Sunda-Archipel, noch nicht
zur Ruhe gekommen, wie die vulkanische Titigkeit und die
haufigen Erdbeben zeigen. Augenblicklich scheint die Insel sich
wieder zu heben. Ein neugebildetes Saumriff fallt heute schon
wieder bei Ebbe wasserfrei. Die Insel ist schon so weit gehoben,
daBl die Korallenfauna dieses Riffs abgestorben ist, weil das
Wasser selbst bei Flut zu flach fiir das Wachstum dieser Tiere
ist. Bei fortdauernder Hebung wiirde dieses Saumriff zu einer
weiteren Kiistenterrasse werden.

Sehr bemerkenswert ist, daf die Formation der Siidkiiste Javas
der von Christmas-Island sehr dhnlich ist. Auch die Orbitolites
des spiteren Focaens sind die gleichen. Ich halte es nicht fiir
ganz ausgeschlossen, daft Java und die Christmas-Insel einmal
miteinander in Zusammenhang gestanden haben, wodurch sich auch
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faunistisch manche Sonderheiten ohne weiteres erkliren lieflen.

Diese eigenartige Entstehungsweise laf3t die Insel fiir ein
Studium der Artwerdung besonders geeignet erscheinen. Bei den
allmahlichen Hebungen war die Méglichkeit gegeben, daf} sich
Meerestiere von den Korallenflichen der Kiiste aus auf der
Insel ansiedelten und zu Lufttieren wurden (siehe S. 15). Weiter-
hin konnten sich in den Fluf3liufen direkte Siidiwasserformen
aus eingewanderten Meerestieren herausbilden. Interessant ist
eine so junge Insel auflerdem durch ihren Bestand an spezifischen
Formen, welche sich von Arten herleiten, die zur Zeit der Ver-
bindung mit dem Festland eingewandert sind.

So wird das Studium der Fauna auf der Weihnachtsinsel
geradezu zu einem biologischen Erlebnis. Zunichst fallen die
wenigen Arten auf, die dafiir in ungeheuren Mengen vorkommen,
ferner die geringe Scheu vor dem Menschen, die sowohl bei
Wirbeltieren wie bei Wirbellosen beobachtet werden kann. Eine
Amsel (Merula erythropleura) z B., die iber die ganze
Insel verbreitet ist, ist so zutraulich, daf}sie beim Zerlegen eines
alten Baumstammes hinzufliegt und die Insektenlarven direkt
vor der Hand des Menschen wegfrifit. Der ebenfalls sehr haufige
Zosterops natalis ist leicht mit dem Schmetterlingsnetz zu
fangen. Dic haufigste groBe Krabbe Gecarcoidea lalandel
var, Christmas Island ist oft in solchen Mengen auf
Pfaden undin Lichtungen des Waldes zu finden, daff man nicht
vorwirtskommt, ohne Tiere zu zertreten (Abb.43a). Nur in der
Niihe der Siedlungen sind die Tiere scheuer geworden, obwohl
man sie auch dort noch leicht fangen kann.

Die Zusammensetzung der Fauna ist sehr eigenartig. Von
Siugetieren waren beim ersten Besuch Andrews’ auf der Insel
(1898) nur finf Arten vorhanden. Ein kleiner Fliegender
Hund, Pteropus natalis, hatte sich nach Angaben von
Andrews bis 1908 sehr stark vermehrt, wohl infolge des
Anbaues von Fruchtbaumen. Ich fand ihn jetzt als Tagtier
iiber die ganze Insel verbreitet. An fast jeder Papayastaude mit
reifen Friichten hielten sich 1—3 Tiere auf. Auch sie sind sehr
zahm; man kann den Baum, auf dem sie sitzen, bis auf die
Erde abbiegen und die Tiere dann mit der Hand greifen. Der
niichste Verwandte dieser Art bewohnt die Insel Lombok.
Eine zweite neue Art, die anscheinend auch auf die Insel be-
schrankt ist, wurde jetzt dazu entdeckt. Eine winzig kleine
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Fledermaus, Pipistrellus murrayi, ist ebenfalls endemisch
und {iber die ganze Insel verbreitet. Sehr interessant ist eine
Spitzmaus (Insectivora) Crocidura fuliginosa var. tri-
chura. Thre nichsten Verwandten kommen in Indochina vor.
Dieses Tier war 1898 auf der Insel noch auflerordentlich haufig
und keineswegs scheu. Zehn Jahre spiter fand Andrews es
nicht mehr. Es ist durch die eingedrungene norwegische Ratte
so gut wie ausgerottet. Ich habe nur ein Tier auf der Siidseite der
Insel, wo dieRattenoch selten ist, erbeutet, und einige wenige ge-
sehen. Tiergeographisch ist dicse Spitzmaus dadurch bedeutungs-
voll, weil sie wohl am besten die Landverbindung mit Java beweist,
denn Insektivoren kénnen nicht mit Treibholziiber See gelangen,
da sie in kurzer Zeit an Nahrungsmangel sterben wiirden.

Das merkwiirdigste Tier der Insel ist eine Grabratte, Mus
nativitatis. 1898 war sie noch sehr hiufig und iiber die ganze
Insel verbreitet. 1908 fand Andrews sie nicht mehr. Ihr
Aussterben wird von Mc. Dougal (damals Arzt auf der Insel)
auf Trypanosomiasis zuriickgefiihrt, die von der eingeschleppten
Wanderratte iibertragen war. Mc. Dougal sah auch kranke
Tiere. Ich fand nur auf der Siidseite der Insel und an der
Dolly Beach an der Ostkiiste noch einige wenige Exemplare.
Auch die fruchtfressende Ratte, Mus macleari, war schon
1908 (Andrews) nahezu ausgestorben. In South Point habe
ich neben M. nativitatis auch Méuse angetroffen, die noch
nicht bestimmt sind. Eine Herde Makakken, die frither .einmal
ausgesetzt wurde, hat sich wegen Mangel an geeigneter Nahrung
nicht gehalten.

Auch die Vogelfauna ist relativ arm an Arten. Von Kiisten-
vogeln fallen die schonen Fregattvigel auf, die Tdlpel {Abb. 40)
und zwei Tropikvégel, von denen die eine Art, Phaethon
fulvus nur auf der Insel vorkommt. Alle Brutvégel des Waldes
sind endemisch und gute Arten geworden. Auf hohen Biumen
lebt die Fruchttaube Carpophaga whartoni, Astur na-
talis (K1. Habicht) und Merula erythropleura, am Boden
die schéne grine und braune Chalcophaps natalis. Neu
eingebiirgert ist der Reisvogel Javas Munia orizivora L.,
der sich aber nicht iiber die menschlichen Siedlungen hinaus ver-
breitet hat.

Die Eidechsenfauna ist spirlich, nur 5 Arten sind vorhanden,
von denen 3 endemisch sind, 2 sind javanische Formen. An
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Schlangen war urspriinglich nur Typhlops exocoeti vor-
handen. Jetzt ist auch der Zwergtyphlops mit Erde aus
Singapore eingeschleppt worden.

Abb. 40. Kiistenterrasse mit zwei Weibchen von Sula sula (Télpel) in der
Mitte, rechts und links zwei Dunenjunge. (Westkiiste). An der gegeniiber
liegenden Kiiste der Wasserfall des Anderson - Flusses.

Amphibien sind auf der Insel nicht vorhanden. Siifiwasserfische
waren bisher nicht bekannt. Es gelang mir, in den wenigen
vorhandenen Fliissen eine ziemlich grofle Gobiusart nach-
zuweisen, vielleicht gibt es noch eine kleine Art, die von der
grofleren abzugrenzen ist. Das ist jedoch ohne genaue Unte.'r—
suchung noch nicht ganz sicher zu sagen. Die Wasserfauna ist
sehr artenarm, Protozoen sind auflerordentlich sparlich, Ostra-
coden hiufiger, Phyllopoden und Copepoden spirlich, Muscheln
fehlen, Schnecken sind spiirlich, hiufiger ein bis zwei Arten von
Garneelen und 2 Siillwasserkrabben (Sesarma). )

Sehr interessant in bezug auf ihre Besiedlung sind die fiinf
Fliisse an der Westkiiste (nur vier waren bisher iiberhaupt O?GT"
flachlicl: bekannt) (Abb. 39). Von diesen Fliissen miindet der grofite
(Anderson-Flu) mit5m hohem Wasserfall ins Meer (Abb. 40)
und hat auf der ersten Inlandterrasse einen wunderschﬁflen ‘QH.CH‘
see (Abb. 41). In diesem See und Fluff war nicht ein emnziges
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Abb. 41. Quellsee des Anderson - Flusses.

Abb. 42. Flufmiindung an der Westkiiste.

'I.'i‘er, weder Fisch noch Krebs, aufler kleinen Ostracoden, zu
finden. Die benachbarten Fliisse dagegen, nur 1—2 km von ihm
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entfernt und durch Bergriicken getrennt, miinden direkt in das
Meer (Abb. 42). Bei diesen ist also eine Uebergangszone vom
Meer zu Brack- und zu Siiwasser vorhanden. Es besteht also hier
die Méglichkeit, daf} sich Meerestiere anpassen koénnen, und
tatsichlich wurden hier die oben erwihnten Tiere gefunden.
Thre nahe Verwandtschaft mit Meeresformen und ihre z. T.
noch erhaltene aktive Poikilosmie sprechen dafiir, daf es direkte
Siiffwassertiere sind. Ich beobachtete sogar einmal, daf} eine
Murine in einen Fluf8 einwanderte. Bemerkenswert ist auch das
Vorkommen von Siilwasseraalen in einem Quellbecken an der
Ostkiiste (Wasserfall).

Von Singapore aus sind in den letzten Jahrzehnten neben
anderen Arthropoden auch grofle Skolopender eingeschleppt
worden, die sich bereits zwischen erstem und zweitem Besuch
Andrews’ sehr stark vermehrt hatten und die manche Myria-
poden zum Aussterben gebracht haben. Im iibrigen ist es noch
nicht mdglich, ein vollstindiges Bild von der wirbellosen Tier-
welt zu geben, bevor unsere reichhaltigen Sammlungen bestimmt
sind.

Eine Beobachtung moge an dieser Stelle noch erwiihnt werden.
Schon Andrews hatte festgestellt, dafl im April-Mai und im
Oktober grofle Scharen von Libellen (2 Arten, die in den Tropen
sehr weit verbreitet sind) plotzlich auftauchten, die mit giinstigen
Winden von den benachbarten Inseln Java, Sumatra, Australien,
heriiberkamen. Auch Wood Jones(1909)berichtet von dem spo-
radischer; Auftreten vonPantula flavescens, Tramea ro-
senbergii und Anax guttatusaufdenKokosinseln. Diese
Arten kommen auch auf die Weihnachtsinsel heriiber. Ich sah
solche Schwiirme iiberall auf der Christmas-Insel und auf Cocos.
Die Tiere kopulieren, sie legen auch gelegentlich Eier ab, aber
eine Entwicklung konimt nicht zustande. Woran das liegt, ist
schwer zu sagen. Wahrscheinlich finden die gefrifligen Libellen-
larven in den wenigen Flissen der Christmas-Insel nicht ge-
niigendc oder geeignete Nahrung. Auf Cocos ist eine Entwick-
lung aus Mangel an Siilwasser iiberhaupt nicht méglich. Er-
staunlich ist, daB die Odonaten den Schwirmflug jetzt durch
35 Jahre hindurch ausfiihren (nach Mitteilungen von Herrn
Jackson auf der Christmas-Insel), obwohl eine Brut nicht zu-
stande kommt.

Die eigentlichen Charaktertiere der Insel sind Geca rcoidea
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lalandei var. Christmas Island (Abb.43 ab)undBirgus
latro (Abb. 44). Beide sind auf der Insel als Tagtiere und
Trockenlufttiere anzutreffen, selbst auf dem Plateau. Die FluBufer
sind von einer anderen Krabbe, Cardisoma hirti pes, be-
wohnt. Gecarcoidea, Birgus und auch Hirtipes wandern

A})b. 43a. Massen von Gecarcoidea lalandei var. Christmas-Jsland,
die zur Brutzeit an die Flying Fish Cove (Bucht) wandern. Hier hefindet
sich auch die Siedlung der Europier und Eingeborenen.

Abb. 43.b. Gecarcoidea in natirlicher Gréfle, die Lungengefifie zeigend.
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Abb. 44. Birgus latro, an einem Baum herunterkletternd.

zur Brutzeit ans Meer, um dort ihre Zoéalarven abzusetzen.
Erstere machen noch unverfilscht alle phylogenetischen Stadien
in ihrer Individualentwicklung durch. Besonders interessant ist
das bei Birgus latro. Auf der Christmas-Insel gelang es mir
zum erstenmal, die Entwicklung von Birgus liickenlos festzu-
stellen, dic weiter unten geschildert werden wird.

Zum Vergleich mit diesem alten gehobenen Atoll auf vul-
kanischer Grundlage war es nun interessant, noch ein junges
riesenhaftes Atoll zu studieren, die Cocos - Inselgruppe. Die
weite Lagune wird von ca. 25 schmalen, sichelférmigen Inseln
umsidumt (Abb. 45), von denen nur eine bewohnt ist, eine andere
eine Kabelstation hat. Die hochste Erhebung der Cocos-Inseln
milBt etwa 10—15 m. Die Flora besteht aus Kokospalmen, auf
den gréBeren Inseln auch schon aus Strand-Dikotyledonen, die
meist aus Australien oder von den Sundainseln stammen, sofern
siec nicht vom Menschen eingeschleppt sind. Die Tiere dieser
Inseln sind typisch mariner Herkunft: Brachyuren und Anomuren.
Nacli Wood Jones sind drei Luftbrachyuren vorhanden (Ge-
lasimus sp.,, Cardisoma hirtipes und Gecarcoidea
lalandei) neben 13 Korallenformen, die z. T. schwach amphi-
bisch leben kénnen. Man findet weiter Birgus und drei
Coenobitenarten. (C. clupeatus, rugosus, perlatus) und
drei weitere litorale Anomuren.

In geologischer und biologischer Hinsicht schliefen sich der
jungen Cocos-Inselgruppe und der iilteren Weihnachts-
insel die Inseln Ambon und Ceram sehr gut an. Die Flysch-
Formation (marines Eocin) hat hier eine grofle Ausdehnung.
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Abb. 45. Cocos- oder Keelin g - Inselgruppe nach einer Admiralititskarte.

Dariiber findet sich das tiefere Noricum mit bituminésen Kalk-
steinen, die neben anderen Mollusken auch Ammoniten Neo ti-
betites) enthalten. Entsprechend ihrem héheren Alter und
der Grofle der Insel Ambon ist auch die Fauna eine viel
iltere, die z.T. aus australischen Formen (Beuteltieren), z. T.
aus  Neusiedlern besteht. Von Luftarthropoden kommt hier
Peripatus vor. Die fiir die Christmasinsel typischen Luft-
crustaceen sind hier ebenfalls vorhanden: Birgus, Coenobita,
Gecarcoidea, daneben aber auch zahlreiche Metasesarma -
und in Mangrovebezirken lebende Uca- und Sesarma arten.
Da auch groflere Flissse vorkommen, so ist auch eine spezifische
Siiiwasserfauna vorhanden. Auch F euchtluftpolychacten, z. B.
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Lycastopsis amboinensis, kommen vor, die auf der
Christmasinsel vermif3t werden.

2. Individualzyklus von Gecarcoidea lalandei,
var. Christmas Island®).

Den Werdegang eines Trockenluft-atmenden Krebses zeigt als
Beispiel fiir die Brachyuren am eindeutigsten Gecarcoidea
lalandei. In seinem Individualzyklus sind noch alle phylo-
genetischen Phasen unverfilscht ausgepriigt . Meerestier » litorales
Tier » Strandtier » Hohlentier mit Feuchtluftatmung » freilebendes
Feuchtlufttier » Trockenlufttier.

Gecarcoidea lalandei ist der am vollkommensten an
Trockenluft angepafite Brachyure, der schon von Andrews als
Gecarcinus lagostomus auf der Weihnachtsinsel im In-
disclven Ozean beschrieben ist. Dieser Krebs bewohnt in solchen
Mengen die Insel, dafl er geradezu als das Charaktertier be-
zeichnet werden mufd (Abb. 43a). Er ist ein ausgesprochenes
Tagtier. nur in den heiflen Mittagsstunden zieht er sich in seine
Héhlen oder sonstige schattige Stellen, Felsnischen usw. zuriick.
Auch bei andauerndem Regen bleibt der Krebs in seinem Ver-
steck. Er bewohnt sowohl die Kiisten- und Inlandterrassen als
auch das Plateau der Insel. Oft ist Gecarcoidea in solchen
Mengen zu beobachten, daff man bei Mirschen nicht vermeiden
kani, Tiere zu zertreten, zumal sie sehr wenig scheu sind. Nur
an den sumpfigen Ufern der wenigen Fliisse der Insel scheint
Gecarcoidea zu fehlen. Dort findet man eine biologisch und
morphologisch Gecarcoidea-ihnliche grofe Krabbe, Cardi-
soma hirtipes, eine von Andrews alsCardisoma car-
nifex (Herbst) aufgefithrte Form.

Alljahrlich zu Beginn der Regenzeit wandern die Tiere an
die Kiiste. Andrews beobachtete das im Jahre 1898 im Januar.
Nach Angaben von Dr. Williams (Settlement Christmas-Is-
land), der mir seine Aufzeichnungen gitigst zur Verfagung stellte,
begannen im Jahre 1932 die Krabben schon am 29. X. thre
Wanderung zur See. Zuerst wandern die Ménnchen, die be-
reits am 4. XI. an der Kiistc beobachtet wurden. Am 23. XL
waren die Weibchen ebenfalls angelangt. Beide Geschlechter
bleiben dann 8—14 Tage an der Kiiste, die dadurch mit Krabben
geradezu iibersit ist. Es erfolgt die Begattung und die An-
heftung der Eier an die Pleopoden. Nach 8—10 Tagen schiitteln

*) In meiner kurzen Mitteilung (1933) noch als Gecarcinus lagostomus
M. Edw. bezeichnet.
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dic Weibchen bereits die Zoéen in der See, nahe der Kiiste,
zwischen Steinen ab (Andrews). Bei Cardisoma hirtipes
konnte Dr. Barth, mein Reiseassistent, das Abschiitteln der
schlupfreifen Zoéen an der Dolly Beach an der Ostkiiste
der Weihnachtsinsel in der Nacht vom 23. zum 24.1II. 33 be-
obachten. Nach Dr. Williams erfolgte im Jahre 1932 eine
zweite Wanderung von Gecarcoidea am 20. XII. an die See
(Flying Fish Cove). Am 30.XII 32 kamen junge Krabben
in grof3en Scharen an Land; offenbar stammten sie aus der ersten
Brutperiode. Die Kiistenterrasse war so dicht mit diesen
wandernden Krabben bedeckt, daf® sie wie mit einem briunlich-
roten Teppich belegt erschien.

Bei meiner Ankunft auf der Insel am 18.1.33 fand ich noch
zahlreiche junge Krabben dieses ersten Stadiums. Sie leben in
der Erde zwischen Wurzelwerk und unter Steinen. Sie sind zuerst
typische Feuchtlufttiere und den Erwachsenen auch morphologisch
noch sehr wenig dhnlich. Vor allem ist der beim erwachsenen Tier
miichtig vorgewdlbte Lungen-Kiemenraum bei ihnen noch sehr
wenig ausgepriigt. Auch der kiinftige gro3e kaudale Lungenlappen,
der bis uber die Kiemen heriberreicht und kontraktil ist,
kann jetzt nur in der Anlage beobachtet werden. Die Tiere
haben noch durchaus den Vierecks-Krabbentypus. lhre weitere
Entwicklung wurde an einem groflen Material verfolgt.

Das Feuchtluftstadium dauert bis zu einer Carapaxlinge von
12—14 mm. Bis zu diesem Zeitpunkt leben die Tiere in der Erde
verborgen. Dann folgt ein Uebergangsstadium, wo die Tiere
an die Oberfliche kommen, aber noch in der Nihe ihrer Hohlen
bleiben. Bei Beunruhigung ziehen sie sich schnell in diese zuriick
(14—30 mm Carapaxlénge). Das letzte Stadium ist die Trocken-
luftform. Die Tiere haben jetzt ihre voll ausgebildeten Lungen.
Verhindert man die Luftatmung in diesen Lungenriumen, so
sterben die Tiere nach wenigen Stunden an Asphyxie. Die
Trockenlufttiere sind sehr wenig scheu, und sind geradezu als
phlegmatisch zu bezeichnen. Sie wehren sich kaum beim Fange.
Die grofien Tiere von 60—75 mm Carapaxlinge ziehensich selten
in Erdhéhlen zuriick. Sie sitzen nachts in Felsnischen, in Wurzel-
werk usw Die Scheren (Abb. 46) erreichen beim Trockenluft-
tier eine gewaltige Linge im Vergleich zum Feuchtlufttier.
Einige Mafle von lebenden Tieren () im Vergleich zu Abb. 46

moégen das veranschaulichen:
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75 226 =1:3
Carapaxlénge: Lange der 0 1715 =1.:25
ganzen Schere (in mm aus- 22 . 34 =1:16
gedriickt): 11,5 ¢ 1525 =1 : 13

8§ : 85 =1:106
Carapaxlange: Léange der 70 : 0 =1:1
Scherenbasis (p) (in mm aus» 22 : 14 =1:06
gedrickt): 115 8 =1:07
Carapaxlange: Lange des 70 :105 = 1:15
distalen Scherenteils (d) 22 ¢ 20 = 1:09
(in mm ausgedrickt): 115 . 725 =1 : 0.6

92 : 128 =1:14
Léange der Scherenbasis (p): 10 105 — 1.15
Lange des distalen Scherens 14 90— 1. 143
teils{d) (in mm ausgedriickt): 8 . 725 —1:09

Abb. 46. Linke Schere von Gecarcoidea lalandei, Trockenlufttier, \jentral
gesehen (Tier 70 mm Carapaxlinge). a = Autotomiestelle, d = distaler,
p = proximaler Scherenbeinteil. 1/, natiirlicher Grofle.

Wihrend also die Schere bei Tieren von 8 mm Carapaﬁénge
(zweites Feuchtluftstadium) ungefihr die gleiche L.iémge.ww der
Carapax hat — beim ersten Feuchtluftstadium ist sie sogar
kiirzer — wichst sie bei Stadien von 8-—30 mm Carapaxlinge
starker als der Carapax, etwa um ein Drittel mehr. Die. vo?l
ausgewachsenen Trockenlufttiere dagegen haben Scheren,'(he bis
um das Dreifache linger sind als der Carapax (siehe Tier von
75 mm Carapaxlinge). Die gleichen Verhiltnisse ‘be.stehesnr
zwischen Carapaxlinge und der grofiten Korperbreite. Bei Feucht-
lufttieren ist dieses Verhiltnis nahezu 1 : 1. (Viereckskrabben-
Typus.) Bei den Uebergangstieren nimmt die Breite betriachtlich
zu, weil sich jetzt der Kiemen-Lungenraum immer mehr‘dul‘"ch
bauchige seitliche Ausbuchtungen vergrofiert. Das Verhiltnis .w1'rd
1:1.3 und schlieBlich bei Trockenlufttieren 1:1.5. Dabei ist
nur die Achsenbreite gemessen worden. Kine Beriicksichtigung
der Oberfliche des Kiemen-Lungenraumes oder des Volumens
8

Harms, Wandlungen
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wiirde noch extremere Werte ergeben.

8§ mm: 85 mm ==1:1.06

Carapaxlange: Grofite Querachse 1125, o 15, =113
62 s + 87 » — 114

75 » s 109 , =115

Mit diesem iiberraschenden Individualzyklus, der eine Wieder-
holung der Phylogenie darstellt, geht nun eine eigenartige Ge-
schlechtsdifferenzierung parallel. Die Feuchtlufttiere bis 8 mm
Carapaxlénge sind beziiglich ihrer sehr kleinen Pleopoden sexuell
noch indifferent. Thr Abdomen erscheint nach dem ménnlichen
Typus gebaut, so daff man glauben konnte, alle Tiere seien
Ménnchen. Erst in der zweiten und dritten Periode des Feucht-
luftstadiums (bis zur Carapaxliange von 14 mm) differenzieren sich
die ménnlichen und weiblichen Pleopoden (Begattungsorgane und
Oostegiten), das Abdomen behilt aber noch den minnlichen
Typus. Erst vom Uebergangsstadium von 14—15 mm Carapax-
linge an differenzieren die Weibchen auch das breite fiir sie
typische Abdomen heraus. Bei Tieren von 25 mm Carapaxlinge
hat dasselbe die halbe, bei Tieren von 30 mm Carapaxlinge schon
die dreiviertel Breite des ausgebildeten weiblichen Abdomens.

Wie die vorliufige Untersuchung der Keimdriise in den vor-
genannten Altersstadien ergibt, gehoren die Tiere zu den spit-
differenzierenden Formen mit ménnlicher Priponderanz.

3. Die Coenobitiden.

Wihrend nun Gecarcoidea den gradlinigen Weg der
Anpassung an die Trockenluftatmung einschlégt, erreicht Birgus
latro diese Endphase auf dem Umweg iiber das Coenobiten-
stadium.

Die Coenobiten haben beziiglich ihrer Phylogenie bisher nicht
das Interesse gefunden, das sic verdienen. Das kommt wohl da-
her, daff sie als tropische Tiere mehr Sammlungsobjekt ge-
blieben und weniger biologisch oder gar experimentell studiert
worden sind. Bei Birgus kommt noch die Schwierigkeit des
Fanges und seiner Haltung hinzu.

a) Allgemeine Zusammenhinge.

Gehen wir zunichst etwas niher auf den Werdegang der

Anomuren ein: Nach K, Beurlen (1930) ist unser Wissen iiber
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die Herkunft und Entwicklung der Thalassiniden, die nichste
Verwandte der Paguriden sind und auch typische Anomuren-
charaktere haben, noch liickenhaft. Sie lassen sich bis in die
Lias zuriickverfolgen. Da man aber nur Scheren, nie Carapax-
reste findet, miissen sie wohl damals schon sehr weichhiutig
gewesel semn. IThre fossilen Scheren findet man stets in den
Sedimenten der Riffablagerungen. Es ist daher anzunehmen, daf}
sie frither wie heute an der Grenze der Ebbezone im trocknen
Mangrovenschlamm gelebt haben, der hier schon oft mit Sand
durchmischt ist.

Die eigenartige Lebensweise der Thalassiniden wird erst ver-
stindlich, wenn man ihre Umwelt-Verhiltnisse niher studiert.
Die Tiere bauen bis iitber 1 m hohe Erdpyramiden mit einer
Oeffnung an der Spitze (Abb. 17), wodurch sie die Moglichkeit
haben, sich iiber dem Grundwasserspiegel aufzuhalten. Dieser
wechselt betrichtlich in ihrer Zone, die nur von der Monatsflut
erreicht wird, sonst aber trocken liegt. Das Grundwasser ist
sauerstoffrei, die Tiere vermégen also darin nicht zu leben.
Da sie wenig Schutz gegen Austrocknung erworben haben, bhe-
nutzen sie das Grundwasser, um sich damit zu netzen und um
es durch Mischen mit der atmosphirischen Luft fir die Atmung
tauglich zu machen.

Die zahlreichen Sauerstoffmessungen im Grundwasser wurden
von Dr. Dragendorff, meinem chemischen Mitarbeiter auf der
Expedition 1932/33, ausgefithrt und ergaben immer den 0,-Wert
= 0.

Bei Flut erhoht Thalassina meistens den Kegel der Pyra-
miden: man beobachtet nach Riickgang des Wassers nimlich, daf
frischer, feuchter Schlamm am Rande der Oeffnung ausgeworfen
ist (Abb. 17). Die Erdhiigel sind Fundgruben fiir sehr viele
feuchthiutige Tiere: Planarien, Nemertinen, Sipunculiden, Ne-
reiden, Oligochaeten, Brachyuren, Apterygoten usw.). Die Thalassi- -
niden scheinen sich, wie aus dem Vergleich der fossilen Tunde
mit den heute lebenden Formen hervorgeht, seit dem
Jura kaum geéindert za haben, sowohl was ihre Lebensweise als
auch ihre Artcharaktere betrifft. Wir miissen sie also wohl als
den Urtypus der Anomuren ansprechen (Tafel 1, Abb. 3a,b).
Die primitiven Axiiden, wie die Thalassiniden, haben noch einen
einheitlich gegliederten Carapax, der durch die mediane Linea

thalassinica rostralwirts in zwei Hilften zerlegt wird. Die von
8°
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ihnen abzuleitenden hoher differenzierten Paguriden sind, durch die
Asymmetrie der Schneckenschale bedingt, stark abgeindert (Taf. I1,
Abb.5,7a,b). Auchsiehaben im Jura schon ihre heutige Differen -
zierungshohe erreicht. Thre Entwicklung, dievon Thompson
(1903 beschrieben wurde, ist stark abgekiirzt, indem das Mysis-
stadium  unterdriickt worden ist. Die primitiven Paguriden
(Pylocheliden) sind noch heute symmetrisch (Taf. I, Abb. 4a, b).

Evpagurus longicarpus, an dem die Untersuchungen
angestellt wurden, hat eine Rechtsasymmetrie, die nicht allein
alle Organe des Abdomens betrifft, sondern sich auch auf die
Thoraxregion erstreckt, so daf kaum ein Organsystem unver-
dndert geblieben ist, oder nicht wenigstens eine Verlagerung
erfahren hiitte.

Der Reiz, den die Schale auslost, ist nicht absolut notwendig,
damit die Metamorphose beendet wird, hat auch keinen Rin-
flufs auf ihren Beginn, denn wie Thompson nachwies, bekommt
die Glaucothoé auch dann den Charakter des erwachsenen Pagu-
riden, wenn sie nie eine Schale angenommen hat. Trotzdem
ist das Annehmen der Schale auch heute noch von grofler
Bedeutung, denn die Linge der Glaucothoéperiode ist abhingig
von dem Zeitraum zwischen der letzten Zoéahdutung und der
Annahme der Schneckenschale. Unter normalen Bedingungen sind
hierzu etwa 5 Tage notig. Erhalt das Tier jedoch keine Schnecken-
schale, so betrigt die Glaucothoéperiode 6—7 Tage.

Es ist bemerkenswert, daff der asymmetrische Grundbauplan
bei den heute lebenden Paguriden schon in der Ontogenese, vor
Annahme einer rechtsgewundenen Schneckenschale, im Erbgang
fixiert ist.

Wie bereits in meiner ersten Mitteilung (1929) gesagt wurde,
geht dic eigentliche Metamorphose der Coenobiten in der Ebbe-
zone vor sich, was ich 1929/30 wieder beobachten konnte. Als

. duflerlich hervortretendes Kriterium fiir die erfolgte Metamor-

phose ist die Umwandlung der Wasserantennula in die fiir Coeno-
biten, einschlielich Birgus, typische Landantennula aufzu-
fassen. :

Wenu wir den divergierenden Ehtwicklungsgang der Anomuren
zu den Thalassiniden einerseits und zu den Paguriden anderer-
seits verstehen wollen, so ist zunichst die allen Anomuren inne-
wohnende Tendenz zu berticksichtigen, sich zum Schutze zu ver-
stecken oder einzugraben. Solange die Axiiden und Thalassiniden

117

auf sandig-schlammigem Boden lebten, gruben sie sich hier zum
Schutze Rohren. Die fir die heutigen Thalassiniden typischen
Erdpyramiden aber entstanden erst allmihlich in Anpassung
an die trockene Mangrovezone. Die Reihe der Paguriden ent-
wickelte sich auf litoralem Meeresboden mit Korallen- und Fels-
formationen; hier war ein Eingraben unméglich. Zu ihrem Schutze
kamen nun in erster Linie Hohiriume im Gestein in Betracht,
wie sic auch heute noch von Cancellus und Pagurus
guttatus Olivier aufgesucht werden, welche Tiere keine
Schneckenschalen mehr zur Verfiigung haben. Diese Arten waren
urspriinglich auch rechtsgewundene Paguriden, sind jetzt aber
wieder fast symmetrisch geworden. Die Schlupfwinkel im Gestein
haben nun aber den Nachteil, daf die Tiere zur Nahrungssuche
ihre Wohnung verlassen miissen und so zeitweise gefihrdet sind.
Einen viel besseren, weil dauernden Schutz bieten daher die zahl-
reichen, in allen GroBen aul Korallen- oder Felsgrund vor-
handenen, leeren Schneckenschalen.

Nun sind die Urformen der Paguriden zweifellos auch sym-
metrisch gewesen, wie das die Entwicklung zeigt, und wie es auch
heute noch die Pylocheliden oder Pomatocheliden der Tiefsee
sind, die mit ihrem Abdomen in Dentaliumschalen oder Bambus-
rohr stecken. IThr Abdomen hat noch verkalkte Terga, und
simtliche Pleopoden rechts und links sind erhalten (Taf.I, Abb.
4a,b). Die Pomatocheliden, die wir seit dem Jura kennen,
sind nach Beurlen wahrscheinlich noch nicht als Paguriden
aufzufassen, diese sollen erst im Tertiéir entstanden sein. Jeden-
falls sind sie frither nicht einwandfrei nachzuweisen. Die Pagu-
riden sind zweifellos erst durch das Bewohnen von rechtsge-
wundenen Schneckenschalen, entsprechend den Windungen der
Schale, asymmetrisch geworden, und die Vergrofierung der linken
Schere rithrt wohl daher, dafl diese immer mehr zum Ver-
schlufy der Schalenéffnung benutzt wurde.

Die Rechts-Asymmetrie, die besonders das Ahdomen betrifft,
kann noch keine sehr alte Erwerbung sein, denn sie ist noch
nicht soweit genotypisch eingefahren, da} nicht auch eine Links-
Asymmetric erzielt werden kénnte, wie das Thompson bei
Eupagurus zeigte, dem er links-gewundene Schalen gab.

Ebenso wie der schon erwihnte, in Felsspalten in der Ambon-
see lebende Cancellus, kénnen dieasymmetrischen Paguriden
auch wieder symmetrisch werden. So ist es z.B. bei den Para-
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paguriden, die sich sekundir an das Leben in Dentaliumschalen
angepafdt haben, die sie im tropischen Meer nahe der Kiiste
reichlick finden (Taf. II, Abb. 6). Die frithere Asymmetrie ist
jedoch noch deutlich an dem Fehlen der rechtsseitigen Pleopoden
zu erkennen.

Dic Lomisiden und Lithodiden haben sich wieder unab-
hingig von Schalen gemacht, sie sind im Meer freilebend
geworden und haben den Krabbenhabitus angenommen. [hr Cara-
pax isi kriftig entwickelt, das Abdomen wird untergeschlagen
wie bei Birgus getragen. Sie stellen daher eine Konvergenz-
entwicklung zu Bir gus dar, wie sie in den verschiedenen Medien
Wasser und Land, nicht besser vorstellbar ist. Bo as(1880) sagt dar-
tiber:, Esistklar,da® Lithodes, einmodifizierter Pagurus,
genauer, eine Form ist, die von der Untergattung
Eupagurus herstammt, mit anderen Worten, ein Ein-
siedlerkrebs, welcher sich wieder einem freieren Leben ange-
pait hat. Eine ganz analoge Erscheinung ist die Gattung
Birgus, sie stellt eine modifizierte Coenobita dar und hat
es ebenfalls aufgegeben, den Schwanz mit einem Schneckenge-
hiduse zu schiitzen.

Speziell interessant ist der Schwanz von Lithodes. Er gehort
in die Reihe der Gebilde, die nur dem Phylogenetiker verstandlich
sind. Diesem ist es leicht erklirlich, da ein Eupagurus-
Schwanz, welcher nicht mehr den Schutz einer Schneckenschale
besitzt, zu einem so wunderbaren, aus alten und neuen Lumpen
zusammengeflickten Gebilde wie der Lith o des - Schwahz modi-
fiziert werden kann, modifiziert werden muf}. Den Schwanz von
Lithodes als ein spezielles, unabhingiges Produkt eines intel-
ligenten Schépfers zu betrachten, ist geradezu Unsinn; eine solche
Ansicht verdient keine wissenschaftliche Beachtung und smacht,
wie Darwin fiir einen dhnlichen Fall sagt, ,,aus den Werken
Gottes nur Tiuschung und Nachifferei.

Die Lomisidae und Lithodidae, ebenso wie die Coeno-
biten und Birgus, sind uns fossil unbekannt. Sie sind wohl,
wie das auch Beurlen annimmt, ganz junge Formen. Der in
Erdhshlen und frei lebende Birgus, z. B., der grofite luft-
lebende  Krebs mit einem sehr kriaftigen Panzer, miif3te
fossil sicher gut erhalten sein, zumal da er auch bei seinen
\Vand-erungem in Sedimentierungszonen gerit. Die Anomuren
zeigen also zwei verschiedene Faciestypen: die Thalassiniden
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auf Sedimentboden oder Mangroveschlamm und die Paguriden auf
Geroll der Korallenzone. Die verschiedenartige Umwelt war es
also, welche diese Formen divergente Entwicklungsrichtungen
einschlagen lief}.

Es 1df}t sich nun einwandfrei beweisen, dafy der phylogenetische
Werdegang von Birgus latro aus der Kenntnis der Paguriden
und Coenobiten zu verstehen ist.

Die typischen Anpassungsmerkmale erkennt man beim Ver-
gleich der am meisten abgeénderten Organe mit denjenigen der
Ausgangsform, wie weiter oben bei anderen Formen schon ge-
schildert wurde.

b) Haut und Hautrespiration.

Infolge der Anpassung an das Leben in der Schneckenschale
haben die Paguriden wie auch die Coenobiten ein weichhéutiges
Abdomen. Die dorsalen Chitinschilder sind sehr klein. Die Abdo-
minal-Haut dient bei den Coenobiten in erster Linie zur Feucht-
luft-Respiration. Der Cephtalothorax aber und die Extremitﬁ‘te.n
sind bei den Coenobiten besonders stark chitinisiert und mit
Kalk inkrustiert. Birgus weistauf dem Schneckenschalen- oder
Coenobitenstadium noch die gleichen Verhiltnisse auf, nur sind
seine Abdominalschilder auf diesem Stadium schon grofer (Taf. 11,
Abb. 7a,b und Taf. ITI, Abb. 13). Bereits als Glaucotho&(Taf.l,
Abb. 2a,b) ist er an den grofBeren Abdominalschildern, hesonders
dem ersten, zu erkennen. Hier ist also bereits ein fir Birgus
spezifisches Merkmal genotypisch ausgeprigt. ‘

Verlafit Birgus die Schneckenschale, so werden mit d<'3r
symmetrischen Ausgestaltung des Abdomens nunmghr auch .dle
Schilder so grof3, da} sie als dorsale segmentartige Platten dicht
an einander schliefen und das ganze Abdomen dorsal bedecken.

Beim erwachsenen Birgus sind die Tergite 1-—5mal so stark
verbreitert, da® zwischen ihnen nur noch schmale Intersegmen-
talhaute tibrigbleiben (Taf.II, Abb.9a,b), das Abdon‘len ist also
dorsal vollig geschiitzt. Das erste Abdominalschild {st sch’wa.ch
gewdlbt und vorn abgerundet. Es hat die Form eines kreis-
sektors und pafit vorn in die konkave Rundung des Lun%en—
panzers hinein. Auch das zweite Schild ist vorn stark gewdlbt,
es ist viermal so breit als das erste. Der fiinfte Tergit hat etwa
die Form des ersten. Die Tergite 2—5 haben kleine Pleura?-
stiicke, an die beim Weibchen linksseitig die Oostegiten ganz wie



120

bei den Coenobiten ansetzen. Nach hinten sind im Ansatz-
winkel noch kleine Intercalarstiickchen eingeschoben. Die dor-
salen Schilder des 6. Segmentes und des Telsons gleichen auf-
fallend denen der Coenobiten. Selbst die Asymmetrie der Ex-
tremititen des 6. Segmentes ist noch vorhanden, wenn auch die
Groflenunterschiede nicht mehr erheblich sind.

Ventral und seitlich bleibt das untergeschlagene Abdomen
auch bei Bir gus noch weichhéutig und dient auch hier der Haut-
atmung. Es wird durch stark entwickelte Driisen feucht gehalten.
Bei deri Coenobiten ist das Abdomen glatt und das Chitin sehr diinn.
Bei Clupeatus befinden sich vorn-seitlicham Abdomen zwei
ovale Wiilste, die Blutsinusbildungen darstellen. Wie Bouvier
(1890) schon fand, wird die Respiration bei den Coenobiten iiber-
wiegend vom Abdomen durch Hautatmung besorgt, auch die
Seitenwiilste von Clupeatus haben eine respiratorische Funk-
tion. Wenn das Tier sich bewegt, liegen diese Seitenwiilste frei
vor dem Eingang zur Schneckenschale. Bei Birgus spielt die
abdominale Hautatmung eine geringere Rolle. Da das unge-
schiitzte Abdomen dorsal stark gepanzert wird, ist diese Fliche
ganz der Hautatmung entzogen. Auch ventral ist die Chitinbe-
deckung hier wesentlich stéirker als bei den Schalencoenobiten.
Das Abdomen von Birgus ist ferner zum Schutze mit ziemlich
dicht stehenden, einige Quadratmillimeter grofien Chitinpapillen,
dic mit Hirchen versehen sind, bedeckt, so dafl nur die Partie
zwischen den Papillen fiir die Hautatmung in Betracht kommit.

c) Respirationsorgane.

Es wurde schon gesagt, dafl bei den luftatmenden Coenobiten
und, in geringerem Mafle auch bei Bir gus, das Abdomen
eine Rolle bei der Atmung spielt. Daneben aber kommt
es zu einer Umdifferenzierung der inneren Fliche des
Branchiostegiten zu einem Luftatmungs - Organ, das meist
— nicht sehr glicklich — als Lunge bezeichnet wird.
Gleichzeitiy werden die Kiemen rudimentir und dadurch,
wie experimentell nachgewiesen werden konnte, auch belanglos
fur dic Gesamtatmung. Schon bei den wasseratmenden Formen
dienen die inneren Branchiostegalmembranen zur Atmung, bei
den Feuchtluft-Coenobiten werden sie durch reichere Aushil-
dung vor Lakunen als Atmungsorgane noch geeigneter. Bei Bir gu s
ist die Branchiostegalmembran zuerst wie bei Paguriden,dann  wie
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bei Coenobiten differenziert, bevor sie die fiir den erwachsenen Bir-
gus typische Ausprigung bekommt. Es ist bemerkensw.ert, daf
schondie Zoé&a eine Branchiostegalmembran mit michtigen La-
kunen zwischen den Pfeilerzellen besitzt. Bereits in der Schnecken-
schale wichst die seitliche Falte des Kiemendeckels weiter aus,
so dafd eine geriumige Hohle geschaffen wird, auflerdem kommt
es durch seitlichen Zuwachs zu der fir Birgus charakteri-
stischen Felderung des Kiemendeckels. An der dorsalen und
ventralen inneren Wand des Deckels bilden sich jetzt durch
Ausbuchtung der Lakunen knétchenartige Erhebungen, welche
selcundar sprossen, so dafs schlielich der ganze Innenraum der
Kiemenhohle mit traubigen Zotten bedeckt ist (Abb. 47).

Abb. 47. Photographie der aufgeschnittenen Lungenhéhle von Birgus mit
den traubchenartigen Zotten. (natiirl. Grofe.)

Die Lunge von Birgus ist, wie das auch schon Semper an-
gibt, wirklich ein Luftatmungsorgan. Semper sagt, er habe
bei lebenden Tieren stets Luft in ihr gefunden. Die Baumchen
der Lungendecke, wie auch der Lungenhshlenboden, fithlen sich
ummer feucht an. Diese Feuchtigkeit wird einesteils durch zahl-
reiche Driisen in den Lungenbdumchen erzeugt (Abb. 48), da-
neben wird aber noch Wasser beim Trinken zugefithrt. Das Driisen-
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sekret mischt sich mit dem Wasser zu einer schleimigen Flissig-
keit, die nicht leicht verdunstet. Birgus trinktin der Regel alle
3—4 Tage bei einer Luftfeuchtigkeit von 90 oo, bei trockener
Luft natiirlich hédufiger. Das Trinken aus Flisssen konnte ich
auf der Weihnachtsinsel beobachten, da er hier nicht scheu ist.
Wihrend der Trockenzeit trinkt er Tautropfen.

Abb. 48. Leydigsche Driisen von einem Lungenbiumchen von Birgus latro.
I Lacune. dr Driise, sp spongiéses Gewebe der Lunge.
Vergr. Zeiss, Oc. 4, Obj. C. 2/, verkl
Den einwandfreien Beweis, daf8 die Lungenbiumchen als Luft-
respirationsorgane dienen, hat schon Semper (1878) erbracht,
indem er den Lungenkreislauf mit Hilfe von Injektionen dar-
stellte. Ich habe diese Versuche mehrfach wiederholt und dabei
festgestellt, daf die Lunge jederseits von vorn her aus der
Tiefe des Kopfstirnteiles, wo sich ein Sinus befindet, von je

einem grofien Gefil (Abb.49La) mit Blut versorgt wird. Dieses
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Abb. 49. Schema des Lungenkreislaufes von Birgus, dorsal gesehen,
H Herz, p Pericardialsinus, La Lungenarteric, Lv Lungenvene.

Gefifl gabelt sich bei seinem Eintritt in die vordere Lunge in
zwei Aeste. Das Hauptgefal (dunkel gestrichelt) geht, lateral
von der medialen Umschlagstelle des Kiemendeckels verlaufend,
in den ventralen Lungenboden hinein, wo es sich aufzweigt. Aus
diesem Gefifinetz sammelt sich bald wieder ein dicker Gefaf’-
stamm (Lv), der in dem seitlichen und hinteren Rand .des
Branchiostegiten verliuft, darauf am medianen Rande umbiegt,
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um in der Tiefe in den Pericardialsinus (p) einzumiinden. Kurz
vorher nimmt die Lungenvene noch die Kiemenvenen auf,
so dafl der Kiemenkreislauf eng mit dem Lungenkreislauf
verkniipft ist.

Histologisch ist die Lunge ein Schwammgewebe, das aus Pfeiler-
zellen, elastischem Gewebe und riesigen Blutlakunen besteht.
Ihre Muskulatur ist glatt. .

Bei der Atemmechanik dient der Scaphognatit als Ventilator.
Von Zeit zu Zeit hebt das Tier die ganzen Lungenfliigel mit
dem aufgestemmten 4. Beinpaar. Das 5. Beinpaar, das bei den
Coenobiten wie das 4. zum Festhalten der Schale dient, liegt im
rechien Winkel nach dorsal und hinten gebogen in der Lungen-
hohle (Abb.50). Es kann auch aktiv hervorgezogen und an die
Maxillipedien gefiihrt werden, wo es namentlich wihrend des
Trinkens Feuchtigkeit aufnimmt, um die Lungen damit zu netzen
und zu reinigen. Am Ende des 5. Beinpaares befinden sich korn-
zangenihnliche Gebilde, die die Lungenbliischen erfassen, reinigen
und befeuchten konnen. Diese Zangen dienen beim trichtigen
Weibchen auch zum Reinigen der gesunden und Herauspfliicken
der kranken Eier.

Abb. 50. Schnitt durch die Lungenhéhle in ihrer grofiten  Ausdehnung.
b Lungenbéiumchen, lv Lungenvene, vd Vas deferens, 5. th fiinftes Thora-
calbein, s sanduhrférmiges Stiick, k Kieme. Vergr. 1,4 X.

Bei der Ventilation der Lunge spielen neben dem Scaphogna-
titen noch die Branchiostegitenmuskeln eine Rolle, die die Lungen-
decken etwas zu heben vermogen.
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d) Lokomotionsorgane.

Bei den Paguriden und Coenobiten dient das erste mit Scheren
versehene Beinpaar zum Ergreifen und Zerkleinern der Nahrung,
sowie zur Verteidigung, die linke grofiere Schere ferner zum
Schalenverschlu3. Birgus gebraucht beide Scherenbeine ab-
wechselnd auch zum Trinken, d. h. er taucht sie in das Wasser
und fiithrt die zwischen den Scheren hingengebliebenen Tropfen
an die Maxillipedien.

Bei allen Schalencoenobiten und auch bei Birgus sind die
zweiten und dritten Beinpaare, die keine Scheren tragen, Geh-
beine, wobei das erste Beinpaar als Stiitze benutzt wird. Bei
grolen Clupeatus, besonders aber bei Birgus, wird das
zweite und dritte Beinpaar auf3ergewohnlich lang. Da die Geh-
beine seitlich abgeflacht sind, kénnen sie zusammen mit den
Scheren, durch feste Aneinanderfiigung einen halbkugelformigen
Panzer zum Schutze des Tieres bilden.

Bei Birgus von der Weihnachtsinsel dient die zweite Ex-
tremitit durch schlagartigze Bewegungen hauptsichlich auch zur
Abwehr von Feinden.

Die beiden hinteren Thoracalextremititen (viertes und fiinftes
Paar) sitzen bei den Coenobiten und bei Birgus caudal.wéirts
von der queren cervicalen Grube. Der ganze ve;ntrgle hmte?e
Abschnitt des Thorax ist bei den Schalencoenobiten gleichmifiig
weich, wihrend bei Birgus zwischen den Coxen des vierten

‘Beinpaares ein Sternalstiick stirker ausgebildet und chitinisiert

ist als der ubrige Teil. Diese Region ist mehr abgeflacht wie d?e
stark seitlich zusammengedriickte vordere Thoraxpartie. Die
Branchiostegite, die bei den Schalencoenobiten nur dorsal s.tark
chitinisiert sind, seitlich aber nur schwach, da sie in dieser
Partic dem Kérper dicht aufliegen, sind bei Birgu s dem
Thorax weniger dicht angefiigt. Auch ist die starke Chitinisw.rung
und Kalkeiniagerung der Branchiostegite bei ihm bis nach hinten
fortgesetzt, nur eine kleine hintere Oeffnung ist erhalten ge-
blieben.

Sehr wesentlich ist der Unterschied zwischen den Sc.halen—
coenobiten und Birgus beziiglich des vierten Extremititen-
paares. Bei ersteren wird es dem Korper dorsal angep'l‘eﬁta S0
daft es die weichen Branchiostegite etwas eindriickt. Dafiurch,
da die -beiden letzten Glieder sehr kurz sind, ragen si€ ge-
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‘wohnlich nur wenig nach hinten und dorsal frei hervor. Die
Extremititen konnen aber auch nach hinten abduziert werden
und stehen dann seitlich frei am Korper. Die vierte Extremitit,
wie auch die fiinfte, ist mit einer Schere versehen, beide tragen
zum Festhalten der Schneckenschale bei. Beide haben ferner
am Propoditen eine mit schwarzen Chitinplattchen besetzte Flache,
~welche sich nach hinten zu tiberdecken, so daf} sie als Widerhaken
dienen und zum Festhalten der Schale beitragen. Das Tier kann
sich aber auch mit Hilfe dieser Platten aus der Schale heraus-
arbeiten. An der vierten Schere hat die Platte ovale Gestalt.
In diese Platte ist ein kleiner, sichelférmiger Dactylus einge-
pafit, zum Unterschied zu den Paguriden, wo die entsprechende
Schere fast normal gebaut ist. Bei Birgus nun ist diese 4.
Extremitit wieder in eine mit einer normalen Schere versehene
Gehextremitit umgewandelt worden, die sich allerdings erst im
Laufe der Entwicklung zu einer solchen herausbildet. Diese
Extremitit ist zwar schwicher als die iibrigen, kann aber bei
grolien Tieren sehr wolil zum Klettern mit verwandt werden, Thre
Schere dient zum Putzen. Der Dactylus ist langer als der Propodit
und ist mit einem Dorn versehen. Bei !/,—3/,jahrigen Birgus
1st an dem distalen Teil des Propodits noch deutlich das Warzen-
feld der Schalencoenobiten erkennbar, es ist allerdings nur rudi-
mentér im Vergleich zu demjenigen von ebensogrofien Clupe -
atus. Auch bei erwachsenen Tieren sind die schwarzen Warzen auf
den stark verlingerten Endgliedern noch erhalten, auBerdem
finden sie sich auch auf dem Dactylus. .

Das fiinfte Extremitatenpaar der Schalencoenobiten
ist lénger, nicht so gedrungen und schlanker als das vierte. Seine
Schere hat eine normale Form, ihre beiden Finger sind ungefihr
gleich lang. Auf dem Propoditen ist ebenfalls eine linglich ge-
staltete Warzenleiste von schwarzer Farbe entwickelt, die unter
den Branchiostegiten geschoben werden kann. Sie ist wie bei
allen Anomuren mit Haaren bedeckt und dient zum Reinigen
der Kiemen, kann aber auch zum Festhalten der Schneckenschale
beitragen. Bei Birgus ist die fiinfte Extremitat ganz ihnlich
wie bei den Schalencoenobiten gebaut, wird aber, mit Ausnahme
von jungen, 1/,—?3/jihrigen Exemplaren, nie freigetragen. Das
drittletzte Glied ist senkrecht nach oben gerichtet, im rechten
Winkel dazu stehen das zweitletzte und letzte Glied, welche
stark verlingert, beiderseits im medialen Lungenraum liegen
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(Abb. 50). Sie dienen zum Reinigen der Lungen und, gemeinsam
mit dem Scaphognatiten, zur Erzeugung der Ventilation. An den
Coxen der finften Extremitit sitzen beim Miannchen die Ge-
schlechtséffnungen auf stark chitinisierten Papillen.

Am letzten Abdominalsegment befindet sich, wie schon er-
wiihnt, ein Paar Extremititen, die bei Birgus im wesentlichen
ebense gestaltet sind wie bei den Schalencoenobiten.

e) Sinnesorgane.

Auch beziiglich der Sinnesorgane ist die Ontogenie bei Birgus
eine reine, nicht abgekiirzte Rekapitulation der Phylogenie. Das
gilt sowohl fiir die Geruchsantennen und statotonischen Organe,

als auch fur die Augen.

) Die Geruchsantennen.

Wie ich schon 1929 darlegte, sind die Antennulen der
Schalencoenobiten gegeniiber denjenigen der Wasserpaguriden
sehr stark abgeindert, bedingt durch den Funktionswechsel, den
die Wassergeruchsorgane bei der Umbildung zu Luftgeruchs-
organen und die Wasserstatocysten bei der Umwandlung in
Landstatocysten erleiden (Abb.51 a—d und53a—c). Dabei ist in
allen T'eilen die Homologie streng gewahrt geblieben. Bei Birgus
sind die Antennulen ihnlich wie bei den Schalencoenobiten gebaut,
jedoch sehr weitgehend in Richtung der Luftanpassung vervoll-
kommnet. Interessant ist ein Vergleich der Linge der einzelnen
Antennulenstiicke zwischen Eupagurus, Coenobitaclupe-
atus und Birgus latro, wobei ziemlich gleich grofie Tiere
benutzt wurden. Danach ist die Antennula von Schneckenschalen-
Coenobiten um das Doppelte, bzw. um das Zweieinhalbfache
gegeniiber Eupagurus verlingert, bei Birgus sogar um das
Dreitache. Setzt man die Lange desjenigen Stiickes der Antennula
(Flagellum), das im Wasser die Geruchshaare, an Land die Gt?-
ruchsplatten trigt, fir Eupagurus mit 1 ein, so hat. ein
Strand-Clupeatus Index 10, einInland-Clupeatus gleicher
Cephalothoraxlinge 12, und ein Birgus 18. Im iibrigen we‘r.deln
alle Stiicke, auch das Basalglied und die Statocysten, gleich-
miifig stark verlangert, so daB bei Birgus riesenhafte Org.ane
resultieren. Auf die Sinnesorgane an den Antennulen soll weiter

unten eingegangen werden.



Abb. 51.a. Antennula von Diogenes pugilator (Wassercinsiedler).
(Nach einem Praparat von Kees) Vergr. 15 X.
Abb. 51.b. Antennula einer Zoéa von Coenobita rugosus in der Meta-
morphose. Vergr. 76 X. :
Abb. 51.c. Antennula von Coenobita rugosus (erwachsener Landein-
siedler). (Nach einem Priiparat von Kees). Vergr. 15 .
Abb. 51.d. Totalbild der Endgeisel einer Antennula von Birgus latro.
gr.fl. Geruchsflagellum t.fl. Tastflagellum. Vergr. 4 X.
(Bei a, b, o dorsal oben, bei d ventral oben).

Am Geruchsflagellum von Birgus(Abb.51d) sinddie basalen
Ringel vollstindig ausgebildet wie bei den Schalencoenobiten (Abb.
51¢). Dagegen sind an der Stelle, wo die ventrale Geruchsplatte
beginnt, nur dorsale Biigel aus Chitin vorhanden, die sehr un-
regelmiflig verkalkt sind und sich zuweilen ventralwirts dichotom
verzweigen. Die ventrale Rinne mit der Geruchsplatte ist
im Prinzip genau wie bei den Schalencoenobiten gebaut, nur ist
die Zahl der Endplatten stark vermehrt (Abb. 52a). Bei
Schalencoenobiten betriigt die Gliederzahl der Geruchsplatten-
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region 8—14, bei Birgus 60 und mehr. Auf jeden Chitinring
kommen zwei Reihen Platten, die sich bei Schalencoenobiten aur
aus acht Einzelplatten zusammensetzen, bei Birgus dagegen
aus 12—14. Das entspriche also einem Mittelwert von 112
bei Schalencoenobiten, von 780 aber bei Birgus, er betrigt
also bei letzterem das Siebenfache von ersterem. Der Bau der
Platten ist auf den Grundtyp von Clupeatus zuriickzufiihren,
da sie auch bei Birgus eine ringférmige Versteifung besitzen
(Abb.52Db). An der Spitze ist der Schaft der Geruchsflagellen
beilartig verbreitert (Abb.51d). Hier werden die Geruchsplatten
distalwirts von steifen Tasthaaren abgelost. Die Plattenreihen
nehmen von hier an proximalwirts rasch anZahl und Grofle zu,

3

Abb. 52a. Geruchsendplatten (gr. fl.) von Birgus von Innen gesehen.
Vergr. 30 X. . tiirk
Abb. 52 b. Geruchsplatten (rpl?, rpl?) und osphradische Ganglien {og.) stirker

vergrofBert, ag. Ausfihrungsgang der Driisen, rpl. h. Chitinhiutchen  det

Platte. Vergr. 235 X. 9

Harms, Wandlungen
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bis sie das Bild bieten, das wir in Abb. 52a sehen. Hier sind
Geruchsendplatten (grfl) von innen gesehen dargestellt. Sie zeigen
an der Basis eine kreisformige Oeffnung, in welche die Nerven-
faser eintritt. Die Ringversteifung ist hier besonders stark. Den
feineren Bau zeigt Abb. 52b. Im Vergleich zu den Schalen-
coenobiten (Harms 1929, Taf. 7, Abb. 15) ist der Bau der
Platten bei Birgus sehr viel vollkommener geworden. Der
Lingsschnitt (Abb. 52b) zeigt, daf} die Platten aus je einem
Zylinder mit einer Ringversteifung bestehen (rpl.t, 2), die
parallel zur Antennulenfliche wie abgeschnitten erscheinen. Diese
Schnittfliche (rplh) zeigt ein hauchdiinnes Chitinhautchen.

Wihrend bei den Schalencoenobiten Driisen spirlich und fast
nur an der Basis der Geruchsflagellen vorkommen, sind sie bei
Birgus reich entwickelt. Dadurch wird die Geruchsleiste stets
feucht erhalten und so fir die Wahrnehmung der Geruchs-
qualititen in der Luft funktionsfihig gemacht.

) Das statotonische Organ.

Fiir die Schalencoenobiten und Bir gus zeigte ich (1929), dafy
die Statocyste der eben metamorphosierten Tiere im Grundauf-
bau noch die gleiche ist wie die der Paguriden und Thalas-
siniden (Abb. 53 a). Sie befindet sich an der Basis der Antennula.
Die Oeffnung der Statocyste nach auflen ist noch mit Deck-
haaren bestanden (Harms 1929, Abb. 41). Bei weiteren Héu-
tungen werden diese Haare zu den von Kin zig (1918) erwihnten,
fiinf bis sechs braunen, zihnchenartigen Chitinhéckerchen an
der lateralen schlitzférmigen Oeffnung. Die Hocker sind dunkel-
braun gefiarbt und sehr spride. Sie werden in der Hauptsache von
dem verdickten Grenzwall des Chitins gebildet und sind be-
sonders in der basalen Region stark ausgehohlt. Stringe von
rosettenartig zusammengefiigten Zellen ziehen in ihre Hohlung
hinein. Nach auflen hin ist die Statocyste durch das Aneinander-
legen der Rinder der schlitzartigen Oeffnung ganz geschlossen,
ohne daf} jedoch eine Verschmelzung derselben eingetreten wire.
Der feine Oeffnungsspalt liegt lings der scharfkantigen proxi-
malen Ausstiilpung der lateralen Dorsalwand der Antennula.
Median von diesem Spalt und von der Ausstillpung befindet sich
eine halbmondférmige, lichtdurchlissige Stelle in der sonst un-
durchsichtigen Antennulenwand (Abb. 53b, ¢, ty). Es handelt sich
hierbei um eine sehr diinne Hautduplikatur, die sich in die Stato-
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cyste fortsetzt. Auf Schnitten bemerkt man, daf} diese Membran
einc lockere chitinése Zusammensetzung hat und sich im Gegen-
satz zu dem iibrigen Chitin sehr wenig fiirbt. Wihrend nun diese
Membran bei allen Coenobiten, mit Ausnahme von Clupeatus,
schwach ausgepragt ist, nimmt sie bei letzterer Form, besonders
aber bei Birgus (Abb.53 ¢, ty), stark an Griofle zu. Die Genese
dieser Membran, die ich als Tympanum bezeichnen machte, ist in
der Clupeatus - Reihe gut zuverfolgen. BeiClupeatus gibt
es zwel Formenkreise, einen Strandkreis und einen Inlandkreis.
Letzterer lebt auf dem trockenen Korallenvorland der Moluk -
ken bis zu 80—100 m Hohe. Er kommt ferner auf den Granit-
hohenvon Poeloe Berhala, einer Inselin der Straffe von M a -
lakka, vor. Die Strandform, die in der feuchten Ebbezone
lebt, unterscheidet sich von der Inlandform in einer Reihe von
Organen, die durch den Uebergang vom Wasser- zum Luft-
leben abgedndert wurden. Wenn wir das Basalglied der Antennula
der Strandform betrachten, so bemerken wir, daf} das Deckhaut-
chen der Statocyste einfach eine verbreiterte Fortsetzung der

Abb. 53.a. Statocyste von Thalassina anomala. Vergr. 26 X.
90
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W
Abb. 53.b. Statocyste von Coenobita clupeatus. bl kolbige Stiftchen,
ty Tympanum. Vergr. 60 X.

Abb. 53.c. Statocyste von Birgus latro von auflen. ty Tympanum, bl
blasige Knopfchen, m median, 1 lateral. Vergr. 20 X.
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medialen, dorsalen Naht im Chitin ist, die sich iiber der Stato-
cyste etwas verbreitert. Die Chitinhéckerchen sind noch ziem-
lich lang und konisch zugespitzt. Vergleicht man damit die
Inlandform, so fillt bei dieser sofort auf, daff hier die Naht
geschlossen ist. Das Deckhiiuichen hat sich wesentlich ver-
grofdert und kann schon als Tympanum hezeichnet werden, da es
eine echte, diinne, vibrierende Membran iiber der Statocyste ist.
Die Chitinhéckerchen sind stumpf-konischer geworden, auch der
Zugangspalt zu den Statocysten ist wesentlich enger.

Wir haben also bei Birgus schon rein #uflerlich einen
groﬁén Fortschritt in der Bildung des Tympanum und des Ver-
schlusses der Statocyste gegeniiber den Inland-Clupeatus- und
noch mehr gegeniiber den Strand - Clupeatus-Formen {(Abb.
53). Wihrend bei letzteren das Tympanum eine Membran ist, die
lediglich bis an die braunen Spitzkegel heranreicht (Abb. 53b),
wird diese bei Birgus in die Tiefe des dreieckigen, verengten
Spaltes gelagert, wobei nach auflen hin noch Wiilste mit weiten
Hohlrdumen zum Verschluf3 dienen. Die Kegelhocker werden
weichhdutig und stark behaart. Bei Coenobiten ist die Behaarung
nur spirlich, auch sind die Haare viel kiirzer als bei Birgus
und, duflerlich betrachtet, kaum sichtbar. Die Reste der medianen
Zaunhaare am Spalt, die bei den Coenobiten noch erhalten sind
(Abb.53b), sind bei Birgus ginzlich geschwunden.

Auch die Statocyste selbst ist bei Birgus weiter differen-
ziert. Schon bei Lupenpriparation fillt es auf, da® hier zwei
Sicke statt eines vorhanden sind: ein glattwandiger, der proximal
gelegen und mit Luft erfiillt ist (Abb. 54 st), und ein mehr weich-
hiutiger, stark gerippter und gefalteter, der etwas lateral und
distal von ersterem im Basalglied der Antennula liegt (Abb. 54 tys).

Abb. 54. Dic Statocyste von Birgus dorsal in der Aufsicht zur Darstellung
gebracht. st Statocyste, quer durchschnitten. tys Tympanumsack. Vergr. 5 X.
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Der lufterfiillte Sack ist der Statocyste der Schalencoenobiten
homolog zu setzen. Er ist allerdings starker chitinisiert, seit-
lich etwas mehr proximo-distal komprimiert und seine ventrale
Hilfte nach der Medianseite umgebogen (Abb. 54 st). Statische
Haare und Haken sind, wenn auch sparlich, vorhanden. Der di-
stale, quer gefaltete Sack ist weich und mit lockerem Chitin aus-
gekleidet, er enthilt neben einem Sekret geformte Kérper,
die statolithenihnlich aussehen. Merkwiirdig ist es, daf} dieser
Sack fast stets mit dicht gelagerten, jugendlichen Nematoden
ausgefiillt ist, die sich an dem lockeren Chitin festheften und
in regelméfiigen Lagen verpackt sind. Sie erniihren sich offenbar
von dem Sekret des Sackes. Bemerkenswert ist, daf} bei Coeno-
bita clupeatus die Anlage dieses Sackes als sekundare Aus-
stiillpung der Statocyste unter dem Tympanum schon angebahnt
ist. Die Ausstiillpung ist hier von einem hohen Epithel ausge-
kleidet. Ueber die Bedeutung des statotonischen Organes lif3t
sich noch nichts Abschlieffendes sagen.

Da Birgus ein Stridulationsorgan besitzt, so mufl ihm wohl
auch eine, wenn auch primitive Fihigkeit, Schallwellen wahrzu-
nehmen, zugesprochen werden. Fiir die Horfunktion ist wahrschein-
lich das statotonische Organ in Betracht zu ziehen. Beim Birgus -
Fang gehen die Eingeborenen nicht nur lautlos barfufy, sondern sie
vermeiden selbst das Sprechen. Auch an meinen, in Gefangen-
schaft gehaltenen Tieren, war stets zu beobachten, daf} sie auf
leichte Erschiitterungen reagierten, d. h. mit Fressen aufhérten
und fliichteten. Dagegen habe ich nie eine Reaktion auf irgend
welche Téne, selbst auf sehr laute, festgestellt. Allerdings waren
zu diesen Versuchen nicht die nétigen feineren technischen Hilfs-
mittel vorhanden.

Am Statocystenglied der Antennula von Birgus befindet sich
ferner ein eigenartiges Gebilde, das, gegeniiber dem Tympanum
etwas nach der Mediane zu verschoben, gelegen ist. Aeuflerlich
erscheint es dem bloflen Auge als ein dreieckiger Spalt. Es
fithrt in eine chitinige Cyste, in der sich kurze, starre Sinnes-
haare befinden. Ueber die Funktion dieses Organs, das nur
bei Birgus vorkommt, ist mir nichts bekannt.
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v) Die Augen

Die Anomuren haben Facettenaugen. Diese sind sowohl fiir das
Sehen im Wasser als auch in der Luft geeignet. Einrichtungen zur
Akkommodation fiir beide Medien fehlen. Das Auge hatvon den
Paguriden an iiber die Coenobiten bis zu Birgus nur insofern
eine Vervollkommnung erfahren, als die Augenflache grofer

geworden ist.

Abb. 55.a. Totalbild des linken Augenstieles von Birgus latro von der
Seite. Vergr. 5X.
Abb. 55.b. Totalbild des linken Augenstieles von Coenobita clupeatus
von der Seite. Vergr. 5 X.

Wie starke Unterschiede die Facettenaugen von Birgus und
Coenobita clupeatus betreffs ihrer Grofe aufweisen ,
zcigen Messungen, die an den Augen, wie in Abb. 55a, b dar-
gestellt, vorgenommen wurden. Bei Coenobita clupeatus
betrigt dic Cornealfliche etwa 6 gqmm, bei einem gleich gl:oﬁen
Birgus dagegen etwa 15 gmm. Bei sehr grofien Palmendieben
ist die Oberfliche noch gréfler, wobei jedoch die Facetten an
Zahl nicht merklich zunehmen. Ein iiberraschender Befund ergibt
sich, wenn man die Zahl der Ommatidien von Birgus
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im Vergleich zu denen von Coenobita clupeatus feststellt.
Bei letzteren kommen auf eine Fliche von 0,0505 qmm 25
Ommatidien, bei Birgus nur 16. Das ganze Auge enthilt bei
Clupeatus etwa 3000 Ommatidien, bei Birgus 4800. (Die
Fehlergrenze der Messungen betriagt etwa + 15 o).

Abb. 56.a. Augenkeil von Birgus latro. k Kristallkegel, p Pigment,
r Rhabdom. Vergr. 155 X.
Abb. 56.b. Augenkeil von Coenobita clupeatus. K Kristallkegel,
p Pigment, r Rhabdom. Vergr. 155 X.

Aus diesen Messungen geht hervor, daf} die Cornealoberflichen
sich wie 1 : 2,5 verhalten, daf} aber die Zahl der Ommatidien sich
nur wic 1 : 1,6 verhdlt, d. h. die Zahl der Einzelaugen von
Birgus ist pro Quadratmillimeter betriichtlich geringer als die-
jenige von Clupeatus, da bei Birgus die Ommatidien grofier
sind als bei Clupeatus (Abb. 56a, b).

Das Bild-Sehen wird, wie auch sonst bei Facettenaugen, nur
gering entwickelt sein und nur auf kurze Entfernung in Betracht
kommen
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f) Fortpflanzung und Brutpflege.

Die Paguriden und die Coenobiten haben die gleiche Art der
Brutpflege. 'Die befruchteten Eier werden in Biischeln an den
Oostegiten befestigt, wobei die Tiere in der Schneckenschale
bleiben. Scbald das Zoéastadium erreicht ist, werden die Larven
zur weiteren Entwicklung in das Meer gebracht. Die Zoéa
wandelt sich in die Metazoéa, diese in die Glaucothoé um,
die "durch Vermischung von larvalen Merkmalen und solcher
des erwachsenen Tieres allgemeine Macrurencharaktere zeigt und
als Thalassinastadium bezeichnet werden kann.

Die Metamorphose von Eupagurusbeginntschon, bevor eine
Schneckenschale angenommen ist. Innerhalb von 24 Stunden nach
der letzten Larvenhiutung geht das Tier in eine Schnecken-
schale hinein. Die Leber, die Sexualzellen, die griinen Driisen
werden jetzt ganz oder teilweise in das Abdomen hineinverlagert,
das arterielle System des Abdomens wird abgeandert, die Muskeln
und Pleopoden degenerieren. Der gesamte Korperbau bekommt
die Merkmale des erwachsenen Tieres, bevor die Glaucothoé-
periode zu Ende geht.

Bei Birgus mii3te man nun eine Abéinderung der Brutpflege
deshallhy erwarten, weil die Schneckenschale zum Schutz fiir die
Eier am Abdomen fehlt. Trotzdem bleibt alles wie bei seinen
Vortahren. Auch bei Birgus werden dieEier an den Oostegiten
befestigt und entwickeln sich hier bis zur Zo&a (Taf. I, Abb.
la—-c). Sie miissen allerdings sorgsamer gepflegt werden, weil
sie ohne den Schutz der Schneckenschale leichter austrocknen
kénnen. Um das zu verhindern, werden sie von Zeit zu Zeit
vermittels des 5. Beinpaares mit Wasser und Driisensekret be-
netzt. Dadurch, daf3 bei Birgus das Abdomen untergeschlagen
getragen wird, liegen die Eimassen auflerdem zwischen Cephalo-
thorax und Abdomen etwas geschiitzt. In den Monaten Januar-
Februar wandern die Weibchen auf der Weihnachtsinsel mit ihren
Eiern an die Kiiste. Sobald das Zo&astadium (Taf. I, Abb. la—c¢) er-
reicht ist, gehen die Weibchen (wohl immer nachts) an das Meer, um
die Zoéen abzuschiitteln. Dieser Vorgang konnte beobachtet werden
und spielt sich folgendermafien ab: Das Weibchen ergreift in der
Spiilzonc mit den Beinen einen Stein, der bei abziehendem Wasser
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etwas aus dem Meer hervorragt. Sowie die Spiilwelle kommt, die
das Tier eintauchen laf3t, bewegt das Weibchen das Abdomen
klopfend dorsoventral, wobei die Zoéen ins Wasser gelangen. Hier
entwickeln sie sich in drei bis vier Wochen zu Metazoéen. Es
werden vier aufeinander folgende Zoéastadien gebildet, genau
wie es nach Thompson bei Eupagurus der Fall ist. Man
bekommt die Birgus- Larven aus dem Meer nur nachts, wenn
man bei Blendlaternenlicht mit dem Planktonnetz fischt. Das
fanfte Entwicklungsstadium ist die Postzo&a oder Glauco -
thoé& (Taf. I, Abb. 2a, b). Diese Larve ist dadurch schon
eindeutig als zu Birgus gehorig zu erkennen, daf} ihr Cephalo-
thorax durch eine Querlinie in Kopf- und Lungenabschnitt ge-
trennt ist. Auflerdem ist durch die Lage der beiden medianen
Lungengrenzfalten schon das fiir Birgus charakteristische sand-
uhrférmige Stiick angedeutet. Ferner sind auch die Tergite der
Abdominalsegmente, besonders der erste, schon .deutlich als
schmale Platten zu erkennen.

Wie die Paguriden und Coenobiten verlafit auch Birgus auf
diesem Stadium das Meer. Er sucht in der Litoralzone winzige
Schneckenschalen oder auch kleine hohle Korallenstiickchen, um
in diesen sein Abdomen zu bergen. So geschiitzt, gehen nun die
winzigen Tiere aufs Trockne. Das Herankommen eines solchen
Schwarmes konnte an einem Vormittag bei Ebbe (24. 3. 33)
eingehend beobachtet werden. Die jungen Tiere wanderten land-
einwirts und verkrochen sich in Fels- und Erdspalten, wo sie nur
noch sehr schwer aufzufinden waren, wihrend man sie auf
threr Wanderung zu Tausenden sammeln kann. Kurz nachdem
die Larven aus dem Meer gekommen sind, verlassen sie ihre
Schalen noch leicht, und laufen oft frei herum. Da sie jetzt noch
vollkommen symmetrisch sind — im Gegensatz zu den Paguriden
—- und abdominale Extremitiiten besitzen, sind sie noch imstande,
durch dorso-ventralen Schlag des Abdomens zu schwimmen.
Man kénnte dieses Stadium am besten wohl als Thalassina -
stadium bezeichnen (Taf. I, Abb. 2a, b). Vergleiche mitThalas-
sina (Taf. I, Abb. 3a, b)! ‘

In der Schneckenschale werden die Tiere nach mehreren Hau-
tungen vollkommen asymmetrisch (Taf. II, Abb. 7a, b). Die
Abdominalextremititen verschwinden bis auf das letzte Paar
restlos. Daneben bilden sich Lungen und Luft-Sinnesorgane her-
aus. Auf dem trockenen Boden nehmen die Tiere als zweite
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Schneckenschale die einer luftlebenden Schnecke (Trunca-
tella) an (Taf. III, Abb. 11), die auf der Kiistenterrasse ziem-
lich haufig zu finden ist. Werden die Tiere grofier, so nehmen sie
Schalen von Leptopoma mouhoti, Melampus luteus
und castaneus, Succinea listeri an. Da aber der Be-
stand an Lungenschnecken auf der Weihnachtsinsel nur spirlich
ist, und auch keine groffen Schnecken vorkommen, so muf}
Birgus, falls er nicht in das Binnenland verschleppte Meeres-
Schneckenschalen findet, schon friihzeitig zum Freileben iiber-
gehen. Auf den Molukken verlifit er die Schale bei einer
Carapaxlinge von 10—12 mm. Die grofite Schale, die er dort
bewohnt, hat 30—40 mm Achsenlinge. Auf der Weihnachts-
insel hat die grofite Schneckenschale eine Achsenlinge von nur
15—20 mm, so daf3 die Tiere bereits bei einer Carapaxlinge
von 6—9 mm zum Freileben iibergehen miissen. Die Tiere werden
jetzt wieder fast symmetrisch (Taf. II, Abb. 8, rechts). Da ich noch
eine Anzahl Tiere dieses Stadiums in Tiibingen halte, so werde ich
ihre weitere Entwicklung zur freilebenden Form noch eingehender
beobachten kénnen.

Die kleinsten freilebenden Tiere, die ich auf den Molukken
fand, waren 1!/, Jahr alt und hatten eine Carapaxlinge von
10—12 mm, diejenigen von der Weihnachtsinsel waren etwa 14
Monate alt und hatten eine Carapaxlinge von 26—28 mm.
Letztere hatten aber schon ein Jahr lang ohne Schneckenschale
gelebt. Im Verlauf der weiteren Entwicklung fillt vor allem die
Grofienzunahme der Lungendecken und das Wachstum des vierten
Extremitiitenpaares auf. Letztere werden von rudimentiren Ex-
tremititen, die zum Kesthalten der Schneckenschale dienen,
wieder zu richtigen Gehextremititen. Wiahrend die Coenobiten
auf zwei Paar Beinen laufen, wobei sie sich der Scheren als
Stiitze bedienen, hat Birgus aufler den Scheren drei Paar
Gehbeine. Beim Weibchen bilden sich von einer Carapaxlange von
10 mm an wieder die linksseitigen Abdominalextremitéten zu
Oostegiten heraus, die auch fiir die Coenobiten typisch sind. Bei
Coenobita clupeatus hat merkwiirdigerweise auch das
Minnchen Oostegiten.

Im Individualzyklus von Birgus haben wir also, wohl einzig
dastehend, eine unverfalschte Wiederholung der Phylogenie (Taf.
I, II). Kein Vorstadium wird iibersprungen. Der Systematiker
wiirde stets ein Schneckenschalen-Stadium von Bir g usals Coeno-
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biten bestimmen m iiss e n (Taf. IIT). Hieran zeigt sich
besonders klar, dal die Art nur durch Beriicksichtigung des
ganzen Individualzyklus bestimmt werden kann. Birgus ist
schon ein echter Variotyp, zeigt aber noch wesentliche Anklinge
an einen Paratyp, denn sehr viele Merkmale in seiner Entwick-
lung sind Umwelt-bedingt, und erst wenige wichtige Ziige sind
schon genotypisch geworden.

g) Schluflfolgerungen.

Das grofle Naturexperiment einer konsekutiven Adaption liegt
also bei der Differenzierung der Wasserpaguriden zu Coenobiten
und zu Birgus besonders eindeutig vor. Folgende Grundtat-
sachen miissen wir dabei analysieren:

Kausalitat.

Wenn wir biologisch von Ursache und Wirkung sprechen, so
ist dies nicht mechanisch zu fassen. Das Tier hat ein Gedichtnis
und ein Wahlvermégen, so dafl eine Ursache, die ihm schidlich
werden kénnte, durch verschieden einzuschlagende Wege wirk -
sam kompensiert werden kann. Dabei braucht zunichst gar nicht
an irgend welche Abinderungen morphologischer Art gedacht
zu werden. Diese sind sogar immer sekundir. Wir kénnen jedemn
Tier einen Willen zur Aufrechterhaltung der Existenz, auch unter
verinderten Umweltbedingungen, zuschreiben. Zum Willen
oder Wahlvermégen kommtimmer ein primitives Gedichtnis
und Vorstellungsvermégen hinzu: Eigenschaften, die jedem Lebe-
wesen, z.B. schon einer Amoebe, zuzuschreiben sind. Unter
diesen Voraussetzungen kénnen wir iiber die Kausalitit der
Lufttierwerdung bei Coenobiten und Birgus heute schon
manches aussagen.

Die Paguriden sind litorale Formen. Werden sie nun durch
Hebung des Korallenbodens oder des Mangroveschlamms ge-
zwungen, auflerhalb des Wassers zu leben, so liegt als Ursache
zur Luftanpassung zweifellos die erzwungene verdnderte Umwelt
vor. So gibt es heute noch Sumpfcoenobiten (Clibanarius
striolatus), Feuchtluft- und Trockenluftcoenobiten. Alle aber
machen noch bei der Metamorphose, jetzt allerdings genotypisch
bedingt, den Schritt vom Wasser- zum Luftleben durch. Die
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Landhebung allein ist aber keine ausreichende Ursache fiir die
Luftanpassung, denn die beweglichen Paguriden kounten sich
leicht in der Mangrove oder in den trockengelegten Korallen-
bénken eingraben und so in seichtem Grundwasser weiterleben,
um bei einer grofleren Flut wieder ins Meer zuriickzukehren.
Nun ist dber dieses Grundwasser, wie unsere Messungen er-
geben haben, O,-frei, so daff die Tiere gezwungen wurden,
wie die Thalassiniden an der Grenze zwischen Wasser und Luft
zu leben, um so aktiv das O,-freie Atemwasser mit dem
Sauerstoff der Luft mischen zu kénnen.

Haben nun die Ursachen, Landhebung und O,-Mangel im
Grundwasser, die Paguriden gezwungen, Lufttiere zu werden,
was ihnen durch den Schutz vor Austrocknung in der Schnecken-
schalc sehr erleichtert wurde, so kommen jetzt weitere Ur-
sachen zur Neuanpassung hinzu. Die an der Kiiste lebenden
Formen finden noch fast die gleiche Nahrung wie die Meeres-
paguriden; die landeinwiirts wandernden Formenkreise dagegen
sind auf Landnahrung, Friichte und gelegentlich tote Tiere,
angewiesen. Die an der Kiiste lebenden Arten sind wegen Mangel
an fetthaltiger Nahrung meist klein, wihrend die weiter landein-
wirts lebenden Formen erheblich grofler sind. Diesen Unter-
schied zeigt ein Vergleich der Coenobiten von den kleinen
Koralleninseln in der Emmabucht von Padang (Sumatra) mit
denjenigen alterer Inseln. Auf ersteren finden die Coenobiten
fast nur angeschwemmte Nahrung, da abgesehen von einigen
Kokospalmen und Ipomoea pes-caprae auf ihnen kaum
Vegetation vorhanden ist, und auler wenigen angeflogenen In-
sekten auch keine anderen Tiere vorkommen. Die in ungeheuren
Mengen vorhandenen Coenobiten (C. rugosus) sind nur sehr
klein, mehr als 1 cm Carapaxlinge besaf3 kein Tier. Auf ilteren
und stirker bewachsenen Koralleninseln werden die Coenobiten
betrichtlich gréfer, weil hier mehr Nahrung, besonders fett-
reiche Kohlehydrate, vorhanden ist. Allerdings ist die Gréflenzu-
nahme der Coenobiten zunichst durch die Gréfle der ver-
fiigharen Schneckenschalen bedingt. Bei ihrer Wanderung Jand-
einwirts finden die Tiere reichlich Nahrung, so daf sie st.ark
wachsen. Dadurch wird es schwierig und schlieflich unmf?gllch,
passende Schneckenschalen zu finden, zumal im Infhschen
Archipel die Landschneckenfauna nur spérlich vertreten ist.

Damit fingt die neue Phase des freilebenden Tieres an, wie
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sie auch Birguslatro zeigt. Die groflen freilebenden Clupeaten
sind ja Birgus schon sehr d&hnlich, auch ihr Abdomen ist
untergeschlagen, nur fehlt ihnen noch die Ausbildung der Tergite
als Schutzpanzer. Birgus latro hat, in Konvergenz zu Clu-
peatus, seinen Riesenwuchs durch Spezialisierung auf Panda -
nus friichte, vielleicht auch auf Kanarienniisse, erreicht. Von
beidem lebt er heute noch ausschliefflich auf der Insel Temoe
(Tahiti), wo es keineKokospalmen gibt (Saurat [1905]). Im
iibrigen wird Birgus als Allesfresser auch sonst noch vieles
nehmen, was er findet, vor allem Fleischnahrung. Die beste
Nahrung fiir Birgus scheint aber die Kokosnuf3 zu sein, von
der er den grofiten Fettspeicher im Abdomen anlegen kann. Die
grofiten Tiere findet man daher immer in gut gedeihenden Kolkos-
pflanzungen. Ist die Nahrung reichlich, so erfolgt Riesenwuchs.
Diese Ursachen des Uebergangs zum freilebenden Tier ohne
Schale, welche in der Reihe der Coenobiten leicht zu untersuchen
sind, lassen sich nun auch experimentell setzen. Ich hatte dazu
Coenobita clupeatus verwandt, die ich seit 11/, Jahren
im Warmhaus im Tiibinger Institut halte. Fiittert man diese
Tiere reichlich mit fetthaltiger Nahrung, wie Kokosfett und
Kokosnuf}, und als Beigabe mit Reis, Knochenmehl und gelegent-
lich auch Fleisch, so lassen sich zunichst héiufiger Hautungen
beobachten als normalerweise, d.h. die geschlechtsreifen Tiere
wachsen noch weiter. Nimmt man nun die Tiere in dem Mo-
ment, wo sie wihrend der Hautung ihre Schneckenschale ver-
lassen, aus dem Terrarium heraus, und setzt sie in einen Be-
halter mit 98—99 ¢ Luftfeuchtigkeit, so erhiirtet hier ihr Panzer.
Man muf3 ihnen aber die alte Exuvie mitgeben, damit sie die-
selbe fiir die Kalkeinlagerung im neuen Panzer fressen kénnen.
Diese Tiere machen withrend des Erhidrtungsprozesses des Chitin-
panzers eine Reihe von Verinderungen durch, die sie befihigen,
nun frei auf dem Lande, bzw. in selbstgegrabenen Héhlen zu
leben. Die sonst flachen Augenstiele werden mehr rundlich, ihn-
lich wie bei Birgus. Ihre Branchiostegiten verbreitern sich
seitlich und hinten und bedecken jetzt die freiliegenden Kiemen
vollstindig. Die Tergite nehmen an Breite zu und bekommen
Chromatophoren. Das Abdomen wird verkiirzt und unter dem
Kérper eingeschlagen getragen. Bei oberflichlicher Betrachtung
lif}t sich jetzt solch ein Tier kaum von einem gleich grofien
Birgus unterscheiden, namentlich, wenn es die zweite Hiutung
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freilebend durchgemacht hat. Die Plastizitit wihrend der
Hiutung ist ein weiteres, sehr wichtiges Kausalmoment fiir
Nevanpassungen bei den Coenobiten. Die hier kurz skizzierten Fx-
perimente lassen sich nun allerdings in Europa nicht weiterfiihren,
weil die Schwierigkeiten des Klimas zu grof sind. In den T ropen
diirften si¢ aber aussichtsreich sein.

Wirkung.

Wenn nun alle diese Ursachen: Wasserentzie-
hung, Nahrungswechsel, ZwanginschwererSchale
an Land zu gehen, Mangel an geniigend groflen
Schneckenschalen, gegeben sind, so lassen sich eintretende
Wirkungen leicht dazu in Beziehung bringen. Sie liegen in der
Richtung der konsekutiven Adaption, wie sie schon vorstehend ge-
schildert wurden: Erwerb neuer Respirationsorgane (bei Birgus
einer ,,Lunge®), Luftsinnesorgane, besonders Chemo-, Tango-
und Statoreceptoren, Verschluf3 der Schale durch die linke Schere
und den zweiten Gehfufl. Werden bei starkem Wachstum die
Schalen zu klein, so steckt nur noch das Abdomen in der Schale.
Alle Extremititen aber platten sich ab, so daf} sie den aus der
Schale herausschauenden Carapax wie ein Schuppenpanzer decken.
Wird das Tier schlieflich freilebend wie Birgus, so be-
kommt jetzt auch das untergeschlagene Abdomen stark chitini-
sierte Schilder, so daf% das Tier jetzt auch ohne Schale geschiitzt
ist. So kommt es auch, da® Birgus sich ohne Schaden von
ziemlich hohen Standorten, wie Biumen usw. herunterfallen lassen
kann.

Wir haben also als Wirkung eine gerichtete konsekutive
Adaption, die zur Luftanpassung fiihrte und heute noch indivi-
duell bei allen Arten durchlaufen wird. Progressiv konsekutiv ist
die Formenreihe der Coenobiten auch noch heute, weil ihre Ent-
wicklung noch nicht abgeschlossen ist. Immer mufi wieder die
Metamorphose am Strand erfolgen, weil die Luftanpassung noch
nicht véllig genotypisch bedingt ist, sondern zum Teil gerichtet,
durch aktive Einstellung zum Medium, erfolgt.

Bedingung.

Die Méglichkeit, daf} sich ein Tier, wenn auch zunichst nur im
individuellen Lebensablauf, unter Abiéinderung wichtiger Organe
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an ein verdndertes Medium anpassen kann, ist nur durch die
Plastizitidt gegeben. Wihrend jeder Hiutung befindet sich
das Tier in einer sensiblen Periode. Das zeigen die Paguriden
und Coenobiten besonders eindeutig, sowohl bei der Neuan-
passung an linksgewundene Schalen im Meer, als auch bei er-

zwungenem Leben ohne Schalen auf dem Lande. Ferner erweisen sie

ihre Plastizitit im Riesenwachstum, wodurch ihnen die Schnecken-
schalen zu klein werden. Auch Birgus verliert die durch die
Schneckenschale bedingte Asymmetrie, wenn er diese verlif3t. Nach
jeder Hiautung werden die Tiere den erwachsenen éhnlicher,
sie wiederholen also in Etappen die phylogenetische Reihe, wie das
Birgus besonders schén zeigt: Zoéa » Glaucotho& » Pagu-
ridenstadium » Coenobitenstadium » Bir gus. Eine Mutation ist
hier unméglich anzunehmen. Alle Abinderungen sind zun#chst
nur phinotypisch, durch consekutive Adaption bedingt. Die
Schneckenschale formt bei Paguriden und Coenobiten die Gestalt,
es entstehen zuniichst Dauermodifikationen, die schlie8lich bei
langandauerndem gleichen Ablauf genotypisch werden kénnen,
wie das die geringe Asymmetrie des Abdomens vor der Annahme
der Schneckenschale zeigt. Auch bei Bir gus ist die genotypische
Anlage fiir die Asymmetrie des Abdomens noch vorhanden; sie
wird aber durch Freileben iiberwunden und ist bei erwachsenen
Tieren nur noch leicht angedeutet.

In der Plastizitit der Anomuren ist also bei dem Zweig der
Paguriden eine Bedingung gegeben, durch welche sie (z.B. in der
Schneckenschale) in konsekutiver Anpassung zur Asymmetrie be-
fihigt werden. Die Umwelt éindert sich ohne Riicksicht auf Tiere
und Pflanzen, diese passen sich also nicht aktiv an, sondern
werden angepafit. Wichtig ist es nun aber weiter, daf} die Tiere
dabei nicht nur passiv bleiben. Sie haben ja in gewisser Breite
ein Wahlvermogen fiir die geeignete Umwelt, kénnen also schlief3-
lich Triebinderungen erwerben. Alles das geht mitihrem System-
erhaltenden Trieb, auch unter verinderten Umweltbedingungen,
einher.

Die Anomuren haben z. B. wie viele Tiere einen Grab- und
Verstecktrieb. Der Grabtrieb wird dann entstehen und ver-
vollkommnet werden, wenn ein Versteck nicht schnell zu finden ist,
ein weicher Untergrund aber die Méglichkeit bietet, durch Grab-
bewegungen der Extremititen in ihm Schutz zu suchen. Der Ver-
stecktrieb ist es gewesen, der die Paguriden dazu fiihrte, sich an
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Schneckenschalen anzupassen: an gerade, rechts- und selten auch
an linksgewundene. Junge Glaucothoéen werden es gewesen sein,
die in winzigen Schalen Schutz suchten, wie das noch heute bei
allen Paguriden, auch bei luftlebenden, der Fall ist. Der Vorteil
fiir das Tier liegt auf der Hand: es kann sein Versteck dauernd
mit sich hertmtragen und ist so stindig geschiitzt. Die Schwierig-
keit dabei ist nur, dafl nach jeder Hautung eine neue, gréflere
Schale gesucht werden muf3. Wir miissen hierbei schon frith ein
aktives Wahlvermégen fiir das Passende annehmen. Da dem Tier
in der litoralen Korallenzone reichlich Schneckenschalen aller
Groflen zur Verfiigung stehen, so hiefle es die tierische Intelligenz
unterschitzen, wenn man nicht annihme, daf} die Schneckenschale
fiiv die Dauer als leicht erreichbarer und giinstiger Schutz ge-
wihlt wiirde. Das Leben in der Schale erleichtert den Ueber-
gang vom Wasser- zum Luftleben. Alle Paguriden kénnen ihre
Schale zum Schutz gegen Austrocknung ziemlich fest verschlief3en.
Geraten nun Paguriden in eine wasserfreie Zone, z B. bei Ebbe
auf trockengelegten Korallenstrand, so werden die Tiere sich zu-
nichst in iibriggebliebene Wasserlocher zuriickziehen, trocknen
diese aber auch aus, so verkriechen sie sich zum Schutz vor Aus-
trocknung in ihre Schale, bis wieder Wasser kommt. Da in der
Schale Wasser zuriickgehalten wird, kann das Tier durch Haut-
atmung weiter existieren. Bei eintretendem Hunger wird es, zu-
niichst nur auf kurze Perioden, den Carapax aus der Schale her-
ausstrecken, um zu fressen. In der tropischen litoralen Zone ist an
Nahrung kein Mangel. Ein Paguride wird schlieflich auch aktiv
zum Strand wandern, um wieder neue Feuchtigkeit in die
Schalec aufzunehmen. So wird das Zusammenspiel der durch die
Umwelt erzwungenen Triebinderungen in Verbindung mit dem
freien Wahlvermogen des jeweils besten Lebensraumes das Tier
allmihlich zum Lufttier werden lassen. Wir konnen das bei den
Coenobiten und bei Birgus Schritt fiir Schritt verfolgen. Wahl-
vermdgen und Triebinderungen sind aber nur in Verbindung
mit der Plastizitit wirksam. Neuangepafite Lufttiere miissen
ihren Wasserbedarf an Siiffiwasser decken koénnen. Dies setzt
voraus, daf} die starre Isotonie mit dem Meerwasser iiberwunden
und eine Homoiosmie (A =— 1,469 erreicht wird.

Folge
von Ursache, Wirkung und Bedingung ist nun, wie schon einmal

Harms, Wandlungen 10
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gesagt, eine Dauermodifikation oder ein Phinotypus, der gefestigt
wird durch eine determinative Anbahnung der Reaktionsabliufe
firr die phinotypischen Neuanlagen. Es erfolgt so eine Bindung
zwischen neuerworbenen Genen und realisierenden Faktoren.
Nunmehr ist die Umwelt fiir die Realisation nicht mehr allein
mafigebend: das Tier ist eine neue gute Art geworden, wie wir
sie in Birgus latro als Luftform sehen, der geradezu ein
Schulbeispiel fur die Vererbung induzierter Anlagen ist.

d) Artbildung im Siflwasser und Siilwasser-

schlamm (Sawah) in tropischen Zonen.

Ein Vordringen in das Siifiwasser beobachtet man bei allen
marinen Metazoenstimmen. Dieses Eindringen scheint auch in
den jingsten geologischen Perioden noch vor sich gegangen zu
sein, bzw. noch vor sich zu gehen. Bedingung ist die Moglichkeit,
iiber Brackwasser allmihlich in das Siflwasser zu gelangen.
Dabei muf} bei den Tieren ein Wechsel von der Isotonie mit dem
Meerwasser zu einer zuerst passiven, dann aktiven Poikilosmie
im Brackwasser und schlie8lich zu einer Homoiosmie im Siif3-
wasser stattfinden. Weiter muf8 der neue Lebensraum giinstig fiir
die Einwanderer sein.

Im Individualzyklus fast aller Einwanderer wiederholt sich
noch immer der phylogenetische Werdegang, weil diese Tiere ihre
fir den Stamm charakteristischen Larven (Anneliden: Trocho-
phora, héhere Krebse: Zoéa usw.) in das Meer absetzen. Sehr
eigenartig ist es, wie zih die Tiere in der Brutperiode an der
Wanderung zum Meer festhalten. So beobachtete man z. B., daf}
Eriocheir sinensis, die Wollhandkrabbe, bis zu 1000 km
den Lauf des Jang-tse-kiang hinunter Wanderte, um ihre Zoéen
im Meer abzusetzen. WiebeiGecarcinus lagostomus wan-
derten Minnchen und Weibchen getrennt (Peters). Der Zyklus
der marinen Einwanderer ist also: Meeresform > Brackwasser-
form » Siilwasserform als Reifephase. Nur in vereinzelten
Fallen lauft der ganze Zyklus im Siifiwasser ab. Vor allem gilt
das fiir Siiflwassertiere in abgeschlossenen Seen und in sehr
langen FluBliufen.

Fir die Bildung von Siiiwasserformen aus Meerestieren ist die
tropische Region auch wieder besonders giinstig. Wihrend man
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seit dem Jungtertiar bis heute in den Fliissen der gemiifligten
Zone so gut wie keine Einwanderer aus dem Meere findet, ge-
winnt man bei den tropischen Strémen, namentlich bei denen
der Sunda-Inseln, den Eindruck, daf® hier z.B. die Fische,
die aus der Zeit der Landverbindung mit dem asiatischen Konti-
nent zuriickgeblieben sind, von den jungtertiiren Einwanderern
allmahlich verdringt werden. An sich solite es ebenso gut méog-
lich sein, dafy auch in der gemifligten Zone Meerestiere in Fliisse
und Seen einwandern. Weshalb das im Gegensatz zu den Tropen
nicht der Fall ist, 14f3t sich heute nicht einmal vermuten.

In das SiiBwasser sind, genau wie in das Luftmedium, mit Aus-
nahme der Echinodermen und Tunicaten, sowie kleinerer Tier-
stimme, alle Meeresstimme in mehr oder weniger grofler Anzahl
eingedrungen (Coelenteraten, Turbellarien, Nemertinen, Nema-
toden, Anneliden, Crustaceen und Fische). Wihrend das
Plankton und die sonstige Tier- und Pflanzenwelt in den tro-
pischen Binnengewissern derjenigen der gemiifligten Zone auf-
fallend gleicht (Feuerborn), weisen die jungen ,marinen®
Einwanderer charakteristische Sonderheiten auf. Der erste, der
eine Zusammenstellung von Sifiwassertieren mariner Herkunft
gab, war Carl Semper (1880). Max Weber (1892) hat dieser
Frage ebenfalls grofe Bedeutung im Hinblick auf das Problem
der Anpassung an das neue Milieu beigelegt. Er trennt die Suf3-
wassertiere mit beschrinktem Vorkommen und naher Verwandt-
schaft zu marinen Formen, die erst vor relativ knrzer Zeit einge-
wandert sind, von den sogenannten primiren Siilwassertieren ab.
Er nennt die ersteren regionale SiiRwassertiere. Meines Erachtens
wiirde man heute die Sifiwassertiere am besten gliedern: in solche
mit progressiver Phase im Meer und Reifephase im SiBwasser,
und solche mit progressiver und Reifephase im Siifdwasser.
Letztere sind echte Siiflwassertiere (siehe auch das Schema S. 15).

Die grofie Gruppe der Polychaeten kommt fast ausschlieflich
im Meer vor. Bis 1880 hat man sie als rein marin erklart
(Semper). (Bis dahin war nur eine Sabellide, Manayunkia
speciosa von Leidy als Sufiwasserbewohner erwihnt.) In
neuerer Zeit kennen wir eine ganze Anzahl von Siilwasserpoly-
chaeten, wobel aber wieder die Armut dieser Formen in euro-
péischen Gewissern auffillt. (Ein Serpulide Marifugiacava-
tica, Ponorgebiet der Trebinjeica und ein einziges Archian-
nelid, Troglochaetus beranecki, aus einer Hohle in der

10*
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Westschweiz). Vielleicht ist die gleichmiflig warme Héohlen-
temperatur fiir die Erhaltung dieser Arten in Europa giinstig ge-
wesen.

Aufler den eben genannten haben noch mehrere Arten der
Gattungen Nereis und Lycastis Einwanderer in das Siif3-
wasser geliefert. ,,Da diese beiden Gattungen zugleich marine
Arten aufweisen, laft sich die Folgerung ziehen, daf} die Ein-
wanderung ihrer Siiiwasserformen erst seit einem Zeitraum er-
folgt ist, der noch nicht zur Ausbildung von Gattungsdifferenzen
geniigte, bzw. daff sie noch heute andauert.” (Feuerborn
1931).

Bisher sind nur 14 Lycastiden, wozu eine neue aus Formosa
kommt (L. longicirri, Takahasi, 1933), beschrieben worden.

Der bestuntersuchte echte Siifwasserpolychaet ist heute Lyca -
stis ranauensis, der von Feuerborn entdeckt und be-
schrieben wurde. Dieses Tier lebt 500 km vom Meer entfernt.
Ebendort fand Feuerborn auch Lycastopsis catarrac-
tarum zwischen Blattachseln von Colocasia indica und
Musa, nahe an Wasserfallen, wo sie einem stindigen Spriih-
regen ausgesetzt ist. L. ranauensis wurde im Abfluf} des
Ranausees (Sid-Sumatra) gefangen, wo sie bis zu 20 cm
lang wird. Sie ist ein Schlammbewohner und atmet durch die
vergrofierten Dorsalzirren ihres im Wasser oder auf der Schlamm-
oberfliche frei liegenden Hinterendes. Die Tiere sind herma-
phroditisch, ihre Eier werden am Ufer in schleimigen Massen
abgelegt. Die kugeligen Eier sind sehr grofi (125—135«Durch-
messer) und dotterreich. Aus ihnen schliipfen nach etwa 4 Tagen
dic Nectochaeta-Larven aus. Hier ist also ein vollstandiger
Siifiwasser-Zyklus nachgewiesen worden. Fir Lycastopsis
catarractarum, die sehr klein ist (2 cm lang), kann ein
solcher nur vermutet werden. Auch diese Form ist hermaphro-
ditisch, ihre linglichen Eier erreichen die enorme Grofle von 340 «
Lange und 240 u Breite. Daraus darf wohl auf eine ,,abgekiirzte*
Entwicklung geschlossen werden, die sich wahrscheinlich im Suf3-
wasser vollzieht, da Lycastopsis catarractarum450-500
Kilometer von der Kiiste entfernt lebt. Das ist wohl die weiteste
Entfernung vom Meer, in der je ein Polychaet gefunden wurde.
Auler Lycastopsis catarractarum sind noch L. beu-
meri und littoralis als ausgesprochene Litoraltiere bekannt.
Feuerborn sagt: ,es handelt sich bei allen diesen Arten
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ganz zweifellos um ausgesprochene Litoraltiere; schon
der Mangel an Kiemen und die geringe Schwimmbefihigung
scheinen mir anzudeuten, daf} die Tiere nicht im tieferen Wasser
zuhause, sondern auf das Leben an der Wassergrenze angewiesen
sind. Fast méchte man sagen, dafy hier ein ausgesprochener Fall
von ,l.an dtierwerdun g“ vorliegt.”

Ein Beweis fiir die Differenzierungsrichtung: Wasser » Luft
scheint auch Lycastopsis amboinensisPflug-
felder zu sein, die bereits als Feuchtluftform an-
zusprechen ist. Aus dhnlich angepafiten Polychaeten ist einst auch
wohl Peripatus entstanden, den ich erstmalig 1929 auf
Amboina zusammen mit Lycastopsis nachweisen konnte.

Fiir die decapoden Krebse gilt dasselbe wie fiir die Polychaeten,
sie sind in der gemifligten Zone auch selten im Siilwasser zu
finden, haufig dagegen in tropischen Zonen. Max Weber
(1892) fiithrt 83 Decapoden aus dem Siiflwasser von Niederl.-
Ostindien auf, darunter 11 Arten der Gattungen Sesarma,
Geosesarma und Metasesarma. Pesta gibt (1930) allein
fiir Java und Sumatra 15 Potamoniden und 29 Sesarmiden
an, darunter allerdings auch Feuchtluftformen. Namentlich die
Sesarmiden zeigen eine sehr reiche Variabilitit und damit
Spezialisierung. Unter ihnen scheinen echte Siiflwasserformen
mit reinem SiiBwasserindividualzyklus zu sein. So findet man in
den Gebirgsbichen auf Java sehr kleine Viereckskrabben, Se -
sarma nodulifera de Man bis zu 1700 m Hoéhe. Da
manche Sesarmen sehr grofle dotterreiche Eier haben, so scheint
die Moglichkeit gegeben, daf} sie sich auch im Sufiwasser ent-
wickeln, was jedoch, wie ich schon weiter oben erwihnt
habe, noch fiir keine luftlebende Krabbe nachgewiesen werden
konnte. Interessant ist, daf3 die parasitischen Bopyriden, die in
der Kiemenhohle von Dekapoden leben, mit ihren Wirten in
die Binnengewisser iibergesiedelt sind, wie schon C. Semper
und M. Weber feststellten. Die parasitischen Rhizocephalen
galten bisher, - wie auch die iibrigen Cirripedien, als rein
marin. 1907 fand Osmaston auf den Andamanen im Sif3-
wasser nahe dem Meer einen Rhizocephalen (Sesarmoxenos
monticola) mit Cyprislarven. Dieser Befund wurde durch
Feuerborn (1931)bestitigt, dereinen Sesarmoxenos ge-
deh ensis, der nahe verwandt mit S.monticola ist, aneinem
Weibchen von Sesarma nodulifera entdeckte, welcher
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Parasit im Bau grofle Aehnlichkeit mit Sacculina zeigt.
Feuerborn konnte dabei auch frisch geschliipfte Cypris -
larven beobachten, sagt aber leider nicht, ob diese Larven im
Stiflwasser lebensfahig waren.

»Die im malayischen Archipel vorherrschenden und jhn kenn-
zeichnenden Siifiwasserschnecken und -muscheln stehen denen des
Meeres niher als die charakteristischen Siifiwassermollusken der
kalteren Linder, und nirgends in der Welt ist eine solche Schar
von marinen Mollusken beim Uebergang zum Siiffwasserleben zu
finden wie in Birma und den benachbarten indischen und siame-
sischen Gebieten. Auch Flohkrebse, Asseln und Krabben (Bra-
chyura) der Silwisser des warmen Erdgiirtels stehen denen
des Meeres vielfach nahe (IHesse).

Der Uebergang aus dem Meer in das Siiwasser scheint auch
fiir die Fische in den Tropen leichter als in gemafligten Zonen
zu sein. Die von Martenssche Regel (1873), welche besagt:
,»die Aehnlichkeit der gesamten Siifiwasserfauna mit der gesamten
Meeresfauna nimmt vom Pol gegen den Aequator zu“, scheint
sich immer mehr zu bestitigen, wie auch die Vettern Sarasin
betonen.

In Ostaustralien, den Sundainseln, der Berberei und dem
tropischen Sitdamerika finden wir in Seen und Fliissen sehr viele
Einwanderer aus dem Meer. Haie und Rochen bewohnen das
Siifiwasser nur in tropischen und subtropischen Gebieten.

»Ungemein grof3 ist die Mannigfaltigkeit der Fische in den
tropischen SiiBwissern. Vom Amazonenstrom werden 748 Arten,
vom Kongo nahe an 400, vom Nil 192, vom Ganges mit
Brahmaputra 170 aufgefithrt; die Insel Java hat zwischen 150
und 200 Arten echte SiiBwasserfische, Borneo sogar 404 Arten,
wihrend in ganz Europa nur 126 Arten vorkommen® (Hesse).

Nach Koningsberger (1913) sind in Niederl. - Indien
mariner Herkunft: die Muraenidae, die Symbranchidae
(]Mlon'opterus javanensis), die Siluridae, manche
Heringe, (Clupeidae) z B. Anchovis- Verwandte (En-
gravlis), Cyprinodontidae, Scombresocidae (He-
miramphus) und Carangidae (Equula). Auch die Go-
biiden sind hier im Siilwasser nicht selten, darunter gibt es sogar
Schlammformen, die sonst nur in der Mangrove angetroffen
werden: Amblyopus und Trypauchen. Die Ophioce-
phaliden und die Labyrinthfische sind ebenfalls Einwanderer aus
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dem Meer. Letztere haben die Fahigkeit, sich mehr oder weniger
lange an feuchter Luft aufzuhalten, erworben, so besonders
Anabas scandens, der das Ufer aufsucht, um dort Insekten
zu jagen. Er stellt somit eine Konvergenz zu den Bole- und
Periophthalmen dar. Interessant ist, dal man auf den Sunda-
inseln auch Plattfische in den Fliissen findet und Syngnathiden,
dic sonst sehr einseitig an das Meer angepaf’t sind. Ihre Brut-
pflege in der Bruttasche des Minnchens hat sicher das Eindringen
erleichtert. Auch die Plectognathen (z. B. der Kugelfisch, Tetro-
don leiurus) sind z T. echte SitBwasserfische geworden.

Dafl auch die Selachier als echte Meeresformen in das Siif}-
wasser einwandern, ist bemerkenswert. Sie konnen mit Hilfe ihrer
Nieren ihre Isotonie mit dem Meerwasser aktiv aufrecht er-
halten. Es wire interessant festzustellen, welche Molarkonzen-
tration sie im Sitf wasser haben. Wiinschenswert ware ferner, zu er-
forschen, wie weit sich die Brut im Sifwasser entwickeln kann,
nicht nur bei den Selachiern, sondern auch bei den iibrigen
Fischen. Ueberhaupt ist auf diesem Gebiet noch sehr wenig
grundlegend biologisch gearbeitet worden. Die Anpassung von
Fischen aus Fliissen und Seen an die Feuchtluftatmung sei hier
noch kurz erwahnt, obwohl auch dariiber wenig bekannt ist.

Ein besonders giinstiges Gebiet stellen in dieser Hinsicht die
verlandenden Seen oder Gewisser dar, die moch periodische
Ueberflutungen verursachen.

In den tropischen Regionen bieten namentlich die Reisfelder
(Sawahs) geeignete Bedingungen fiir einen Uebergang vom
Wasser- zum Feuchtluftleben. ‘

,,Besonders haufig graben sich in den Tropen Fische in flen
Schlamm ein. Viele Reisende berichten dariiber; in Ceylon ‘smd,
schon wenige Tage nach dem Eintritt des Regens, die.Emge—
borenen in den vorher ausgetrockneten Weihern und Tﬁmpeln
eifrig am Fischfang; in Celebes werden wéihrend.der Trocken-
zeit Aale (Anguilla mauritiana) aus dem elnge.trocl.met.en
Lehmschlamm der Reisfelder ausgegraben. Die Fﬁhigkeu‘, im
Schlammbett eingegraben die wasserlose Zeit zu ﬁberl.eben, findet
sich bei Fischen verschiedenster Verwandtschaftskreise; genannt
seien von Symbranchiern Symbranchus und.Mo‘noptel-;r“us
(z.B. Reisfelder Javas), von Siluriden Calll(fhthys '\Su.d-
amerika), von Cypriniden Discognathus (bei Aden). Meist
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besitzen sie noch besondere Einrichtungen fir die Veratmung
atmosphirischer Luft.

In unseren Breiten ist besonders bei dem darmatmenden
Schlammpeitzger (Misgurnus fossilis) die Fihigkeit, sich
beim Austrocknen seines Wohngewissers in den Schlamm zu
vergraben und auch dort zu tiberwintern, oft beobachtet worden.
Aber auch andere Fische sind dazu imstande; im Ueberschwem-
mungsgebiet der Donau fand man Karauschen und Schleie im
trocknen Boden; im Bett ausgetrockneter Biche in Mazedonien
kann man Barben ausgraben, ja fiir einige Zeit konnen selbst
Karpfen und Barsche so am Leben bleiben. Dafl auch die Eier
kleiner, kurzlebiger Fische (C ynolebias) 5 Monate lang im
Schlammgrund ausgetrockneter Gewiisser ausdauern und sich
bei neuer Fiillung der Mulden mit Wasser entwickeln kénnen,
ist neuerdings beobachtet worden.

Von den drei iberlebenden Gattungen der Lungenfische
(Dipnoer) kommt Protopterus in Afrika, Lepidosiren
in Siidamerika und Neoceratodus in Australien vor. Ihr
Vorkommen trigt ausgesprochenen Reliktencharakter, wie denn
auch die Gattung Ceratodus fossil in sehr weiter Verbrei-
tung in Trias-, Jura- und Kreideschichten in Asien, Europa,
Afrika und Nordamerika gefunden worden ist. Gerade die tro-
pischen und subtropischen Gebiete mit austrocknenden Gewissern
boten ihnen als Luftatmern gute Gelegenheit, in erfolgreichen
Wettbewerb mit sonst begiinstigteren Bewerbern zu treten und
so ihre Stammesgenossen zu iiberleben. Protopterus und
Lepidosiren graben sich beim Austrocknen der Wohnge-
wiisser, bzw. dem Aufhéren der Ueberschwemmung, in den
Boden ein und verschlafen dort 7—9 Monate; Neoceratodus
kann auch in den sauerstoffarmen Wasserresten an tieferen
Stellen sonst versiegender FluBliufe dank seiner Lungenatmung
sein Leben fristen. — Die Cichliden und Characiniden, die
einerseits in Mittel- und Siidamerika, andererseits in Afrika
(die Cichliden auch im siidlichen Ostindien) vorkommen, diirften
wohl einst auch im Meere nur in tropischen und subtropischen
Gewiissern heimisch gewesen und unabhingig in die Fluflldufe
der Siidfestlinder eingewandert sein“ (Hesse).

Bei Kanton (China) kommen auch Polychaeten, so z B.
Nereis (nach Hoffmann) 40 Meilen vom Ozean ent-
fernt, aufler in Fliissen und Kanilen in Reisfeldern vor,
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sobald sie iiberflutet werden. Sie werden von den Chinesen
in groflen Mengen gefangen und in Oel gebraten.

Charakteristisch ist firr alle Tiere aus periodisch austrocknenden
Gewissern die Fihigkeit, auf irgend einer Stufe des Individual-
zyklus, sei es als FKi, Larve oder erwachsenes Tier, das
Wasser entbehren zu kénnen. Daneben kommen auch solche
Formen vor, die einen Trockenschlaf halten kénnen. Die Crusta-
ceen sind besonders befihigt Tiimpel zu bewohnen, die nur kurze
Zeit im Jahr Wasser enthalten; in der gemifligten Zone sind es
besonders die Entomostraken, die sich derartig anpassen kénnen.
In den Tropen findet man dagegen verhiltnismaBig wenig
solche amphibischen Entomostraken, jedoch relativ viele Mala-
costraken. Koningsberger sagt: ,Copepoda, Phyllo-
poda und Ostracoda trifft man in so bescheidenem Mafle,
daf} jeder sich wundert, der in Holland den Reichtum
dieser Tiere in stehenden Gewissern gesehen hat.”

Dagegen findet man in den Tropen Macruren, Palaemon,
Caridina (Garneele) und Krabben Telphusa, Sesarma
und Atya in grofler Zahl. Von Atya moluccensis sind die
kleinen Deiche der Reisfelder sogar in solchen Mengen mit
Gingen durchsetzt, daf} sie als Schidlinge listig werden.

e) Der Federsee.

Im Vergleich zu tropischen Gegenden, wo sich unter giinstigsten
Umweltfaktoren eine Um- und Neubildung von Arten stindig
vollzog und noch heute vor sich gehen kann, ist es interessant,
das Problem der Artbildung im gemifligten Klima Europas im
Hinblick auf die Wandlungen von Wasser- in Luftformen zu stu-
dieren. Zu diesem Studium in unseren Breiten eignen sich sowohl
verlandende Meereskiisten, als auch Seengebiete, da ja hier bei
Entstehung von Neuland die Tiere zwangsweise auf die Aende-
rungen ihrer Umwelt reagieren miissen.

Solch ein besonders giinstiges Untersuchungsgebiet stellt der
Federsee in Oberschwaben dar, dessen Verlandungsprozef sich
bereits itber Jahrhunderte aus alten Urkunden und Karten ver-
folgen laf3t.

Der Federsee liegt im grofiten Moorgebiet des wiirttem-
bergischen Oberlandes, dem Federsee-Ried. Sein flaches Beck.en
hat eine Linge von 10 km und eine Breite von 5 km und ist
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von den Gletschern der Rif3-Eiszeit aus dem Altmoraenenland her-
ausgearbeitet worden (Taf. IV, Abb. 14). In der Wiirm-Eiszeit drang
dann wieder ein Gletscher bis an den Siidrand des heutigen
Federseegebietes vor. Dadurch wurde die &uflere Jung-End-
moraene aufgebaut, die das Becken auch nach Siiden abdimmte.
Dieses Becken filllte sich mit dem Schmelzwasser des Gletschers,
und so entstand der Federsee, der urspriinglich eine Fliche
von 27 gkm bedeckte gegen 1,5 qkm in der heutigen Zeit. Der
Rand der Seemulde zeigt sechs Kerben, die fir das Abflieffen
des Ueberwassers in Betracht kamen (Staudacher). Der
Gletscherwassersee der Wiirm-FEiszeit mufl nach Feststellungen
Staudachers (1922) einen Wasserstand von 580,5 m erreicht
haben. Als der Gletscher sich spiter von der Endmoraene abloste
und nach Siiden zuriickzog, versiegte der Zustrom, und der
Federsee verlor seinen oberirdischen Abfluf}. Er entwisserte
sich immer mehr unterirdisch durch die Kiese der Endmoraene
hindurch. Sein Wasser sprudelte in der Schussenquelle hervor,
flof3 in die Eisrandseen der spiteren Riickzugslagen und endlich
in den Bodensee (Bertsch (1931/32).

Der Nordwestrand des vorgeschichtlichen Federseebeckens ist
nur 12 km von der Donau entfernt. ,,Heute (1923) ist dieses grof3e
Seebecken bis auf einen unbedeutenden Rest, den heutigen, nur
etwa 11/, gkm groflen Federsee im nérdlichen Teil des Beckens,
zusammengeschmolzen, aber in seinen urspriinglichen Umrissen
noch recht wohl erkennbar (Gradmann). Die Verlandung
des Sees geschah zuniichst allmahlich, wie das die Pollenanalyse
von Bertsch und Vergleiche mit prihistorischen Ufersiedlungen
ergeben (Taf. IV, Abb. 14), wurde aber spiter durch kiinstlichen
Eingriff des Menschen, durch zwei Fillungen in den Jahren
1787/88 und 1809 stark beschleunigt (Taf. IV, Abb. 14).

Die éalteste Urkunde, aus der Angaben iiber die Grofle des
Federsees zu entnehmen sind, stammt aus dem Jahre 857. Hierin
wird das Kloster Puachawa (Buchau) als auf einer be-
waldeten Insel im Federsee liegend, erwahnt. Auch die Griin-
dung der Marktsiedlung Buchau neben dem Kloster im 11.
Jahrhundert geschah noch auf der Insel, die dann bald durch
eine Dammaufschiittung mit dem Ufer verbunden wurde. Der
damalige See dehnte sich bis kurz vor das heutige Kappel aus.
Ein Stich von Merian aus dem Jahre 1643 stellt diese Ver-
héltnisse anschaulich dar (Abb. 57). Auf spiteren Karten aus der

Abb. 57. Der Federsee mit Buchan nach einem Stich von Merian aus dem
16. Jahrhundert.

Zeit um 1800 zeigt der Federsee schon einen bedeutend ge-
ringeren Umfang, und Memminger macht in seiner Be-
schreibung des Oberamtes Riedlingen (1827) entsprechende
Angaben: ,,Das zuniichst an den See angrenzende Land bildet
mit dem See die sogenannte Seemarkung, welche mit dem See
einen Flichenraum von 34751/; Morgen (10953 ha) einnimmt.
Diese Seemarkung war noch in dem vorigen Jahrhundert ganz
von dem See bedeckt . ... Damals grenzten die acht um den
See gelegenen Orte alle an den See, und die Fahrt von Bu ch.au
nach Oggelshausen, welche jetzt zu Land gemacht wird,
mufite zu Wasser gemacht werden ... Jene acht Orte sind:
Buchau, Kappel, Oggelshausen, Tiefenbach.
Seekirch, Alleshausen, Brackenhofen und Moos-
burg, welche jetzt mehr oder weniger vom See entfernt liegen:“
Bedingt wurde diese rasche Verkleinerung des Sees durch die
beiden erwihnten Fillungen. Taf.IV, Abb. 14 stellt die durch
den kiinstlichen Eingriff verursachten Verlandungsphasen sehr
anschaulich dar, und gibt einen Ueberblick iiber die Vc;r-
schiebung der Seegrenzen bis 1923. Einen Mafistab fiir die
jeweilige Grofe des Sees bildet dabei die Entfernung der acht er-
withnten, kranzartig um den See gelegenen Orte bis zum Ufer.
Man erkennt aus Pollenanalysen von Bertsch und aus dieser,
unter Zugrundelegung von guten Mef3tischblattern historischer)
Zeit, kombinierten Karte (Taf. IV, Abb. 14), wie im Verlauf
einer relativ kurzen Zeit ein grofier See zu einem unbedeutenden
Restbecken zusammengeschmolzen ist, dessen Linge nach der
amtlichen Messung von 1914 nur noch 21/, km, und dessen Breite
nur noch 1 km betrug. Gleichzeitig wurde seine Wasserfliche
mit 152 ha ermittelt, und seine grofite Tiefe als 2,8 m festgestellt.
Die Hilfte des ganzen Sees aber hatte nur noch eine Tiefe von
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1—2 m, war also bereits 1914 ein #uflerst flaches Seebecken. Bei
dem Verlandungsprozefy vergrofierte sich natiirlich die Entfer-
nung der acht erwihnten ehemaligen Uferorte vom See be-
triichtlich. ,,Heute betrigt ihre Entfernung vom Seeufer (Luft-
linie): '

bei Buchau etwa 1200 m (vom SchloB aus gerechnet),
» Kappel » 2000 m ( ,, Bahnhof,, » )
,» Oggelshausen ,, 1300 m (StraBenkreuzung in Ortsmitte),
, Tiefenbach » 600 m » ” ’
. Seekirch 5, 1600 m , . .
,, Alleshausen 5 1600 m . . ”
, DBrackenhofen ,, 1400 m ” » ”
» Moosburg 5 1500 m ’ ”

(Lieber 1931)

Das heutige Buchauer Ried ist also eine ganz junge Ver-
landungsbildung, und stindig macht die Verlandung des
Federsees weitere schnelle Fortschritte.

In nunmehr 7 Jahren habe ich (von 1928-—1930 unter Mitar-
beit von Herrn Dr. Rietschel, von 1930 bis heute von
Frl. Dr. Lieber, der die Unterlagen fiir die folgenden Ausfiih-
runger. zu verdanken sind) eine betriichtliche Neulandbildung
beobachten kénnen, deren einzelne Phasen seit 1930 in regel-
miéfigen Abstinden in stereophotographischen Aufnahmen fest-
gehalten wurden. Da ich das Problem der Artbildung im Feder-
see-Gebiet studieren wollte, habe ich die Verlandung des Sees
erst in zweiter Linie durch Messungen des Wasserstandes und
durch Vergleiche der Ufergrenzen verfolgt, in erster Linie aber
die biologische Methode angewandt, die Flora als Indikator fiir
die einzelnen Phasen zu verwerten. Denn der Boden mit der
dazugehérigen Flora bildet ja die engere Umwelt der Tiere,
deren Verhalten unter den wechselnden Verhiltnissen des euro-
piischen Klimas zu studieren war.

Beim Besuch des Federsee-Gebietes fillt sofort die giirtel-
formige Gliederung der Pflanzenwelt auf, wie sie bei allen
verlandenden Seen mehr oder weniger ausgepragt zu beobachten
ist. Obwohl die einzelnen Vegetationsgiirtel im Bereich des Feder-
sees natiirlich nicht ganz scharf gegeneinander abgesetzt sind,
vielmehr allmihlich ineinander iibergehen, kann man zwanglos
eine Einteilung in verschiedene Zonen vornehmen. So lag denn
auch bereits eine Zonengliederung nach botanischen Gesichts-
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punkten von Gradmann vor, der sie im Bereich des Bann-
gebietes!) vorgenommen hatte. Die von Gradmann aufge-
stellten 6 Vegetationsgiirtel sind:

1. Offener See (Wasserpflanzenbestand),

2. Binsengiirtel,

3. Zsombek-Rasen 2),

4. Flachmoor,

5. Uebergangsmoor,

6. Hochmoor.

Diese Zoneneinteilung, die auch ein Bild von dem zeitlichen
Verlandungsablauf des Sees gibt, gilt im wesentlichen fir alle
Seeufer. Daher war es berechtigt, dafl ich nur in einem leicht
zuginglichen Sektor die einzelnen Zonen im Zusammenhang
untersuchte, nimlich lings des 700 m langen festen Steges,
der von Buchau aus tiber das Ried weg zum Rande des
offenen Sees fithrt und in einer Plattform mit Anlegeplatz endigt
(Abb. 58, 59). Meine Untersuchungen erstreckten sich dabei nur
auf diec von Gradmann aufgestellten Zonen 2—4, da nur sie
fiir meine Fragestellung bedeutungsvoll waren. Wie aus Abb. 58,
59 ersichtlich, wurden diese Zonen jedoch noch weiter in kleinere
Regionen gegliedert. Zu ihrer Charakterisierung wurden die
Bestand bildenden Leitpflanzen gewiihlt. Beziiglich ihrer Bodenbe-
schaffenheit sind die verschiedenen Zonen bereits kurz charakte-
risiert worden (Lieber) (Abb. 58):

Die Flachmoorwiese oder die Zone des Schwing-
rasens befindet sich stets auf einem wasseriibersiittigten Unter-
grunde. Der Boden dieser Zone besteht in den obersten 20 cm aus
tiefschwarzer Humuserde, die von einem dichten Wurzelgeflecht
durchzogen ist. Bei der Vermoorung wird diese Schicht zu Schilf-,
Seggen- oder Braunmoostorf. Darunter folgt eine dicke Schicht
Faulschlamm (Spitere Lebermudde). Darunter liegt die Kalk-
mudde auf dem kiesigen Untergrund der fritheren Moréne.

Leitpflanzen: Carex acuta, Phalaris arundinacea.

Der Zsombek-Giirtel ist dadurch charakterisiert, dafd
er ein typisches Schwingmoor ist und ferner inselférmige Rasen-
flichen bildet, sog. Bilten, die durch Zwischenréiume, sog.

1) Naturschutzgebiet des Bundes fir Vogelschutz seit 1911.

2) Unter diesem Namen ist die entsprechende Formation zum ersten Male
im ungarischen Tiefland von Kerner (nach Gradmann) beschrieben
worden.
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Schlenken, voneinander getrennt sind. Nur hei hohem Wasser-
stand sind die Biilten unter Wasser, wihrend die Schlenken
schon bei mittlerem Wasserstand von Wasser erfiillt sind. Der
Boden dieser Zone enthiilt in seiner obersten Schicht das eng ver-
filzte Wurzelwerk der Zsombekvegetation mit sehr wenig Humus-
erde dazwischen. Darunter folgt amorpher Faulschlamm.

Leitpflanzen: Carex acuta, C. pseudocyperus, Phrag-
mites communis, Typha latifolia, Equisetum
limosum.

Seewirts schlie3t sich dem Zsombek-Giirtel die Ueber -
gangszone an. Diese Zone unterscheidet sich vom Zsombek-
girtel durch das Fehlen der Biilten. Die oberste Schicht von ca.
20 cm Dicke besteht aus schwarzem Faulschlamm, der von abge-
storbenen Pflanzen und von Wurzelwerk stark durchsetzt ist.
Die darunter liegende Schicht besteht wieder aus vollig amorphem
Faulschlamm.

Leitpflanzen: Carex acuta, Phragmites communis,
Typha latifolia, Scirpus lacustris, Equisetum
limosum.

Weiter seewirts folgt der Binsen girtel Ob-
wohl in der von mir untersuchten Region am Buchauer Steg
Binsen fehlen, habe ich Gradmanns Bezeichnung fiw diese
Zone beibehalten, da sie sonst die von ihm aufgestellten charakte-
ristischen Merkmale zeigt. Dazu gehort vor allem, daf} die dort
wachsenden Pflanzen zum gréfiten Teil ,,noch im Wasser wurzeln,
sich aber mit aufrechtem Stengel mehr oder weniger hoch iiber
den Wasserspiegel erheben. Ein typischer Vertreter dieser Art
ist Equisetum limosum. Diese Pflanze triigt stark zu einer
raschen Verlandung bei. Sie vermag sich auf dem durch or-
ganische Sinkstoffe erhéhten Seeboden anzusiedeln. Auf ihren
abgestorbenen und niedersinkenden Teilen vermdgen dann sehr
bald Typha und Phra gmites zu gedeihen, wozu auch bald
Carex tritt.

Die Bodenbeschaffenheit ist ihnlich wie bei der Ueber-
gangszone.

Leitpflanzen: Equisetum limosum, Typha latifolia,
Phragmites communis.

Im August 1933, zwei Jahre nach der ersten Bestandsaufnahme
(Abb. 58), wurde wiederum eine Vegetationskarte vom Unter-
suchungsgebiet aufgenommen (Abb. 59). Ein Vergleich der beiden
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Karten zeigt in Anbetracht des kurzen Zeitraums erhebliche
Aenderungen im Vegetationshild der einzelnen Zonen:

Der Bestand in der Flachmoorwiese hat sich am ge-
ringfiigigsten verschoben. Hier dominiert noch immer, wie er-
sichtlich, Carex (o). Nur auf den erhéhten Rindern der diese
Zone durchziehenden Griiben und eine kiirzere Strecke lings
des Stegs haben sich dichte Giirtel von Phragmites (/) ent-
wickellt.

Auch dic floristische Zusammensetzung des 1.Schilfgiirtels
hat sich nur wenig geindert.

Dic 1. Zsombekregion wurde rechts!’) vom Steg durch
weites Vordringen des 2. Schilfgiirtels stark eingeengt.
Links vom Steg ist Equisetum(a)verschwunden. Carex ist Al-
leinherrscher bis fast zum Kanzachufer,wo sichTypha () und
Phragmites (/) angesiedelt haben.

Die 2. Zsombek-Region wurde durch das Vordringen
des 2. und 3. Schilfgiirtels stark verschmilert. Carex ist
aber Leitpflanze geblieben. Equise tum ist hier verschwunden,
an ihrer Stelle hat sich eine kleine Ty pha-Kolonie (*) ange-
siedelt.

Die zwischen der 2. Zsombekregion und 3. Schilfgurtel 1931
noch vorhandene Blinke wurde von Phragmites (/) iiber-
wuchert. Im Gebiet des ehemaligen Grabens hat sich ein tippiger
Bestand von Carex (o) und Agrostis (:::) angesiedelt.

Im Gebiet des 3. Schilfgiirtels fillt die starke Zunahme
von Phragmites (/) auf, wodurch Carex weitgehend nnd
Equisetum vollig verdringt wurde. Vom Kanzachufer ist
Typha in breiter Zone vorgedrungen.

In der Uebergangszone fillt die starke Verdringung von
Carex durch Phragmites, Scirpus und Typha auf.
Die frithere Agrostisregion am Steg ist verschwunden. Im
letzten Teil der Uebergangszone bis zu den Fischerhiitten domi-
niert jetzt Phragmites gegeniibber Typha. Equisetum
wurde weitgehend durch Phragmites und Typha verdrédngt.
Ein Teil der Equisetenzone wurde durch Wasserstrémung abge-
schwemmt, dafiir hat sich mit Equisetum bewachsenes Neu-
land an der andern Seite dieser Landzunge gebildet. (Abb. 59).

Im Binsengiirtel sind die tiefgreifendsten Verinderungen

3) Die Bezeichnung: rechts und links ist in Richtung vom Festland zum
See angewandt.
11

Harms, Wandlungen
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vor sich gegangen, die sowohl die Seegrenzen als auch die flo-
ristische Zusammensetzung betreffen. Die beiden Landzungen
zwischen den drei Fischerhiitten und der Bootsanlegestelle ragen
nicht mehr so weit in den See hinaus wie vorher, sie sind
durch das Wasser etwas abgetragen worden. Neuland dagegen ist
in breiten Giirteln am rechten und linken Seeufer entstanden,
so dafl der dazwischenliegende Seeabschnitt schon fast als Rinne
erscheint, deren grofite Breite schitzungsweise etwa 50 m be-
trigt. Ein Vergleich aller Seegrenzen lehrt (Abb.59), daf} sich
der Prozefs der Rinnenbildung in diesem Seezipfel durch Ab-
schwemmung und Neulandbildung stindig wiederholt, so daf} der
Kanzachausfluf} gewissermaflen immer weiter seewiirts geriickt
ist. Im Vegetationsbild des Binscngiirtels rechts vom Steg bis
zur Bootsanlegestelle ist die weite Ausbreitung des Equisetenbe-
standes gegeniiber 1931 am auffallendsten (Abb. 58, 59). Feruer
hat Typha die Equisetenzone stark durchsetzt, wihrend
Phragmites etwas verdringt worden ist. Hinter der Boots-
anlegestelle hat sich die Flora am rechten Seeufer nur in ihrer
zahlenmiifigen Zusammensetzung verschoben, insofern als nun
Phragmites iiber Typha dominiert. Im iibrigen ist, wie
bereits erwihnt, ein breiter Streifen Neuland entstanden (Abb.59),
der fast ausschlielich mit Equisetum besiedelt ist. Von den
links vom Gehsteg gelegenen Partien des Binsengiirtels weist die
nunmehr verkleinerte erste Landzunge erhebliche Aenderungen
ihres Vegetationsbildes auf. Die Equisetenzone reicht nicht mehr
so weit ins Innere hinein wie 1931, sondern ist jetzt mehr auf die
randlichen Partien beschrénkt. Im Innern der Landzunge hat
sich Phragmites und Typha stark ausgebreitet. Dazwischen
hat sich, bis zum Ufer hin, eine Gesellschaft von Ranunculus
lingua, R. sceleratus, Rumex hydrolapathum,
Cicuta virosa, Mentha aquatica und Solanum dul-
camar a angesiedelt. Auf der zweiten Landzunge dominiert jetat
Equisetum im ganzen Gebiet, durchsetzt von Typha und
etwas Phragmites. Neu ist eine schmale Zone von G 1 vceria
aquatica (V) aufgetreten, die sich vom Ufer bis in die Niihe des
Stegs hinzieht, und eine Ansiedlung von Solanum dulcamara
(z) dicht am Wasser. Aulerdem findet sich auch auf der zweiten
Landzungc zwischen den Leitpflanzen Ranunculus lin gua,
Rumex hydrolapathum, Cicuta virosa, Mentha
aquatica und Solanum dulcamara. Auf dem linken
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Kanzachufer ist der breite Neulandstreifen, wie Abb. 59 zeigt, ab-
gesehen von zwei kleinen Typhabezitken, von Equisetum
besiedelt.

Man ersieht also aus dem Vergleich der 1931 und 1933 unter-
suchten Zonen, daf} infolge der fortschreitenden Verlandung
des Federsees eine Verschiebung der Vegetation stattfindet. Da-
mit #Andert sich gleichzeitig die Bodenbeschaffenheit in den
einzelnen Zonen, so daf} also die dort vorkommenden Tiere einem
Wechsel ihrer Umweltverhiltnisse unterworfen sind. Wihrend
nun aber die Verlandungsvorginge in den Mangrovesimpfen von
Niederlindisch-Ostindien unter gleichmifliger Temperatur und
konstanter sehr hoher relativer Luftfeuchtigkeit vor sich gehen,
spielen sie sich am Federsee unter dem klimatischen Wechsel
der Jahreszeiten und periodischen Ueberschwemmungen ab.
Letztere lassen sich durch die verschiedenen Wasserstandshohen
des Sees erfassen. Seit 1930 wurde der negative Wasserstand an
der Bootsanlegestelle gemessen, indem die Entfernung des
Wasserspiegels von einem Fixpunkt festgestellt wurde. In einer
Kurve (Abb. 60) sind die gefundenen Werte ausgedriickt. Im
grofien und ganzen zeigt sich dabei Uebereinstimmung mit den von
Amman (nach Gradmann) gemachten Angaben, der eine
Wasserstandskurve fiir den Federsee aufgestellt hat. Danach
Hfillt der Tiefstand regelmiffig in den Sommer; dann steigt der
See allmihlich, iiberschreitet im Herbst den Nullpunkt (Pegel),
fillt aber wieder in den Wintermonaten zur Zeit allgemeiner
Schneebedeckung, um dann nach der Schneeschmelze rasch
wieder anzusteigen und meist im Frithjahr seinen Héchststand zu
erreichen, wobei die Umgebung des Sees weithin iiberflut‘et
wird. Im allgemeinen beginnt dann um die Osterzeit — (also in
den Monaten Mirz, April, denn leider fehlt die Datumangabe des
Osterfestes) — der Riickgang des Wasserstandes und hilt, unter
abermaliger Ueberschreitung des Nullpunktes im Frﬁhs?mmer,
bis zum hochsommerlichen Minimum an.” Bemerkenswert ist, daf}
das jahrliche Maximum und Minimum meiner W asserstandskurve
(Abb. 60) ein deutliches Sinken des Wasserstandes von 1930—33
erkennen lafdt. .

Eine weitere Kurve (Abb. 60) zeigt ferner diep,-Werte im Ab-
lauf dreier Jahre. Es wurden Wasserproben an vier verschredenen
Stellen des Untersuchungsgebietes entnommen (an der Bootsan-
legestelle [kurz als B bezeichnet], an der Bucht zwischen den

11*
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beiden Landzungen des Binsengiirtels [C], aus der Kanzach am
Frauenbad [D] und im Gebiet des 3. Schilfgiirtels gegeniiber
der Schutzhiitte [E]. Die Bestimmung erfolgte an Ort und Stelle
mit Hilfe des Brefilauschen Hydrionometers. Die Messungen
ergaben, daf’5 die p -Werte ziemlich konstant wihrend des ganzen
Jahres bleiben. Gleichzeitig wurde der O,-Gehalt des Wassers an
den Stellen B,C,D,E nach Winkler festgestellt. In einer
welteren Kurve (Abb. 60) sind die im Laufe dreier Jahre ge-
fundenen O,-Werte bei Punkt B zusammengestellt, man erkennt
daraus die jahreszeitlichen Schwankungen im O,-Gehalt des
Wassers, konform mit den Aenderungen der Wassertemperatur.
Lufttemperatur und relative Luftfeuchtigkeit wurden ebenfalls
regelmafdig gemessen.

Die im Verlandungsgebiet des Federsees vorkommenden Tiere
sind also einem extretnen Wechsel ihrer Umweltbedingungen
ausgesetzt. Thr Verhalten dabei wurde im Laufe eines Jahres
auf folgende Weise ermittelt: In Abstinden von durchschnittlich
3—4 Wochen wurden in den verschiedenen Zonen des Unter-
suchungsgebietes (Abb. 58, 59) Erdwiirfel von etwa 30 cm
Kantenlinge entnommen und die Zusammensetzung ihrer Fauna
festgestellt. (Die diesbeziiglichen Tabellen s. Lieber 1931).
Das Ergebnis dieser Untersuchungen war die Feststellung, dafy
die Tiere in verschiedener Weise auf die Veréinderungen ihrer
Umweltbedingungen reagieren, wonach man 4 Kategorien auf-
stellen kann:

1. Ausweichtiere,

2. Tiere die zugrunde gehen,

3 Tiere, die in Ruhezustinden iiberdauern,

4. Tiere, die sich anpassen kénnen.

Zu den Ausweichtieren gehoren die auf der Flachmoorwiese
lebenden terricolen Oligochaeten, die bei Ueberschwemmung ihres
Wohnortes nach hoher gelegenen, trockenen Orten (Grabenrand)
wandern und erst nach Riickgang des Hochwassers an ihre alten
Stellen zuriickkehren.

Zur 2. Kategorie gehdren im Untersuchungsgebiet Kaulquappen
und Wasserschnecken. Diese geraten bei Hochwasser weit land-
einwirts und missen zugrunde gehen, wenn das Wasser sich
verzieht, was ja meist durch Versickerung geschieht. Eine der-
artige Beobachtung wurde auf der Flachmoorwiese gemacht.

Dagegen konnten die gleichfalls durch Hochwasser auf die



166

Flachmoorwiese gelangten Pisidien und Ostracoden kiirzere Peri-
oden der Trockenheit ohne Schaden ertragen. Sie lagen mit
geschlossenen Schalen ruhig da, um ihre Lebensfunktionen im
Wasser bald wieder aufzunehmen. Pisidien und Ostracoden sind
also zu den Tieren zu rechnen, welche ungiinstige Perioden
zu liberdauern vermoégen.

Am bedeutungsvollsten aber unter dem Gesichtspunkt des
Artproblems ist die 4. Kategorie von Tieren, die sich anpassen
konnen. So waren denn auch die hierher zu rechnenden Tubi -
ficiden (Limnodrilus und Tubifex), sowie die Cobi-
tiden Gegenstand spezieller Untersuchungen.

Die Tubificiden, die Charaktertiere der Uebergangszone, wurden
dort das ganze Jahr hindurch im Schlamm gefunden, der zeit-
weise mit einer hohen Wasserschicht bedeckt, zeitweise aber
auch nur wasserdurchtrinkt war. Sie hielten sich ferner im
faulenden: Wurzelwerk des Binsengiirtels auf und drangen sogar
in die Uferzone des freien Sees vor. Aus diesen Befunden ging
hervor, dafl die Tubificiden das Leben im Wasser vorziehen,
sich aber in sehr feuchtem Schlamm ohne Beeintrachtigung ihrer
Lebensfunktionen aufhalten kénnen.

Merkwiirdig ist, daf3 die an trocknen Boden angepafiten Tiere
landeinwirts véllig verschwinden. Der Grund hierfiir ist in der
Hochmoorbildung zu finden, dem Schlufiglied der Moorentwick-
lung. Hier geht nach Bertsch die Zahl der Blitenpflanzen auf
7 Arten zuriick, bedingt durch ungewéhnliche Nahrungsarmut des
Standortes, vor allem Stickstoffmangel, durch die eigenartigen
Wuchsverhiltnisse der Bleichmoose, welche die Oberfliche des
Moores stindig heben und durch den starken Siuregehalt des
Bodens. Namentlich letzterer Faktor ist fiir die Einwanderung
von Bodentieren sehr hinderlich. Wihrend im Seewasser der Pu-
Gehalt 7,1—7,4 ist, geht er nach Bertsch z B.im Allgemeinen
Ried ostlich des Wilden Rieds unter Bergkiefern im Bleich-
moosrasen auf 5,1 herab. In der Mitte des Wilden Rieds zeigte
ein Rasen des mittleren Bleichmooses (Sphagnum medium) nur
noch 3,1 p . Das ist der 10000fache Siuregrad: des Federsee-
wassers. Er veranlaf’t in auflerordentlichem Mafle den Zwerg-
wuchs der Bergkiefer. Wasser- und Feuchtluftboden-Fauna sind
hier gleicli Null.

Tubifex- und Limnodrilus-Arten sind in gleicher Weise
zu amphibischer Lebensweise befihigt. Sie wurden erstinalig am
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2. 10. 31 bei Punkt 2 (Flachmoorwiese, bei Beginn des Geh-
stegs, s. Abb. 58,59) gefunden. Durch wochenlangen Regen hatte
im Federseegebiet bis Ende September Hochwasser geherrscht,
so da3 auch die Flachmoorwiese stark tiberschwemmt gewesen
war. Dabet waren aus dem kleinen Graben, der zu Be-
ginn des Gehstegs von diesem iiberbriickt wird (Abb. 58, 59)
Tubifex- und Limnodrilus-Arten auf die Wiese gelangt und
hatten sich bei Punkt 2 angesiedelt. Als sich Ende September das
Hochwasser langsam verzog, war ihnen der Riickweg zum Graben
durch den erhéhten Grabenrand abgeschnitten. Die Stelle dieses
Tubificidenvorkommens wurde in den folgenden zwei Jahren
in kurzen Zeitabstinden regelmafiig beobachtet. Die Tiere waren
hier sowohl bei Hochwasser als auch wihrend der Trocken-
perioden zu finden. Dies legte die Frage nahe, wo-
durch es den Tubificiden méglich ist, die wechselnden Bedin-
gungen der Umwelt zu iiberdauern, und wie sich der wechselnde
Einfluf} der Umwelt in ihrer Morphologie und Histologie geltend
macht.

Zur Klirung dieser Frage wurden am 28. 8. 33 Tiere von
Punkt 2, und zum Vergleich Tiere aus dem benachbarten Wasser-
graben, fixiert und untersucht.

Der Boden des Fundortes (Punkt 2) war kriimelig-feucht wie
Gartenerde. In der obersten Schicht kamen Lumbriciden vor.
In einer Tiefe von etwa 40—64cm, d.h.bis zur Grenze des
amorphen Faulschlamms, wurden zwischen Wurzelwerk und abge-
storbenen Pflanzenteilen ungeheure Mengen von Tubificiden ge-
funden. Es waren Tiere aller Grofen, von ganz jungen, soeben ge-
schliipften, bis zu ausgewachsenen. Alle Tiere machten einen
gut gendhrten Eindruck. Ihre Bewegungen waren Nematode'rr
dhnlich. Bei ihrer Fixierung mit Susa erfolgte weder Autotomie,
noch gab es intersegmentale Bruchstellen, wie es bei den gleich-
zeitig fixierten Wasserformen (aus dem kleinen Graben) der Fall
war. Erdform und Wasserform unterschied sich ferner durch
Habitus und Firbung, erstere erschien kompakter und ge-
drungener als die Wasserform und war nicht so .hell-ros;:;l und
durchscheinend wie diese. Weitgehende Unterschiede zwischen
beiden Formen ergab das histologische Bild (Abb. 6}, 62). Zum
Vergleick wurden in der Grife tibereinstimmende Tlel:e a‘us de{xl
Graben und von Punkt 2 gleichzeitig am Fundort mit Susa fi-
xiert. Abb. 61, 62 stellen entsprechende Querschnitte aus der
vorderen Kérperregion zweier Vergleichstiere dar.
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Abb. 61. Querschnitt durch die vordere Kérperregion von Tubifex (Wasser-
form) bm Bauchmark, chl.z. Chloragogenzellen, d Darm, ep Epidermis, Im
Liangsmuskulatur. Leitz, Obj. 3, Oc. 12.

Die Cuticula zeigt beziiglich ihrer Dicke nur einen unwesent-
lichen Unterschied zwischen Wasser- und Erdform insofern, als
sie bei letzterer ein wenig schmiler ist. Dagegen ist ihre Konsi-
stenz bei der Erdform sehr viel fester als bej der Wasserform,
wodurch sie auch an ihrer Oberfliche scharf abgesetzt erscheint,
was bei der zarten Cuticula der Wasserform nicht der Fall
ist. Aus der festen Beschaffenheit der Cuticula erklirt es sich,
daf} Autotomie und intersegmentale Bruchstellen bei der Erdform
nicht beobachtet wurden, und die Tiere ein drahtiges Aussehen
hatten.

Wihrend die Epidermis bei der Wasserform aus hohen,
zylindrischen Stiitzzellen gebildet wird (Abb. 63a), besteht sie
bei der Erdform aus fast kubischen Zellen (Abb. 63 b), so dafd
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Abb. 62. Wie Abb. 61 (Erdform. Bezeichnungen und Vergr. wic bei Ab. 61.

die Epithelhthe bei letzterer etwa nur ¥; bis % der Wasserform
betriigt. Auffallend ist bei der Erdform der Reichtum an grofien
Schleimzellen, im dorsalen Epithel wurden im Gesichtsfeld (Ok 3,
Obj. 7; etwa 7 Schleimzellen gezihlt gegeniiber nur 1—3.be1 der
Wasserform. Etwas spirlicher treten sie bei der Erdform im \:en—
tralen Teil der Epidermis auf, die auch ein wenig héhere Stiitz-
zellen besitzt wie der dorsale Teil. Auffallend ist es fernex:, dafy
bei der Erdform Kapillarschlingen in das Epithel eindringen,
withrend dies bei der Wasserform nicht beobachtet werden
konnte. .
Wesentliche Unterschiede fallen bei der Muskulatur beider
Formen auf. Ring- und Lingsmuskulatur der Erdform hat nur
etwa die halbe Breite von derjenigen der Wasserform (gemessen
von der Basalmembran bis zum Peritonealepithel des Coeloms),
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Abb. 63. a,b. Schnitte durch die ventrale Epidermis der in Abb.61 u. 62
dargestellten Tiere. a. Wasserform, b. Erdform. cu Cuticula, ep Epidermis.
schl. z.  Schleimzcllen. Leitz, 1/i2 Oelim., Oc. 8.

die Fibrillen aber sind wesentlich straffer, treten firberisch
auch stirker hervor wie bei der Wasserform. Dabei nehmen die
Fibrillen der Lingsmuskulatur nur die distale Hilfte der Muskel-
zellen ein, wihrend der mediane Teil derselben plasmatisch
ist. Bei dem Wassertier dagegen enthalten die ganzen Zellen
der Langsmuskulatur Fibrillen.

Die Chloragogenzellen sind beim Erdtier derart machtig
und zahlreich vorhanden, daf sie fast das ganze Coelom aus-
fillen, beim Wassertier jedoch bilden sie nur einen schmalen
Belag um den Darm, wobei die einzelne Chloragogenzelle nur
etwa ein Drittel so hoch ist wie bei der Erdform.

Der Darm der Erdform besteht aus fest aneinander ge-
fiigten niedrigen Epithelzellen, die scharf gegen das Lumen
abgesetzt sind. Beim Wassertier dagegen ist das Epithel lockerer
gefiigt, aber hoher und nicht so scharf gegen das Lumen abge-
grenzt.

Auch die Darmmuskulatur ist bei der Erdform wesent-
lich straffer wie bei der Wasserform.,

Beim Bauchmark fallen Unterschiede an den Kernen auf.
Wihrend beim Erdtier eine scharf abgegrenzte Membran vor-
handen ist, sowie fein verteiltes, diffuses Chromatin und ein

171

kleiner, gut farbbarer Nucleolus, erscheinen die Kerne bei der
Wagserform wenig scharf durch ihre Membran abgesgtzt, da? Chro-
matin ist grobkérniger, reichlicher, der Nucleolus diffu.ser farbbar.
Dic Geschlechtsdriisen dagegen zeigen bei derll szr-
gleichstieren weitgehendste Uebereinstimmur}g, indem sie sich
in voller T.éitigkeit befinden, d. h. alle Entmcklungsstadlenrvon
Keimzellen enthalten. Auffallend ist beim Erdtier die grofie Zahl
: en.
dell) ivll'llt:l)sinhalt ist bei beiden Tieren vorhanden. Er besteht bei
der Wasserform aus weichen Algenmassen, bei der Erdform aus
-5beren zersetzten Pflanzenteilen. .
g];]]:e;eht also aus diesem ,,Naturexperiment* (wecl.lselnde. U:,ber-
schwemmung und Austrocknung der FlachmoorW{e@" bei l.unkt
2) hervor, da} die Tubiliciden eine grofde Plast'121tat bes1.tzen,
welche ihnen ein Leben auch in der Erde erméglicht. Aus ihrer
Nahrungsaufnahme, dem Zustand ihrer Keimd?ﬁsen’ und .dem
Vorkommen ganz junger, frisch-geschlipfter Tle're 1sf ersu':ht-
lich, daf® ihre Lebensfunktionen im neuen Medlur.n in lf;amer
Weise herabgesetzt sind. In relativ kurzer Zeit (zwischen 24. 6.
und 28. 8. 33, wobei man fiir den Riickgang des Hoch.w‘asisers
noch etwa 14 Tage abrechnen mufl) waren an den Tub1f1c1d]en
weitgehende histologische Abwandlungen in Anpassung an das
Leben in der Erde festzustellen. Dabei ist aber e.mzunehmen, wie
es weiter unten begriindet werden soll, daﬁ c'he am 28. 8.’ 3.31
bei Punkt 2 gefundenen ausgewachsenen Tubificiden nur zum T '.31
die aus dem Graben stammenden, abgewandelten Al.lsgangs-
formen sind, ein Teil aber bereits die folgende Generation dar-
stellt, die sich also schon in der Erde entwickelt haben muf}. Es
besteht auch die Moglichkeit, daf} die Tiere Nach%comn‘len v013
Trockentieren aus dem Mirz 1933 sind, die allerdings im Juni
wieder unter Wasserbedeckung kamen. ‘ Dl.lI‘Ch die Aul:-
bildung fester Kokons um die Kier sind. die jungen Entmch;
lungsstadien von ihrer Umwelt unabhingig. DamltAlst eine ;Fﬁ_
wichtige Voraussetzung fiir die Entstehuflg von D-;ime}‘ryl.lé) ;]16
kationen gegeben, denn eine noch so weltgehfnde mglut 1;1 -
Anpassung an das Leben in trockener Erde wul.'de bedeutu Ot_
los bleiben, sofern die Nachkommen sich nur im \Vas‘SGT en
wickeln konnten. Bei gleichsinnig gerichteten Umwe]tbe‘dlnguﬁlg(,fn
wiire also ither den Weg von Dauermodifikationen schlieflich die
Bildung einer neuen Art bei den Tubificiden zu erwarten.
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Aus meinen Untersuchungen geht aber ferner hervor, daf bei
dem ,Naturexperiment“ die Umweltfaktoren, unter denen
Tubifex- und Limnodrilus-Arten bei Punkt 2 leben,
durchaus nicht gleichsinnig in Richtung einer Erdanpassung
wirken. Es besteht vielmehr ein hiufiger Wechsel zwischen
Ueberschwemmung und Austrocknung der Wiese. Dadurch werden
die beim Aufenthalt in relativ trockener Erde erworbenen An-
passungen wieder riickgingig gemacht. Ein entsprechender Ver-
such wurde in Tibingen mit Tubificiden angesetzt, die am
28.8.33 bei Punkt 2 gefunden waren. Diese gut angepafdten
Erdformen wurden am 1. 9. 33 in Federseewasser mit sehr wenig
Erde vom Fundort gesetzt und das Wasser gut durchliiftet. Die
Tiere ertrugen den Aufenthalt im Wasser ausgezeichnet, sie
wiihlten sich bald in den Schlamm ein und bewegten sich lebhaft
darin. Bereits am 3.9.33 hatte sich die Farbe der Tiere ge-
andert, sie erschien fahler wie die der Erdtiere, aber sie stimmte
noch nicht ganz mit derjenigen der typischen Wasserform iiber-
ein. Bei der zu diesem Zeitpunkt erfolgten Fixierung zweier
Tiere waren weder intersegmentale Bruchstellen noch Autotomie
zu beobachten. Am 4.9.33 schieden die Tiere Schleimréhren
aus, die mit Erdpartikelchen inkrustiert waren. In diesen waren
sie fortan nur schwer sichtbar. Nach 15tigigem Aufenthalt im
Wasser wurden weitere Tiere fixiert. Thre Farbe war nun fast so
hellrosa wie dieder typischen Wassertiere. Autotomie oder inter-
segmentale Zerreiffung erfolgte jedoch nicht bei der Fixierung.
Am 30.9.33, also vier Wochen nach Beginn des Versuchs, hatten
die Tiere bereits die zart-rosa-Farbe der Wasserform. Ihre Be-
wegungen waren aber noch etwas steifer, wenn auch nicht mehr
Nematoden-ihnlich. Bei der Fixierhng trat ihre drahtige Be-
schaffenheit deutlich hervor, indem es keine intersegmentalen
Bruchstellen gab.

Die histologische Untersuchung der im Wasser gehaltenen
Erdtiere ergab eine etappenweise Riickdifferenzierung  zur
Wasserform hin. Nach 15 tigigem Aufenthalt der Tiere im Wasser
war folgendes aus den Querschnitten zu ersehen: Die Cuticula
war, i Vergleich zu derjenigen der Erdform, etwas gequollen
und lockerer, das Epithel aber noch kubisch. Wihrend die
Muskulatur véllig mit derjenigen der Erdform iibereinstimmte,
entsprachen die Chloragogenzellen beziiglich Bau und Menge
bereits denen der typischen Wasserform. Auch das Darmepithel
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erschien mehr aufgelockert und hoher, shnlich wie bei der
Wasserform, und die Kerne des Bauchmarks stellten in ihrer
Struktur eine Zwischenstufe zwischen denjenigen bei der Erd-
und Wasserform dar. Die Keimdriisen enthielten intakte Ge-
schlechtszellen aller Stadien, waren also in keiner Weise durch
den Umweltwechsel der Tiere geschidigt. Auch hatten die Tiere
im Wasser Nahrung aufgenommen. .

Diese sekundiire Wasseranpassung der Erdform ist ein weiterer
Beweis fir die ungeheure Labilitit und Plastizitit de%' er-
wachsenen Tubificiden. Sie besitzen daher, unter dem Gesichts-
punkt des Artbildungsproblems gesehen, prospe'ktive’ .Poten.zen
wie wohl nur noch wenige europiische Tiere. Glelchzelt‘lg. weisen
sic den Weg, wie auf Grund einer dhnlichen Plastizitit die
terricolen Oligochaeten sich einmal aus Wasserformen heraus-
differenziert haben mogen. Daff unser heimischer Regenwurm
seine Plastizitit noch nicht auf Kosten einer einseitigen Krd-
und Luftanpassung verloren hat, geht aus der Tatsache henr:%or, daf¥
er lingere Zeit im Wasser atmen kann, sofern er vor Sonnen-
strahlung geschiitzt ist. .

Nun geht aber des weiteren aus meinen Untersuchungen her-
vor, daff nicht nur der Wechsel von Ueberschwemmung 1’1n’d
Trockenheit auf der Wiese der Entstehung von Dauermodifi-
kationen in Richtung einer Erdanpassuugbei den Tubificiden eqt—
gegenwirkt, sondern daf3 der wesentlicl'lste Hemmungsfaktor ]im
Federseegebiet der europaische Winter ist. So war der Boden bei
Punkt 2 am 23.3.32 bis in eine Tiefe von etwa 30 cm gefroren,
wodurch den darin befindlichen Tubificiden jedenﬁ Lebensi
moglichkeit genommen war. Die Erdforn‘len miissen l?el
scharfem Frost zugrunde gehen, und erst in de1: wirmeren
Tahreszeit kann bei Ueberschwemmungen eine Neuansiedlung von

ormen stattfinden.
\Vgiilerfien Winter als Hemmungsfaktor bei der Bildung von
Dauermodifikationen auszuschalten, wurden Austro.cknu?gsver—'
suche sowohl mit Tubifex -, als auch mit den‘ g]elchz@tﬁllg bej
Punkt 2 gefundenen, amphibisch lebenden Limnodrilus
ten in Tiibingen angesetzt. )
ArA‘is sehr gﬁnsztgiges Midium erwies sich mit verdinnter Kno p-

zug tzt
dhrlo rithrter Bolus alba, dem Algen zugeset:
o Dieme menietes rk  wasserhaltige Mischung wurde in

ies ichst sta
waren. Diese zun o dann

kleine Glasschalen gefiillt und darin gewogen. Es wurd



174

je ein erwachsenes Tier hineingesetzt, dem bei Beginn des Aus-
trocknungsversuchs das Hinterende amputiert und sofort mit
Susa fixiert wurde. Der Sinn dieser Versuchsanordnung war, am
gleichen Individuum die Umwandlungen wihrend der allmih-
lichen Trockenanpassung zu studieren, was um so unbedenklicher
gemacht werden kann, als das Hinterende schnell regeneriert.
In Abstanden von 14 Tagen wurden Versuchstiere fixiert, die
sich in fortschreitend austrocknendem Bolus befanden. Auf diese
Weise war eine Reihe von Umwandlungsstadien gewonnen. Das
Gewichi der Schale mit Bolus wurde am Ende des Versuchs fest-
gestellt und der prozentuale Wassergehalt daraus errechnet. Die
Mehrzahl der Tiere regenerierte gut und paflte sich den neuen
Umweltbedingungen an.

Als Beispiel fiir diese experimentelle Trockenanpassung sei ein
Limnodrilus ausfithrlicher beschrieben, der fast 4 Monate in
Bolus gehalten war. Das Tier war am 21.3.33 im feuchten
Boden bei Punkt 2 gefunden und am 23.3.33 nach Amputation
des Hinterendes in Bolus gebracht. Das Gewicht der Schale mit
dem stark wasserhaltigen Bolus betrug bei Beginn des Aus-
trocknungsversuchs 34,400 gr., am Ende des Versuchs (18.7. 33)
29,720 gr. Die Bolusmasse hatte nun etwa die Konsistenz von
Plastilin. Ein sehr dichter Algenrasen bedeckte die Oberfliche
und wucherte stark in die Tiefe. Nach Fixierung des Tieres wurde
der Bolus so weit ausgetrocknet, daf} er von Trockenrissen zer-
kliftet war. Sein Gewicht (mit der Schale) betrug nun 26,900 gr.
Da die leere Schale 21,530 gr. wog, war der Gewichtsanteil des
praktisch wasserfreien Bolus 5,370 gr. Der Wassergehalt im Bolus
betrug also bei Beginn des Versuchs 58 9, am Ende des Ver-
suchs 34,4 o, was einen Wasserverlust von 23,6 9/, bedeutet.

Nach Blanck (1930) hat Siivring in Potsdam in 0-35 c¢m Tiefe einen
Wassergehalt des Bodens von 61 gr. pro Liter im Friihling, 62 im Sommer,
53 im Herbst, 114 im Winter gemessen, d.h. im Mittel 72 gr. pro Liter,
Fir Feld-Lehmboden hat Fritzen im Samland in einer Tiefe von 0-31 ¢m
einen Mittelwert von 116,5 gr. pro Liter festgestellt. In Anbetracht, dal®
Bolus gegenitber Erde eine sehr zihe Konsistenz hat, ist sein Wasserge-
halt von 34,4 o am Ende des Versuches als niedrig anzusehen. Friihere
Austrocknungsversuche mit Tubi{ex arten, die in Schlamm gehalten wurden,
fihrten soweit, daff die Tiere in einem Boden lebten, dessen Wassergehalt
dem von Fritzen angegebenen Wert entsprach.

Das Versuchstier wurde am 18.7.33 ziemlich dicht unter der
Bolusoberfliche zusammengerollt gefunden. Es befand sich teil-
weise 1in  einer mit Bolus inkrustierten Schleimhiille ,
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aus der es jedoch schnell herausschliipfte, als es aufgestprt wurde.
Es hatic ausgezeichnet regeneriert, die I'arbe des Regenerats war
zart-rosa, withrend der iibrige Teil des Tieres braun-schwarz ge-
farbt war. Die Haut erschien feucht-glinzend. Bei der Fixierung
mit warmem Susa entstanden einige intersegmentale Bruchstellen.

Da dieser Limnodrilus auf der Flachmoorwiese nicht mehr
im Wasser gefunden war, sondern in sehr feuchtem Boden, der
allerdings noch nicht lange nach der Ueberschwemmung tr.ocken
lag, mufite er bei Beginn des Versuchs mit einer typischen
Wasserform verglichen werden, damit etwaige Abwandlungen
anihm in Richtung einer Lrdanpassung festgestellt werden konnten.
Es ergab sich dabei aus entsprechenden Querschnitten desampu-
tierten Hinterendes und eines im Wasser gefundenen Limno -
drilus, dafl bis zum Beginn des Versuchs an dem Tier nur
geringfiigige histologische Veriinderungen gegeniiber der Wasser-
form aufgetreten waren. Lediglich die Fibrillen der Lings-
muskulatur waren etwas dichter und die Schleimzellen in der
Epidermis in stirkerer Sekretion befindlich.

Dagegen zeigte der histologische Vergleich von entsprechenden
Querschnitten des amputierten Hinterendes und des Regenerats
wesentliche Unterschiede:

Wihrend die Cuticula bei ersterem sehr zart und an ihrer
Oberfliche wenig abgesetzt erscheint, so dafl sie stellenweise kaur.n
sichtbar ist, hat sie beim Regenerat eine feste Konsistenz mit
scharfer Abgrenzung an der Oberfliche. Auch ist sie etwas diinner
als beim amputierten Hinterende. .

Dic Epidermis besteht bei letzterem aus zylindrischen Stiitz-
zellen, die fast doppelt so hoch sind wie beim Regenerat, wo
zwischen den Stiitzzellen noch viele basal gelegene Ersatzzellen
vorkommen. Die Schleimzellen in der Epidermis des Regenerats
sind kleiner, aber bedeutend zahlreicher vorhanden als beim
amputierten Hinterende. Die Zahl der Kapillaren an der Basal-
membran hat beim regenerierten Tier, besonders auf der Dorsal-
seite, wesentlich zugenommen. .

Die Fibrillen der Liangsmuskulatur, welche, wie erwihnt, 'l)elm
amputierten Hinterende bereits etwas dichter sind als bei der
typischen Wasserform, erscheinen beim Regenerat noch wes.t.:njt—
lich straffer, wie denn seine gesamte Musk ulatulj vollig
mit derjenigen der oben beschriebenen Erdform iibereinstimmt.

Dic Chloragogenzellen, das Darmepithel und das
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Bauchmark des amputierten Hinterendes sind entsprechend
ausgebildet wie bei der typischen Wasserform, wiihrend sie heim
Regenerat véllig mit denjenigen der Erdform iibereinstimmen.

Die Geschlechtsdriisen des Versuchstiers sind vollig nor-
mal ausgebildet. Sie enthalten alle Stadien von Keimzellen bis zu
nahezu reifen Geschlechtszellen.

Darminhalt ist sowohl beim amputierten Hinterende als
auch beim Regenerat reichlich vorhanden. Er besteht bei ersterem
aus Algen und feinem Pflanzendetritus, bei letzterem nur aus
dickeren Algenfiden.

Limnodrilus hat sich also bei diesen Versuchen als sehr
giinstiges Objekt fiir das Studium des Artproblems erwiesen, da
sich auch experimentell die Trockenanpassungen erzielen lassen.
Dabei hatte aber das besprochene Versuchstier im Zeitraum von fast
vier Monaten bei betriichtlicher Austrocknung des Bolus noch
nicht den Grad der Trockenanpassung erreicht, wie ihn die Erd-
forni des ,Naturexperiments nach etwa 6 Wochen Aufenthalt
in feuchter Erde aufwies. Wahrscheinlich stellen die am 28.8.33
bei Punkt 2 gefundenen Erdformen schon die Nachkommen der
aus dem Wasser stammenden Tiere vor, da ihre histologischen
Abwandlungen schon derart tiefgreifend sind, da8 sie wohl
kaum erst in der Reifephase eines Individuums erworben sein
konnen. Dic rege Keimzellbildung und der Fund junger Tiere
sind ja ein Beweis dafiir, daf} sich Tubificiden in der Erde ent-
wickeln kénnen.

Weitere Austrocknungsversuche mit Tubificiden erwiesen, daf}
sich auch Nachkommen im kinstlichen Medium erzielen liefen.
Dabei wurden je 6—10 ausgewachsene Tiere, die am 15.11.31
auf der iiberschwemmten Wiese bei Punkt 2 gefunden waren,
in groflere Glasschalen mit angerithrtem Bolus gebracht. Im
Zeitraum zwischen 26.11.31 (Beginn des Versuchs) und 8.7.32
(Ende des Versuchs) waren in einer Schale aufler den 6 Ausgangs-
tieren noch weitere 4 junge Tubificiden vorhanden. (Die Bear-
beitung dieses Materials steht noch aus).

Zusammenfassend laBt sich also sagen, daB® die Tubifex-
und Limnodrilus- Arten infolge ihrer groflen Plastizitiit die
Maglichkeit bieten, iiber weitere Zeitriume hin — unter Aus-
schaltung des Winters — das Artproblem zu studieren. Im Ver-
lauf einiger Generationen ist zu erwarten, daf} unter gleich-
simnig gerichteten Umweltfaktoren die Trockenanpassungen zu

Dauermodifikationen werden.
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Wic bereits erwithnt, gehort zur 4. Kategorie von Tieren, die
sich  wechselnden Umwelthedingungen anpassen kénnen, im
Federseegebiet auch Misgurnus fossilis L., der Schlamm-
peitzker. Sein Lebensraum ist fiir Fische wenig giinstig und setzt
schon eine besondere Anpassungsfihigkeit voraus. Misgurnus
kommt in den vielen kleinen, fast stromlosen Griben vor, die das
Federseegebiet durchziehen. Hier halten die Tiere sich auf und
meist in dem Schlamm auf, der in trockenen Zeiten kaum mit
Wasser bedeckt ist. Dadurch steht thnen dann sehr wenig Sauer-
stoff zur Verfiigung. Trotzdem iiberdauern sie solche ?griod'en
gut, da sie durch ein respiratorisches Enddarmepithel die Fihig-
keit besitzen, atmosphirischen Sauerstoff zu verwerten. In den
Griben ist Misgurnus ferner einem starken Wecl}sel der
Temperaturen ausgesetzt, besonders aber wirkt sich die lange
Dauer des Winters im Federseegebiet auf ihn aus. So hatten noch
alle Tiere, die am 19.3.32 in einem Graben mit einer d'l"mnen
Eisdecke gefangen waren, keinerlei Darminhalt, und bereits am
3. 10. 32 war der Darm aller gefangenen Tiere leer. Dieser
Befund ist ein Beweis dafiir, da} diese Fische annidhernd ein halbes
Jahr in Winterruhe verbrachten, denn da sie keinerlei Nahrung
aufnahmen, trotzdem diese vorhanden ist, mufiten simtliche
Lebensfunktionen herabgesetzt sein. Als eigentlicher Winterschlaf
kann dieser Zustand aber nicht bezeichnet werden, da die T‘i(‘ere
sich beim Fang nie in einem Starrezustand befanden, sonderﬂn sich
stets lebhaft bewegten. Dabei machten sie alle einen gutgenihrten
Eindruck, waren also nicht als ,,Hungerformen* anzuseher}.

Dic Herabsetzung der Lebensfunktionen mufite sich bei .den
engen Korrelationen zwischen Gesamtorganismus gnd Thyreoidea
auch an letzterer auswirken, so daf} jahreszyklische Verdnderungen
an ihr zu erwarten waren. In der Tat erwies die histolog.isch.e
Untersuchung der Schilddriise von Misgurnus die Richtigkeit
dieser Annahme. Dazu wurde im durchschnittlichen Abstand von
fiinf Wochen der Zustand dieses Organs von jeweils mehrer(.:n‘ge-
schlechtsreifen Tieren gepriift. Es ergaben sich jahres‘zeuh(f*he
Verinderungen sowohl des Follikelepithels als auch des Xolloid-

standes. o .
ZuZul' Zeit der Winterruhe, also von Anfang Oktober bis Mitte
Miirz, zeigen die histologischen Bilder der Sch%lddrﬁhse (Abb. 64)
wesentliche Uebereinstimmung: Das F ollikelepithel ist dgrchweg
als flach zu bezeichnen, Zellgrenzen sind nur ganz selten sichtbar,

Harms, Wandlungen 12
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die groflen flach- bis rund-ovalen Kerne nehmen den gréfiten
Teil der Zellen ein. Meist liegen die Kerne mit ihrer Lingsachse
zum Follikellumen tangential. Das feinkérnige Chromatin firbt
sich nur wenig intensiver als das Kernlumen, so daf} die Kerne
etwas diffus erscheinen. Das Kolloid fiarbt sich nach der
Heidenhain-Malloryschen Azanmethode iiberwiegend
purpurrot, bzw. orange und ist als dickfliissiges Stauungskolloid
anzusehen. Nur in wenigen kleinen bis mittelgroflen Follikeln
kommt blaufarbiges Kolloid vor. ,,Chromophobe Vacuolen*
(Uhlenhuth) findet man in diesen Monaten nur ganz vereinzelt.
Dagegen treten im Kolloid hiufig eingewanderte Epithelzellen,
die sich auf den verschiedensten Stadien der Degeneration he-
finden, auf. Abb. 64 stellt solche typischen Follikel aus der
Zeit der Winterruhe (November) dar. Die Keimdriisen enthalten
in diesen Monaten junge Entwicklungsstadien von Keimzellen.

Abb. 64. Querschnitt durch Schilddriisenfollikel von Misgurnus fossilis
L.} zur Zeit der Winterruhe. ep. Epithel, bl Blutlakune, ¢ Colloid. ieitz,
Obj. 7, Oc. 3. Auf 14 verkleinert.

Im April beginnt bei Misgurnus eine Steigerung der Lebens-
funktionen, was sich vor allem in der Nahrungsaufnahme iuflert.
Abgesehen von einer einzigen Ausnahme im April, wurde bei
simtlichen untersuchten Tieren von April bis einschlieflich Sep-
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tember reichlicher Darminhalt gefunden. Das Follikelepithel (Abb.
65) ist im April erheblich héher wie in den Wintermonaten, Zell-
grenzen sind meist deutlich sichtbar. Die Kerne sind nun rund-
oval bis rund, in ersterem Falle sind sie meist derart in den
Zellen orientiert, daf} ihre Lingsachse zum Follikellumen ge-
richtet ist. Das feinkornige Chromatin hebt sich firberisch
schiirfer gegen das hellere Kernlumen ab wie in den Winter-
monaten, so dafl die Kerne nicht mehr diffus erscheinen. Das
Kolloid firbt sich nach der Heidenhain-Malloryschen
Azanmethode nur noch in wenigen Follikeln rot, hauptsiichlich
ist es zweifarbig, rot und blau, wobei das Zentrum in mehr
oder weniger grofiem Umfange rote Fiarbung hat. Daneben kommt
in kleinen bis mittelgrofien Follikeln, die sich noch lebhaft ver-
mehren; auch einheitlich blauesKolloid vor. Chromophobe Vacu-
olen treten jetzt zahlreich auf. Degenerierende Epithelzellen
findet man hiufig in Follikeln aller Grofien.

Abb. 65. Wie Abh. 64, im Frithjahr. Leitz, Obj. 7, Oc. 3. Auf 2/, verkleinert.

Bei den Ende Juni gefangenen Tieren ist das Epithel wieder
flacher wie im April, aber nicht so flach wie in den Winter-
monaten. Fast alle Follikel enthalten rotes Stauungskolloid, nur
sehr wenige weisen blaues Kolloid auf. Chromophobe Vacuolen sind
kaum vorhanden, dagegen findet man wieder einige eingewanderte
degenerierende Follikelepithelzellen im Kolloid. Wahrscheinlich
hiingt dieser offensichtliche Stauungszustand des Kolloids im
Frithsommer mit dem Einsetzen der Brunst zusammen, da die
Tiere, nach den reifen Eiern zu urteilen, fast laichfertig er-
schienen.

12*
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Im August weist die Schilddriise Anzeichen héchster Aktivitat
auf: Das Epithel ist nun sehr hoch, hiufig kommen darin Mitosen
vor. Die rund-ovalen bis runden Kerne sind klar farbbar, da sich
ihe Chromatin scharf gegen das Lumen .abhebt, ihre Lingsachse
ist meist zum Follikellumen gerichtet. Das blaue Kolloid hat
gegeniiber dem Junistadium stark zugenommen, entweder fiillt
es die ganzen Follikel aus, oder bildet einen mehr oder weniger
breiten Ring um ein rotes Zentrum. Chromophobe Vacuolen
sind nur selten zu beobachten, dagegen finden sich wieder mehr-
fach eingewanderte Epithelzellen im Kolloid.

Im September hat das Epithel wieder stark an Hohe abge-
nommen, es ist etwa so hoch wie im Juni.. Zellgrenzen sind
kaum sichtbar, die ovalen Kerne sind wieder mit ihrer Lings-
achse tangential zum Follikeliumen gerichtet. Obwohl noch relativ
viele, namentlich kleine und mittelgrofie, Follikel blaues, bzw.
peripher blaues, zentral rotes Kolloid enthalten, ist doch bereits
ein Ueberwiegen des roten Kolloids festzustellen. Chromophobe
Vacuolen kommen nicht mehr hiufig vor. Dagegen liegen viele
eingewanderte Epithelkerne in den Follikeln. Es findet also
im September trotz einer noch bedeutenden Aktivitit der Schild-
driise (vereinzelt kommen auch Mitosen vor) bereits eine allmih-
liche Umstellung zum Winterruhestadium statt, wie es von
Oktober an zu beobachten ist.

Damit ist also bei Misgurnus ein ausgesprochener Jahres-
zyklus der Schilddriise festgestellt, der in enger Beziehung
zum Stoffwechsel und zu den Umweltfaktoren steht.

Da nun Misgurnus zu denjenigen Tieren gehort, welche
die Stufe gelegentlicher Luftatmung erreicht haben, war es cine
interessante Krage, ob er durch experimentelle Beeinflussung zu
einem echten Lufttier differenziert werden kann. Unter diesem
Gesichtspunkt wurden Versuche in zweifacher Hinsicht ange-
stellt: Es wurde einerseits davon ausgegangen, daf} die Schild-
drise als Harmozonorgan die Metamorphose der Wirbeltiere
bedingt und daher auch bei der Realisation der Gene fiir spez.
Luftanpassung eine wichtige Rolle spielt. Infolgedessen wurde
eine Beeinflussung des Gesamttieres auf dem Wege iiber die
Schilddriise versucht. Andererseits wurde die Bedeutung gleich-
sinnig gerichteter Umwelthedingungen F[iir eine weitere Anpas-
sung an das Leben an der Luft gepriift.

Eine Einwirkung auf die Schilddriise wurde durch die folgenden
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Versuche bezweckt: 1.) Das Wasser, in welchem einige Mis -
gurnus gehalten wurden, erhielt lange Zeit hindurch verschieden
dosierte Thyroxinzusitze (Hoffmann-La Roche)?). 2))
Weiteren Versuchstieren wurde Thyroxinlésung in die Bauchhghle
mjiziert. 2). 3.) Frische Schweine- und Kalbsschilddriise wurde
an einige Tiere verfiittert. 4. Frischer Schilddriisenbrei wurde in
die Bauchhéhle injiziert.

Abb. 66. Schlammpeitzger auf feuchtem Boden, durch Injektion von frischer
Schilddriisensubstanz angepaft.

Diese Versuche riefen eine schwache Reaktion in Richtung einer
Luftanpassung  hervor. So verlief’en einige Tiere nach
zweimaliger Injektion von Schilddriisenbrei — die Injektim}en er-
folgten am 20.11.31 und am14.12.31 — bereitsam 17. 12. 31 das
Wasser und hielten sich fast ununterbrochen bis zum 31.12.31 —
also 14 Tage — auf feuchtemSand, z.T. unter Steinen versteckt,
gmurdc 1 Tablette (1 mgr. Thyroxin) in 20 cem Wasser gelost.

Von dieser Stammlésung wurden 0,05—10 cem in verschiedenen Zeitahstéin-dcn
(tiglich bis jeden 6. Tag) in das 500 cem Wasser enthaltende Aquarium

gebracht. . .
2} 0,4 cem der Stammlosung wurde Tieren zwischen 9—12 em Korper-

linge in Abstinden von 2—4 Wochen in die Bauchhéghle injiziert.
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auf. Abb. 66 stellt diese Versuchstiere am 23. 12. 31 dar. Die Tiere
zeigen keine Spur einer Sch#digung, sondern sind frisch und leb-
haft in ihren Bewegungen. Am 2. 1. 32 waren die Tiere, bis
auf eine Ausnahme, wieder in das Wasser zuriickgekehrt, um
nach einer weiteren Injektion von Schilddriisenbrei sich ab-
wechselnd im Wasser und auf feuchtem Sand aufzuhalten.

Eine Umwandlung zu einem echten Lufttier konnte also bei
Misgurnus — im Gegensatz zu den geschilderten Perioph-
thalmen-Versuchen auf dem Wege iber die Schilddriise nicht
erzielt werden. Ebenso fithrte der allmihliche Wasserentzug in
den Aquarien (als zweite Maglichkeit, eine Weiterdifferenzierung
zum Lufttier zu bewirken), der soweit ging, daf} die Tiere im
feuchten Schlamm leben mufiten, auch nur zu einer gelegent-
lichen Luftanpassung, wie sie in der Natur bereits zu beobachten
ist.

Demnach scheint Misgurnus in der Reifephase nicht die
Voraussetzungen zu bieten, dic fir eine Erreichung von Dauer-
modifikationen mit schlieflicher Abwandlung der Artcharaktere
erforderlich sind. Dagegen bestinde die Méglichkeit, die Larven zu
einer Dauermodifikation in der Richtung zu einem Feuchtluft-
tier umzuwandeln. Sie sind noch auflerordentlich plastisch, worauf
schon ihre primitiven larvalen Merkmale — #ufiere Kiemen wie
bei Amphibien — hinweisen. Voraussetzung firr diese Versuche
wire die Kenntnis der Metamorphose der Larven zu den aal-
artigen Schlammpeitzgern. Leider konnte bisher noch nicht das
Material dazu in geniigender Menge beschafft werden.

V. Der Artentod.

Durch die Urkunden der Palaeontologie wissen wir, daf} im
Laufe der Erdgeschichte kein Tierstamm verschwunden ist.
Gattungen, Familien und Arten sind da-
gegen  relativ haufig ausgestorben. So sind z B. die
Ammonoidea heute ausgestorben und von den
Nautiloidea ist nur Nautilus ithrig geblieben. Die
Brachiopoden sind bis auf eine kleine Zahl von Arten ver-
schwunden. Ginzlich ausgestorben sind die Trilobiten und die
devonische Gruppe der Antiarchi, ebenso die Stegocephalen
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und die in der Kreide erloschenen Flugechsen (Pterodacty -
lus). Von Grof}-Siugetieren sind das Mammut und das woll-
haarige Nashorn der Eiszeit ausgestorben. Thre Verwandten sind
heute nur noch in den Tropen zu finden.

Es ist nun eigenartig, dal drei Sonderfille uns Beispiele fiir
den Artentod liefern: 1.) Die Ueberspezialisierung von
Formen, die sich immer einseitiger an eingeengte Umweltbe-
dingungen anpafiten, 2.) die Uebergangsformen zwischen
zwei Tierklassen oder auch festen Arten und 3.) die Verdrian-
gung und Ausrottung durch lebenskraftigere
Arten.

Die stiarkste Triebkraft, die in einer Art steckt, ist die der Er-
haltung der Art und entsprechend beim Individuum, die der Er-
haltung des Individualzyklus. Alles, was ein Tier befihigt, durch
seine Plastizitat an Anpassungen somatischer wie psychischer Art
aufzubringen, dient zur Erhaltung der Art; das Gleiche gilt fiir
die Art Mensch. Auch die Regelung der Fortpflanzung gehért
dahin.Es werden stets soviel Keimzellen und Embryonen produziert,
als zur Aufrechterhaltung der arterhaltenden I‘ndividualzyk!en
notig sind. Werden die Umweltbedingungen eingeengt, so wird
das ausgeglichen, entweder durch grofe Zahl der Keime (Para-
siten) oder durch Brutpflege bis zum vollebensfahigen Zustande
der Jungen. Damit geht eine Beschrinkung der Zahl der Nach.-
kommen (Sauger) einher. Sind die Umweltbedingungen soweit
eingeengt, daf} Uebervilkerung besteht, so erfolgt entweder eine
gewaltsame Ausbreitung, um neuen Raum zu schaffen, oder,
wenn das nicht méglich ist, geht die Zahl der Nachkommen
soweit zuriick, dal der Lebensraum fur dieZahl der Individuen
ausreicht, z. B. afrikanische und indische Elefanten. Jede De-
schrinkung des Lebensraumes bedingt an sich schon eine. ver-
minderte Fruchtbarkeit. Wir wissen z. B. heute (nach .StICIVC‘
1926), dafy durch Haltung von Vigeln (Ginse, Hiihner) in engen
Kifigen die Eierproduktion eingestellt wird. Auch sonst wirkt
verinderte Umwelt sehr einschneidend auf die Fortpflanzung
(wilde Tiere pflegen sich in der Gefangenschaft trotz besﬁer.
Pflege meist garnicht oder sehr sparlich fortzupflanzen). Dé.l }(:1
braucht die Fihigkeit, viele Nachkommen zu erzeugen, nicht

. i nschen zutrifft.
verloren gegangen zu sein, was auch fiir den Me

. s . : 7 -
Familien, die im eingeengten Milieu Europas wenige Na((i:h
konimen hatten, haben zahlreiche Kinder, wenn ste 1 den
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weiteren Lebensraum der Kolonien gemifligter Zonen verpflanzt
werden (Nordamerika, Kanada). Der Grund fiir den Geburten-
rickgang in den europiischen Léndern ist daher weniger in der
gewollten Beschrinkung der Kinderzahl, als vielmehr in den
Umweltverhiltnissen zu suchen. Auch der Mensch stirht aus,
wennt seine Umwelt so stark eingeengt wird, dal eine aus-
reichende Erzeugung von Kindern nicht mehr moglich ist. Als
Beispiel erwihne ich die Indianer , Azteken, Inkas, Tasmanier
und isolierte Stimme von Malaien der Siidsee. Auch in kinstlich
geschaffenen Reservaten ist das Aussterben nicht zu verhindern.
Hierzu gibt es zahlreiche Parallelen in der Tierwelt. Folgende
Tiere sind in geschichtlicher Zeit ausgestorben oder verschwinden
jetzt: Luchs, Biber, Wisent, schwarzer Storch, Rabe, Uhu, Blau-
rake usw. in Mitteleuropa, der Bison in Nordamerika. Jedes
Tier, das seine ihm zusagende Umwelt verliert, stirbt aus. Kein
Schutz von seiten des Menschen kann das #ndern, nur hinaus-
zogern (Wisentschutz z. B. ).

So sind in historischer Zeit auf Neuseeland 59 Arten, auf
den Maskarenen 36 Vogel-Arten ausgestorben.

Im harten Winter 1829/30 starben die Frosche auf Island aus,
sie konnten bisher nicht wieder einwandern.

1. Aussterben durch Ueberspezialisierung oder
Verdringung durch besser angepaBite Formen.

Wenn Tierarten sich in ontogenetischer Richtung in einer sich
immer mehr einengenden Umwelt spezialisieren, so kann das
zuint Untergang einer Art fithren, wenn diese Umwelt sich plotz-
lich so &ndert, dafl das Tier ohne Neuanpassungen nicht mehr zu
leben vermag. So ist es vielleicht zu erkliren, dafl die Riesen-
veptilien, Smilodon, der Riesenhirsch und das Mammut aus-
gestorben sind. Die heute noch lebenden Reste uralter Formen
kemmen nicht selten in engster rdumlicher Beschriinkung vor.
Der australische Lungentisch Neoceratodus forsteri z B.
findet sich nur in zwei Flulliufen (Burnett- und Mary-
River) in Queens-Land, seine ausgestorbenen Verwandten dagegen
waren weit verbreitet. Die Briickenechse Sphenodon ist heute
auf Neuseeland beschriinkt, das Schnabeltier Ornithorhyn-
chus lebt nur in Fliissen Tasmaniens und Siidaustraliens. Da-
bei hat sich das Schnabeltier in seiner Nahrung auf Corbicula,
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eine Muschel, spezialisiert. Wiirde diese nun aus irgend wel‘chen
Griinden plotzlich aussterben, so wire damit das Ende dieses
Monotremen gekommen.

In Australien, ,,dem Land der lebenden Fossilien®, gibt es
neben den Uebergangsformen zwischen Reptilien und Placen—
taliern, Echidna und Ornithorhynchus noch d‘-ifa Haupt-
menge der noch heute vorhandenen Beuteltiere, die frither
Eurasien und Amerika bewohnten, jetzt aber den placentaren
Siaugern gewichen sind und, aufier in Australien., nur noch in
wenigen Gattungen in Siidamerika Vrorkommen.. Die Raubbeutler,
Thylacinus und Sarcophilus, haben sich nur auf der.n
von Australien abgetrennten Tasmanien gehalten,- wiahrend sie
dort, wo sie fossil gefunden sind, h(’ichstwahrsc.h‘einhch durch den
Dingo ausgerottet wurden, dessen Reste in pliocinen und quar-
tiren Ablagerungen auch neben denjenigen von Raubbfeutlerqn ge-
funden wurden. Allein in Siidaustralien und Tasmanien gibt es
noch heute die altertiimlichen Krebse der Familie der Anas-
pididae, ein Zwischenglied zwischen den ‘iveitverb.reit(.eten
Schizopoden und Arthrostraken (3 Gattungen'mlt nur je einer
Art, eng an palaeozoische Gattungen anzuschlieen). . ‘

Werden altertiimliche Formen, die meist nur noch eine geringe
Widerstandskraft haben, iiberlegenen Tieren ausgesetzt, so sterben
sie gewohnlich schnell aus. Heute ist es meis?t der Menscf.l,
der die Ausrottung bewirkt, indem er neue Tlerformen.frel-
willig oder unfreiwillig in isolierte Gebiete einfithrt. So schwf'mden
viele Beutler Australiens vor den Rindern, Schafen und Kaninchen
der Ansiedler. Die endemischen Vigel Neuseelands weich.cn vor
Amsel, Star und Stieglitz. Auf Christmas-Island and im
Laufe von 30—40 Jahren durch das Vordringen der Wande.r«
ratte eine Spitzmaus Crocidura und die Ratten Mus nati-
vitatis und macleari so gut wie ausgerottet wm:den. Die
vom Menschen eingeschleppten Scolopender haben hier ferner

ie Myriapodenfauna stark reduziert. .
dli‘lj)as ){/-ogilparadies auf den Lord-Howe-Inseln, 450 km- (‘ist‘:hch
von Australien, das 1879 zum Reservat erklart wurde, ist jetzt
durch Ratten véllig verédet. el

Manche Tierarten hat der Mensch selbst ausgerottet, so Stel-
lers Seekuh (Rhytina), den Riesenalk, die Drf)'nte .i]l{llf ‘M}i:r'l
ritius, die Wandertaube, das Quagga der siidafrikanisc

Steppen.
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2. Das Verschwinden von werdenden Formen-

kreisen.

In der Geschichte der Organismen beobachtet man, daff eine
neue Anpassungsstufe nur unter Zugrundegehen vieler Einzelindi-
viduen erreicht wird. Namentlich beim Uebergang vom Wasser-
zum Lufttier und vom Lufttier zum Flugtier findet man das
sehr deutlich ausgeprigt. Man kann wohl mit Recht behaupten,
daf}, so lange es Meerestiere und mit Pflanzen bewachsenes
trockenes Land gegeben hat, die Meerestiere versucht haben,
zur Luftatmung iiberzugehen. Viele Ansitze sind sicher in pré-
historischen Zeiten gemacht worden, die aber fossil nicht erfalt
werden kénnen, weil es sich meist um weichhiutige Tiere
handelte. Oft sind die Anpassungen auch in den Anfingen stecken
geblieben, so bei Feuchtluft-Polychacten, Peripatus, Asseln,
Flohkrebsen (Orchestia), Luftanomuren, Brachyuren und vielen
Fischen. Wo aber ein Weg tatsichlich zur Entstehung von Luft-
tier - Stimmen fithrte, unter Herausbildung  neuer Atmungs-
organe, sind die Zwischenglieder entweder ganz geschwunden
oder  doch nur noch in Resten vorhanden. Das be-
obachten wir bei der Entstehung der Lunge der Luftwirbel-
tiere, wo die Schwimmblase der heutigen Dipnoér uns nur den
Weg der Umdifferenzierung andeutet, sowie bei der Heraus-
bildung der Schneckenlunge aus der Mantelhshle und der ganz-
lichen Neuentstehung der Tracheen bei luftatmenden Arthro-
poden. Es ist interessant, dafl die altesten Nichtchordaten, die
zuerst Lufttiere wurden, Pflanzenfresser waren. So konnten sie
den ungeheuren Pflanzenreichtum auf dem festen Boden unge-
stort ausnutzen. Die déltesten Luftvertebraten dagegen waren
Fleischfresser, sie erniihrten sich von den leicht zu bewiltigenden
Nichtchordaten auf dem festen Boden (Hess e).

Auch dic Zwischenformen von Arten, die sich auf dem Boden
bewegen und Arten, die zu fliegen imstande sind, sind meist
ausgestorben. Archaecopteryx und die Kreidevégel sind heute
vollig verschwunden. Sie sind sicher von den héheren Differen-
zierungsstufen, den Raubvégeln, schnell ausgerottet worden. Es
ist eine interessante Frage, welche Zwischenformen von Insecti-
voren zu den heutigen, gut fliegenden Fledermiiusen gefiihrt

haben,
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Wir erkennen hier aus den nur skizzierten Beispiclen von
Artentod, wie eine gerichtete konsekutive Adaption zum Unter-
gang von Zwischenformen in der Reihe fithren muf. Wir sehen
das z. B. sehr klar in der Reihe der Pferde. Die Umwelt war es,
die dic Aenderung vom Buschtier Phenacodus zu einem
allmahlich gut angepafiten Steppentier bewirkte. Dabei wurden
die zuriickbleibenden Zwischenstuferi jeweilig durch Raubtiere
vollig ausgerottet.

Beurlen (1933) fithrt das Aussterben von Arten aufSchwi-
chung der Geschlechtsdriisen und damit ursichlich zusamm.elnh'an—
gender Ueberspezialisierung, Formauflosung, extrem gesteigerter,
regelloser Variabilitit, Riesenwuchs und Haufung pathologlsche;r
Erscheinungen zuriick. Auflerdem spiele der ,,Geburtenrii(.:'kgang“
eine starke Rolle. Bei Wirbeltieren konnten Stérungen im Hor-
monablauf dafiir verantwortlich gemacht werden. Der Artentod
wiire dann etwas dhnliches wie der Tod des Individuums, also
eine Alterserschopfung. Daraus zieht Beurlen die F’olgerung,
da ,dic Art, die Gattung, die Familie usw. nicht, wie man
in der rein lamarckistischen oder darwinistischen Abstammungs-
lehre annahm, willkiirlich aus den Stammesreihen herausge-
schnittene Abschnitte sind, sondern wirkliche Einheiten, Indivi-
duen gewissermafien hoherer Groflenordnung.” Diese ‘Grofzﬁ-
individuen ,,machen Jugend, Reife und Alter durch wie ein
Einzelindividualzyklus.“ Einen Arten-Individualzyklus hatte 1c.h
ebenfalls schon (1924) angenommen. Die Annahme aber, daB die
Umwelt keine Rolle bei dem Aussterben der Arten spiele, kann
nicht richtig sein. Nach Beurlen soll sie hichstens sekundire,
beschieunigende oder modifizierende Faktoren enthalten.v

Diesc Annahme halte ich nicht fiir ganz richtig. Die Umwelt
ist es doch, die eine Art zur einseitigen Anpassungsrichtung
dringt oder bei Nahrungsiiberfluff und Mangel an Feinden ihre
Ausbreitung besonders begiinstigt. Aendert sich aber fiir solche
Arten die fiir sie spezifische Umwelt, so fallen sie meist dem
Untergang anheim. Andererseits kennen wir Individuen (Pr 0 to-
zoen), die potentiell nicht altern und sterben, ebenso wie es
Dauertypen unter den Arten gibt, die seit dem Praecam-
brium nicht gealtert sind, z. B. Lingula.
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VI. Konsekutive Adaption und Artbildung.

Bei der: Tieren spielen sich nach Plate (1933) drei gesetz-
miflige Aufeinanderfolgen ab:

1. Die phyletische Sukzession, welche zu einer allmih-
lichen Zunahme der Organisation und der Leistungen im Laufe
der Stammesgeschichte gefithrt hat, wie aus den palaeontolo-
gischen und vergleichend-anatomischen Tatsachen geschlossen
werden kann.

2. Dic ontogenetische Sukzession, welche sich direkt
beobachten 1ifit.
3. Die genetische Sukzession, d. h. die Tatsache, daf} die

Radikale und Gene in bestimmter Reihenfolge aktiv werden,

d. h. die artspezifischen Merkmale in der progressiven Phase

realisieren.

Die Kenntnis dieser drei Aufeinanderfolgen gibt uns ein Bild
von der stammesgeschichtlichen V erkniipfung der heute existie-
renden Tiere und Pflanzen. Wollen wir nun aber erforschen, wie
diesc Sukzession zustande gekommen ist, so ergibt sich die Fr-
fordernis, auch die Ursachen dafiir zu ergriinden. ‘

Wir wissen, daf} ,,Natur nichts anderes als der unendliche Kom-
plex von Kausalreihen ist“ (N. Hartmann). Dabei ist Kausali-
tit gleich Ursache zu setzen und soll hier bedeuten, daB ein ge-
setzlicher Zusammenhang im zeitlichen Ablauf der Ereignisse
besteht.

Die Kausalreihen laufen nun aber in der Zeit nicht neben-
einander her. Sie sind alle untereinander ebenfalls kausal ver-
kniipft. ,,Die Naturgegenstinde sind daher nichts anderes als
ein System von Wirkungen“ (N. Hartmann).

Eine Naturerkenntnis vermitteln allein die Methoden der gene-
ralisierenden und die der exakten Induktion (Ordnungswissen-
schaft und experimentelle Nomothese). Bei beiden spielt die
generalisierende Hypothese eine wichtige Rolle. In entscheidenden
Punkten aber enthalten beide das Urteilsgefiige deduktiver
Momente.

Beide sind in gleicher Weise logisch gegriindet auf der Kate-
gorie der Kausalitit im weitesten Sinne, als der Kategorie, die den

funktionellen Zusammenhang der Erscheinungen her-
stellt und bedingt.
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Es ist das Verdienst Lamarcks, solche funktionellen Zu-
sammenhiinge erkannt und fiir seine Theorie der Entstehung der
Arten verwertet zu haben. Er nahm an, dafl im Leben der
Einzelindividuen erworbene funktionelle Anpassungen an neue
Umwelthedingungen zur Verdnderung der Art fiihren, also erb-
lich sein miiissen. Vom Gegensatz Soma und Keimzellen
wullte Lamarck noch nichts. Diese Frage ist erst spiiter
(Weismann) im Lamarckismus aufgetaucht.

Nun haben wir aber nicht nur funktionelle Abinderungen,
sondern auch mnemische und psychische Neuerwerbungen, was
meist nicht geniigend oder gar nicht hervorgehoben wird.

Wie schon O. Hertwig betont, ist es falsch, von einer Ver-
erbung erworbener Eigenschaften zu reden. Er schlug V.'OI',. a]lg(.a—
mein Vererbung erworbener Anlagen zu sagen, wobeli dlg rein
somatische Vererbung als Spezialfall mitzurechnen wif{lrel. Heute
ist die Fassung ,,Vererbung erzwungener oder induzierter An-
lagen* richtig, wie wir sehen werden.

Die Grundfrage lautet: wie kommt eine Vererbung
von umweltinduzierten Neuanlagen, wie ich es for-
mulieren méchte, zustande? Wir miissen, um diese Frage zu
losen, von den alten eingefahrenen Theorien abgehen. Wir wissen
heute mehr iiber die Umwelt als vor 100, ja selbst vor 30 Jahren,
namentlich wenn wir sie in geeigneten, giinstigen Geger'lden, . B.
den #dquatorialen Tropen, studieren. Wir sehen hier, wie variabel
das System Umwelt und Individualzyklus ist. ‘

Auch der reine Selektionismus allein fiihrt nicht weiter. S(?h['
treffend sagt Goebel (1924): ,Die Selektionstheorie weist eine
solche, durch innere Ursachen in bestimmter Richtung erfolgende
Gcsta]ltung ab. Aber sie ist weder zureichend, die ,Entstehung
der Arten®, noch die Vielfaltigkeit der Anpassungen uns verstind-
lich zu machen; eben weil sie der Morphologie den ,logos*
nimmt und sie in ein Gemenge an sich richtungsloser Variationen
auflésen will. Wenn neuerdings die Selektionstheorie durch den
Nachweis zu stiitzen versucht wird, dafl Mutationen héiufiger vor-
kommen, als man frither annahm, so beweist das natiirlich fiir
diese Theorie nicht das Mindeste.* .

Auch der Begriff ,Kampf ums Dasein®, der anthpopom'orphl—
stischen Ursprunges ist, kann uns allein nicht weiter {ﬁhr.en.

,Kampl ums Dasein ist nach Goebel e;-ine reine
Niitzlichkeitslehre, die die Natur schaffen lifit wie einen Hand-
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werker, der nur das herstellt, was unmittelbar gebraucht wird.
»oie verhilt sich aber wie ein Kiinstler, der sich vom nur
Niitzlichen nicht beschrinken lif3t. Dem entspricht, daf} es sich
bei der Mannigfaltigkeit der ,,Anpassungen vielfach garnicht
um solche handelt, sondern um die Ausnutzung von Reizbarkeiten
und von Strukturen, die nicht mit Bezug auf diese Ausnutzung
zustande gekommen sind.*

Goebel sagt folgerichtig weiter: ,,Die Anschauungen itber das
Zustandekommen von Anpassungen haben in den letzten Jahr-
zehnten zwei bedeutende Verinderungen erfahren. Diese sind
bedingt einmal durch die Erkenntnis, daf} die Ansicht: infolge des
,»Kampfes ums Dasein” kénnten sich nur niitzliche Eigenschaften
erhalten, nicht haltbar ist, und dann auch durch die Erfahrung,
daf} es nicht gelungen ist, direkte funktionelle Anpassungen bei
Pflanzen festzustellen, was eine Zeitlang durch R. Heglers
Angaben in glinzender Weise gelost zu sein schien.®

Plate sagt, es diirfe nicht heiflen ,,entweder Selektion oder
Vererbung erworbener Eigenschaften®, sondern, daf8 die Natur
nach beiden Methoden arbeite, und daff unsere Aufgabe darin
bestehen miisse, fiir jede phyletische Verinderung durch Analyse
zu ermitteln, wie weit die eine und wie weit die andere in Kraft
getreten ist.

Fin gutes Beispiel fiir das Ineinandergreifen beider Methoden
stellt die Milchproduktion unserer Herdbuchrinder dar, die bis zu
4000 1 Milch pro Jahr geben. Normalerweise gibt das Rind nur
soviel Milch, als zur Ernihrung des Kalbes bis zu dem
Zeitpunkt der selbstindigen Nahrungsaufnahme nétig ist.
Wihrend der Domestikation ging der Mensch dazu iiber, die
Milch kimnstlich dem Euter durch Melken zu entnehmen. So
wurde durch stindige funktionelle iibermifige Inanspruchnahme
und gute Erniihrung die Milchproduktion iiber die Norm hinaus
gesteigert, wie das heute noch sogar bei jungen minnlichen
Tieren erreicht werden kann, die in infantilem Zustand Milch-
driisen haben. Durch stindige Auslese der besten Milchkithe und
deren Nachkommen beim Herdbuchvieh lieen sich schlieBlich
Stimme herausziichten, welche die hohe Milchproduktion erb-
lich erworben haben, derart, daf® schon die inkretorische Steue-
rung von vornherein eine derartig groe Milchmenge in den
Driisen zur Bildung bringt, wie das neugeborene Kalb sie keines-
wegs mehr bewiltigen kénnte. Trotz der erblichen Fixierung
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durch die Reaktionsnorm der inkretorischen Organe kann die
Milchproduktion nur als Dauermodifikation, bedingt durch funk-
tionelle Inanspruchnahme und Umwelt (Domestikation und gute
Fiitterung) angesehen werden, denn verwildernde Rinder kehren
wieder zu der fritheren geringen Milchproduktion zuriick, die
ausreicht, das Kalb hinreichend in der ersten Zeit zu ernihren.
Die Genetik (d.h. Mendelismus und Mutationstheorie) hat das
Verdienst, die grofle Bedeutung der Selektion erkannt zu haben;
sie hat auch die Entstehung und Vererbung der Varietatsmerk-
male festgestellt. Varietiten aber fithren zu Rassen und diese
zu Arten. Die Genetik hat auch gezeigt, wie Unfruchtbarkeit
zwischen Varietiten zustandekommt, wie dadurch die Spaltung
in neue Arten verhindert wird. Geklirt ist ferner durch die
Genetik die Entstehung der Geschlechter, des Generationswechsels,
die Artbildung durch Polyploidie, die Bildung von Parallel-
formen bei systematisch fernstehenden Arten, Atavismen usw.
Die Genetik allein reicht aber nicht aus zur Erklirung der
Artbildung, denn wie Rensch (1929) mit Recht betont, lassen
sich geographische Rassen nur in relativ wenigen Fillen auf die
Grundlage singulirer, richtungsloser Mutationen zuriickfithren.
Plates Erginzungshypothesen, die wie alle Hypothesen
durch Beobachtung und Experiment nicht absolut sicher be-
wiesen, sondern nur wahrscheinlich gemacht werden koénnen,
scheinen mir sehr gliicklich gewihlt zu sein. Wo die Genetik
nicht ausreicht zur Erklirung der Evolution, muf} sie nach
Plate durch folgende vier Hilfshypothesen erweitert werden :

1. Gene kénnen nur wirken, wenn die Epigenese des
Cytoplasmas zu einem adidquaten Plasmazustand getiihrt hat.

2. Hypothese der plasmogenen Erbfaktorenbildung: das ﬂ(.]ytO-
plasma kann neue Gene und damit neue erbliche Eigen-
schaften hervorrufen, aber auch umgekehrt rﬁckbildt?n. .

3. Die Erbstockhypothese: Genkomplexe (Radikale? sind die
Erbtriger der Organe und bedingen dadurch die héheren
systematischen Kategorien von der Gattung aufW%'lI‘tS-

4. Die Hypothese der Vererbung erworbener Elgensch“aft(?n:
neue erbliche Eigenschaften entstehen nicht blof'$ plétzlich
durch zufallige Aenderungen (Mutationen) des Keimplasmas,
sondern auch, indem das Soma sich entsprechend de{l An-
forderungen der Umwelt neue Merkmale aneigne.t, die auf
das Keimplasma der Gonade durch parallele, somatische oder
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totale Induktion iibertragen werden. Der Grundgedanke des
Lamarckismus, daf} ein Organismus mehr ist als ein Spiel
des Zufalls und selbst sein Schicksal bis zu einem gewissen

Grade bestimmt, jst unentbehrlich.

Will man aber auf der Grundlage genetischer Studien die
Frage lésen, wie neue Arten aus alten entstehen, und welche
Stufen bei diesem Prozef durchlaufen werden, so fehlt es hier

fast génzlich an Unterlagen. Die Genetiker sind zu sehr mit der

Feststellung von Erbfaktoren beschiftigt und haben hieran mehr

Freude als an theoretischen Spekulationen (Plate). Fir uns ist

es nun aber wichtig zu wissen, wie wir uns die Entstehung der

Gattungen, Familien und hoheren systematischen Kategorien zu

denken haben. Plate hat wiederholt darauf hingewiesen, daf}

letztere Frage nur theoretisch durch seine Erbstock-Hypothese
geldst werden kann, wihrend durch den Nachweis der Gene direkt
bewiesen wird, wie Varietiten und Rassen entstehen. Damit ist
praktisch auch der Ursprung der Arten gelost. Untersucht man die
Arthildung rein vom Standpunkt der Erbfaktoren aus, so werden
nach Plate 5 Stufen der Artbildung unterschieden,
von denen die ersten vier in der Regel macheinander durch-
laufen werden:
1. Entstehung von Mutanten (Biotypen) durch
neue Gene als Singularvarietiten;
2. Bildung von Amphimutationen (Pluralvarie-
taten) durch Panmixie der Biotypen; reale Stufen der
3. Bildung von Rassen durch irgend eine Artbildung
Form der Isolation von Varietaten;
4. Bildung von Arten durch sexuelle Isolie-
rung von Rassen;

5. Bildung der hoheren systematischen Kate- 1 irreale Begriffs-

gorien (Gattung, Familie u. a.) J bildungen.

Wenden wir uns nun wieder den Fillen einer extremen Art-
umwandlung durch Mediumwechsel (Meerwasser » SiiRwasser
oder Meerwasser » Luft) zu:

Wie verhalten sich im Hinblick auf die vorerorterten theore-
tischen Annahmen die Tiere in der Wirklichkeit? TIn den tro-
pischen Mangrovesiimpfen, auf den sich hebenden Korallenbiinken
und an den Ufern verlandender Seen haben wir eine Umwelt,
die standig, sogar jidhrlich, so betrichtlich sich verschiebt,
daB ihre Tierwelt darauf reagieren muf}, aber zunichst nicht
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durch ,aktives Wahlvermégen®, sonder:n durch Zwang. Die
wichtigste Grundeigenschaft eines Tieres ist das"Bel’farrqngsver-
mégen, welches das Tier veranlafit, selb.s.t ungunsﬂtlge. Lebe.ns-
lagen zu itberdauern. Die Heimatumwel.t lafdt (}as Tier bf?harlen.

Die Mangrovegrenze mit dazugehoriger Kl{stemzone ist nun
weiterhin ein idealer Lebensraum fiir Tiere. Die Temp?ratl}r 1'st
konstant etwa stindig 25—32° C, die relative Feuchhgkelt 1.st
sehr hoch und konstant, oft 70—100 o. Der Salzgehalt .mmmt in
der Uferzone allmihlich ab. Dabei ist stindig .Nahrung in Ueber-
flu® vorhanden. Feinde gibt es fiir die sich hier ma.sseqhaf‘tvver-
mehrenden. Tiere kaum. Ein Kampf ums ]?asem im ‘ou?ne
Darwins ist nicht vorhanden. Die Darwinsche .Selgktlon
wirkt aber in negativem Sinne kaum fordernd. Auch der li?u}:xk-
tionslamarckismus ist hier nicht zur Erklirung heranzuzietien,
denn dic in der Reifephase des Individualzyklus erworbenen
Eigenschaften sind nicht erblich (G?ebel). S

Nun haben wir aber gesehen, daf} Tiere aus fast allen ta.rnrr}len
sich abzuiindern vermégen, ja daf ein weitgel.leflder Grfvld in .((ctll’
Phylogenese, der Uebergang von Meer- zu Lufttl_er, (?,I‘[‘CICht\I wir -

Wir haben hier ein grofles, stammesgeschlcht'hchf:s 1.at;11r‘
experiment vor uns, das nur auf Gr.und "allgemem-bllologjscds:l
Forschungsmethoden dem Verstindnis nahf:r gebrac 1tk“ er |
kann. Was wir beobachten, ist zunichst ene lfonse wti er
und korrelative Adaption. Fiir die.Veranderu.ngt'an ecll'
Umwelt sind die Verschiebungen der Kiiste ins Meer hmj{n 13;
die Hebungen und Senkungen der Kiiste maf.'s‘geben.d;1 ;1 ter
Nordkiiste Javas und der Nordostkiiste Surnatras'mr &[3{ in ?
neues Land von den tropischen Fliissf.:n, bes‘onders 1.nfc}erd. egqeex;
zeit, angeschwemmt. Dadurch wird die Optimalzone Liir {"é'[:'lere
tiere weiter in das Meer hinaus verschoben. Folger} nun ‘Alg,a e
den Verschiebungen, so kénnen sie ohne. organlsc]lgle}D ‘ [[?in_
alle geologischen Zeitalter iiberdauern, wie das z.ht. hi; o
gula der Fall ist. Die konsekutive Adaption beste! er Stzn
lich darin, daf die frisch geschliipfte Larve dén %U: i]ten
Ort als Umwelt zur Me:tamtorphose suchl.. ie (nOCh
Ticre konnen infolge ihrer halb sessilen Lc.aben-s(;vmste Cr;z; poch
wenig wandern. Fiir die Mollusken und sessdnen ruslsa pen kann
das Gleiche gesagt werden. Solche Arten kbnnen a

; 1 werden. ) ) )
t)APn(:i::lr: eizsflf;n::it frei beweglichen Tieren. Diese kénnen aktiv

13
Harms, Wandlungen
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die ihnen zusagenden Lebensriume aufsuchen, und nur, wenn
besondere Bedingungen sie auszuweichen hindern, werden sie
sich anpassen miissen oder aussterben. In dem stiindig
wachsenden, jungen alluvialen Schwemmland kommt es dauernd
vor, daf} Flachwasserformen, die schon halb an den Schlamm-
boden angepafit sind, bei Ebbe in isolierten Tiimpeln zuriickge-
halten werden. Diese Tiere miissen entweder, wenn die Tiimpel
austrocknen oder der Salzgehalt zu hoch wird, iiber Land zuriick-
wandern, oder sie miissen sich in dem feuchten Schlamm ver-
graben. Tiere, die schon ihre Reifephase erreicht haben, werden
dabei wohl zugrunde gehen, dagegen konnen junge Tiere in der
progressiven Phase den Genkomplex fiir Wasserleben in einen
Genkomplex fiir Feuchtluft umwandeln und schlieflich den fiir
das Trockenluftmedium erwerben.

Wir wissen, dafs Gene phasenhaft korrelativ realisiert werden,
und daf} die Korrelation experimentell gebrochen werden kann.
Werden z. B. junge Gobiiden oder junge Einsiedlerkrebse, die
beide schon Flachwasser- oder Schlammtiere sind, gezwungen,
in feuchter Luft zu existieren, so werden diejenigen Gene ge-
hemmt, die eine Weiterentwicklung zur Wasserform bedingen,
statt dessen werden aber diejenigen Genkorrelationen ge-
schaffen, die zunichst eine Feuchtluftform entstehen lassen. Die
Genkorrelation fiir Wasseratmung bedingt die Entstehung der
Kiemen, daneben aber auch die der Hautatmung. Erstere werden
bei der Feuchtluftanpassung zuriickgedringt, letztere bevorzugt,
so dafl jetzt die Kiemenhohlen Luftrespirationssicke werden und
auch dic ganze Haut in verstirktem Mafle zur Respiration be-
fahigt wird. Die Feuchtluftformen sind weiterhin gezwungen,
ihre Eier unter den fiir Wasserbrut ungiinstigen Bedingungen
zuniichst nicht abzulegen. So entwickeln sich ihre Eier im Ovar
weiter, miissen aber schlielich doch wieder in das Wasser ge-
langen, weil kein Tier sich im Trocknen zu entwickeln ver-
mag. Ist die neue Genkorrelation fir Luftatmung ganz fest ge-
worden, so tritt bei den Jungtieren zu einem gewissen Zeit-
punkt — also als Abschnitt in die progressive Phase eingefiigt —
die Umwandlung der Wasser- zur Luftform ein. Die Tiere
metamorphosieren und machen nun, durch Innenfaktoren
bedingt, diejenige Phase der Entwicklung durch, die friiher
allein durch die Umwelt erzwungen wurde. Diese Metamorphose
haben wir heute noch bei allen Wirbeltieren.
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Nun wissen wir heute bei den Wirbeltieren wenigstens etwas
ither die Realisation der Luft-Gen-Korrelation. Sie untersteht
sekundir dem inkretorischen System. Die Schilddriise und die
Hypophyse sind die Harmozonorgane, welche die Metamorphose
bei den Wirbeltieren stoffwechselbedingend und wachstumslen-
kend beherrschen. So lehren es uns die Versuche an den Amphi-
bien. Auch beim Aal wird nach Sklower (1928) die Meta-
morphosc durch die Schilddriise, dhnlich wie bei den Amphi-
bien, gelenkt. Leider wissen wir bei den Wirbellosen iiber die
realisierenden sekundidren Ursachen der Metamorphose noch
nichts.

Das grofle Naturexperiment einer konsekutiven Adaption mit
dem Erfolg einer Artbildung liegt nun in den oben geschilderten
Fillen klar vor.

Die Ursache ist primdar immer die Umwelt. Am klarsten
tritt das bei Physcosoma lurco hervor, einer Feuchtluft-
Form, die morphologisch kaum eine Adaption im Vergleich zur
Meeresform durchmacht. Die Ursache der Neuanpassung an Luft-
atmung ist hier ganz klar der Zwang der Umwelt. Das Tier
gerdt aus der litoralen Schlammzone in die Feucht-Schlamm-
zone, darauf in trockene Erde.

Dabei mufs Physcosoma lurco aus der Litoral- in die
Schlammzone einwandern. Sie muf} hier aus O,-Mangel an die
Oberfliche des Schlammes kriechen, wo sie aber stets der Ver-
schlickung durch Sedimentation ausgesetzt sein wird. Erst wenu
sie in trockneren Schlamm vordringt, kann sie gefestigte Rohren
bauen und darin auch im neuen Medium ihre frithere Lebens-
weise beibehalten, nur daf} sie jetzt statt aus Wasser den Sauer-
stoff aus der Luft entnehmen muf}. Das aktive Wahlvermdgen
spielt bei diesen wenig beweglichen und wenig intelligenten
Tieren nur eine untergeordnete Rolle. Ein Nahrungswechsel ist
nicht vonnéten, da die Physcosomen auch im Meer Sand- und
Detritusfresser sind.

Als Wirkung resultiert bei Physcosoma lurco und den
vorgenannten Formen eine konsekutive Adaption, die aber noch
bei allen Tieren wihrend des Individualzyklus, ohne Meta-
morphose, wiederholt werden muf. Die Luftanpassung muf} bei
den Physcosomen so lange als nicht vollendet gelten, als die
Tiere keine Brutpflege auf dem trockenen Lande oder im Siif3-
wasser erwerben, wozu bei dem eigenartig hoch spezialisierten

13*
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Bau der Sipunculiden wenig Aussicht besteht. Interessant ist,
daf} die Echiuren, der Seitenzweig der Sipunculiden, auch schon
in zwei Arten eine Schlammanpassung erworben haben.

Bedingung ist auch hier wieder die Plastizitit, die im
Trockenerdreich zu einer Dauermodifikation fiithrt. Es scheint
nicht zweifelhaft, da junge luftatmende Physcosomen auch in
der litoralen Zone geschlechtsreif werden kénnen, zumal die
morphologisch kaum unterscheidbare Physcosoma lurco
heute noch dort existiert.

Wie fir alle werdenden Lufttiere, so ist es auch fiir Phys-
cosoma lurco Bedingung, dafl die passive Homoiosmie
(Stenohalinitiit) in eine passive Poikilosmie (Euryhalinitit) und
schlieflich bis zu einem gewissen Grade in aktive Homoiosmie,
angeglichen dem Standorte, iibergehen muf. Letztere ist jeweils
nach dem Standorte charakteristisch verschieden. Eine Umwand-
lung der Triebe, der Sinnes- und Atmungsorgane fiir das Luft-
leben ist bei Physcosoma lurco kaum notwendig, da die
Lebensweise in selbstgegrabenen Réhren und die Art der Nahrung
mehr oder weniger dieselbe gebliecben ist. Die diffusen Sinnes-
organe reichen bei guter Befeuchtung mit Wasser und Driisen-
sekreten auch fiir das Leben in Erdréhren aus. Spezifische
Atmungsorgane sind auch bei Wasser-Physcosomen nicht diffe-
renziert. Es ist Hautatmung vorhanden, die bei geniigender
Feuchthaltung der Haut durch Wasser und Driisensekrete auch
fiw das Luftleben geeignet ist. Dasselbe ist auch bei Regen-
wirmern, luftatmenden Nemertinen, Turbellarien, Perioph-
thalmen und manchen Amphibien der Fall.

Die Folge von Ursache, Wirkung und Bedingung ist bei
Physcosoma lurco wohl nur eine Dauermodifikation
oder ein Phinotypus. Irgendwelche morphologisch sichtbaren
neuen Realisationsabliufe genotypischer Art lassen sich nicht
nachweisen. Nur Triebinderungen in Richtung der Wahl des
Luftmediums sind festzustellen, wozu aber eine Bindung an
neu erworbene Gene nicht erforderlich scheint.

Aehnlich verhalten sich auch die Feuchtluft-Tubificiden des
Federsees und die Luft-Nereiden und Lycastiden der Trocken-
mangrove.

Wihrend bei den vorgenannten Formen das Luftstadium rein
konsekutiv wihrend des Individualzyklus erreicht wird, steht bei
den luftatmenden Anomuren, Brachyuren und' Isopoden die
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Metamorphose als einschneidender Schritt zwischen Wasser- und
Lufttier, so da} jetzt die eifephase des Wassertieres als abge -
kiirztes konservatives Vorstadium in den Zyklus ein-
geschalter wird.

Die Ursach e ist hier wieder die Umwelt: Wasserentziehung,
Zwang zum Nahrungswechsel, Luft-Haut-Atmung statt Kiemen-
atmung.

Die Wirkung ist die Erwerbung neuer Atmungsorgane, die
bei Birgus zur Bildung einer Lunge, bei Asseln von tracheen-
artigen Atemblittchen fithrt, ferner von Luftsinnesorganen, d. h.
besonders Chemo-, Tango- und Photoreceptoren und aktiver Os-
moregulation. Unter den Coenobitiden wird bei Birgus durch
das Aufgeben der Schneckenschale erreicht, daf} das Tier wieder
symmetrisch wird. Das untergeschlagene Abdomen bekommt stark
chitinisierte Schilder. Statt auf vier Beinen wie die Coenobiten,
gehen sie nun auf sechs. '

Bedingung fiir die Lufttier-Werdung ist bei den oblgen
Formen die grofle Plastizitat, die bei der Hiutung gegeben .lSt;
withrend jeder Hiutung haben die Arthropoden eine sensible
Periode, in der das Soma leicht Aenderungen erfahren kann, wie
Versuche an Coenobiten erwiesen haben (S. 142). Bei den Hautungen
bleiben die konservativen Vorstadien bei den jungen, ange-
paBten Luftformen erhalten. Sie werden erst durch die Met‘a-
morphose iiberwunden. Die Reihe ist fir die Brachyuren: Zo&a
(Meerwasser) » Megalopa (Meerwasser) > Meer- bis Brack-
wasser-Krebse > SiiBwasser- oder Trockenluftform. Bei letzteren
fithren weitere Hautungen vom Feuchtluft-Stadium zum Trocken-
luft-Stadium; fiir Coenobiten: Zoéa (Meerwasser) » Glau-
cotho#& (Meerwasser)>» Thalassinastadium (Meerwasser)>
Wassereinsiedler (Meerwasser) » Lufteinsiedler; fir Birgus:
Zoéa (Meerwasser) > Glaucotho#& (Meerwasser)» Thalas-
sina - Stadium (Meerwasser) » Wassereinsiedler in S(:hneclcer}—
schale (Meerwasser) » Coenobiten-Stadium (Lufteinsiedler) in
Schneckenschale » Birgus (Trockenlufttier ohne Schnecken-
schale). ) L dich dars

Die folgende Tabelle stellt den Werdegang iibersichtlich dar:
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Sehr wesentlich fiir den Werdegang dieser Formen ist weiterhin
das hochentwickelte Wahlvermégen fiir die bestgeeignete
Umwelt und damit eine schnelle Triebanderung. Die Um-
welt andert sich ohne Riicksicht auf Tiere und Pflanzen, aber
die psychisch hochdifferenzierten Formen, wie es besonders die
Einsiedler und Krabben "sind, bleiben dabei nicht passiv. Ihr
System-erhaltender Trieb lafit sie auch unter verinderten Um-
weltbedingungen eine Existenz finden. Aber nur in Verhin-
dung mit ihrer groflen Plastizitit kénnen Wahlvermégen und
Triebanderungen wirksam werden.

Die Folge ist die Herausdifferenzierung einer Wasser- und
einer Luftart, zunichst einer Modifikation, die aber bald ge-
festigt wird durch eine definitive Bahnung der spezifischen
Reaktionsabliufe fiir Lufttiere.

Es erfolgt eine Bindung zwischen neu erworbenen Genen und
realisierenden Faktoren. Nunmehr ist die Umwelt nicht mehr
allein mafigebend: Das Tier ist eine neue gute Art geworden,
wofiir besonders Birgus ein Beispiel ist.

Wihrend unter den Luft-Krebsen bei den Asseln das Meeres-
stadium vollkommen itberwunden ist durch eine so weitgehende
Brutpflege, dafy die jungen Asseln schon als Lufttiere den Brut-
raum verlassen, haben wir noch bei den Periophthalmen, den
luftatmenden Fischen, ihnlich wie bei den Amphibien, nach
einem kurzen Wassergobiidenstadium eine Metamorphose, wo-
durch sie erst zu Lufttieren werden. Dadurch, daf} sie vivipar
sind, ist ihr Individualzyklus mehr luftangepafit als der der
Amphibien. Diese sind ovipar, nur bei manchen Sonderanpas-
sungsformen ist auch in sehr verschiedenartiger Weise die Vivi-

paritit erreicht (Alpensalamander, Pipa, Rhinoderma
darwini).

Fiir die Periophthalmen ist Ursache, Wirkung, Bedingung und
Folge die gleiche wie fiir die vorerwihnten Arthropoden. Nur ein
Faktor hebt sie besonders heraus, das ist die hormonale Induktion
der Metamorphose und die Méglichkeit, eine solche auch experi-
mentell noch im erwachsenen Stadium nochmals eintreten zu
lassen. Dic Metamorphose der Periophthalmen, wie auch der
Amphibien, wird zwar von der Schilddriise und Hypophyse ge-
steuert, aber ihre Wirkungen sind dadurch, daf} die Stoffwechsel-
prozesse und das spezifische Wachstum in der Richtung zu

Luftstadien ablaufen, dennoch nur sekundir.
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Primiv ist die Umwelt, das zeigen schon die alten Versuche von
v. Chauvin am Axolotl, die durch allmihliche F. euchtigkeitsent-
zichung diese neotenen Tiere zu der sonst nicht eintretenden Meta-
morphose brachte. Das zeigen auch die Versuche an Perioph-
thalmen, die durch Wasserentzug und Gewéhnung an einen
trocknen Boden stirker luftangepafit wurden. Das gleiche
kann man auch in beiden Fillen durch Gaben von Schilddriisensub-
stanz und Thyroxin erreichen. Stets ist es die eigene Schilddriise
des Tieres, die durch spezifische Sekretionszustinde nun reak-
tionsméiflig die Umdifferenzierung lenkt, wobei gerade in be-
zug auf das Wachstum auch der Hypophysen-Vorderlappen eine
grofle Rolle spielt.

Gerade bei Periophthalmen kann so die grofde Plastizitit selbst
einer erwachsenen Form (Reifephase) bewiesen werden, die ja
auch noch bei Anneliden und Arthropoden, bei diesen aber nur
wihrend der Hiutung, stark ausgepragt ist.

Die Periophthalmen haben aufler einem guten Wahlver-
mogen eine sehr hoch entwickelte Intelligenz, was schon dar-
aus hervorgeht, dafl die Tiere ihren Pﬂeger kennen lernen
und sich leicht auch in den ihnen ginzlich fremden Ver-
hiltnissen der Gefangenschaft zurechtfinden.

So lafit sich an allen angefithrten Untersuchungsobjekten,
welche dic einschneidende Wandlung eines Tieres von der
Wasser- zur Luftatmung durchmachen, auch eine solche im Art-
gefiige unter natiirlichen und experimentell gesetzten Umweltbe-
dingungen durchfithren. Dafl diese Wandlungen im gemifligten
Klima so wenig progressiv und tiefgehend werden (siehe die Be-
obachtungen am Federsee, Seite 173), liegt an der jihrlichen
Frostperiode und an den sonstigen, so kraf3 wechselnden Um-
weltbedingungen. Die geradezu staunenswerte Fihigkeit der
Organismen. in tropischen Breiten zur konsekutiven Adaption
und folgenden Artbildung bheruht:

1. Auf den Verinderungen der toten wie lebenden Umwelt,
die in allen grofleren Zeitriumen beobachtet werden und der
dadurch induzierten Verinderung der Lebewesen.

2. Auf der Fihigkeit der Lebewesen, sich anpassen zu kénnen
und neue Reaktionsabliufe, die zur Bildung neuer Organe oder
zur Umwandlung vorhandener fithren, so in die progressive
Phase einzufiigen, dafl sie Gen -bedingt, bzw. fir Artcharaktere
Radikal-bedingt werden. Die Gene und Radikale entstehen
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durch Reize der Umwelt auf Keimplasma oder auch Soma, sie
werden also induziert und sind schlieflich auch noch wirk-
sam, wenn der urspriingliche Umweltreiz schon fortgefallen ist.
Plate (1933) sagt: ,,Das Keimplasma wird auf diese Weise
zu einer historischen Substanz.®

Meist haben wir es mit Orthevolution zu tun, wie nament-
lich die Palaeontologie zeigt, und wie das auch heutige Be-
obachtungen an werdenden Arten dartun. Das Gefiige eines
Radikals (Genkomplex) ist sehr starr und nur korrelativ ver-
schiebbar, dadurch #indert sich der Habitus der Art zunichst
wenig, obwohl physiologisch etwas ganz Neues vorliegt, z. B. bei
Physcosoma lur co, Lufteinsiedlern, Periophthalmen, die alle
drei Erbstock-bedingt, noch #duflerlich wie ihre marinen Ver-
wandten erscheinen. Nur bei Birgus ist das ursprimngliche Ge-
fiige der Art Einsiedler etwas Neuem gewichen. Hier bahnen sich
neuartige Radikale an, wihrend sich bei den anderen Formen
in der Hauptsache Gene geiindert haben oder neue zum Radikal
hinzugekommen sind.

. Varietatsmerkmale (Gene) II. Organe (Radikale)

a) Orthoselektion: im grobs a) Orthoselektion: sehr wahrs

ten MaBe vorhanden, wahlt aber
aus einer Ueberzahl von Varis
ationen aus. Die Evolution braucht
afso nicht gradatim durch Orthos
mutationen zu erfolgen,

scheinlich, da die phyletische Ents
wicklung vieler passiver Anpass
sungen nur so zu verstehen ist,
und daher eine Orthoselektion
auch fur aktive angenommen
werden darf.

b) Orthogenese im Laufe der b) Orthogenese Hierfur spres
Generationen durch gleiche oder chen: 1. die Tatsachen der vergl.
verstarkte Umwelireize. Hierfir Anatomie und Paldontologie bes
sprechen: 1. der Einfluf der ziglich aktiver Organe; 2. die
Zeit: Somationen kénnen aflméh- funktionellen Anpassungen (Koap-
lich zu Mutationen werden; 2. die tationen); 3. die rudimentdren
geographischen  Formenketten ; Organe; 4. die exzessiven Ors
3. die zyklischen oder sonstwie gane.
gerichtelen Schwachmutationen.

c) Gerichtete Wirkung bei

polyallelen Genen: die
Y o llos’schen Versuche,
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Eme gute Uebersicht der Orthevolution gibt Plate in
vorstehendem Schema.

3. Dirfen wir auch die Selektion nicht vernachlissigen, ob-
wohl sic bei jungen, bereits angepafiten Luftformen an der
Kiistenzone zunichst scheinbar keine grofle Rolle spielt, da
Feinde fehlen. Dafl Nahrung im Ueberfluff vorhanden ist, hraucht
nicht erwihnt zu werden. Die Selektion erfolgt aber bei den
jungen Luftformen schon in ihrem Werdegang, wo z B. Tausende
und Abertausende bei langsamen Verlandungen zugrunde gehen
und nur wenige den Weg zum Luftstadium vollenden.

So schwebt die Selektion als oberstes Richtschwert iiber allen
Variationen.

Je mehr wir uns wieder in die eigentliche Gedankenwelt
Darwins einleben, die ja den nicht vitalistischen Lamarckis-
mus einschlieBt, umso mehr erkennen wir, dal sie heute noch
unbeschrénkt Geltung hat: Die Artbildung und dadurch die
Evolution ist in ihrem Ablauf mechanistisch, sie ist Umwelt-be-
dingt, wobei das Tier nur insofern mit Eigenwillen reagiert, als
es ein mehr oder weniger hohes Wahlvermégen hat. Voraus-
setzung ist weiterhin, daf die idioplasmatische Struktur der
Lebewesen so plastisch ist, daf} sie reagieren kann, also Vari-
ationen zu bilden imstande ist, die eine konsekutive Adaption
im Sinne der Orthevolution ergeben. Dabei ist es zunachst be-
langlos, ob die so entstandene, neuangepafite Form nur
eine Dauermodifikation (somatische Mutation) oder erbfeste Art
ist (Idiomodifikation). Erstere wird bei entsprechenden langan-
dauernden und gleichmifligen Umweltbedingungen zu Geninde-
rungen oder Bildung neuer Gene und Radikale fithren und so
eine erbfeste Art werden.

Nach nahezu mehr als 10jahriger Forschertatigkeit in biologisch
wichtigen Zonen der Erde konnte das Problem der Artbildung bis
zu einem gewissen Grade nicht nur retro, sondern auch pro-
spektiv geschaut werden. Diese Blickweite danke ich meinen
Férderern: ,,Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft™,
dem ,,Universitatsbund“ Tiibingen und der ,,Gesellschaft zur
Forderung der Wissenschaften® Tiibingen, die auch die Ver-
offentlichung meiner Ergebnisse in grofdziigigster Weise er-
moglicht hat.

VII. Anhang: Molarkonzentration

a) der Meeres- und Brackwasserbewohner

203

1 Aussenmedium _Innenmedium
i E5he . Autor
Species Molar-|5 &8 £ Art Molar
P A |konz. 83 %ﬁ r A konz.
1 ] s
C(X!]lg ngﬁirt?rt: pal- {22 1,189 (40 Gastrovascular- 2,195—(1,186 | Bottazzi
matyum ’ fliissigkeit 2,196
issigkeit 1,70 0,92
\Y ide Typen Coelomiliissig , \ )
eXr‘:r)xicola Y,?.a. 1,72 093 |32 mit Blut ver- [0,76 [0,41— |Schlieper
rina 0,75 10,41 14 mischt 0,77 (0,42
hrodite acu- : ' .
f},,gtgo 229 11,238 {419 |Coelomflissigkeit {2,259 11,221 | Bottazzi
Sipunculus %,%Z— 1342;~
nudus 2,29 11,238 41,9 » » . .
ms un
Lyscosoma ‘1,01 11,03 D?;gendorff
lurco 1,75 10,945 1325 | Serum ) ,

d .
Arg;g':n(:irﬂs mari-| 1,751 10946 |325 ; Haemolymphe 1,790 (0,968 | Widmann
nus _

" Maja verrucosa |2,17 (1,173 |40 ) 213 |1,151 Fre(tiérl?q
Homarus vulg. |2,269—{1,226— N 2,29 11,238 | Bottazzi
2,208 (1,242
Sesarma pictum |2,09 {1,120 |384 " 2,17 1,17§ l;/leartsie
Carcinus maenas|1,98 (1,070 |36 " 2,17 {1),;;_ on
0,75— |0,41— | 14— 1,45— |0, Schlieper
0,90 (049 |165 155 0,84 chliep
— 10,980—| Pearse
Grapsus grapsus » é:%? 1086
Petrochirus 2,03 [1,097 |37,2 » é,gg— {,(2)?)1— N
bahamensis ’, R T
Limulus poly- |2,03 [1,097 37,2 é,g§5— },g%— zit. n.
Bl t M ¥
phemus 1,71 (0,925 |31,3 u {5
Ecjl;isr‘:gg;;mata 2,195—(1,186—| 41 klare Hohlen- 2,205 |1,240 | Bottazzi
glacialis 2,36 1,275 fliissigkeit
M(I)\l:)l]l;:i?i 2,195—(1,186—| 41 Blut 232 (1,254 Bottazzi
limacina 236 |1,275 I
Ostrea edulis 213 11,151 |39,1 . 2,23 11,205 Monti
Octopus vulg. 2,13 |1,1561 (39,1 » 2,16 ]1,168 — =
uva
icat:
Tull;;(c:?d?a mentula|1,98 [1,070 |36,1 2,08 [1,122 grenasnt
.u. S,
N yxine. gla 1,98 [1,070 | Schmidt-
glloys);{iine gluti- |2,00 [1,081 | 37 Serum (l’(%srr.) s S
Petromyzon Serum 0586 0318 | Burian
marinus
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a) der Meeres- und Brackwasserbewohner
| Aussenmedium |  Inmenmedium |
Species Molar-|§ 88 2 Molar| Autor
A Tkonz. g~§§§ Art A yonz.
0“%’
Cranioten: Pisces
Selachii Portier und
Scyllium cani- [2,08 (1,122 |38,2 Blut 2,17 1,173 | Duval
cula D R -
Raja circularis |1,978 {1,069 |36 Blut 2,095 (1,132 | Atkins
Ganoidea
Acipenser sturi\o 2,07 1,119 |38 Serum 0,76 0,411 | Rodier
Teleostei
Charax puntazzo|2,29 1,238 |41,9 Serum 1,04 (0,562 | Bottazzi
Conger vulgaris|2,14 (1,157 |39.2 0,77 (0,416 | Duval
Salmo trutta Blut 0,762 10,412 _Greene
Pleuronectes 1,90 1,027 |35 Blut 0,787 (0,425
platessa 1,66 10897 |315 . 0,730 (0,394 |y 1in
1,30 |0,703 (24 | 0,719 0,389
1,09 (0,589 |19,8 ” 0,655 (0,354
Anguilla vulg. Serum 0,662—(0,358-{ S. u. S.
0,694 10,375 | Schmidt-
Nielsen
Reptilia ’
Caretta caretta |1,82 ’0,98 35 defit])sriniertes 069 10,373 | Garrey
lut
Serum aus dem |[0,61— |0,33— .
Herzblut 10,71 057 |Bottazzi
Chelonia mydas defibriniertes 10,675 0,365 | Garrey
Blut
Aves
Larus glauc. Blut bezw. 0,69 (0,373 | Portier
Uria troile Serum 06 (0351 |
Somateria
~_mollissima _ 0,66 0,351 ”
Fulmarus 0,63— 0,27— "
glacialis 0,75 0,405
Mammalia
Delphinus Serum 0,74 0,40 Rodier
__phocaena o o
Delphin (Bala- »
nopt. Sibbaldi)_ 0,83 (0,449 | Portier
__Tursiops tursio " 0,83 10,449 | Iolyet
Phoca barbata " 0,64 — 10,346— Pporti
066 (0357 | ot
Phoca foetida ’ 0,68— [0,367—| Portier
0,72 10,389
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b) der SiiBwasserbewohner
Aussen- Innenmedium Harn
medium Autor
i - u
SpeCleS Molar- Molar- A Molar-
A konz. Art A konz. konz.
Vel?i?l?cl;(i)e(:'tlfvf‘?-)en Gewebs- ]0,40— 10,216 Frédéricq
cinalis saft 043 10,232
Arthropoda .
i Haemo- (02— 10,18— Fritzsche
Daphnia magna lymphe (0,67 0,362
0,034—|0,018— " 0,631—(0,341— )
}()}1‘?114131;n ane 0,053 0,28 0,907 10,490 Widmann
Asellus aqua-  [0,042—0,023— " 0,907—/0,490—
ticus a 0,047 10,025 0,937 0,506 :
i 0,039—0,022 " 0,78— |0,43— Frédéricq;
ggt?égs bius 0,04 0,803 (0,483 Widmann
0,02 10,011 0,80 (0,432 |0,16 |0,086 | Herrmann
N i — Widmann
Eriocheir 0,031~ 10,017— " 0,986—|0,533—
siﬁgnsis 0,039 (0,022 1,136 10,614
Telphusa " 1,17 10,632 Duval
fluviatile
M(l;lallillff;:i?la Blut 0,17 0,092 zit. n. Monti
vivipara
Anodonta ” 0,16 0,086 "
anatina
Unio picto- " 0,15 0,081 ”
Lim 119 Frédericq
i é Gewebs- 0,22— |0,119— réd éri
Etlarlngzzileiﬁé saft 0,23 10,124
Hemicranioten .
0,473—0,256— zit. n.
gﬁtlrl(;r&)]fsz o 050 (0,270 Backmann
Cranioten: Pisces -
Gﬂlgilg:r?ser 044 10,238 Backmann
ruthenus o o L
Scaphirhynchus 0,505 0,273 Garrey
platorhynchus | ]
- 0,486—(0,263— »
510&}7; don spa 050 (027 L
“Lepidosteus | 0,487—0,263— .
A 052 |0281 -
Amia calva 0,508 (0,275 N
" Blut 0519 0280 | | Dekhuyzen
tei: .
Tell’?‘lzsgl?;nus 0,043 10,023 Serum (0,540 |0,292 Widmann
fossilis —_—
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der SiiBwasserbewohner

Aussen- I :
S . medium nnenmedium Harn
pecies T Auto
A Molar- Art A Molar- Molar- f
konz. konz. konz
Barbus fluvia- Blut 0,475—(0,257 sdéri
ays 4 2 . F )
tilis - 0,558 (0,302 Hlé;abdeé}ncq
_M trutta ‘_l‘_ ” 0,628 10,339 o Greene o
. i P P T -
Salmo fario . B » _ [0,567 10,306 Dekhuyzen
Anguilla vul- W¥? u S
garis Serum (0,563 |0,304 Schmidt-
- : I Nielsen
0,02 0,011 0,63 10,270 - | Portier u.
= s 7 - ' Duval
! t?ficsa uvi- 0,039 (0,022 Blut 0,508 10,275 Dekhuyzen
Esox lucius ” (),?1?9: 0,280 -
0,530 {0,286
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c) der Feucht- und Trockenlufttiere
Aussenmedium Innenmedium Harn
Species Vol ol : Autor
olar- olar- SN
Art A Tkonz. Art A |konz| A §§
Vermoide Typ.
Lumbricus Korper- 0,31 (0,167 Adolph
terrestris fliissigkeit
Physcosoma M%lggich- 186 |1,005 Serum |1,94— [1,048—
lurco flutungs- 1,96 |1,059
wasser
Grund- [1,37— |0,740— » 1,61— [0,87—
wasser |159 |0,859 182 0984 Ha“c;ls
un
" 1,77 (0,957 1,73 0,935 '
. 171 |0.924 |1.60 10865 Dragendortf
0,80— 10,481— ” 1,00— [0,54—
0,90 10,486 1,30 (0,703
048 10,259 » 087 047 (
Arthropoda San(tiikuste Haemo-
Talitrus Osteee lymphe
saltator (Rossiten) 1,539 |0,832 |
Orchestia Brack-
gammarellus | wasser (1,73 (0,941 ” 2,836 (1,533
Ligia oce- Brack- [0,64— |0,348— 2,220—(1,20— Widmann
anica wasser (2,64 (1,43 " 2,472 11,336
Oniscus 1,121-10,606—!
asellus " 1,450 (0,784
Porcellio 1,332—(0,721—
scaber - i, 1,597 (0,863
Sesarma
haematocheir " 1,43 10,773 Pearse
Gecarcoidea 1,39— (0,751 Harms und
lalandei i 1,44 10,778 Dragendorff
Gecarcinus 1,56— |0,843—
lateralis N v 1,72 10,93 Pearse
Gecarcinus 1,36— |0,735— Harms und
nov. spec. s s 078 Dragendortf
Cardisoma 1,55— |0,838— Pearse
guanhumi . 1,79 10,968
Ocypode 1,62— [0,875—
albicans » 1,80 10,973 I
N Harms und
Coenobita Dragendorff,
clupeatus o ) " 1,435 |0,776 - Widmann
Birgus latro Serum |1,42— |0,767— Harms und
1,49 0,805 Dragendorfi
Mollusca ) )
Arion empi- 0,74 10,40 zit. n. Monti
ricorum |
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der Feucht- und Trockenlufttiere
Aussenmedium Innenmedium Harn i
Species Autor Literaturverzeichnis
Art | A Molar] o py A [Molar- EF :
konz. konz. A é—a Allen, B. M., 1917: Exstirpation of the hypophysis and thyroid glands in
Cramioton s i i Rana , pipiens. Anat. Rec,, Bd. 11.
Places ; — —, 1929: The influence of the thyroid gland and hypophysis
Teleostei begin- Harms und ]l;poln g:l‘ou;th and development of amphibian larvae. Quart. Rev.
Periophthal- | nende |122 |0,659 | Serum 1 tol. Bd. &
mus schlosseril Ebbe 0,7 0,384 0,57 {0,308 Dragendorif Alverdes, Fr., 1921: Rassen- und Artbildung. Abhandl. z. theor. Biol. Heft 9.
Anslphibia Andrclgxg);\_ (lih. \V.t, ]?0(})1 A .11.1ton;)g1'zg;h.(;f ChrIis{mz:is .Is]a;gégboll)ldon.
alamandra Blut b ‘ . . —_—, . Account of his visit to Christmas Island in . Proc. zool.
maculata Seram || it n Hober Backmann szynfi(}?z Ucher die Entstehung der bomoiosmotischen ¥
- - <1 a 5 ; Ueber die Entstehung der homoiosmotischen Eigen-
Bufo vulgaris ) Serum |0,445 (0,240 |[0,155|0,084] Botiazzi schaften. Zentralbl. Physiol. Bd. 25. 7
Rana escu- Blut bezw. 0435102350 - Balss, H. 1926: Paguriden. Wissensch. Erg. deut. Tiefsee-Exped. Bd. 20.
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Erklarung der Abbildungen auf Tafel |—1V.
Tafel I:

1 a. Socben geschliipfte freischwimmende Zo&a von Birgus latro(L.).
Seitenansicht. Vergr. 20 X.

1b. Desgleichen, Dorsalansicht des Kopfes. Vergr. 35 X.

1ec. Desgleichen, Dorsalansicht des Schwanzes (Telson). Vergr. 35 X.

2 a. Freischwimmende Glaucothoé&, im Begriff in einer Schnecken-
schale an Land zu gehen. Dorsalansicht. Vergr. 23 X.

2b. Desglcichen. Seitenansicht, um die Abdominalextremititen zu zeigen.

Vergr. 23 X.

Ja. Thalassina anomala Hbst. Dorsalansiecht. 1, natiirl. Grofle.

3 b. Desgleichen. Seitenansicht, um die Abdominalextremititen zu zeigen.
1o natiirlicher Gréfie.

4 a, Primitiver symmetrischer Paguride, Parapylocheles scorpio
Alec., Dorsalansicht (nach Balss). Vergr. 0.6 X.

4b. Desgleichen. Ventralansicht. um die Abdominalextremititen zu zeigen

(vergl. mit Abb. 2b, 3b). Vergr. 0.6 <.
Tafel 11:

5. Eupagurus microps Balss. Asymmetrisch. Dorsalansicht. Vergr.
15 X.

6.Parapagurus spinimanus Balss. Secundir wieder symmetrisch
geworden, Dorsalansicht. Vergr. 2 .

7a. Junger Birgus. aus der Schale herausgenommen. Dorsalansicht.
(Starke Asymmetric des Abdomens). Vergr. 15 X.

7b. Dasselbe Tier in Seitenansicht.

8. Links: Birgus in Schneckenschale, kurz vor dem TFreiwerden
(etwa 1o Jahr alt). 3/, natiirl. Grofie, rechts: freilchendes Jugend-
stadium, vermutlich 11/, Jahr alt (von Amboina). 1 natiul
Grofle.

9a. Erwachsenes Minnchen von Birgus (Amboina) %3 natirl,
Grofde.

9b. Erwachsenes Weibchen von Birgus (Weihnachtsinsel) mit
Eiern an den linksseitigen Oostegiten. Ventralansicht. 1 natiirl.
Grofde.

Tafel 1lI:

10. Coenobita rugosus in Laufstellung. Natirl. GroBe.

11. Junger asymmetrischer Birgus in Truncatella-Schale in
Kricchstellung. (Vergl. mit, dem etwas jingeren Tier auf Abb. 7a,h).
Vergr. 8 X.

12. Birgus in Limnaea-Schale in beginnender Metamorphose, in
Kriechstellung., Vergr. 4 X.

13. Desgleichen, aus der Schale herausgenommen. Dorsalansicht. Vergr.

4 X.
Tafel IV:

14. Karte des verlandenden Federsees seit der Eiszeit. (Kombiniert nach
Karten von Staudacher, Bertsch und wirttembergischen
Meftischblittern). .

Tafel |




Tafel



Tafel H




Tafel 111
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