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N° 10. L. N. Ruben, Genève. — Lucké carcinoma
implants in regenerating and regressing urodele

limbs. 1 (With 4 figures)

Station de Zoologie Expérimentale, Université de Genève, 2 and Reed
College, Portland, Oregon, U.S.A.

Introduction

I suppose that those of us who work with Amphibian limbs

would agree that one of the features of vertebrate regenerating

systems that attracted us was the hope that such systems hold for

eludication of the properties inherent in the phenomenon of cellular

differentiation. How stabile should we consider the differentiated

state of cells to be? We know for instance, that many differen-

tiated cells possess the ability to perform at least one specialization

over and above their normal adult speciality; they can become

neoplastic. It would be interesting to know if they can, under

unique circumstances, also become metaplastic. The question of

the stability or plasticity of differentiated cells is, therefore, of

interest to students of both normal and abnormal developmental

processes. By virtue of its unique nature, the vertebrate limb

regenerating system may someday supply us with this kind of

information.

It is my purpose here to review attempts on my part to distin-

guish between what might be called morphological dedifferentiation

and cellular or functional dedifferentiation. Because of the broad

and varied usage of the term dedifferentiation in the literature, it is

always necessary to define what one means by the term. By
morphological dedifferentiation, I mean change in the observable

1 Experiments reported herein were supported in part by Fellowships
(C — 4167) and grants (C — 2913) from the National Cancer Institute of the
National Institute of Health, Bethesda, Maryland, U.S.A.

2 The author wishes to express his sincere appreciation to Professor
M. Fischberg for offering the hospitality and facilities of his laboratory so
that this work may be extended. He is further indebted to his colleague
M. Balls, for the many stimulating discussions which grew out of his review
both of this manuscript and the work presently being performed to extend it.
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characteristics of cells such that their organization as tissues is

lost. Further, the identity of their tissue of origin is no longer

discernible. Nothing is said of cellular potency. Perhaps, disso-

ciation or dissaggregation would be appropriate terms here. The

term modulation is sometimes used for a similar sequence of events

in tissue culture work, but, to me at least, the term modulation

seems to have implicit within it, the notion of potential constancy.

Cellular or functional dedifferentiation, on the other hand, would

entail a possible consequence of morphological dedifferentiation

such that a change in potency would occur whereby cells would be

able to gain one or more new potencies from which they were re-

stricted during progressive differentiation, i.e. a return to a pluri-

potent condition followed by metaplasia or redifferentiation along

a new path. The most controversial aspects of limb regeneration

studies have all centered on this particular issue. The reasons

for conflict are apparent when one considers that after limb ampu-

tation a blastema is established through the aggregation and

proliferation of cells which have come from a variety of stump

tissues. These cells which will reform the portion of the limb

which has been removed all look essentially alike. Therefore,

since it has not yet been possible to follow the fate of individual

cells as they leave their tissue of origin and later differentiate into

a tissue of the regenerate, information on this subject has been

drawn largely from indirect evidence. At the moment, I favor a

view on blastemal cell potency which was originally expressed by

Holtzer. Avery and Holtzer (1954) and which appears to be

supported by much of my own work dealing with the induction of

accessory limbs in urodeles by foreign implants (Ruben, 1960,

1963). It seems likely that the cells of the limb blastema have for

their primary function the production of skeletal material. If

an insufficient amount of regeneration occurs, skeleton is prefe-

rentially formed. This occurs regardless of whether the blastema

has been established from cells which have come from only soft

mesodermal components of the limb, e.g. muscle and connective

tissue, or from a cellular population which includes limb skeleton

in its tissues of origin. This suggests then a limited metaplasia

such that cells which come from non-skeletal mesenchymally

derived tissue may form skeleton following morphological dediffe-

rentiation. Whether foimer skeletal cells can form anything but
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skeleton in the regenerate is not as yet known. Willis (1953),

in discussing the intermutability of mesenchymal cells in patholo-

gical situations, however, has pointed out that " the reverse trans-

formation, of osteoblast to fibroblast, is a frequent one, displayed

in many familiar lesions in which the fibrous replacement of bone

takes place, as in the various types of osteitus fibrosa. In these

lesions, the fibrous replacement is not effected by the proliferation

of pre-existing fibroblasts to fill gaps left by departed bone cells.

but by a progressive transformation of bone cells into fibrocytes ".

A variety of tumorous and non-tumorous pathological conditions

are known which involve the more usual transformation of fibro-

blast to skeleton in heterotopic regions.

One aspect of the experimental approach I shall describe in a

moment then, was that it represented an attempt to supply biolo-

gically marked cells to a blastema so that one might have the possi-

bility of observing metaplasia directly.

The other aspect had to do with the issue of what effect a

post-embryonic morphogenetic system might have on a cancer

growing in close association with it. This approach was suggested

by a hypothesis dealing with the genesis of cancer, expounded by

Joseph Needham (1942) which stated that cancerous growths

represent morphological escapes from weak or absent individuation

fields. He defined an individuation field as a region which causes

all the cells within it to form a whole; a whole organism or a whole

part of an organism, e.g. an organ. His hypothesis was based

upon the observation that mammals, which cannot normally

regenerate lost parts, are apparently more susceptible to spon-

taneous and experimental cancers than are the lower vertebrates

which retain the ability to regenerate. Needham's suggestion

was then, that the ability to regenerate is an expression of the

persistance of individuation fields in the differentiated organism

and that such persistance acts as a deterant to cancer formation.

He further suggested that cancer be applied to a strong individua-

tion field in order to test whether the field could " master " the

cancer and cause it to form structures normal to that field. Such

regulation of a cancer might occur in two ways. First, the possi-

bility exists that the cancer cells might be like embryonic cells

in possessing an array of potentialities, which are realized only

upon exposure to some strong director, the individuation field.
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On the other hand, since cancer cells are probably in at least a

partially differentiated state and as such may be as limited in

competence as any other specialized cell type, cellular dedifferen-

tiation to some pluripotent condition would become a prerequisite

to their transformation.

Experimentation

The first regenerating system utilized in my research was that

of the larval urodele limb, which I felt would supply a stronger

individuation field than its adult counterpart. Two host species

were used, Amblystoma opacum and Amblystoma maculatimi, and

the donor tissue was the renal adenocarcinoma of Rana pipiens

which has been described in detail by Balduin Lucre (1934).

One can distinguish frog donor cells from salamander host cells by

their size, since the frog cells are smaller and by their differential

affinity for haematoxylin; frog nuclei are more lightly stained.

The first series of my experiments tested the effect of implan-

tation upon the cancerous epithelial structures of the implant. All

implants were made subcutaneously on the dorsal forelimb surface

between elbow and wrist. The results showed that over a 64 day

experimental period, these epithelial elements were unaffected by

the foreign environment of the non-regenerating larval limb.

A second series was run having the same aim as the first, how-

ever, the antihistamine, Pyribenzamine, was omitted from the

operative procedure. Rose and Rose (1952) had found that the

carcinoma implants would " take " in adult urodele limbs when the

hosts were exposed to this antihistamine for a short period prior

to implantation but that when the Pyribenzamine was omitted,

the implants quickly degenerated. The antihistamine served to

diminish the initial responses on the part of the host to incompatable

donor tissue. It was found, that when these larvae are used as

hosts, the Pyribenzamine was unnecessary, since the epithelial

elements of the implants maintained their typical morphology

throughout the 64 day experimental period, again in a non-rege-

nerating limb environment.

The third larval series, dealing with the major problem I have

outlined, entailed implanting this carcinoma, using Pyribenzamine,

allowing two weeks to make sure that the implant had established

«siiibiìm SEP 2 7 19S3
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itself, amputating the limb through the donor material and looking

for any morphological responses on the part of the carcinoma to the

various phases of regeneration which had been slowed down by

the use of low temperatures (14° C ± 2). That portion of the limb

which was removed by initial amputation through the implant

was used as a biopsy to study the condition of the implant tissue

prior to its exposure to the regenerative processes. Regeneration

of the host limbs was normal in all cases. That the implants

remained unaffected by the regenerating system adjacent to it

indicated that individuation field strength bears no relationship

to the maintenance of the cancerous condition. In the light of

this evidence, it seemed unlikely that the carcinoma cells are pluri-

potent in the sense of embryonic or cellularly dedifferentiated

tissue. This cancerous condition then would appear to represent

a differentiated state with respect to this characteristic of compe-

tence to react to individuative influences of limb morphogenesis.

Assimilation was not achieved by the limb field (Ruben, 1955).

A study by Goodwin (1946) on the regeneration of various age

groups of urodela had indicated that larval limbs have less comple-

tely differentiated tissues than adults and therefore are able to

establish a blastema with greater facility. The level of tissue

differentiation then would establish the ease or difficulty in forming

a blastema, or to put it another wray, the level of differentiation

determines the degree of dedifferentiation (at the tissue level at

least) necessary before a blastema can be established. Degree

of dedifferentiation then becomes a temporal factor. It seemed

possible then that an increase in the degree of dedifferentiation

to which the cancer was exposed might be useful in achieving the

goals of this experimentation. Since the larval experiments

demonstrated the unlikelyhood that the cancer cells were them-

selves pluripotent, if one hoped to demonstrate any developmental

effect on the cancer, it would now be necessary to bring about

morphological dedifferentiation of the cancerous tissue. To test

the possibility that the duration of dedifferentiation within the

host limb might be a factor in determining the ability of the rege-

nerating system to alter tissues implanted within it, the carcinoma

implants were exposed to three types of experimental situations.

Each situation would successively call forth a greater extension of

the dedifferentiative phase of regeneration. The three situations



CARCINOMA IMPLANTS IN REGENERATING LIMBS 229

were as follows: 1. The regenerating system in this instance was

designated as a '" simple " regenerating system; it was produced in

adult urodele limbs in response to a single transverse amputation

performed in the usual manner at a level which passed through the

donor cancer material. 2. Regeneration as it occurred under the

second set of experimental conditions was designated as " exar-

ticulate " regeneration; the method entailed amputation at the

elbow, removal of the humerus after its exarticulation at the

shoulder, and implantation of a piece of the cancer into the space

formerly occupied by the humerus in a position just proximal to

the level of amputation. The dedifferentiation phase is of greater

duration in this type of system than in " simple " regenerating

systems. 3. The morphological phenomenon produced in accord-

ance with the third experimental situation involved regression as

a result of denervation in one series and excessive x-radiation in

another. In the first instance it was induced to occur, by ampu-

tation through the donor cancer in larval host limbs, as in the

" simple " system, accompanied by complete serial denervation

of the limb by resection of the brachial plexus. Larval urodele

limbs will regress subsequent to amputation in the absence of

peripheral innervation. These implants were exposed to a rever-

sible regressing field ; reversible in the sense that after three weekly

denervations and some regression, the nerves were allowed to

reenter the stump and regeneration proceeded to take place.

X-irradiation of amputated larval host limbs prior to cancer

implantation producing a totally regressing system was also achie-

ved in a separate experiment.

First, the results using a " simple " regenerating system. The

carcinoma implants were made into 70 adult Trituras viridescens

hosts following the methods used in the earlier larval work. As

before, the implants were placed subcutaneously on the dorsal

surface of the limbs between the wrist and elbow. Pyribenzamine

was used for implant protection and the amputation cleaved the

implant material. The experimental period in this work was from

4 to 70 days post-amputation and the temperature was kept at

20° C. The results indicated once again that the Rana pipiens

renal adenocarcinoma implants were refractory to the influences

present in the urodele limb during " simple " regeneration (Ruben,

1956a).
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Since the remaining experiments have up until now been

reported only in abstract form (Ruben. 1956b, 1958) and one will

be reported for the first time. I shall present them with accom-

panying figures.

Fig. 1.

Eccentric blastema (B)

from " exarticulate " regenerate with a cancer implant
occupying a central position (28 davs post-amputation).

About 80 x

The dedifferentiation phase in " exarticulate " regenerating

systems includes the post-amputation period from about 10 to

25 days at 20° C. as opposed to 7 to 13 days in " simple " regene-

rating systems at the same temperature. " Exarticulate " regene-

rating systems were established in both forelimbs of 50 Triturus

viridescens adults. The carcinoma implants were made proximal

to the level of amputation in the right forelimbs only. The left

forelimbs. bearing no implants, regenerated slightly more rapidly

than did the right. Nevertheless, blastemata formed in both

limbs by 30 days and paddle regenerates, with digital indications
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were obtained by 45 days post-amputation. It was of interest

that the right forelimbs produced eccentrically placed blastemata.

Figure 1 illustrates an early blastema (B) which was eccentric.

Note that the cancer implant occupied the central region below

the wound epithelium which quickly covered the amputation

<&

«*••«

Fig. 2.

Cancer epithelium (E)

in direct contact with redifìerentiating ulna (U)

(45 days post-amputation). About 120 x

surface. As a result of Thornton's recent work (1960) which

showed that an eccentric apical cap of the wound epithelium will

establish an eccentric blastema below it, I can now by use of hind-

sight suggest that the centrally located implants diverted the

nerves which normally enter the wound epithelium to establish the

cap. This eccentric cap then may act to dissociate, morpholo-

gically dedifferentiate, if you prefer, the stump tissues below

it. Following Thornton's lead one may further suggest that

these dissociated cells then are reaggregated into an accumula-

tion blastema below the eccentric cap. Proliferation within the

reaggregated system would then lead to the type of formation
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shown in Figure 1. The cancer epithelium, which had been in

contact with this morphogenetic activity, remained intact and

was apparently unaffected. The stability of the cancer tissue

is demonstrated in a particularly striking fashion in Figure 2,

which shows cancer epithelium (E) in direct contact with rediffe-

Fig. 3.

Cancer implant (I) after 10 days of regression.

The implant shows a faw mitoses and no dispersion

About 100 x

rentiating ulna (U). Further, it seems obvious that the morpho-

logicalogical dedifferentiation which supplied the blastemal com-

ponents, which in this case had reformed humeral condyles, as

well as more distal structures, failed to dissociate the tumor. No
dispersed frog cells could be identified in any preparations studied.

The limitations of the technique, however, are such that small

numbers of individual cancer cells, which fail to seed a new popu-

lation within the host tissues, might not be discerned. That

skeleton-less stump can regenerate a new limb portion which is

complete is, I think, further support for the idea that all meso-

dermally derived limb stump tissues release blastemal cells with
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skeletagenous potency. The implant " take " percentage, which

in this experiment was 79%, was higher than in larval or adult

" simple " regenerating systems where it is usually about 65%.
This effect is most likely correlated with the lack of amputation

through the implant in the " exarticulate " experiments.

Fig. 4.

Cancer implant which had been exposed
to both regression and regeneration

(36 days post-amputation).
Note the mitoses in the field. About 320 x

Extension of amputated host limb dedifferentiation by brachial

plexus resection was produced in 162 larval Taricha granulosa and

50 larval Amblystoma opacum. The " take " percentage was

substantially lower in the denervated groups than in their controls

suggesting that perhaps innervation may play a role in trans-

plantation success. Only 27% of the implants in denervated

unamputated controls survived, as opposed to previous percentages

ranging from 65 to 79 percent. Those implants which survived

regression and regeneration in the experimental groups exhibited no

dispersal of their cellular units and were unaltered by the reversible

regression and regeneration occuring about them. Histological
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examination of limbs recovered at intervals from zero to 54 days

post-implantation indicated that the integrity and stability of the

cancerous tissue was maintained (fig. 3). Figure 4 shows an implant

which had been exposed to both regression and regeneration. Note

that 5 mitotic figures are visible in the field. This mitotic activity

is indicative of the " healthy " state of the cancer.

Finally, 25 larval Amblystoma opacum received 900r x-irra-

diation x on the forelimbs only and were implanted 12 hours later

with unirradiated Lucké carcinoma. The remainder of the body

had been protected with a % " lead shield. The limbs had all

been amputated 6 days prior to irradiation. The implants were

all made in the direction of the 6 day irradiated regenerate. X-

irradiated limbs of larval urodeles will regress completely to the

shoulder if they are amputated either shortly before or subsequent

to irradiation. Experimental time was 50 days post-implantation.

In all cases, limbs receiving the implant material regressed to a

greater extent than the controls. Only one implant was recovered

or identified in histological preparations of the implant bearing

limbs. This implant though partially necrotic had at least some

tubules in the regressing region which were intact. The lack of

implant material in all of the other cases may have been due to

implant degeneration or implant dissociation. The condition of

the one identifiable implant and the absence of dispersed frog calls

had suggested that the former was the more likely situation.

Discussion

The results of the experiments described above demonstrate

that on the whole, implants of the Lucké tumor proved to be remar-

kably refractory to the forces at work in the immediate host environ-

ment during limb regeneration and regression. It is, of course,

possible that this reluctance on the part of the Lucké tumor cells

to be affected by urodele limb regeneration may be due either to

the fact that they are frog in origin in a salamander host or to the

foreign nature of the site, since kidney cells, whether normal or

1 The author wishes to express his appreciation to Drs. Milton and Selma
Hyman, Portland, Oregon, U.S.A. for providing their radiation facilities and
their aid. The radiation factors were: Dist. = 21 cm., Time = 54 sec,
KV = 220, M.A. 20, no filter, y2 value laver = 5.55 cm., and temp. = 16-18° C.
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cancerous, do not usually find themselves as part of a limb system

or to both. These results however, are in agreement with those of

Breedis (1954) who tested an induced urodele limb sarcoma and

Sheremetieva-Brunst (1955) who tested an Axolotl melanoma
in association with urodele limb regeneration.

These failures to demonstrate positive effects on the cancers

thus far tested should not be interpreted as denying the potential

value of this unique test system. The use of limbs which retain

morphogenetic potential for studies of these kinds provides one,

I believe, with a potentially superb opportunity to observe inter-

actions between cancer and morphogenetic processes in already

differentiated organisms. Further, Breedis (1952) with his

results has revealed an unusual demonstration of induction of both

normal morphogenesis, in the form of supernumerary limb struc-

tures, and transplantable cancer by using the same carcinogenic

agent in this system. This suggests to me that a field with mor-

phogenetic potential may be capable or organizing cells in their

early stages of response to carcinogens into structures which are

quite normal for that field. Needham (1942), you will remember,

had suggested that regenerative power and persistance of controll-

ing pattern were synonomous and that such persistance acts as a

deterant to cancer formation. That Breedis induced many more

supernumerary limbs than cancers may be indicative of the vali-

dity of this part of Needham's argument. A review of all known
occurrences of spontaneous cancers in Amphibia (Balls, 1962)

indicates that no tumors of limb tissues which retain morpho-

genetic potential have as yet been reported. The second part

of Needham's suggestion as to whether cancer in an advanced

state can be so regulated, remains a controversial matter still open

to test.

Summary

Experimentation involving the implantation of the renal

adenocarcinoma of Rana pipiens into close association with a

variety of situations involving urodele limb regeneration and

regression is discussed with particular emphasis on the significance

of the results as they apply to our knowledge of the stability of

cellular differentiation and to the morphological escape hypothesis

of cancer.
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N° li. M. Balls, Genève. Xenoplastic implantation
of amphibian lymphoid tumours. 1 2 (With 5 figures.)

Station de Zoologie expérimentale (Université de Genève), Route de
Malagnou 154, Genève.

It has recently been found that the anuran amphibian Xenopus

laevis is susceptible to the formation of spontaneous lymphoid

tumours (1) and that similar tumours may be induced using methyl-

cholanthrene (2) or benzpyrene; both spontaneous and induced

tumours are readily transplantable (3). When tumour fragments

are placed in adult or immature Xenopus a heightened homograft

reaction occurs, followed by, in a very high percentage of cases

(97%), the development or lymphoid tumours at the implantation

site and in the visceral organs — particularly the liver, spleen and

kidneys. The use of the dorsal lymph sac permits a clear distinc-

tion between tumour growth at the implantation site and at a

distance.

This article is concerned with some preliminary xenografts

between the anuran Xenopus laevis and the urodele Triturus cris-

tatus, which were carried out to take advantage of the difference in

cell size as a means of distinguishing between host and implanted

cells (see also (4)).

Tumour ILA (3) was induced by placing methylcholanthrene

crystals in arachis oil under the abdominal skin of an adult female

Xenopus: when the animal was killed 263 days later, lymphoid

tumours were found in the liver, spleen and kidneys. Fragments

of a liver tumour nodule were implanted into the dorsal lymph sac

(DLS) of 6 adult Xenopus (Transfer A), all of which gave positive

results. Small fragments of a DLS tumour from one of these

individuals were placed in the abdominal cavity of four adult

Triturus cristatus (Transfer B), two of which developed lympho-

1 Tins investigation is being supported by the Fonds national suisse
pour la recherche scientifique (No. 2219).

2 The author is grateful to Professor M. Fischberg for his advice, to
Profs. A. W. Blackler and L.N. Ruben for their comments on this article,

and to Dr. S. Neukomm for the gift of six newts in mid-winter.
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sarcomas of liver composed of newt cells (Fig. 1), which are much
larger than those of Xenopus and whose nuclei stain differently.

Although no spontaneous lymphoid tumours have been reported

for Triturus cristatus (1), such tumours have been induced in this

species by Leone (5), while Inoue (6) has found a spontaneous

lymphosarcoma in the Japanese newt, Triturus pyrrhogaster.

Fig. 1.

Liver of Triturus (Tr. B No. 4) bearing a lymphoid tumour (T).

L = normal liver tissue containing pigment (P). X 45

In view of the remote possibility that the newt tumours were

spontaneous and not connected with the introduction of the Xeno-

pus material, fragments of one Triturus tumour (derived from

Transfer B) were put into the DLS of 6 immature Xenopus (Trans-

fer C). All six recipient frogs subsequently developed DLS
tumours which invaded the skin and back muscle, as well as lympho-

sarcomas of liver (Fig. 2) and spleen. Three of these animals also

bore tumours of the kidney. Both the DLS and visceral neo-

plasms were composed of Xenopus cells (Fig. 4) and contained no

Triturus cells. One DLS tumour was transferred into a further
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six Xenopus (Transfer D), all of which developed invasive tumours

in the DLS, liver, spleen and kidneys (Table 1).

Further fragments of the newt liver tumour (Transfer B) used

in Transfer C were stored in physiological solution (Niu & Twitty—
1/10) at 4° C for one week and then put into the abdominal cavity

Fig. 2.

Liver (L) of Xenopus (Tr. C No. 1) bearing two large lymphoid tumour
nodules (T). X 50

of five Triturus cristatus (Transfer E). One host died 10 days

later when the swelling of the stomach after feeding pushed part

of the liver through the wound. The remaining four were killed

55 days after implantation. All four bore lymphoid nodules on

the liver, with increased lymphocytic activity in the cortical region

and groups of lymphocytes spread throughout the remaining liver

tissue. In each case the kidney contained nodules of lymphocytes

infiltrating between the primary tubules. In two cases the spleen

bore white nodules of lymphocytes, and part of the implanted mate-

rial had been left in the wound (see also (3)) since both showed body

wall muscle invasion, and in one the skin was also involved. All

the tumour nodules in each animal were composed of Triturus cells.

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 18
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a. CELL TRANSPLANTATION

b. HOST CELL TRANSFORMATION

i. at site

i. at distance
Fig. 3.

Theoretical pathways of tumour transfer after dorsal lymph sac implantation.
The visceral organs pictured are (from left to right) heart, liver, spleen

and kidneys. DLS = dorsal lymph sac, AC = abdominal cavity,

I = implant, H = host cells, F = factor.

Theoretically, the transmission of tumours by the transfer of

small, cellular fragments could have occurred in two ways (Fig. 3):

a) tumour cell transplantation — the transferred cells themselves

multiplied and formed growing neoplasms, cells from which

metastasized to other parts of the host.
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b) host cell transformation — the transferred cells released a

sub-cellular factor which transformed the host cells to

make them neoplastic. Since lymphoid cells are circulatory

there were two further possibilities with the lymphoid

tumours :

i) at implantation site — host cells moved to the implan-

tation site, there became transformed and metastasized

to the viscera, while the implant was destroyed and

replaced by host cells.

ii) at a distance — the factor migrated via the blood or

lymph systems from implant to viscera, where the host

cells were transformed and produced tumours.

Ponten has worked on this aspect of tumour transplantation

using the sex chromosomes to distinguish between host and im-

planted cells (7), and has found that, while implanted chicken

lymphoid tumour RPL 12 (8) cells grow in the host and metasta-

size to the viscera (i.e. type a), implanted Rous sarcoma (9) or

chicken erythroleukaemia (10) cells disappear, but tumours com-

posed of host cells result (i.e. type b).

The present preliminary series of experiments indicates that

the Xenopus lymphosarcoma ILA is transplantable into Triturus

cristatus, and that the resulting liver tumours readily grow and

spread when transferred to Xenopus or Triturus. Furthermore, the

tumour cell type both at the implantation site and in the viscera

is that of the host and not that of the implanted material (Figs. 4, 5).

Hence, it would seem that, in xenografts at least, the cells of the

transplanted tumour do not proliferate to form malignant neo-

plasms in the host, but are replaced by transformed host cells, which

also make up the visceral tumours (i.e. type b i or ii).

A further point of interest from the series of experiments

summarized in Table 1 is the very short interval between the DLS
implantation of tumour material and the development of skin and

back muscle invasion and of advanced visceral tumours. In all

six Xenopus used in Transfer D both lobes of the liver, the spleen

and kidneys were extensively invaded, although the implantation

operation had taken place only 18—23 days before.

It is hoped that a further series of Xenopus-Triturus xeno-

grafts, together with other approaches, will result in a more detailed
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Fig. 4.

Detail of Xenopus lymphoid tumour shown in Fig. 2.

The Xenopus lymphoid cells are small and the nuclear contents are dense
and stain deeply. L — liver cells. X 500

Fig. 5.

Detail of lymphoid cells of Trituras tumour shown in Fig. 1.

The cells are larger than those of Xenopus (above) and the nuclear contents
more granular. X 500



244 J. BOVET

knowledge of the aetiology of the Xenopus lymphosarcoma and of

any cell-transforming factor which may be involved.
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N° 12. J. Bovet, Lausanne. - - Etude, par l'analyse du
contenu de pelotes de Chouette Effraie (Ti/to alba),

de fluctuations dans les populations de Micromammi-
fères. x (Avec une tabelle et une figure dans le texte.)

Institut de Pharmacologie de l'Université de Lausanne.

Le régime alimentaire « normal » de l'Effraie est bien connu

(cf. Uttendòrfer, 1952). Il peut toutefois présenter dans le temps

des variations importantes, dont l'interprétation se révèle très

1 Résultats obtenus dans le cadre d'un travail bénéficiant de l'aide du
Fonds national suisse pour la recherche scientifique (crédit n° 1856).
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utile pour l'étude des fluctuations des populations des espèces-

proies.

En été 1962, nous avons analysé une centaine de pelotes d'Effraie

qui provenaient toutes de la même place-gîte, à environ 250 m à

l'ouest des bâtiments de la Station biologique de la Tour du Valat,

en Camargue 1
. La moitié de ces pelotes étaient déjà anciennes, de

couleur grise, très sèches, et l'autre moitié relativement fraîches,

de couleur noire « laquée », très humides. D'après les indications de

M. Kowalski, les premières dataient de 1961 et les secondes du

printemps et du début de l'été 1962; toutes avaient été proba-

blement rejetées par un même individu.

Tableau 1.

Mammifères trouvés dans les pelotes de 1961 et 1962.

n = nombres d'individus; % du total = pourcentage du total des Mammifères.

1961

% du
total

1962

% du
total

Crocidura russula . . .

Crocidura suaveolens . .

Suncus etruscus ....
Talpa europaea ....

Insectivores

Myotis myotis .....

Chiroptères

Microtus agrestis . . .

Pitymys duodecimcostatus
Rattus sp
Apodemus sylvaticus . .

Mus musculus ....
Micromys minutus . . .

Campagnols indéterminés

Rongeurs

Mammifères (total)

48 29,2 121
5 3,0 34

3 1,8 15
1 0,6 —

57 34,6 170

1 0,6 1

1 0,6 1

17 10,3 28
19 11,5 6

8 4,8 2

8 4,8 4

42 25,5 18

13 7,9

1

107 64,8 59

165 230

52,6

14,8

6,5

73,9

0,4

0,4

12,2

2,6

0,9

1,8

7,8

0,4

25,7

1 Nous disons ici notre gratitude à M. Luc Hoffmann, directeur de la

Station, pour l'hospitalité et les facilités qu'il nous a accordées; à M. Hubert
Kowalski, qui nous a fourni les pelotes et a su nous donner des indications
précises sur leur origine; et à M. Jacques Blondel, qui a déterminé les restes

d'Oiseaux et d'Insectes que contenaient quelques pelotes.
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L'analyse a porté sur 45 pelotes de 1961 et 47 de 1962. Les

nombres absolus et les proportions des restes de Mammifères trouvés

dans ces deux séries sont donnés dans la Table 1. Les restes d'ani-

maux d'autres groupes sont peu importants; 3 pelotes de 1961 et

8 de 1962 en contenaient, soit:

1961: 1. 1 Gryilotalpa gryllotalpa (Orth.).

2. 1 Gryllotalpa gryllotalpa.

3. 1 Passer (probablement P. domesticus) .

1962: 1. 1 Amphimallon (Col.) (probablement A. majalis).

2. au moins 14 Amphimallon majalis.

3. au moins 11 Amphimallon majalis et un Coléoptère

indéterminé.

4. 2 Amphimallon (probablement A. majalis).

5. 1 Pentodon punctatus (Col.).

6. 1 Hydrous piceus (Col.).

7. 1 Carduelis (Fring.) (probablement C. carduelis ou

C. cannabina).

8. 1 Passereau (peut-être Lanius).

Le caractère presque exclusivement mammalien du régime de

TEffraie est trop connu (Guérin, 1928; Madon, 1933; Giban et

al., 1948; Stickel & Stickel, 1948; Klaas, 1950; Uttendörfer,

1952) pour que nous insistions sur ce point. Le fait qui, dans nos

résultats, nous semble présenter de l'intérêt est la variation très

importante des proportions Rongeurs/Insectivores (R/I) entre 1961

et 1962. La proportion, en 1961, de 65 Rongeurs pour 35 Insec-

tivores correspond fort bien à celles données en général par les

auteurs 1
. On peut donc la considérer comme représentative du

régime normal de l'Effraie. En revanche, la proportion de 26 Ron-

geurs pour 74 Insectivores en 1962 est tout à fait anormale. Il

1 Guérin, 1928, a dénombré en Vendée au total 7.888 Rongeurs pour
3.198 Insectivores (R/I = 71/29); Madon, 1933, a dénombré dans le Gard
1.585 Rongeurs pour 831 Insectivores (R/I = 66/34) et dans le Var 443 Ron-
geurs pour 389 Insectivores (R/I = 53/47); Giban et al., 1948, travaillant

en Charente-Maritime, ont dénombré à une station 1.272 Rongeurs pour
699 Insectivores (R/I = 64/36), et à une autre station 235 Rongeurs pour
182 Insectivores (R/I = 56/44); enfin pour l'ensemble des analyses citées

par Uttendörfer, 1952, on a 53.452 Rongeurs pour 20.661 Insectivores

(R/I = 72/28)
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faut sans doute rechercher les causes d'une telle variation de la

proportion R/I dans les fluctuations des densités relatives des popu-

lations des diverses espèces-proies. Plusieurs auteurs se sont déjà

attachés à comparer les contenus de pelotes ramassées en un

même lieu à une ou plusieurs années d'intervalle. Ainsi, Guérin,

1928, signale pour une station en 1925, 849 Rongeurs et 610 Insec-

tivores (R/I = 58/42) et en 1926-27, 1933 Rongeurs et 495 Insec-

tivores (R/I = 80/20); pour une autre station en 1924, 312 Ron-

geurs et 73 Insectivores (R/I = 81/19), en 1925 133 Rongeurs et

87 Insectivores (R/I = 60/40), et en 1926, 203 Rongeurs et 43 Insec-

tivores (R/I = 83/17). Klaas, 1950, dénombre en 1947, 225 Ron-

geurs et 228 Insectivores (R/I = 50/50), et en 1949, à la même sta-

tion, 610 Rongeurs et 164 Insectivores (R/I = 79/21). Guérin

attribue les variations qu'il a observées à des fluctuations dans les

deux groupes de proies, alors que Klaas parle d'une baisse de

densité des Musaraignes entre 1947 et 1949 et ne semble pas avoir

pensé à une hausse de densité des Rongeurs. Dans notre cas, la

variation est si importante qu'il doit certainement s'agir d'une

hausse des densités de Musaraignes jointe à une baisse des densités

de Rongeurs (tout au moins de Murines). Ce point de vue est

confirmé d'une part par les témoignages des habitants de la région,

qui ont constaté beaucoup moins de signes de présence de souris en

1962 qu'en 1961, et d'autre part par des piégeages que nous avons

faits en 1961 (en collaboration avec M. André Meylan) et en 1962

dans les haies et les bosquets voisins de la Station. En 1961, en

trois nuits de piégeage (7-9 août) avec environ 120 nuits-pièges,

nous avons pris 8 Crocidura russula, 30 Mus musculus et 5 Apodemus
sylvaticus; en 1962, pendant les trois nuits correspondantes (7-9

août), avec 94 nuits-pièges, nous avons pris 15 C. russula, 2 M. mus-

culus et 6 A. sylvaticus. Les rendements du piégeage (nombre de

captures/nombre de nuits-pièges) passaient ainsi entre 1961 et

1962 de 0,06 à 0,16 pour C. russula, de 0,25 à 0,02 pour M . musculus,

et de 0,04 à 0,06 pour A. sylvaticus. Ces différences devaient être

en réalité encore plus considérables puisqu'en 1961, notre technique

de piégeage était centrée sur la capture des Musaraignes alors

qu'en 1962 elle l'était sur celle des Rongeurs. Enfin, le nombre

d'Insectes capturés en 1962, beaucoup plus élevé qu'en 1961, laisse

supposer que la raréfaction des Rongeurs avait accru les besoins de

l'Effraie en proies de remplacement.
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Il faut aussi relever le fait que, contrairement à celui de tous les

autres Rongeurs, le taux de Microtus agrestis est resté stable. Cela

est peut-être attribuable au fait que le déterminisme des fluctua-

tions de Microtus (cf. Frank, 1957) est nettement différent de

celui des fluctuations d'autres Rongeurs (Jameson, 1955).

30- •30

•-25

20

0-33 34-67 68-100

Fig. 1.

Répartition des pelotes de 1961 (colonnes blanches) et de 1962 (colonnes noires)

en trois classes, selon la proportion de Rongeurs qu'elles contiennent.
En abscisse: l re classe: 0-33%; 2 e classe: 34-67%; 3 e classe: 68-100%

de Rongeurs; en ordonnée: nombre de pelotes.

Notons enfin que les nombres élevés de Rongeurs dans notre

première série et de Musaraignes dans la seconde ne sont pas dus

à quelques pelotes contenant anormalement beaucoup de Ron-

geurs ou de Musaraignes, mais que la prépondérance des Rongeurs

pour 1961 et celle des Insectivores pour 1962 se retrouvent dans

la grande majorité des pelotes de chaque série (Fig. 1).

RÉFÉRENCES

Frank. F.. 1957: The causality of Microtine cycles in Germany. J. Wildl.

Mgt. 21, 113-121.

Giban, J., M. Gatineau et R. Guibert, 1948: Etude cVune famille

d'Effraie (Tyto alba Scopoli) en Charente-Maritime.

Ann. Epiph. N.S. 14, 247-263.



l'activité athrocytaire chez le fœtus 249

Guérin, G., 1928: Régime et croissance de VEffraye commune en Vendée.

Fontenay-le-Comte, 157 pp.
Jameson, E. W. Jr., 1955: Some factors affecting fluctuations of Microtus

and Peromyscus. J. Mammal. 36, 206-209.

Klaas, C, 1950: Zur Ernährung der Schleiereule. Vogelwelt 71, 132-133.

Mad on. P., 1933: Les Rapaces d'Europe. Toulon, 292 pp.

Stickel, W. H. et L. F. Stickel, 1948: Mammals of Northwestern

Texas found in Barn Owl pellets. J. Mammal. 29, 291-293.

Uttendörfer, 0., 1952: Neue Ergebnisse über die Ernährung der Greif-

vögel und Eulen. Stuttgart, 230 pp.

N° 13. A. M. Du Bois et F. Griessen, L'activité

athrocytaire chez le fœtus de rat et de cobaye. (Avec

une planche)

Institut d'Histologie et d'Embryologie, Ecole de Médecine, Genève.

Chez le rat et chez le cobaye, le système histiocytaire fonctionne

dès la naissance; les colorants colloïdaux, injectés au nouveau-né,

sont captés par toutes les cellules histiocytaires: reticulum de la

rate, de la moelle osseuse, macro- et microphages, endothelium

hépatique, etc. Notre travail a pour but de rechercher si cette

fonction existe déjà, à l'état latent du moins, pendant la vie fœtale

et à quel moment du développement les différents types cellulaires

appartenant à ce système de défense acquièrent la capacité d'athro-

cyter les colloïdes exogènes. Chez les mammifères, cette recherche

implique l'injection de colorants colloïdaux au fœtus lui-même.

En effet, la barrière placentaire s'oppose au passage dans le sang

du foetus, des particules colloïdales non toxiques injectées à la

mère (Wislocki, 1921; Wislocki et Bennett, 1943). Dans les

conditions physiologiques normales où l'intégrité placentaire est

respectée, l'activité histiocytaire fœtale, si elle existe à l'état

latent, n'a jamais l'occasion de se manifester. Cependant un des

éléments de ce système montre précocement une certaine activité

phagocytaire : dans le foie fœtal, en hématopoièse active, les

cellules de von Kupffer sont capables de détruire par phagocytose
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des erythrocytes, probablement anormaux, formés dans les îlots

hématopoiétiques du voisinage. Ce fait a été constaté au micros-

cope optique, par Gilmour (1941) sur le fœtus humain de 3-5 mois

et, au microscope électronique, par Jones (1959) sur le fœtus de

rat du 15 e jour et par Sorensen (1961) sur le fœtus de lapin du

17 e jour. Ces mêmes cellules renferment fréquemment des granu-

lations de ferritine, provenant soit de la dégradation de l'hémo-

globine des erythrocytes ingérés, soit de fer capté dans le sang

circulant. Ce fer passera dans les cellules hépatiques où il sera stocké

en attendant d'être utilisé, dans les îlots sanguins au cours de la

synthèse de l'hémoglobine (Gilmour, 1941. Du Bois, 1963).

L'injection de particules colloïdales chez l'embryon de batracien

(Du Bois, 1946) et l'embryon de poulet (Kent, 1961) a démontré

que chez ces espèces la fonction athrocytaire est très active et

qu'elle débute à un stade précoce du développement.

Chez le rat et le cobaye, l'injection de colloïdes est praticable

par voie vasculaire, dans la veine ombilicale chez les fœtus âgés,

et par voie intra-péritonéale ou intra-crânienne chez les plus jeunes.

Des travaux antérieurs ont montré que les processus d'athro-

cytose sont souvent différentiels, tel type d'athrocyte ne captant

que les colloïdes fins, d'autres les plus grossiers. Nous avons donc

utilisé 3 colloïdes, à diamètres particulates nettement différents:

Encre de Chine, 1000 Â; Bleu de Prusse, 100 A app.; Noir diamine,

10 Â app. Pour permettre une appréciation rigoureuse des résultats,

les fœtus d'une portée ont été répartis en 3 lots, chacun étant

injecté avec un type de colloïde.

Les résultats obtenus jusqu'ici sont les suivants:

La fonction athrocytaire existe à l'état fœtal. Durant le dernier

quart de la gestation, les 3 colloïdes injectés sont complètement

fixés en 20-30 minutes, chez le cobaye comme chez le rat. Ce sont

les cellules de v. Kupffer du foie qui agissent le plus activement.

La fig. 1 montre un certain nombre de cellules de Kupffer chargées

de particules de charbon, mais toutes les cellules endotheliales

n'ont pas fonctionné comme athrocytes. C'est un fait connu éga-

lement dans le foie adulte. Il semble que les cellules endotheliales

ne sont pas toutes au même moment dans le même état physio-

logique qui leur permet d'athrocyter. L'athrocytose est également

marquée dans les cellules mésothéliales du péritoine et les granu-

locytes neutrophils du sang. Par contre, l'athrocytose dans la rate
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Fœtus de cobaye de 84 mm, 52/53 e jour.

Foie après injection d'encre de Chine dans la veine ombilicale. Athrocytose
des particules d'encre par les cellules de von Kupffer.
Coloration: rouge pour noyaux; grossissement x 350

V
\- ^ 4ÊÊË'

J
é ?

•jL

Fig. 2.

Fœtus de rat 18 mm, 17/18° jour.

Foie après injection d'encre de Chine dans la veine ombilicale. Athrocytose
importante par l'endothélium de la veine centrolobulaire, encore peu marquée

dans les cellules de von Kupffer.
Coloration: rouge pour noyaux; grossissement x 650
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est beaucoup moins prononcée, bien que l'hématopoièse splénique

soit très active et que les ocrocytes des cordons de Billroth fonc-

tionnent pour fixer du fer.

En ce qui concerne les fœtus plus jeunes, au-dessous de 55 mm
(41/42 j.) chez le cobaye, et de 26 mm (19e

j.) chez le rat, nos séries

ne sont pas encore complètes. Il semble cependant que des pro-

cessus d'athrocytose différentielle interviennent, du moins au

niveau du foie, chez le fœtus de rat de 26 mm. L'encre de Chine et

le bleu de Prusse sont complètement athrocytés dans les cellules

de v. Kupffer tandis qu'une grande partie du noir diamine demeure

encore dans la circulation. Chez le fœtus de 18 mm (17/18 j.) seule

l'encre de Chine a été fixée. La fig. 2 montre que, chez les individus

jeunes, ce sont les cellules endotheliales de la veine sushépatique

plus rarement de la veine porte, qui captent les particules d'encre

alors que dans le foie des fœtus plus âgés, comme chez l'adulte,

la paroi veineuse n'athrocyte jamais. A ce même stade, les cellules

de v. Kupffer ne fixent que très mal le colloïde, elles n'ont proba-

blement pas encore atteint un degré de maturité suffisant pour

assurer cette fonction. Chez le cobaye, nos résultats sont encore

fragmentaires mais indiquent également que seule l'encre de Chine,

colloïde à très grosses particules, est encore athrocyté dans les

stades jeunes.

Des expériences sont en cours pour vérifier ce dernier point

sur un matériel plus important et pour déterminer le moment exact

où chaque type d'athrocyte commence à fonctionner.
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N° 14. H. R. Haefelfinger. - Bedarf die marine Fauna
der mediterranen Küstenzone eines Schutzes?

Zoologische Anstalt, Basel.

Versucht man sich ein Bild über die verschiedenen Gefähr-

dungsmöglichkeiten der marinen Fauna zu machen, so zeigt es

sich, dass folgende Faktoren berücksichtigt werden müssen: 1. die

Abwässer von Siedlungszentren ; 2. die Wasserverunreinigung durch

die Schiffahrt (Tankerflotte!); 3. Schutt-und Kehrrichtablage-

rungen entlang der Küstenzone; 4. Schäden durch übermässige

Fischerei und 5. Raubbau durch Sporttaucher.

Die Auswirkungen einiger dieser Faktoren konnte ich während

einer mehrjährigen Beobachtungsperiode in verschiedenen Regionen

des westlichen Mittelmeeres verfolgen.

Die verheerende 'Wirkung der Abwässer auf die Fauna und

Flora des Süsswassers dürfte zur Genüge bekannt sein. Was die

marinen Verhältnisse anbetrifft, stellt man sich jedoch allgemein

vor, dass die riesigen Wassermengen der Meere selbst grosse Ab-

wassermassen rasch verdünnen, so dass diese sich nicht unan-

genehm bermerkbar machen können. Das stimmt in gewissen

Grenzen, wenn es sich um tiefe Meere mit ausgeprägten Strömungen

und Gezeiten handelt. Seichte Meere und hier vorallem die Küs-

tenzone haben jedoch beträchtlich unter Verschmutzung zu leiden.

Diese Erscheinungen sind nicht erst neueren Datums sondern

schon seit Jahrzehnten bekannt. Tchang Si hat 1931 in seiner

Arbeit über die Opisthobranchier der Bucht von Toulon auf die

sich ständig verschlechternden Lebensbedingungen dieser Région
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mit folgenden Worten hingewiesen: Actuellement la faune de la

rade de Toulon est en voie d'appauvrissement. Les principales

causes de cet appauvrissement sont dues d'abord à une pollution

des eaux par des produits toxiques, en particulier par le mazout

utilisé de plus en plus par les bateaux et aussi par une pêche trop

intensive surtout celle du « mourédu » qui amène la destruction

d'une grande partie des posidonies et arrive ainsi à faire disparaître

les fonds herbeux absolument indispensable pour le développement

d'un grand nombre d'animaux marins. Leider wurde diese Warnung
in keiner Weise beherzigt und so konnte ich rund dreissig Jahre

später in der Bucht von Villefranche-sur-Mer die gleiche Beein-

trächtigung in eher noch verstärktem Masse feststellen.

Was den heutigen Stand der Gefährdung anbetrifft, so steht

der litorale Benthos an erster Stelle, gefolgt vom litoralen Pelagial,

und dem abyssalen Benthos. Am wenigsten gefährdet ist vor-

läufig das ozeanische und abyssale Pelagial.

Die Verhältnisse in Banyuls-sur-Mer.

In Banyuls konnte ich den Einfluss der Abwässer besonders

eindrücklich feststellen. Bis zum Jahre 1957 floss der Abwasser-

strom dieses Dorfes direkt in die vorgelagerte Bucht. Des rapid

ansteigenden Tourismus wegen wurde eine Abwasserreinigungs-

anlage gebaut, die ca. 100 m ausserhalb der Bucht ins Meer mündet.

Schon nach wenigen Wochen musste der Betrieb wegen verschie-

denen Unzulänglichkeiten eingestellt werden. Heute fliesst das

Abwasser der gesamten Siedlung nach wie vor ungeklärt ins Meer

und bei SO-Wind oder bestimmten Strömungsverhältnissen wird es

wiederum in die seichte Bucht und an den Strand getrieben. Schon

1960 habe ich beim Tauchen in Nähe der Abwassermündung dicke

Schichten von Faulschlamm festgestellt. Nach Beendigung der

Sommersaison, in welcher die Bevölkerung von Banyuls von

dreitausend auf beinahe zwanzigtausend Seelen ansteigt, konnte

ich allerdings feststellen, dass die Schlammdepots durch Wellengang

und Strömung wieder abgebaut wurden. 1961 verschlimmerte sich

die Lage und im vergangenen Jahr konnte ich in einem Umkreis

von gut 500 m rund um die Abwassermündung Faulschlammdepots

bis zu 50 cm Dicke finden, die zum Teil während des Winters

1961-62 überhaupt nicht abgebaut worden sind. Viele Lebewesen,

vor allem Schwämme werden durch diese Ablagerungen in Mit-

leidenschaft gezogen.
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Sehr viel Schaden stiften an der „ Côte Vermeille " die Sport-

taucher und unter diesen in erster Linie die Andenkenjäger. Durch

sie werden folgende Tiere besonders gefährdet. Die Steckmuschel

(Pinna squamosa), die wegen ihrer prächtigen bis zu 100 cm langen

Schalen gesammelt wird, sodann die gelbe respektive orangerote

Hornkoralle (Eunicella cavolini), die ihrer feingliederigeren Struktur

und ihrer leuchtenden Farbe wegen mehr Liebhaber findet als die

weisse Hornkoralle (Eunicella verrucosa) und schliesslich noch die

Edelkoralle (Corallium rubrum), deren Achsenskelett zu Schmuck-

stücken verarbeitet wird. Es gibt nun skrupellose Taucher, die

ohne Zögern innert weniger Tage ganze Küstenstriche der Steck-

muscheln, Gorgonen und Edelkorallen berauben. Jeder dieser

Taucher möchte nach den Unterwasserexkursionen am Meer,

seinen ehrfürchtig staunenden Freunden und Bekannten Trophäen

überreichen und ganze Zimmer als Unterwasserlandschaften

dekorieren. Noch schlimmer sind jene Taucher, die solche Raubzüge

auf kommerzieller Basis betreiben. Vor zwei Jahren konnte ich

eine Gruppe von drei Pariser Andenkenjägern beobachten, die

innerhalb einer Woche einen mittleren Personenwagen voll solcher

Souvenirs zusammengehamstert hat.

Während mehrerer Jahre konnte ich das Zurückgehen der ein-

gangs erwähnten drei Formen in der Region von Banyuls genau

verfolgen. Noch vor zehn Jahren waren meterlange Schalen von

Pinna squamosa durchaus keine Seltenheit, ja an besonders gün-

stigen Stellen stiess man in den Seegraswiesen auf ganze Popula-

tionen dieser Weichtiere. Bedenkt man aber, dass eine Muschel

von 60-70 cm Schalenlänge sicher ein Alter von gegen 50 Jahren

hat, so kann man sich vorstellen, dass beim gegenwärtigen Raubbau
in absehbarer Zeit schon Individuen von 30 cm Länge Seltenheits-

wert haben werden. Durch die alarmierende Reduktion der Popu-

lation wird natürlich auch die Vermehrungsquote der Steck-

muschel niedriger, und es wird Zeit, dass man an einen Schutz

denkt. Ich kann in diesem Zusammenhang auch den Marin-Biologen

im Laboratoire Arago den Vorwurf nicht ersparen, dass sie in

diesem speziellen Fall unverantwortliche Forschungen unter-

nommen haben. In der Pinna squamosa lebt nämlich ein kleiner

decapoder Krebs (Pontonia) als Kommensale. Mehr als ein Dutzend

grösster Steckmuscheln wurden der Statistik wegen getötet. Von
Fachleuten dürfte man immerhin erwarten, dass sie dermassen
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gefährdete Tiere nicht zu leichtfertigen Versuchen oder Nach-

forschungen benützen.

In der Region von Banyuls fand ich weisse Hornkorallen schon

in knapp fünf Meter Tiefe, die orangerote hingegen erst ab 15 m,

d.h. diese Coelenteraten sind eigentlich nur dem mit Pressluft

ausgerüsteten Taucher erreichbar. Das Verhältnis von gelben

Gorgonen zu weissen Gorgonen war in dieser Tiefe etwa 1 : 50 bis

1: 100. Im vergangenen Jahr musste man meist sehr lange suchen

bis man nur kleine Aestchen, geschweige denn Gebilde von 70 und

mehr Zentimeter Länge fand. Glücklicherweise lässt sich die vio-

lette Gorgone (Paramuricea chamaeleon) kaum mit Erfolg konser-

vieren, sonst würde sicher auch diese Form, mit Aesten von über

einem Meter Länge, auf der „ Souvenir-Liste " stehen.

Der Edelkoralle wird natürlich schon seit sehr langer Zeit

nachgestellt. Die bisherige Fangmethode mit der Balkendredsche

(Fauberts) war nur in grossen Populationen und an nicht über-

hängenden Partien möglich. Der Taucher hingegen kann selbst in

Höhlen eindringen und isoliert stehende Exemplare ohne grossen

Arbeitsaufwand erbeuten. Da die Edelkoralle prozentual häufiger

vorkommt als die Steckmuschel lässt sich deren Rückgang weniger

gut feststellen. An einigen mir bekannten Fundorten (sowohl in

Banyuls als auch in Villefranche) wurde jedoch von Tauchklubs

der Umgebung innert zweier Jahre der Bestand fast 100 pro-

zentig ausgeraubt. Das Wachstum der Edelkorallen geht eben-

falls sehr langsam von statten. Auch bei gänzlicher Schonung

würde es Jahrzehnte dauern bis ein gewisser Bestand wieder

erreicht ist.

Verhältnisse in Villefranche-sur-Mer (Alpes maritimes).

Das meiste für Banyuls gesagte gilt in vollem Umfange auch

für Villefranche, ja man kann ruhig behaupten, dass in der letzteren

Region die Bedingungen in den ufernahen Meeresteilen schon

dermassen schlecht sind, dass nicht von einer Gefährdung sondern

schon von einer Schädigung gesprochen werden muss. Der hin-

terste Teil der Bucht ist durch eine Bodenschwelle, die bis 10 Meter

unter den Wasserspiegel heraufreicht, vom offenen Meer abgetrennt.

In diesem Becken hat sich eine mehrere Meter dicke Schicht von

Faulschlamm abgesetzt, die praktisch keine Lebewesen mehr

beherbergt. Noch vor zwei Jahrzehnten war dort nach Angaben von

Herrn Prof. G. Trégouboff eine reichhaltige Sandfauna zu beo-

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 19
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bachten. Besonders augenfällig sind in Villefranche die Schäden

am obersten litoralen Benthos. Gut 50% der Küstenlänge ist heute

überbaut. Der anfallende Aushub und der Bauschutt wurden

einfach im Meer deponiert. Der dichte Algenbewuchs und teilweise

auch die Seegraswiesen wurden in der Schuttmasse erstickt. Damit

verschwanden natürlich auch viele Tiere, die an dieses Biotop

gebunden sind. Die Wiederbesiedlung dauert mehrere Jahre, die

lockeren Schuttmassen werden bei Stürmen durch verstärkten

Wellengang in Bewegung gehalten und dadurch der Neubewuchs

mit Algen und die Wiederbesiedlung durch Tiere über lange Zeit

verhindert. Auch Seegraswiesen können durch solche wandernden

Schuttmassen erstickt werden.

Die oberste Zone ist zudem der Verschmutzung durch Erdöl-

produkte ständig ausgesetzt. Deren schwärzliche Rückstände sind

in eingebrachten Algenproben fast täglich zu beobachten. Die

empfindlichen Tiere sind daher kaum mehr zu finden und nur bei

einem vollständigen Wegfall dieser Schädigungsquelle könnte mit

einem normalen Wiederauftreten gerechnet werden.

Es würde zu weit führen und auch nicht in meinem Erfahrungs-

gebiet liegen, hier die Schäden, die durch Hochseefischerei verur-

sacht werden, näher zu analysieren. Ich möchte nur noch kurz auf

die Auswirkungen der Küstenfischerei hinweisen. Entlang der

französischen Mittelmeerküste wird neben der Stell-und Schwe-

benetzfischerei sehr viel mit Dredschen und Bodenschleppnetzen

gefischt (Lokalbezeichnungen .. Râteau, Gangui, Mourédu, Chalut ").

Trotz mannigfachen Einschränkungen durch die Fischereibehörden

wird vorallem durch diese beiden Fangmethoden beträchtlicher

Schaden gestiftet. Tagelang wird an der gleichen Stelle gefischt,

dabei werden sehr viele Seegrasstauden (Posidonien und Zostera)

ausgerissen, so dass ganze ,. Strassen " in den Seegraswiesen ent-

stehen. Besonders an seichten Stellen, wo der Wellengang sich

bis zum Boden bemerkbar macht, entstehen an den vom Bewuchs

entblössten Stellen Erosionsformen, welche langsam zur voll-

ständigen Zerstörung der Seegraswiesen führen können. Durch die

intensive Befischung werden jedoch auch Epiflora und-fauna der

Posidonien, dann Unterschlupfstellen und Verstecke verschie-

denster Tiere, sowie vielfach auch deren Gelege zerstört oder an-

dauernd geschädigt. Beim Tauchen in solchen Regionen lassen sich

die Schäden nur zu deutlich erkennen.
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Zweier am Mittelmeer sehr beliebter Spezialitäten wegen, der

„ poutine " und der ,. petite friture ", begehen die ansässigen

Fischer einen unverantwortlichen Raubbau, der im Gefolge

natürlich die gesamte übrige Tierwelt ebenfalls intensiv beein-

trächtigt. Trotz Schonzeiten und strengen Bestimmungen über die

Maschenweite der Netze, wird den glasklaren kleinen Fischchen,

der .. poutine *". die nicht anderes sind als frischgeschlüpfte

Fischbrut verschiedener Uferlaicher, und der „ petite friture ", den

etwas älteren Jugendstadien derselben eifrig nachgestellt, denn die

Fremden wollen diese Leckerbissen eben jahraus jahrein. Die

Fischer gaben sich zwar der Illusion hin, es handle sich um be-

sondere, kleinbleibende Fischarten, was jedoch keineswegs der

Wahrheit entspricht.

Was kann man zum Schutze der litoralen Tierwelt und deren

Erhaltung unternehmen? Anlässlich der Tagung der „ Commission

internationale pour l'exploration scientifique de la Méditerranée "

wurden diese Fragen eingehend erörtert. Die Beobachtungen welche

in Marseille und in Neapel gemacht wurden, decken sich absolut

mit meinen eigenen. Die Probleme der Abwässer und der Schuttabla-

gerungen sind sehr schwer zu lösen, man muss sich zuerst auf das

Problem der Taucher beschränken. Die rings ums Mitteimer aus

dem Boden schiessenden Tauchzentren, Tauchschulen und -klubs

bilden neben anderweitig bedingten Schäden, eine ernste Gefahr

für die litorale Fauna. Das Durchsetzen von Schutzbestimmungen

ist nc-tt'rlich wesentlich schwieriger als auf dem Land. Man müsste

wohl in erster Linie an die Errichtung von Reservaten denken.

Diese wiederum können nicht an x-beliebigen Orten errichtet

werden. Kleinere unbewohnte Inseln wären besonders günstig.

Seit einiger Zeit wird in Frankreich die Errichtung eines solchen

Reservates diskutiert, doch konnte bis heute nicht eine Verwirk-

lichung erreicht werden.

Doch auch die Marin-Biologen müssten sich vor jedem Versuch

und jeder geplanten Untersuchung fragen, ob ihre Arbeiten gerecht-

fertigt sind und nicht bezüglich seltenerArten unverantwortliche Ein-

griffe in Flora und Fauna des Meeres darstellen. Vielfach muss man
nämlich an marinbiologischen Stationen feststellen, dass für die

einzelnen Forscher dermassen viel Material gesammelt wird, dass

sie es innert nützlicher Frist nicht verarbeiten können. Oft fehlt es

auch an Koordination und wertvolle Fänge werden nur durch
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einzelne Forscher und nicht durch eine Gruppe Leute verschie-

denster Interessen verwertet; neunzig und mehr Prozent der Lebe-

wesen gehen so sinnlos zugrunde. Noch kann man zwar für Nach-

schub sorgen, aber viele Laboratorien müssen heute schon be-

stimmte Tiere im Umkreis von mehreren Kilometern rings herum

beschaffen. Restloses Auswerten der Fänge und Beschränkung auf

die unbedingt notwendige Zahl Untersuchungsobjekte sollte als

Gebot für jeden am Meere tätigen Biologen gelten.

LITERATUR

Tchang Si, 1931. Contribution à Vétude des Opisthobranches de la rade

de Toulon. Thèse, Lvon.

N° 15. P. E. Howse, Bern. - - Zur Evolution der Erzeu-

gung von Erschütterungen als Benachrichtigungs-

mittel bei Termiten. (Mit 3 Textabbildungen). 1

Einzeltiere der kalifornischen Feuchtholztermite Zootermopsis

angusticollis Emerson können durch rhythmisches Schlagen ihrer

Köpfe gegen die Decken der Nestgalerien Erschütterungen (d.h.

gleichzeitig hörbare Töne) erzeugen. Es ist nachgewiesen worden,

dass die erzeugten Erschütterungen in der Termitenkolonie als

Warnsignal wirken, indem sie gewisse Orientierungsmuster aus-

lösen und verstärken, welche die Tiere in tiefere und weniger

zugängliche Nestteile führen (Howse, 1963). Mit Hilfe verschiedener

Aufzeichnungsmethoden durchgeführte Untersuchungen liessen

erkennen, dass die Erschütterungen nach einem rhythmischen,

wenig veränderlichen Muster erzeugt werden. Eine elektrophysio-

1 Die beschriebene Arbeit wurde am Queen Mary College und King's
College der Universität London ausgeführt, mit Unterstützung des Dept.
of Scientific & Industrial Research (London). Herrn Dr. J.D. Carthy, Prof.

J.L. Cloudsley-Thompson, und Frau Dr. L.J. Goodman möchte ich hiermit
für ihre wertvolle Hilfe danken.
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logische Untersuchimg der Erschütterungsempfmdlichkeit des

Subgenualorgans ist an demselben Insekt durchgeführt worden

(Howse, 1962). Eine Untersuchung der gegenseitigen Anpassungen

des Subgenualorgans und des Erschütterungsmusters könnte Licht

auf die Bedeutung und Evolution dieses Kommunikationsmittels

werfen.

Die Merkmale des Erschütterungsmusters

Die Hauptmerkmale des Erschütterungsmusters können an

Hand der Abb. 1 diskutiert werden:

1. Jeder Schlag der Termiten gegen die Decke erzeugt eine

gedämpfte Erschütterung des Materials. Diese Schläge werden

in Folgen von 1 bis 8 Einzelschlägen erzeugt, wobei mindestens

90 Prozent der Folgen aus nur 2 oder 3 Schlägen bestehen. Wir

bezeichnen die Bewegungen der Termite, welche eine solche Schlag-

folge erzeugt, als „ senkrechte Oszillationsbewegung ".

2. Die Zeit zwischen dem Beginn der Schlagfolgen, welche

durch die senkrechte Oszillationsbewegung erzeugt werden (z. B. R in

Abb. 1.). weist eine Mindestlänge auf, welche bei gleichbleibender

Temperatur nahezu konstant ist und bei Zimmertemperatur

(20-21° C) 0,5 Sekunden beträgt.

3. Die Anzahl der Folgen mit 2 Schlägen bilden mit der Anzahl

der Folgen mit 3 Schlägen ein Verhältnis, welches von der Tem-
peratur abhängig ist. Bei steigender Temperatur nimmt die Anzahl

der Folgen mit 2 Schlägen zu.

4. Es werden ungefähr gleichviel Folgen mit gerader Schlag-

zahl, wie Folgen mit ungerader Schlagzahl erzeugt. Mit zuneh-

mender Temperatur tritt jedoch eine allmähliche Verschiebung zu

Folgen mit kleineren Schlagzahlen auf.

5. Die Dauer der Folgen gleicher Schlagzahl (z.B. a+b in

Abb. 1.) ist nahezu konstant aber temperaturabhängig.

6. Das Verhältnis der Zeiten zwischen aufeinanderfolgenden

Schlägen bei Folgen derselben Schlagzahl ist nahezu konstant,

aber temperaturabhängig (a:b oder x:y:z in Abb. 1.). Die Zeit

zwischen den Schlägen beträgt 40 bis 45 Millisekunden bei

Zimmertemperatur, was einer Schlagfrequenz von etwa 24 pro

Sekunde entspricht.
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Mit Ausnahme der von der Temperatur abhängigen Varia-

tionen sind keine Veränderungen des Erschütterungsmusters ent-

deckt worden. Dieser Befund, im Zusammenhang mit andern noch

unveröffentlichten Befunden, hat zum Schluss geführt, dass die

senkrechte Oszillationsbewegung' völlig vom Zentralnervensystem

gesteuert wird. Daraus folgt dann, dass die Temperaturabhängigkeit

der Veränderungen eine Konsequenz der Wirkungsweise des Neural-

mechanismus ist.

< R ->

vw m m
-a-b- -x-y-z

0,5 sec

Abb. 1.

Kymograph-Aufzeichnung des von Z. angusticollis-haLrYen

erzeugten Erschütterungsmusters. Weitere Erklärung im Text.

Die Leistungen des Subgenualorgans

Durch eine elektrophysiologische Untersuchung Hess sich

zeigen, dass das Subgenualorgan hauptsächlich ein Rezeptor ist,

der nur auf Reizänderungen anspricht. Es reagiert nur auf dis-

kontinuierliche Eigenschaften eines Reizes (Howse, 1962). Schwin-

gungspakete geeigneter Frequenz und Amplitude bei einer Repe-

titionsfrequenz von 2 oder weniger pro Sekunde lösten synchrone

Nervenimpulse aus, die im Zentralnervenstrang nachgewiesen

werden konnten und welche keine Adaptation zeigten. Bei einer

Repetitionsfrequenz von 3 bis 20 pro sec. werden 10 bis 30 syn-

chrone Nervenimpulse festgestellt, worauf Adaptation stattfindet

(Abb. 2.). Bei einer Repetitionsfrequenz von 30 pro sec. traten nur

1 bis 8 synchrone Impulse auf, bevor Adaptation eintrat.

Das Sinnesorgan ist also auf das Erschütterungsmuster ab-

gestimmt. Anpassungen existieren auch in anderer Hinsicht. Es
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hat sich gezeigt, dass die „ Optimalfrequenz " des Subgenualorgans

zwischen 1000 und 1150 Hz. liegt. Es war jedoch eine Überraschung,

dass die Erschütterungen im Holz eines Termiten- „ Nests ", die

von den senkrechten Oszillationsbewegung herrührten, eine Fre-

quenz von ungefähr 1000 Hz. hatten (Abb. 3.). Weiter wurde

festgestellt, dass die Schwellenamplitude des Subgenualorgans im

untersuchten Frequenzbereich ungefähr lOOmal niedriger war als

bei der Schabe Periplaneta americana L. Es wird deshalb ver-

mutet, dass die als Nebenprodukte normaler Aktivität erzeugten

Erschütterungen (z.B. durch die Kau- und Laufbewegungen der

Termiten in der Nähe) ausgefiltert werden.

Die Leistungen des Subgenualorgans

in Hinblick auf das Erschütterungsmuster

Thorpe (1961) hat darauf hingewiesen, dass ein Signal häufig

wiederholt und/oder fortwährend moduliert werden muss, damit

es von gleichzeitigen anderen Vorgängen getrennt werden kann,

womit erst eine leistungsfähige Übermittlung gewährleistet ist.

Obwohl das Erschütterungsmuster der Termiten wenig Anzeichen

von Modulation aufweist, ist es sehr wiederholungsreich, und die

Sinnesorgane sind eingerichtet, nicht dazugehörige Erschütte-

rungen auszufiltern. Es ist auch klar, dass es zwei Möglichkeiten

dafür gibt, dass ein Signal eines Tieres zu einer spezifischen Hand-

lung eines anderen Tieres führt. Entweder kann die Empfindlichkeit

des betreffenden Sinnesorgans durch geeignete Mechanismen

beschränkt werden, oder das Sinnesorgan kann eine allgemeine

Empfindlichkeit behalten, wobei dann ein Differenzierungssystem

im Zentralnervensystem die vom Subgenualorgan gelieferte Infor-

mation auswertet. Die erste Methode scheint von den Termiten

entwickelt worden zu sein.

Wenn die Erschütterungen oder Erschütterungsfolgen weniger

als 0,5 Sekunden auseinander liegen (bei Zimmertemperatur),

werden sie nach einer gewissen Zeit, infolge der Adaptation des

Subgenualorgans oder seiner afferenten Nervenbahnen, nicht mehr

wahrgenommen. Wenn die Intervalle länger als 0,5 sec. dauern,

kann das Sinnesorgan sein höchstmögliches Ausgangssignal nicht

mehr abgeben. Schlagfolgen von 1 bis 8 Erschütterungen, mit einer

Schlagfrequenz von ungefähr 30 pro sec. und mit Zwischenzeiten
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von einer halben Sekunde liefern hinsichtlich des Subgenualorgans

die Höchstzahl von Reizen bei der höchstmöglichen Repetitions-

frequenz. Die Höchstgeschwindigkeit der senkrechten Oszillations-
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Abb. 2.

Adaptation des Subgenualorgans von Z. angusticollis an Schwingungspakete
verschiedener Repetitionsfrequenzen. O O Resultate von nur einem
Präparat (Mittelwert von 5 Bestimmungen). • - - • Resultate
von 6 Präparaten: jeder Punkt entspricht einem Mittelwert von mehr als

35 Bestimmungen, mit Ausnahme derjenigen für die Repetitionsfrequenz
von 5 und 15 pro sec, welche einem Mittelwert von weniger als 10 Bestim-

mungen entsprechen.

bewegung der Larven scheint damit ebenfalls erreicht zu sein.

Filmaufnahmen zeigen, dass diese Bewegung fast völlig durch

wechselweises Strecken und Beugen der Vorderbeine hervorgebracht
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wird. Gelegentlich heben sich die Vorderbeine vom Boden ab,

was andeutet, dass das Beugen schneller erfolgt als das Insekt

fallen kann.

Interessant ist, dass das grösste Ausgangssignal des Subgenual-

organs anscheinend bei Schlagfolgen von 15 bis 25 Schlägen mit

einer Schlagfrequenz von 20 pro sec. und 0,5 sec. Pause zwischen

den Schlagfolgen geliefert wurde. (Es wurden keine Anhaltspunkte

dafür gefunden, dass die Erholung von der Adaptation nach einer

langen Schlagfolge langsamer erfolgt.) Ein solches Reizmuster

würde einem Durchschnitt von ungefähr 800 Nervenimpulsen (oder

Impulsgruppen) pro Minute entsprechen, gegen 300 pro Minute

bei der wirklichen Schlagfrequenz (berechnet unter der Annahme
von Folgen zu 3 Schlägen mit einer Schlagfrequenz von 30 pro sec).

Die Erzeugung dieser Signale nahm jedoch etwa viermal mehr

Zeit in Anspruch als die Termiten tatsächlich dafür aufwenden,

was darauf hinweist, dass Zeit und Energie für andere Tätigkeiten

gespart werden.

Eine elektrophysiologische Untersuchung des Subgenualorgans

der Schabe P. americana (Howse, 1962) liess erkennen, dass keine

Adaptation von Schwingungspaketen bei einer Repetitionsfrequenz

von 30 pro sec. und wahrscheinlich bis 100 pro sec. erfolgt. Dieses

Resultat war unabhängig davon, ob die Elektroden im Bein oder

im Bauchmark vor dem Prothorakalganglion angebracht wurden.

Es darf deshalb angenommen werden, dass die bei der Termite

gefundene Adaptation ein sekundäres Charakteristikum ist.

Autrum u. Schneider (1948) fanden bei ihren Untersuchungen

zwei Insektengruppen mit verschiedener Empfindlichkeit des

Subgenualorgans. Die eine Gruppe enthielt alle untersuchten sozialen

Insekten, wobei die Empfindlichkeit gegen Erschütterungen etwa

hundertmal kleiner als bei der Gruppe mit P. americana und anderen

nicht sozialen Insekten war. Sie führten diesen Befund auf die

Struktur des Subgenualorgans zurück, welches bei den sozialen

Insekten im allgemeinen kegelförmig und bei den anderen im all-

gemeinen segeiförmig war. Weil wir Z. angusticollis:

, welche der

Schabe näher verwandt ist als den Hymenopteren, zur weniger emp-

findlichen Gruppe zählen dürfen, können wir annehmen, dass die

Kegelform eine Anpassung an das Sozialleben ist; d.h. ein Mittel, die

Erschütterungsempfindlichkeit zu reduzieren. Es ist vermutet wor-

den (Howse, 1962), dass die Nervenzellen sich entladen während
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des Eigenschwingvorganges. Wahrscheinlich sind die Zellen eines

kompakten Organs weniger leicht zu verschieben als diejenigen eines

segeiförmigen Organs.

Abb. 3.

Oszillogramm einer von senkrechter
Oszillationsbewegung erzeugten Erschütterung im Z. angusticollis-^Sest.

Zeitmarken = 1/1000 sec.

In einer Kolonie von sozialen Insekten ist es nicht von Bedeu-

tung, wenn einige Individuen an der Peripherie des Nestes verloren-

gehen, solange sie oder benachbarte Tiere das Alarmsignal geben

können. Bei der Schabe ist jedoch das Überleben des Einzeltieres

am wichtigsten. Damit steht wohl die relativ hohe Empfindlichkeit

des Subgenualorgans bei der Schabe und bei anderen Orthopteren

im Zusammenhang.

Möglicherweise ist die Tendenz, mit steigender Temperatur

eine grössere Anzahl von Folgen relativ kleiner Schlagzahl zu

produzieren, auf die Physiologie des Subgenualorgans zurück-

zuführen. Bei 18,5-19° C ist die Schlagfrequenz ungefähr 20 pro sec,

aber bei 23° C schon 36 pro sec. Bei einer niederen Temperatur ist

es also wahrscheinlicher, dass alle Schläge einer Folge von mehr

als drei Schlägen wahrgenommen werden.

Die Evolution der Benachrichtigung durch Erschütterungen

bei Termiten.

Es ist wahrscheinlich, das die Fähigkeit, Erschütterungen

wahrzunehmen, schon bei den primitiven Termitenarten vorhanden

war, besonders im Hinblick auf ihre Verwandtschaft mit den Orthop-
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teren, bei welchen Gehörorgane sehr häufig vorkommen. Bei

Z. angusticollis und Z. nevadensis findet sich ein Organ, das an ein

Tympanalorgan erinnert, auf dem ersten abdominalen Tergiten

der geflügelten Geschlechtstiere, was nach Kenntnis des Autors

bei Termiten einzigartig ist (mit der möglichen Ausnahme von

Z. laticeps). Dieses Organ, das wahrscheinlich rudimentär ist 1
,

deutet auf die Verwandtschaft der Gattung Zootermopsis mit

Acridoid-ähnlichen Vorfahren hin. Mitteilung durch Lauterzeugung

kommt bei den Orthopteren vor, gewöhnlich mit dem Zweck, einen

Geschlechtspartner anzulocken. Haskell (1958) fand, dass die

Subgenualorgane eines Chorthippus parallelus-Weibchens eine

gewisse Rolle bei der Wahrnehmung des männlichen Gesanges

spielten. Bei Ephippiger büternensis fanden Busnel u. Dumortier

(1955), dass eine schnelle Oszillation des Körpers in einer senkrech-

ten Ebene (trémulation) von den Weibchen angewandt wurde,

um die Männchen durch die so erzeugte Oszillation des Laubes

anzulocken. Cleveland et al. (1934) berichteten, dass die halbsoziale

Schabe Cryptocercus punctulatus die für Termiten charakteristische

zuckende Bewegung ausführt, und zwar hauptsächlich vor und

während der Fortpflanzungszeit.

Es scheint also, dass Bewegungen, die den Zweck hatten, durch

Lauterzeugung einen Geschlechtspartner anzulocken, im Laufe der

Evolution der Termiten aus Acridoid-ähnlichen Vorfahren diese

ursprüngliche Funktion verloren haben und eine andere Bedeutung

erlangten. Die Präexistenz von ton- oder erschütterungsempfind-

lichen Organen könnte während der Nahrungssuche vorteilhaft

sein, aber Zootermopsis sammelt nicht. Anderseits könnte die

Fähigkeit, die von aufgeregten Nestgenossen an der Peripherie

der Kolonie erzeugten Erschütterungen wahrzunehmen, für die

Art ein erheblicher Vorteil sein. Während der Evolution der Gattung

Zootermopsis und wahrscheinlich der Termiten im allgemeinen

scheint eine Orthoptera-ähnliche Oszillationsbewegung ritualisiert

worden zu sein, wobei die Empfindlichkeit des Subgenualorgans

1 Das Organ wird erstmals von Sumner (1933) erwähnt. Die Trommel
hat weniger als 1 mm. Durchmesser, und der Rand ist teilweise von biegsamen
Integument begrenzt. Die Trommel ist normalerweise von einem Fortsatz
des Merons der Coxa bedeckt. Die Färbetecknik mit Methylenblau, hat nicht

vermocht, Nervenverbindungen mit dem Organ nachzuweisen, und die geflü-

gelten Formen zeigten keine Reaktion auf Luftschall von Frequenzen zwischen
25 und 20 000 Hz. (Unpublizierte Beobachtungen des Autors.)
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der neuen Funktion der Mitteilung durch Erschütterungen angepasst

worden ist.

Nach der Literatur ist die Tonerzeugung bei Termiten ein

weitverbreitetes Phänomen. Sie kommt wahrscheinlich bei allen

Arten vor. Unterschiede bestehen zwischen den Arten. So werden

z.B. bei der vom Verfasser untersuchten Art Kalotermes jouteli

die Schläge mit einer Frequenz von etwa 12 pro sec. erzeugt.

Bei Recticulitermes gibt es zwei Methoden der Erschütterungserzeu-

gung; die eine ist die gleiche wie bei Zootermopsis, bei der andern

schlägt die Termite (Larve oder Soldat) die Kiefer heftig gegen

den Boden und bringt dadurch ein hörbares Klicken hervor. Es

ist in diesem Fall möglich, dass die zwei Verhaltensweisen verschie-

dene Funktionen haben. Im allgemeinen ist es jedoch schwer zu

verstehen, wie Veränderungen eines Erschütterungsmusters im

Fall eines Warnsignals sich zu einer ..Sprache" oder einem Code

ausbilden konnten. Dies wird anderswo erörtert werden. Es hängt

mit der Tatsache zusammen, dass eine kleine Veränderung des

Musters die gleichzeitige Entwicklung eines Differenzierungssystems

bedingen würde, damit ..Fehler'" vermieden werden können. Es

ist am wahrscheinlichsten, dass in der Evolution Veränderungen

entstehen, welche die Kolonie über sehr wichtige, aber verschiedene

Ereignisse informieren, so dass eine falsche Interpretation verhän-

gnisvoll ist. Bei Auftreten einer grossen Variation im Erschütte-

rungsmuster, müsste die Selektivität des Sinnesorgans gleichzeitig

verringert werden und im Zentralnervensystem müsste ein Differen-

zierungsapparat entwickelt werden. Bei Z. angusticollis ist offenbar

die Evolution in der andern möglichen Richtung verlaufen. Die

Möglichkeit besteht jedoch, dass infolge unterschiedlicher Erschütte-

rungsschwellen die Kasten in verschiedener Art auf Erschütte-

rungssignale reagieren. Dies betrifft wahrscheinlich insbesondere

Arten mit zwei Soldatenkasten.
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N° 16. W. Huber und H. Sägesser, Bern. - Verkeilung

und Wölbung der Frontalia beim Reh (Capreolus

capreolus) . (Mit 7 Textabbildungen)

Xaturhistorisches Museum Bern.

1. Fragestellung

Wie wir in einer früheren Arbeit gezeigt haben (Sägesser

und Huber, Rev. suisse Zool. 1962) ist die Verkeilung der Frontalia

ein Prozess, der früh um den 5. Lebensmonat einsetzt, und der

gleichzeitig mit dem Längenwachstum des Schädels, also zu Beginn

des 3. Lebensjahres, abgeschlossen ist. Die Mäanderbildung erfasst

nie die ganze Frontalnaht; es bleibt vielmehr eine vordere Naht-

strecke ungefaltet. Betrachtet man das Längsprofil ausgewach-

sener Schädel, so sieht man, dass die Frontalia im Bereich des gefal-

teten Nahtteils konvex, im Bereich des ungefalteten Teils dagegen

konkav gewölbt sind. Querprofile durch den Fait- und den

Streckteil zeigen die nämlichen Verhältnisse. Zwischen der Aufwöl-

bung der Frontalia und der Mäanderbildung scheint also eine
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kausale Beziehung zu bestehen. Ob dies zutrifft, soll im folgenden

untersucht werden.

2. Material und Methode

Die Untersuchung wurde an den 40 männlichen Rehschäden

aus dem Material unserer ersten Arbeit (1. c.) durchgeführt. Dazu

kamen noch 104 männliche Schädel aus einem Revier bei Seengen,

Aargau (Coli. Eugen Loeb, Bern). In der vorliegenden Arbeit

verwenden wir die folgenden Masse bezw. Indices (vgl. Abb. 1) :

Rosenstock

a+b= Frontalnaht = L
a= Faltteil

b= Streckteil

Abb. 1.

a) Rehschädel von dorsal mit der Frontalnaht und den Mess-Strecken:
b) dorsales Längsprofil, c) Querprofü unterhalb der Rosenstockbasis.

Die absolute Länge der Frontalnaht N. Sie wurde beim Material

der Sammlung Loeb im Gegensatz zu unserer früheren Untersuchung

nicht auf Vergrösserungen fotografischer Aufnahmen gemessen,

sondern die Schädel (Trophaeen) wurden in frontaler Ansicht

mit Hilfe eines ..Optiskops" (einer Art Epiprojektor) direkt bei

gleichbleibender, etwa 4,5 fâcher Vergrösserung gezeichnet, und
die Frontalnaht auf den so erhaltenen Zeichnungen mit dem
Kartenkurvenmesser gemessen.

Die gerade Länge L der Frontalnaht, gefalteter (a) und ungefal-

teter (b) Teil.

Der Nahtindex
N — L

(vgl. Sägesser und Huber, 1. c).
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Das dorsale Längsprofil des Schädels. Es wurde durch Projektion

mit Hilfe des „Optiskops" ermittelt. Als Krümmungsmass des

konvexen Frontalbereiches benützten wir den Quotienten aus der

geraden Länge des Faltteils a und der grössten Höhe des Bogens h
x

(Abb. 1 b) : Krümmung = hja.

Die transversale Krümmung der Frontalpartie im Bereiche des

Faltteils. Sie wurde mit Hilfe eines Profileurs auf dem Niveau

der Rosenstockbasis festgestellt. Als Krümmungsmass diente

mangels befriedigender Messpunkte im Stirnbereich der Quotient

aus einer Bogenbasis von 3 cm Länge und der Bogenhöhe h 2

(Abb. i c) : Krümmung = h
2 . Die Formeigentümlichkeiten des

Querprofils werden durch dieses Krümmungsmass, das verein-

fachend die Krümmung eines Kreisbogens angibt, natürlich nicht

erfasst (vgl. Seite 276).

Die Altersbestimmung der Trophäen bereitete einige Schwierig-

keiten, da uns Gebisse nicht zur Verfügung standen. Es Hess sich

jedoch eindeutig feststellen, ob Schädel von juvenilen oder von

adulten Böcken vorlagen. Wo wir das Alter nicht sicher fixieren

konnten, errechneten wir aus den beiden möglichen Extremwerten

das Altersmittel *.

3. Ergebnisse

a) Faltindex und Kopfgestaltung im Bereiche der Frontalia.

Um den Anschluss an unsere frühere Untersuchung herzustellen,

haben wir zunächst den Faltindex, der ein Mass für den Verkeilungs-

grad der Frontalia ist, mit dem Alter in Beziehung gesetzt (Abb. 2).

Es zeigt sich die gleiche Streuung, wie wir sie schon damals gefunden

hatten. Der Durchschnitt der Faltindices der adulten Böcke

liegt jedoch mit einem Wert von 1,95 ± 0,072 etwas tiefer

(2.04 ± 0.14). Die beiden Werte sind statistisch nicht voneinander

verschieden (P = 78%), dürfen also als identisch betrachtet werden.

Die Abb. 2 zeigt, dass die Mäanderbildung an der Frontalnaht

gegen Ende des dritten Lebensjahres abgeschlossen ist und nicht,

wie in unserer ersten Arbeit auf Grund eines kleineren Materials

1 Herrn Ernst Hänni, Abt. für Jagd und Naturschutz der Kantonalen
Forstdirektion Bern, danken wir herzlich für die Hilfe bei der Altersbestimmung.
Ebenso danken wir Herrn Prof. S. Rosin, Bern für die Beratung bei der sta-

tistischen Auswertung unserer Messungen.
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angegeben, schon am Ende des zweiten Jahres. Ob dies auch für

das Längenwachstum des Schädels zutrifft, kann an dem Material

der Sammlung Loeb nicht festgestellt werden, weil es sich bei

ihm nicht um ganze Schädel, sondern um Trophäen handelt.

L
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Abb. 2.

Verlauf der Faltung an der Frontalnaht, dargestellt durch den Faltindex.
Die Werte vom 40. Lebensmonat an aufwärts wurden für die Bildung des

adulten Durchschnitts verwendet (vgl. Sägesser und Huber, I.e.)

Diese Korrektur ist ohne Einfluss auf den früher gezogenen

Schluss, wonach der Verkeilungsgrad der Frontalia nicht mit der

Grösse der Kopfwaffen korreliert ist. Das Geweih ist ja auch im

dritten Jahre noch nicht maximal entfaltet (vgl. S.ägesser und Huber,

1. c. Abb. 6). Wie einleitend schon bemerkt, ist die Frontalnaht

nicht auf ihrer ganzen Länge verkeilt. Es gibt eine vordere Naht-

strecke von konstanter Länge, die dauernd ungefaltet bleibt.

Dieser ungefaltete Nahtteil ist sowohl in der Längs- als auch in

der Querrichtung konkav eingesenkt. Im Bereich der gefalteten

Naht degegen sind die Frontalia in beiden Richtungen median

aufgewölbt. Die Umschlagstelle zwischen der konkaven und der

konvexen Stirnpartie befindet sich genau dort, wo der ungefaltete

in den gefalteten Nahtteil übergeht. Die Koinzidenz zwischen

konvexer Stirnwölbung und Nahtverkeilung lässt vermuten, dass

die beiden Erscheinungen entweder eine gemeinsame Ursache
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haben oder dass die eine die andere bewirkt, oder wenigstens

bedingt.

Um diese Frage zu prüfen, haben wir zunächst die Genese

der Schädelwölbung im Bereiche der Frontalia studiert und sodann

die Längswölbung und die Querwölbung der konvexen Stirnpartie

mit dem Faltindex und mit Breitenmassen der Stirne in Beziehung-

gesetzt.
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100 Monate

Genese der longitudinalen Stirnwölbung. Abszisse: Alter in Monaten. Der
Bereich von 0-40 Monaten ist fünffach gedehnt. Ordinate: Krümmungsmass

hja des dorsalen Längsprofils.

b) Genese der longitudinalen Stirnwölbung und ihre Beziehung zum
Faltindex der Frontalnaht und zur Schädelbreite.

Die grafische Darstellung der Abb. 3 gibt die Genese der longi-

tudinalen Stirnwölbung wieder. Sie bezieht sich auf das Material

der Sammlung Loeb und dazu kamen einige Schädel junger Tiere

sowie die wenigen Schädel adulter Geissen, die wir besitzen. Der

Vergleich der juvenilen und der adulten Schädel zeigt einmal,

dass die juvenile Längswölbung nicht allmählich in die adulte

übergeht, sondern dass die letztere verhältnismässig spät (10. Monat)

auftritt und bereits nach 36 Monaten ihr Maximum erreicht. Der

Unterschied zwischen den jungen (15.-30. Monat) und den aus-

gewachsenen Böcken (ab 40. Monat) ist mit einem P<1%, die

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 20
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beschleunigte Aufwölbung der Stime zwischen dem 30. Monat
(Mittelwert der Krümmung = 0,126 ± 0,007) und dem 36. Monat
(Mittelwert 0,151 ± 0,007) mit einem P = 2% gesichert. Interessant

ist der Befund, dass die longitudinale Stirnwölbung der adulten

Geissen gesichert (P = 2°/00 ) von derjenigen der Böcke verschieden

ist, obwohl die Nahtindices bei beiden übereinstimmen (Sägesser

und Huber, 1. c).

Wie aus dem Vergleich der Abbildungen 2 und 3 hervorgeht,

fällt der letzte Anstieg der longitudinalen Stirnwölbung bei den

Böcken zeitlich mit dem Ende der Mäanderbildung an der Frontal-

naht zusammen. Man hat den Eindruck, dass ein gegen die Median-

ebene gerichteter Wachstumsschub, der zur Verkeilung der Stirn-

beine führt, zuletzt durch eine Verstärkung der Stirnwölbung

aufgefangen wird. Die dynamischen Voraussetzungen für eine

Abhängigkeit zwischen Mäanderbildung und Längswölbung schei-

nen also gegeben zu sein, und so fragt es sich, ob zwischen beiden

eine ursächliche Beziehung besteht.

In der Abb. 4 a ist die Stirnkrümmung der adulten Böcke zum
Nahtindex in Beziehung gesetzt. Es zeigt sich dabei nur eine

schwache Korrelation zwischen den beiden (P = 2,5%). Daraus

und aus der Tatsache, dass die Geissen bei gleich intensiver Mäan-

derbildung eine schwächere Stirnwölbung aufweisen als die Böcke,

müssen wir schliessen, dass die Längswölbung der Frontalia zwar

im Zusammenhang mit ihrer gegenseitigen Verkeilung verstärkt

wird, dass sie jedoch noch andere Ursachen hat. Um hier klarer

zu sehen, versuchten wir herauszufinden, ob im Stirnbereich noch

andere Formbeziehungen existieren. Dabei war besonders darauf

zu achten, ob bei den Böcken die Stirnform von den Rosenstöcken

beeinflusst wird.

Auf der Abb. 4 b ist die Längswölbung der Frontalia mit der

Breite des Gesichtsschädels (kleinste Orbitalbreite) und in der

Abb. 4 c mit der Stellung der Rosenstöcke (Distanz zwischen den

Rosenstöcken) in Beziehung gesetzt. Es lassen sich keine Korrela-

tionen feststellen. Die Stellung der Stirnzapfen hat also keinen

Einfluss auf die Längswölbung der Frontalia. Damit ist nicht gesagt,

dass sich ihre Existenz doch, unabhängig von ihrer Stellung und

ihrer Dicke, auf die Stärke dieser Wölbung auswirken kann. Diese

Vermutung wird jedenfalls durch die Tatsache der geringeren Stirn -

Wölbung bei den rosenstocklosen Geissen nahegelegt.
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Abb. 4.

a) Abhängigkeit des Faltindex der Frontal naht von der dorsalen Längswölbung
des Faltteils, b) Abhängigkeit der Breite des Gesichtsschädels (kleinste Breite

zwischen den Orbita) von der dorsalen Längswölbung des Faltteils, c) Abhängig-

keit der Distanz zwischen den Rosenstöcken von der dorsalen Längswölbung
des Faltteils.
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c) Genese der transversalen Stirnwölbung und ihre Beziehung zum
Faltindex der Frontalnaht und zur Schädelbreite.

Im Gegensatz zur longitudinalen zeigt die transversale Stirn-

wölbung im Verlaufe des Kopfwachstums nur eine äusserts schwache

Zunahme. Stellt man die Schädel der 15-30 Monate alten Tiere den

adult en gegenüber, so ergibt sich für die ersteren ein Mittelwert

^2

6- • e • •

5-

o

o
•

ao A
o o •

o
ao

o

•

•

•

• #

• •

t

T

o

•
A*
•

•

S

•

t
•

«o • •• •• o •

4-

3-

2-

'"*••• 4 Aft

o

1-

—
r 1 -i r

123 66
1 1 1

'

5 10 15 20 25 30 35 AO 60 80 100 Monate

Abb. 5.

Genese der transversalen Stirnwölbung. Abszisse : Alter. Ordinate : Krümmung h,

(vgl. Abb. 3)

von 4.11 + 0,13. für die letzteren ein solcher von 4,48 ± 0,1. Die

Differenz ist mit einem P = 3% schwach gesichert (Abb. 5). Damit

ist gezeigt, dass die juvenile Querwölbung fast unverändert in

jene des adulten Schädels eingeht. Sie kann also nicht die Folge

der Prozesse sein, die zur Verkeilung der Frontalia führen. Sie ist

auch nicht die Ursache der Mäanderbildung, denn es lässt sich

zwischen ihr und dem Faltindex keine Korrelation feststellen

(Abb. 6 a). Sie ist andererseits, wie aus den Abb. 6 b und 6 c hervor-

geht, auch nicht mit der Breite des Gesichtsschädels (kleinste

Orbitalbreite) oder der Stellung der Rosenstöcke (Distanz

zwischen den Rosenstöcken, P = 33%) korreliert. Man kann
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a) Abhängigkeit des Faltindex der Frontalnaht von der dorsalen Querwölbung
im Bereich des Faltteils, b) Abhängigkeit der Breite des Gesichtsschädels
von der dorsalen Querwölbung, c) Abhängigkeit der Distanz zwischen den

Rosenstöcken von der dorsalen Querwölbung.
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jedoch nicht übersehen, dass die mediane Stirnpartie im Bereich

der verkeilten Frontalnaht bei den adulten Böcken einen schwachen

Wulst bildet. Die Mäanderbildung modifiziert offensichtlich das

Querprofil. Während dieses bei den juvenilen Tieren annähernd

die Form eines Kreisbogens hat, ist es bei den adulten mehr dach-

förmig, wobei die mediane Nahtzone wulstig verrundet erscheint

(Abb. 7).

Damit ist gezeigt, dass die transversale Stirnwölbung weder

die Ursache noch die Folge der Maeanderbildung an der Frontalnaht

ist. Sie geht aus dem juvenilen Schädel

fast unverändert in den adulten über und

erfährt hier durch die Verkeilung der

Frontalia eine charakteristische, metrisch

jedoch schwer fassbare Modifikation. Ob
sie im Gegensatz zur longitudinalen Stirn-

wölbung, die im Zusammenhang mit der

Mäanderbildung auftritt, ein Bedingungs-

faktor für die Verkeilungsprozesse an der

Frontalnaht darstellt, lässt sich auf dem
Wege einer metrischen Analyse nicht ent-

. - scheiden.
Abb. 7.

Die Veränderung des dor-

SoWStjS de"
* SCHLUSSBETRACHTUKG

Frontalnaht in Abhängig-
keit vom Alter. Die Zahlen Betrachten wir die Schädel juveniler,
geben das Alter der Schädel ,, ix r> u i, • j

in Monaten an 2-o Monate alter Rehe, so sehen wir, dass

ihre Stirnpartie in der Längs- und in der

Querrichtung gerundet ist, und dass die Frontalia mit glatter,

gerader Naht zusammenstossen. Die dorsale Rundung der Schädel

gibt jene des Gehirns wieder. Im Verlaufe des Wachstums wird die

Querwölbung nur geringfügig verstärkt. Die Längswölbung dagegen

nimmt bis zum 7. Lebensmonat im Zusammenhang mit der Streckung

des Schädels ab, nimmt dann mit Einsetzen der Verfaltungsprozesse

an der Frontalnaht wieder zu und erfährt am Ende der Wachstums-

periode noch eine sprunghafte Verstärkung, die zeitlich mit dem
Abschluss der Mäanderbildung zusammenfällt (Abb. 3).

Bei den Rehgeissen bleibt die dorsale Längswölbung der

Stirn hinter derjenigen der Böcke zurück. Wir schliessen daraus,

dass die Ossifikationsprozesse bei ihnen weniger intensiv sind,
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wohl deshalb, weil bei ihnen keine Stirnzapfen aufgebaut werden

müssen. Die Ossifikation der Frontalia geht von lateralen Zentren

aus radial vor sich und dabei kommt es an der Frontalnaht

infolge des Ossifikationsdruckes zu einer gegenseitigen Verzahnung

der Stirnbeine. Materialüberschuss führt darüber hinaus zu einer

Verdickung der Frontalia im Nahtbereich und zu einer Verstärkung

der Längskrümmung. Wie wir gesehen haben, wirkt sich die Ver-

stärkung der Nahtzone auch im Querprofil aus. Ausser diesen

Prozessen ist augenscheinlich auch das Endhirn für die dorsale

Längskrümmung verantwortlich.

Die Umschlagstelle, wo der ungefaltete konkave Teil der Frontal-

naht in den gefalteten konvexen übergeht, bezeichnet genau den

vordersten Punkt des Endhirns. Die Frontalia verwachsen auf der

konkaven Nahtstrecke nicht gegenseitig, sondern werden nach der

Tiefe zu mit dem Ethmoid verbunden. Die Bildung der Umschlägs-

ränder wird dabei wohl durch die konkave Stirnkrümmung erleich-

tert oder gar gewährleistet, so dass wir diese als Bedingungsfaktor

für das Ausbleiben einer gegenseitigen Verkeilung ansprechen

dürfen.

X° 17. H. Sägesser und W. Huber, Bern. Metrische

Beziehungen der Rosenstöcke zum Geweih und zur

Frontalnaht beim Reh (Capreolus capreolus) . (Mit 6

Textabbildungen.)

Xaturhistorisches Museum Bern.

1. Fragestellung

Die Frontalnaht der adulten Rehe besteht aus einem vorderen

gestreckten und einem hinteren gefalteten Teil (Abb. 1, b und a).

Der erstere ist bei beiden Geschlechtern gleich lang. Seine adulte

Länge ist schon in dem Zeitpunkt festgelegt, da sich der Faltteil

a zu verkeilen beginnt. Dieser wird anfänglich bei Böcken und

Geissen länger, später nur noch bei den Böcken. Bei diesen erreicht

er eine Länge von 47,05 ± 1,11 mm und ist von demjenigen der
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Weibchen von 40,12 + 1,06 mm gesichert verschieden (P = 2%,
Sägesser und Huber 1962). Wir haben diese Differenz durch die

Entwicklung der Rosenstöcke bei den Böcken erklärt, ohne jedoch

den Beweis hiefür zu liefern. Im folgenden sei diese Aussage einer

genaueren Prüfung unterzogen. Da sich kein Zusammenhang
zwischen Geweihgrösse und absoluter Länge der verkeilten Naht

Abb. 1.

Rehschädel,
schematisch, linke

Stange abgesägt.

a = Faltteil der Fron-
talnaht, b = Streckteil,

c = Rosenstockdurch-
messer, d = Stangen-
durchmesser (c und d
in der Längsrichtung
des Schädels gemessen)

,

e = Stangenlänge (vom
unteren Rosenrand bis

zur Spitze).

nachweisen liess, in dem Sinne, dass bei den Böcken durch inten-

sivere Verkeilung die Naht verstärkt und damit ein selektiver,

geschlechtsgebundener Vorteil erzielt würde, erschien es uns zweck-

mässig, zuerst die Beziehungen der Rosenstöcke zum Geweih zu

untersuchen; denn es galt zunächst abzuklären, ob auf einem

dickeren Rosenstock auch eine stärkere Stange aufgesetzt wird.

2. Material und Methode

Die Messungen wurden an den gleichen 60 Schädeln (40^ und

20$) durchgeführt wie 1962 (1. c). Zusätzlich wurde das sehr

schöne Material von 104 männlichen Rehschädeln der Sammlung
Eugen Loeb in unsere Untersuchungen einbezogen, das unserem

Museum geschenkt wurde. Diese Tiere wurden alle zwischen 1921

und 1952 in einem Revier bei Seengen (Kt. Aargau) erlegt. Es

dürfte sich um einen Grossteil der dortigen Rehböcke handeln.
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Es wurden folgende Messungen durchgeführt (vgl. Abb. 1):

Gerade Länge des gefalteten Teils der Frontal-
naht (a).

Rosens tockdurchmesser in der Schädellängsrichtung (c) .

Durchmesser der Stangen, ca. 5 mm über den Rosen

gemessen (d).

Länge der Stangen, vom unteren Rand der Rosen bis

zur Spitze (e).

3. Metrische Beziehungen zwischen Rosenstock und Geweih

a) Das Wachstum der Rosenstöcke.

Ungefähr im 3. Monat beginnen beim Bockkitz die Rosenstöcke

auszuwachsen (Raesfeld 1956). Da beim Erstlingsgeweih noch

keine Rose gebildet wird, diese aber bei den folgenden Geweihen

immer umfangreicher wird, ist die Länge des Rosenstocks nur in

den ersten Lebensjahren messbar. Zudem ist die Messstrecke wegen

des parallelen Verlaufs der Stirnzapfen auch gegen den Schädel

zu nicht genau begrenzbar, im Gegensatz zum Edelhirsch, wo aus

der Länge und Dicke der Rosenstöcke das Alter ziemlich zuverlässig

ermittelt werden kann (Harke 1952). Aus diesem Grunde be-

schränkten wir uns auf das Dickenwachstum. Abb. 2 zeigt den Verlauf

des Dickenwachstums mit zunehmendem Alter (Habermehl 1961) 1
.

Der hier verwendete Durchmesser (Abb. 1, c) wurde in der Längs-

richtung des Schädels gemessen (die Stirnzapfen sind annähernd

rund). Nach anfänglich stärkerem Anstieg wird die Wachstumskurve

allmählich horizontal, um gegen das 7. Lebensjahr zu den Endwert

von 21,90 ± 0,37 mm zu erreichen. In diesem Alter tragen die

Böcke auch das grösste Geweih (Liedtke 1920, Raesfeld 1956,

p. 34 ff.), das Körpergewicht hingegen ist schon Ende des 4. Lebens-

jahres weitgehend festgelegt und steigt bis zum 7. Jahr nur noch

unwesentlich (Bubenik 1959 a, 1959 b). Von diesem Zeitpunkt

an wird das Geweih Jahr für Jahr zurückgesetzt, die Rosenstöcke

bleiben aber gleich dick. Die grosse Variabilität, die sich hier

1 Wir danken Herrn Ernst Hänni, Abteilung für Jagd und Naturschutz
der Kantonalen Forstdirektion Bern, für die Ueberprüfung der Altersbestim-
mung und Herrn Prof. S. Rosin, Zoologisches Institut der Universität Bern,
für die Beratung bei statistischen Fragen.
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auch am Material aus Seengen, einem eng begrenzten Gebiet, zeigt,

macht das Dickenwachstum für eine genauere Altersbestimmung

ungeeignet.
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Abb. 2.

Dickenwachstum des Rosenstocks
Ordinate: Durchmesser des dickeren Rosenstocks, Abszisse: Alter.

b) Die Rosenstockdicke und das Geweih.

Bei der Betrachtung eines Rehschädels fällt einem auf, dass

die Geweihstange trotz der dazwischen liegenden Rose gleich

dick erscheint wie der Rosenstock. Abb. 3 setzt die Rosenstockdicke

mit der Stangendicke in Beziehung. Jeder Wert entspricht dem
Durchschnitt der beiden Durchmesser links und rechts. Da jüngere

Böcke dünnere Rosenstöcke und Geweihe haben, ist zum vornherein

ein Anstieg der Kurve zu erwarten. Um zu zeigen, wie weit das

Alter eine Rolle spielt, wurden verschiedene Altersklassen durch

besondere Signaturen bezeichnet. Auch innerhalb dieser Klassen

kann eine mehr oder weniger deutliche Korrelation der beiden
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Grössen festgestellt werden. Der Anstieg der (nicht eingezeichneten)

Kurve erfolgt ungefähr unter 45°. Da Abszisse und Ordinate den

gleichen Massstab aufweisen, sind also die Stangen durchschnittlich

gleich dick wie die dazugehörigen Rosenstöcke.
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Abb. 3.

Durchmesser von Rosenstock und Stange, dargestellt nach Altersklassen.
Ordinate: Mittlerer Durchmesser der beiden Stangen, Abszisse: Mittlerer

Durchmesser der beiden Rosenstöcke.

Vergleichen wir bei jedem Tier die linke Seite mit der rechten,

dann ward die Aussage unabhängig vom Alter und von der effekti-

ven Dicke. In Abb. 4 stellt das als Kreis dargestellte Zentrum für

alle Böcke den Durchmesser von Stirnzapfen und Stange links

dar. Die Punkte bezeichnen die entsprechenden Masse rechts. Ist

nun der Rosenstock rechts dicker, dann rückt der Punkt entspre-

chend nach rechts, ist auch die Stange dicker, dann liegt er im

Quadranten 1 usw. Bei genauer Proportionalität liegen die Punkte

auf der Diagonalen von links unten nach rechts oben. Die 14 Punkte

rund um das Zentrum liegen ebenfalls auf dieser Linie. Sie sollten

eigentlich genau im Zentrum liegen, denn sie bezeichnen die Böcke,

bei denen sowohl Rosenstöcke als auch Stangen beidseitig gleich
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dick waren. Falls die beiden Merkmale unabhängig voneinander

sind, dann müssen in den Quadranten 1 und 3 gleichviele Punkte

liegen wie in 2 und 4. Der P-Wert von 2% (Chi-Quadrat-Test)

zeigt, dass dies nicht der Fall ist; es darf also als gesichert gelten,

0,5mm

1

s • •

• • •• •

1166

Abb. 4.

Durchmesser von Rosenstock und Stange.
Im Zentrum ist als Kreis unabhängig von der Grösse der linke Rosenstock
und die linke Stange aller Böcke dargestellt. Ordinate: Stangendurchmesser
(gegen oben : rechte Stange dicker, gegen unten : rechte Stange dünner als linke) .

Abszisse: Rosenstockdurchmesser (gegen rechts: rechter Rosenstock dicker,

gegen links: rechter Rosenstock dünner als linker). Der eingezeichnete Massstab
gilt für beide Richtungen. Weitere Erläuterungen im Text.

dass einem dickeren Rosenstock auch die dickere Stange zugeordnet

ist. Damit ist erwiesen, dass der Rosenstock die Dicke der Stange

bestimmt. Quadrant 4 zeigt überdies, dass wirklich nur selten auf

einem dünnen Rosenstock eine dickere Geweihstange aufgesetzt

wird ; hingegen ist es wohl möglich, dass zuweilen auf einem dicken

Stirnzapfen die dünnere Stange steht, möglicherweise als Folge

einer gestörten Stangenbildung. 32 Tiere haben rechts eine dickere

Stange, 45 eine dünnere. Diese Differenz lässt sich aber nicht

sichern (P = 16%).

Das Geweih ist in seinen Proportionen ziemlich festgelegt, wenn
auch Missbildungen häufig sind (Raesfeld 1956, p. 29 ff.). Daher
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ist zu erwarten, dass auch die Stangenlänge eine Abhängigkeit

vom Rosenstock zeigt. Der Vollständigkeit halber sei auch diese

Beziehung kurz gestreift: Abb. 5 setzt die längere Stange — als

Annäherung an die individuell optimale Ausbildung— in Beziehung

zum Rosenstockdurchmesser. Wiederum zeigt sich eine gesicherte
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Abb. 5.

25 mm,

Rosenstockdurchmesser und Stangenlänge, dargestellt nach Alterklassen.

Ordinate: längere Stange, Abszisse: zugehöriger Rosenstock.
(Statt des + in der Zeichenerklärung ist ein zu lesen.)

Proportionalität (P<l°/00 , Corner-Test). Der Rosenstock als Funda-

ment des Geweihs ist also verantwortlich dafür, ob dieses dick

oder dünn, lang oder kurz ausfällt.

4. Rosenstock und Frontalnaht

Wir konnten schon zeigen, dass die Faltung der Frontalnaht

keine Beziehung zur Geweihgrösse aufweist (Sägesser und Huber

1962), dass im Gegenteil Böcke und Geissen dieselbe Faltungsin-

tensität haben. Hingegen ist der gefaltete Abschnitt (Abb. 1, a) bei

den Böcken gesichert länger. Dieser Unterschied könnte dadurch

zustande kommen, dass das Ende der Frontalnaht, also ihre Ein-

mündung in die Frontoparietalnaht, nach hinten verlegt wird,

weil die Rosenstöcke mit zunehmender Stärke mehr Platz auf

den Frontalia beanspruchen. Dass eine solche sekundäre Beziehung
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zwischen Naht und Geweih höchstens in geringen Umfange besteht,

zeigt Abb. 6: Die Regressionsgerade weicht nicht gesichert von

der Horizontalen ab (P = 12%). Das Bestimmtheitsmass von

0,09 zeigt, dass nur 9% der Nahtverlängerung als eine Folge der

Rosenstockverdickung betrachtet werden können.
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Abb. 6.

Gerade Länge des gefalteten Nahtteils (Abszisse) und Rosenstockdurchmesser
(Ordinate, Mittel aus beiden Stirnzapfen).

5. Diskussion

Dem Rosenstock kommt naturgemäss eine grosse Bedeutung für

die Ausgestaltung des Geweihs zu. Er gilt schon bei fossilen Cerviden

als artspezifisches Merkmal (Bubenik 1957). Aus unseren Befunden

darf geschlossen werden, dass eine Verbesserung der Trophäen,

wie sie von der Jägerschaft angestrebt wird, nur über den Rosen-

stock möglich ist. Durch Fütterung, Vitamin- und Mineralzufuhr

während der Bildungszeit des Geweihs kann nicht mehr erreicht

werden, als durch die Entwicklung des Rosenstockes vorgezeichnet

ist (Bubenik 1959 b, p. 218 IT.). Durch die Fütterung müsste

man daher über alle Entwicklungsalter hinweg primär die Rosen-

stöcke zu fördern suchen.

Die Bewertung der Rehtrophäen nach Punkten erfolgt heute

meist nach der Biegerschen Formel (Bieger 1937). Der grösste

Teil der Punkte ergibt sich aus Gewicht, Volumen und Stangen-

länge. Die vorliegende Arbeit zeigt die Abhängigkeit dieser Werte

vom Dickenwachstum des Rosenstocks.
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Die grosse Variabilität macht den Rosenstock- bzw. den Stan-

gendurchmesser für die Altersbestimmung ungeeignet. Immerhin

kann mit grosser Wahrscheinlichkeit an den Stirnzapfen ein alter

von einem jungen Bock unterschieden werden.

Die Verlängerung des gefalteten Nahtteils a bei den Böcken

ist höchstens schwach mit der Dicke der Rosenstöcke korreliert.

Da aber die Tatsache des Geschlechtsdimorphismus bestehen

bleibt, könnte man annehmen, dass es sich um ein „entweder-oder-

Problem" handelt: Vorhandensein von Stirnzapfen beliebiger Dicke

verlängert die Naht, fehlen die Rosenstöcke, dann bleibt die Naht

verkürzt. Dies dürfte wahrscheinlich kaum der Fall sein. Leider

gibt es fast keine Böcke ohne Stirnzapfen, an welchen die Frage

entschieden werden könnte, da nur Kastration des jungen Bockkitzes

dauernde Geweihlosigkeit zur Folge hat (sog. „Plattköpfe", Raes-

feld 1956, p. 41, 54). Hingegen wachsen bei 10- und mehrjährigen

Weibchen zuweilen richtige Rosenstöcke. Drei solche „gehörnte

Geissen" konnten gemessen werden. Ihre Nahtlänge a entspricht

dem Durchschnitt normaler Weibchen (40,12 ± 1,06 mm): 36 mm,
40,3 mm, 40,9 mm, obschon die Stirnzapfen Dicken von immerhin

10-17, 4 mm aufweisen. Die Nahtlänge a wird also nicht verlängert.

Auch die Tatsache, dass die Frontoparietalnaht hinter den Rosen-

stöcken ausbiegt— dies auch bei altenWeibchen mit meist deutlichem

Knochenhöcker an der Stelle der Stirnzapfen — scheint dafür

zu sprechen, dass es sich bei der verlängerten Naht um einen echten

Sexualdimorphimus handelt, dessen Ursachen uns allerdings unbe-

kannt sind.
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N° 18. H. Huggel, A. Kleinhaus, M. Hamzehpour.
Composition du sang de Salmo gairdneri irideus et

Squalius cephalus 1
. (Avec un tableau dans le texte.)

Laboratoire d'anatomie et physiologie comparée, Université de Genève.

Au cours de nos recherches sur le muscle cardiaque des poissons

téléostéens, nous avons à maintes reprises constaté que les solutions

physiologiques utilisées jusqu'à ce jour ne donnaient pas entière

satisfaction (Huggel 1959), constatation qui nous a incité à analyser

les electrolytes et les protides contenus dans le sérum de la truite

arc-en-ciel et du chevesne (Salmo gairdneri irideus et Squalius

ou Leuciscus cephalus).

Nous nous sommes contentés pour le moment de l'analyse des

ions Na, K, Ca, Cl, P04 inorganique et des protides totaux, d'après

Y ultramicro analytical system de Beckmann/Spinco, modifié d'après

de D r
. Sanz 2

.

Les méthodes appliquées sont les suivantes:

Na +
: photométrie de flamme à 589 m/j,

K +
: photométrie de flamme à 766 m//

Les courbes d'étalonnage ont été refaites à chaque analyse.

Ca ++ : microtitation avec l'EDTA à la lumière UV par

observation de la disparition de la fluorescence.

1 Travail subventionné par le Fonds National Suisse de la Recherche
Scientifique.

2 Centre de Chimie clinique, bd de la Cluse 30, Genève.
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Cl
-

: microtitration avec une solution acide de nitrate

mercurique en présence de l'indicateur S —
diphényl-carbazone (Schales 1941)

P04 : phosphates inorganiques: après précipitation des

protéines, le phosphate inorganique est déterminé

par réduction de l'acide phosphomolybdique à

l'aide d'acide aminonaphtol-sulfonique. La couleur

bleue formée est mesurée sur le colorimètre

à 650 mj* (Fiske 1925)

Protides totaux: on laisse réagir le biuret avec les protéines et

on mesure l'absorption de la couleur violette

à 560 nLu (Kingsley 1939).

Une analyse ne demande que 55 /il, ce qui a permis de faire

2 à 3 analyses par individu.

Pour la truite, les premières analyses se révèlent assez surpre-

nantes. La teneur de 139,5 meq/1 en Na correspondait aux taux

trouvés chez les mammifères et chez l'homme, ceci était également

valable pour le potassium et le calcium, tandis que la teneur en

chlore était plus importante. Le chiffre trouvé pour les phosphates

inorganiques représentait le double de celui trouvé chez l'homme,

celui des protides la moitié seulement de ces valeurs.

En comparant ces résultats avec ceux obtenus lors d'une

deuxième et troisième série d'analyses, nous avons constaté que

le taux de Na et Cl était subitement tombé d'environ 40%.
Ces résultats quelque peu contradictoires nous ont incités

à contrôler plus rigoureusement le matériel à analyser, afin que

la composition électrolytique ne soit pas influencée par des facteurs

tels que:

a) la capture et le transport, qui représentent un stress;

b) la provenance des animaux, qui joue un rôle primordial. La

série II provenait d'un magasin de comestibles où les animaux

ont dû subir de l'eau chlorée, un espace trop étroit et une vie

sans nourriture;

c) la prise de sang doit se faire le plus rapidement possible et

au froid (env. 5° C). L'hémolyse doit être empêchée.

d) la nutrition influence la teneur en phosphates et en calcium.

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 21
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En écartant au maximum les facteurs gênants à l'aide d'amélio-

rations techniques, nous avons examiné 20 animaux de même pro-

venance et tenus dans des conditions rigoureusement identiques.

Les analyses successives entre 1 et 12 jours de captivité devaient

confirmer notre hypothèse.

Le transport et le déplacement des truites de leur lieu naturel

dans un bassin d'élevage représentent un stress, qui se reflète

par une augmentation du taux de sodium, de chlore et une diminu-

tion des protides. L'équilibre ne se rétablit que lentement en

8 à 10 jours.

Ceci correspond à une décharge de corticoïdes surrénaliens

avec une action au niveau rénal, changeant ainsi la composition

électrolytique du sang. Ces changements peuvent expliquer les

difficultés de maintenir le cœur des téléostéens en vie in vitro.

La baisse des protides s'explique plus difficilement, toutefois les

échanges ioniques entre potassium et protides font penser à une

fixation massive du potassium, d'où une diminution au 8e jour.

De toute façon, le taux de potassium change très vite et il est

pratiquement impossible d'indiquer un taux moyen idéal. Le

calcium suit ses propres lois, probablement en relation avec des

hormones parathyroidiennes, comme l'a prouvé Fleming en 1961

sur 2 téléostéens; la même règle semble intervenir pour les phos-

phates inorganiques.

Incontestablement, nous retrouvons chez la truite la même
capacité de changer les valeurs électrolytiques que chez le saumon

atlantique lors de sa migration (Robertson 1961).

Quelques valeurs sont sensiblement différentes des mammifères.

Le sodium reste d'environ 20% en dessous des valeurs des mammi-
fères. La teneur en potassium est égale à celle des mammifères,

ainsi que le calcium et le chlore en état d'adaptation. Par contre

les phosphates inorganiques représentent le double, et les protides

totaux correspondent environ à la moitié des valeurs des mammi-
fères.

Le plus frappant reste la faible concentration en Na et sa forte

variation, ainsi que l'énorme variabilité du potassium.

A titre comparatif, nous avons examiné un autre poisson,

Squalius cephalas, chez lequel nous avons trouvé des valeurs égales

à tous les stades d'analyses. Les 9 individus analysés ne montrent

pratiquement pas de variations, sauf pour le potassium, ce qui est
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normal. Grâce à cette régularité des valeurs, il a été possible de

comparer les différentes méthodes de prises de sang. La prise de

sang dans les reins ou dans la veine caudale ne montre aucune diffé-

rence, pas plus que la prise de sang simultanée sur le même individu

par ponction cardiaque et rénale. Seule la ponction cardiaque

provoque très vite une hémolyse, qui augmente la teneur en potas-

sium.

La truite se distingue nettement par sa très grande sensibilité

aux facteurs externes, tandis que les réactions du chevesne sont

analogues à celles de la plupart des Téléostéens (carpe, baudroie)

telles qu'elles ont été décrites par divers auteurs (Field 1943,

Ogasawara 1953, Brull et Nizet 1953).
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N° 19. Yvette Kunz. — Die embryonale Harnblase von
Lebistes reticulatus (Guppy). (Mit 7 Textabbildungen.)

Zoologische Anstalt der Universität Basel.

Der in Aquarien häufig gehaltene Zahnkarpfen Lebistes reticula-

tus macht seine gesamte Embryonalentwicklung im Follikel des

mütterlichen Ovars durch. — Anlässlich vergleichender Studien

über die Dotterresorption verschiedener Teleostier (unpubliziert)

haben wir beobachtet, dass bei Lebistes im Verlaufe der Embryonal-

zeit die Harnblase (Hbl) sich ungewöhnlich stark vergrössert und

kurz vor der Geburt entleert wird. Durch das Schrumpfen der

Blase werden die gesamten Dotterreste eingezogen, sodass der

Guppy ohne äusserlichen Dottersack geboren wird.

Resultate

Beim 10-tägigen Embryo liegt die Hbl in typischer Lage und

Proportion dorsal über dem Enddarm. Sie wird cranial durch die

Abb. 1.

10-tägiger Embryo, aus Follikel und Eihülle befreit.

Harnblase in normaler Grösse und Lage.
Schnittrichtung für Abb. 2

auf den Dottersack absteigende Vena caudalis begrenzt. Caudo-

dorsal münden die Wolff'schen Gänge ein (Abb. 1 und 2).
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^
'A

Abb. 2.

* 1

10-tägiger Embryo, Querschnitt
Harnblase in normaler Grösse und Lage

Abb. 3.

25-tägiger Embryo, aus Follikel und Eihülle befreit.

Stark erweiterte Harnblase
- Schnittrichtung für Abb. 4

Nun setzt die Wachstumsperiode ein. Am 20. eT umgreift die Hbl

caudal bereits den Darm; cranial stösst sie als zweilappige Blase

bis zur Leber vor und füllt das gesamte übrige, erweiterte Coelom

aus. Ihr Volumen vergrössert sich weiterhin (Abb. 3, 4) und nimmt
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am letzten Embryonaltag (30. eT) bis auf die Dotterreste den

gesamten Raum des früheren Dottersackes ein.

r

Abb. 4.

25-tägiger Embryo, Querschnitt
Stark erweiterte Harnblase

Abb. 5.

Neugeborener
Harnblase geschrumpft

Unmittelbar vor dem Verlassen der Eihülle und der daran

anschliessenden Geburt entleert der Embryo die Hbl (Abb. 5).

Das histologische Bild der Neugeborenen (Abb. 6) zeigt die stark

geschrumpfte Blasenwand. — In den ersten Postembryonaltagen

organisiert sich das gefaltete Epithel zu einer dicken Wand, und
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die Blase liegt nun wieder völlig in der ursprünglichen Lage und

normalen Grösse über dem Enddarm (Abb. 7).

0,5 mm

Abb. 6.

Neugeborener, sagittaler Längsschnitt
Harnblase geschrumpft

CQudal

0,5 mm
Abb. 7.

Erste Postembryonaltage, sagittaler Längsschnitt

Harnblase in ursprünglicher Lage und normaler Grösse
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Diskussion

Obwohl die Embryonalentwicklung von Lebistes schon wiederholt

bearbeitet wurde, ist die Vergrösserung der Hbl nicht beobachtet

worden. Dies rührt wohl daher, dass durch Reizung beim Präparie-

ren oder Fixieren die Embryonen durch Kontraktion der Körper-

seitenmuskulatur ihre Hbl augenblicklich entleeren. Die Kollabie-

rung der Blase kann nur durch vorgängige Narkose des intakten

Ovars grösstenteils verhindert werden.

Verschiedene Autoren erwähnten bei anderen Poeciliiden eine

grosse Blase, haben diese aber nicht mit der Hbl identifiziert,

so als erster Duvernoy (1844) bei Poecilia surinamensis. 1885

erwähnt Ryder bei Fundulus majalis „the body cavity under the

axis of the embryo is a deep sinus". Bailey (1933) beobachtete

bei Xiphophorus helleri „a clear vesicle, the enlarged coelom" und

bemerkt, dass die Einziehung des Dotters bei der Geburt durch

„retraction" von Coelomflüssigkeit vor sich zu gehen scheine.

Turner (1940) beschreibt bei verschiedenen Formen einen „Belly

Sac", der im vorderen Teil vom Perikard, im hinteren vom Coelom

eingenommen werde.

Die Harnblase wurde ausdrücklich nur in wenigen Arbeiten

über Poeciliidae erwähnt (Ryder (1885) bei Gambusia patruelis,

Oppenheimer (1937) bei Fundulus heteroclitus und Tavolga (1949)

bei Platypoecilus). Ausser Ryder beschrieben sie alle die Blase

als zweilappig; keiner jedoch beobachtete die oben erwähnten

Verwandlungen. Nur Fraser (1940) erkannte bei Heterandria

formosa Phaenomene, die den von uns bei Lebistes beobachteten

entsprechen.

Fraser diskutiert die Homologie der embryonal erweiterten

Harnblase von Heterandria mit der Allantois und beruft sich

auf Kupffer (1866), der die Harnblase der Teleostier mit der

Allantois der höheren Vertebraten verglichen hat. Es hat sich

indessen herausgestellt, dass die von Kupffer beschriebene Blase

eine frühembryonale Umwandlung der postanalen Darmzone ist,

die darum heute als Kupffer'sche Blase bezeichnet wird. Die Harn-

blase erscheint erst viel später als dorsale Abschnürung der Kloake,

zu der später noch mesodermale Elemente hinzukommen (Felix,

1898).
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Die physiologische Bedeutung der embryonalen Harnblase sieht

Fraser in der Speicherung von Harn. Auch die Möglichkeit einer

respiratorischen Funktion wird diskutiert, d.h. eines Ueberganges

dieser Funktion vom Perikard auf die Harnblase während der

Entwicklung. Es muss hier erklärend beigefügt werden, dass sowohl

Heterandria als auch Lebistes ein stark erweitertes Perikard auf-

weisen, das in den Frühstadien wie eine Kapuze den Kopf umhüllt

und dessen Aussenwand vom Dotterkreislauf durchzogen wird.

Uns scheint, dass die Hauptfunktion der erweiterten Hbl

mechanischer Natur ist. Durch ihre Ausdehnung sichert sie während

der gesamten Embryonalentwicklung, dass das Dottersack-Ge-

fässnetz an die Follikelwand. also den mütterlichen Kreislauf,

angepresst bleibt. Ob nun der Dottersack- Kreislauf nur zur Respira-

tion oder auch zur Ausscheidung oder zur Resorption von Nahrungs-

stoffen dient, ob eventuell auch die Harnblase, via Dotterkreislauf

oder direkt, mit dem Ovarialkreislauf Stoffe austauscht, jedenfalls

bleibt der nahe Kontakt zum mütterlichen Kreislauf auf diese

Weise gesichert. Wir sehen hier eine Analogie zur sehr grossen

Allantois der Raub- und Huftiere mit gedehnter Plazenta (Port-

mann, 1948), bei der die Durchdringung von mütterlichem und

foetalem Gewebe weit geringer ist als bei der massigen Plazenta,

wie sie z.B. Nager und die meisten Primaten kennzeichnet.

Zusammenfassung

1. Die Harnblase des viviparen Lebistes reticulatus vergrössert

im Laufe der Embryonalzeit ihr Volumen weit über die bei eierle-

genden Teleostiern bekannte Grösse, bis sie fast den gesamten

Raum des früheren Dottersackes ausfüllt.

2. Unmittelbar vor Verlassen der Eihülle und der anschliessen-

den Geburt wird die Harnblase sehr rasch entleert und nimmt
nun gruppentypische Dimensionen an.

3. Funktionelle Analogien zur Rolle der Allantois bei Amnioten,

insbesondere Säugetieren mit gedehnter Plazenta, werden diskutiert.

Summary

1. The urinary bladder of the viviparous Lebistes reticulatus

enlarges far beyond the usual size found in oviparous teleosts.
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At the end of the embryonic period it has increased so greatly that

it almost fills the space originally occupied by the yolk.

2. Immediately before hatching and subsequent birth the uri-

nary bladder empties very rapidly and assumes the group-specific

dimensions.

3. Functional analogies are discussed to the rôle of the allantois

in amniotes, especially in mammals with extensive (gedehnter)

placenta.
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Ch Chorda
Da Darm
Do Dotter
Gbl Gallenblase
Hbl Harnblase
Hz Herz
Le Leber

Mes Mesencephalon
Mi Milz

Nr Neuralrohr
Pa Pankreas
Sbl Schwimmblase
Vc Vena caudalis

WG Wolffscher Gang

Auf den Abbildungen 1 und 3 wurde der Dotterkreislauf weggelassen.
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N° 20. F. E. Lehmann und M. Henzen, Bern. — Zur
MikroCytologie der Meiose und Mitose von Tubifex. 1

(Mit 2 Textabbildungen und 2 Tafeln.)

Zoologisches Institut der Universität Bern.

Mitose und Meiose sind vorzüglich geeignete zellbiologische

Modelle beim Ei des Tubifex. Hier wurden in den letzten 20 Jahren

die Phänomene der mitostatischen Beeinflussung des Teilungsap-

parates durch Antimitotica studiert. Ferner gelang es uns, der

mikrocytologischen Strukturbildung auf elektronenmikroskopischen

Schnitten wesentlich näher zu kommen, da wir eine besser befriedi-

gende Fixierungstechnik angewendet haben (s.u.). Wir mussten

uns im Laufe der Jahre überzeugen, dass die cytologischen Struktur-

veränderungen während der Mitose allein nicht genügen, um eine

ausreichende Vorstellung vom Mitosegeschehen zu entwickeln.

Elektronenmikroskopische Strukturbilder sind unerlässlich.

Es kam uns schliesslich darauf an, die mikrocytologischen Bilder

des Elektronenmikroskops mit den cytologisch gefärbten Schnitten

des Lichtmikroskopes direkt zu vergleichen. So ist es uns in der

Tat gelungen (Lehmann, Henzen, Geiger 1962), die cytologischen

mit den mikrocytologischen Strukturen in Beziehung zu setzen.

Wir hatten uns in den letzten 20 Jahren bereits bemüht, durch

cytologische Bilder von Meiose und Mitose die Mitosephysiologie

bei Tubifex aufzuklären. Wir möchten nun im folgenden weitere

Phänomene der Meiose und der Mitose mit mikrocytologischen

und cytologischen Methoden untersuchen. Wohl werden sich die

Gelkörper von Spindel und Aster optisch abgrenzen lassen, zugleich

aber wird sich die Feinstruktur der Gelkörper und des Cytoplasmas

als sehr komplex zusammengesetzt darstellen (Mikrosomen und

Mikrofibrillen, Mitochondrien).

Der Ablauf der Meiose ist beim Tubifex-Ei eng verknüpft mit

der Aussonderung zweier Endoplasmabezirke, der Polplasmen,

die am Ende der Reifung, kurz vor der ersten Furchungsteilung

1 Mit Unterstützung der Eidg. Kommission zur Förderung der wissen-
schaftlichen Forschung aus Arbeitsbeschaffungsmitteln des Bundes.
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an den beiden Eipolen als scharf begrenzte Plasmaanhäufungen

in Erscheinung treten. Diese Polplasmen stellen eigentliche morpho-

genetische Plasmen dar: sie bestimmen die Ausbildung der ekto-

dermalen bzw. mesodermalen Organanlagen. (Penners 1934, 1937).

Es sind Zellbereiche, die sich durch gezielte Zentrifugierungen

umschichten und dislozieren lassen (v. Parseval 1922, Lehmann
1940). Sie weisen ferner auch cytochemische und feinstrukturelle

Besonderheiten auf: die positiv ausfallende Nadi- Reaktion zeigt das

Vorhandensein von Cytochromoxydase, die ihrerseits an die Mito-

chondrien als Fermentträger gebunden ist (Lehmann 1941). Dass

die Mitochondrien den integrierenden Bestandteil des Polplasmas

bilden, war auf Grund der Nadi-Reaktion und an Hand der histolo-

gischen Bilder zu vermuten. Die mikrocytologische Untersuchung

erbrachte dazu den Beweis (Lehmann 1950, Weber 1958).

Unter den vorhin erwähnten Gesichtspunkten sollen in dieser

Mitteilung einige Beobachtungen zu den Vorgängen der Eireifung

dargelegt werden.

Material und Methode

Die Eier, die sich aus der Institutszucht jederzeit beschaffen

liessen, wurden mit feinen Pincetten aus den Coconhüllen befreit.

Hatten die Eier noch nicht das gewünschte Stadium erreicht, wurden

sie in die Lehmann-Zuchtlösung übergeführt und bei Zimmer-

temperatur bis zum gewünschten Entwicklungsstadium darin

belassen. Als Fixiergemisch diente das Fixativ „E" (Lehmann-

Mancuso 1958), eine saure, chromhaltige Osmiumlösung, die für

Faserstrukturen und Mitochondrien gute Resultate liefert (Leh-

mann-Mancuso 1957). Für die histologischen Untersuchungen

wurden die Keime in Agar vor- und in einer Asphalt-Gummiparaffin-

mischung definitiv eingebettet und in einer Dicke von 5-3 fi

geschnitten. Zur Färbung diente eine Säurefuchsin-Lichtgrün-

Lösung, die die Faserstrukturen, die Dotterpartikel und Mitochon-

drien gut zur Darstellung brachte.

Waren die Keime für die Untersuchung im Elektronenmikroskop

(Typ Siemens Elmiskop) bestimmt, erfolgte nach der gleichen Fixie-

rung die Einbettung in Metacrylat 8:2 oder in Vestopal W nach

Kellenberger. Auf einem Porter-Blum Mikrotom wurden die

Blöcke in einer Dicke von 0,07-0,1 (j. geschnitten und die auf



300 F. E. LEHMANN UND M. HENZEN

Formvarfolien aufgezogenen Schnitte mit Bleiazetat kontrastiert

(Karnovsky 1961).

Ergebnisse

a) Meiose.

Die erste Reifeteilung im Tubifex-Ei beginnt noch im Eisack

des Muttertieres; im frisch abgelegten Ei befinden sich die Chromo-

somen bereits in der Metaphase. Die auf diesem Stadium durchge-
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Abb. 1.

Ei kurz nach der Ablage; die Chromosomen befinden sich in der Metaphase
der 1. meiotischen Teilung.

a) Schnittschema eines Paraffinschnittes. Meiosespindel (1. MSP), mitochon-
drienreiche Plasmainseln.

b) Ueberzeichnung einer elektronenmikroskopischen Aufnahme durch die

Rinde. Das Ei wird nach aussen abgeschlossen durch die Zellmembran (ZM),
dann folgt eine dünne Schicht Mitochondrien (MI) und schliesslich die

groben Dotterkörner (DK) mit den gegen die Eimitte zu in Gruppen auftre-

tenden Mitochondrien. Originalvergrösserung l.OOOx. Masstabeinheit: 5 \i.

führte Nadi-Reaktion zeigt eine diffuse Blaufärbung der ganzen

Eioberfläche. Anscheinend liegen die Mitochondrien in der Rinde

verstreut. Unsere histologischen Schnitte haben gezeigt, dass, im

Einklang mit den histochemischen Befunden, Mitochondrien in

der dünnen Rindenschicht zu finden sind, dass aber der Hauptanteil

des Polplasmamaterials als kleine Mitochondrieninseln zwischen den

Dotterkugeln eingebettet liegt (Abb. 1) und somit bereits zu Beginn

der Meiose in beträchtlichen Mengen im Innern des Eis segregiert ist.

Die hauptsächlichen Elemente des Spindelapparates sind mit

Ausnahme der Centriolen mehr oder weniger deutlich zu erkennen;

die Metaphasespindel der Meiose zeigt einen ausgeprägt fibrillären
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Charakter und deckt sich gut mit dem Bild, das Inoué (1952) auf

Grund seiner in vivo-Beobachtungen an Chaetopterus-Spindeln

entworfen hat. Der ganze Meiosebereich weist praktisch keine

Mitochondrien auf, aus dem umgebenden Cytoplasma reichen

nur vereinzelte Lipoidtropfen zwischen die Fibrillen hinein (Tafel I).

Die Spindel selbst zeigt zahlreiche lange, zum Teil parallel angeord-

nete Fibrillen.

Die Asteren sind, wie bei vielen Arten mit Spiralfurchung, recht

grosse Strukturen, besonders auch bei den Mitosespindeln. Sie

bestehen ebenfalls aus fibrillärem Material, das sehr schwach elektro-

nenabsorbierend ist, und einer Anzahl dichter, mikrosomenartiger

Partikel, die den Fibrillen aufsitzen. Am Metaphaseaster lassen

sich zwei verschiedene Strukturbereiche abgrenzen: die Zone

der Centrosphäre ist frei von jeglichen Partikeln; sie enthält ein

sehr dichtes und eng übereinander gelagertes Retikulum. Die

Peripherie weist sehr langgestreckte Fasern auf, die deutlich radial,

zum Teil recht weit ins umliegende Plasma hinauslaufen.

Es wurde schon darauf hingewiesen, dass die Eiorganisation

von Tubifex kurz vor dem ersten Mitoseschritt ihre deutlichste

Gliederung erreicht mit der Ansammlung des Polplasmas an den

beiden Eipolen. Es hat sich nun gezeigt, dass diese während der

ganzen Meiose des Eis ablaufende Aussonderung des Plasma-

materials eng verknüpft ist mit ganz typischen Veränderungen

der Eioberfläche: in rhythmischem Wechsel tritt parallel mit

der Ausstossung der Richtungskörper ein bestimmtes Muster von

Protuberanzen auf (Woker 1944). Zur Verteilung des Bildungs-

plasmas in diesem Stadium sind vor allem zwei Erscheinungen

festzuhalten:

1. die Zahl der Plasmainseln verkleinert sich merklich und ver-

schwindet schliesslich bis am Ende der zweiten Reifeteilung

vollständig. Das Dottermaterial erscheint viel geschlossener

und dichter.

2. gleichzeitig mit der Verminderung des mitochondrienhaltigen

Plasmas im Eiinnern hat sich die Zone des subkortikalen Plasmas

im Bereiche des Richtungskörpers und der Protuberanzen

vergrössert.

Untersuchungen über die Verteilung von ungesättigten Fett-

säuren im Tubi]ex-YÀ (Hess 1959) — diese Fettsäuren sind als
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Bausteine funktionell wichtiger Zellorganelle unter anderem auch

in den Mitochondrien anzutreffen — ergaben, dass speziell die

Stadien dieser Oberflächenunruhe sehr intensiv auf ungesättigte

Fettsäuren reagierten, und zwar vor allem die Zonen der Protube-

ranzen. Es schien, dass dieses intensive Auftreten der Lipoide

verknüpft sei mit einem vermehrten Auftreten von Mitochon-

drien. Unsere mikrocytologischen Bilder haben eindeutig ergeben,

Die Oberflächenverformung während des Ausstossens des Richtungskörpers.

a) Schnittschema eines Paraffinschnittes. Die Mitochondrien sammeln sich

unter der Rinde in der Nähe der Spindel und in den Ausbuchtungen der
Protuberanzen an.

b) Das mikrocytologische Bild (Ueberzeichnung einer EM-Aufnähme) zeigt

deutlich die in Gruppen zusammengezogenen Mitochondrien in einer

Protuberanzenfurche. Originalvergrösserung l.OOOx. Masstabeinheit: 5 y..

Bezeichnungen wie in Abb. 1.

dass sich in den Furchen der Protuberanzen die Mitochondrien

ganz auffällig zu kleinen Gruppen ansammeln. Es scheint also so

zu sein, dass während der wahrscheinlich viel Energie verbrauchen-

den Phasen der amöboiden Oberflächenunruhe die Mitochondrien

als Träger eines ganzen Fermentmusters eine wesentliche Rolle

spielen und deshalb unter dem Einfluss einer Rindenaffinität aus

dem Zellinnern in die Zonen erhöhter Zellaktivität, d.h. der Richtungs-

körperaustrittstelle sowie der Ausbuchtungen verlagert werden

(Abb. 2).

b) Mitose.

Vor der ersten Mitoseteilung ist die ooplasmatische Segregation

der Polplasmen unter beträchtlicher Vermehrung des mitochon-
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Aufbau und Struktur der Meiosespindel.

a) Paraffmdünnschnitt zeigt die Fibrillenstruktur. Beide Asteren (A) sind
ungefähr gleich gross. Lipoidtropfen sind als einzige Zellpartikel vereinzelt
im Spindelbereich zu finden. Masstabeinheit: 10 \x.

b) Elektronenmikroskopischer Schnitt durch den peripheren Bezirk des
zellinneren Asters. Deutlich sind die radial verlaufenden Fibrillen (FI)

erkennbar. Die leichte Unscharfe ist bedingt durch den etwas dicken Schnitt.
Originalvergrösserung l.OOOx. Masstabeinheit: 5 \i.
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Das Ei stellt kurz vor der ersten Furchungsteilung und hat die Polplasmen
abgegrenzt.

a) Em-Aufnahme aus dem Eiplasma: Dotterkörner mit Plasmahülle, Lipoid-
tropfen (L) und vereinzelte Mitochondrien, (MI). Originalvergrösserung
l.OOOx. Masstabeinheit: 5 ijl.

b) Ausschnitt aus dem animalen Polplasma: dichte Mitochondrienpopulation.
Originalvergrösserung 5.000x. Masstabeinheit: 1 u..

c) Die Mitochondrien weisen eine aus Längskanälchen bestehende Feinstruktur
auf. Originalvergrösserung lO.OOOx. Masstabeinheit: 1 u..
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drienreichen Materials vollendet: die Plasmakappen greifen von
beiden Polen her tief ins Eiinnere und verdrängen die Dottermasse

in die Aequatorebene. Im Innern entsteht eine grosse, heteropolare

Spindel. Auch hier lassen sich, bei der Spindel wie beim Aster,

die parallel oder radial gerichteten Fibrillen gut erkennen.

Das Polplasma erscheint im cytologischen Bild als eine dichte

Packung von Mitochondrien, die sich als derbe Granulierung scharf

gegenüber dem Kernbereich abheben. Das mikrocytologische Bild

zeigt uns eine ziemlich reine Population von Mitochondrien; es

sind granuläre oder stäbchenförmige Mitochondrien, die eine aus

Längskanälchen bestehende Feinstruktur aufweisen (Weber 1958).

Zwischen den Mitochondrien eingelagert erkennt man „osmiophile

Bläschen", die Chromidien. In der Randzone verschwinden die

Mitochondrien langsam und machen den Dotterkörnern und Lipoid-

tropfen Platz, die das Bild des zentralen Eiplasmas charakterisieren

(Tafel 2). Die Lipoidtropfen zeichnen sich aus durch eine konstante

Grösse; die Grösse der Dotterkörner hingegen schwankt. Die

Dotterpartikel sind von einer ebenfalls osmiophilen, dünnen Plas-

mahülle umgeben. Einzelne Mitochondrien liegen verteilt zwischen

dem groben Dotter.

Wir haben versucht mit speziellen histologischen Methoden und
einer vergleichenden Erfassung cytologischer und mikrocytolo-

gischer Befunde einige Stadien der ooplasmatischen Segregation

am Tubifex-Ei
:
Phasen der Meiose und Mitose zu charakterisieren.
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N° 21. M. Lüscher und I. Walker, Zur Frage der

Wirkungsweise der Königinnenpheromone bei der

Honigbiene. x (Mit 4 Textabbildungen.)

Abteilung für Zoophysiologie, Zoologisches Institut der Universität Bern.

Die von Butler (1954), Pain (1954) und Voogd (1955) nach-

gewiesene Königinnensubstanz (..queen substance") hat verschie-

dene Wirkungen auf die Arbeiterinnen. Sie hemmt die Entwicklung

von Eiern in den Ovarien und verhindert damit die Entstehung

1 Mit Unterstützung des Schweizerischen Xationalfonds. Wir danken
der Direktion der Bienenabteilung der Eidgenössischen Milchwirtschaftlichen
Versuchsanstalt Liebefeld-Bern, die uns in grosszügiger Weise Arbeitsplatz
und Material zur Verfügung gestellt hat. Herrn W. Fyg danken wir herzlich
für seine wertvolle Beratung.
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von Afterweiseln (Drohnenmütterchen). Daneben beeinflusst sie

das Verhalten, indem sie einerseits attraktiv wirkt, andererseits

den Bau von Ersatzweiselzellen verhindert. Diese Wirkung auf

den Bau von Ersatzweiselzellen ist einem Pheromon zuzuschreiben,

der 9-Oxo-decen (2) carbonsäure, die vor kurzem synthetisiert

werden konnte (Barbier und Lederer 1960, Barbier, Lederer
und Nomura 1960, Callow und Johnston 1960). Die Eireifung

wird jedoch durch diese Substanz nicht beeinflusst (Pain 1961a).

Die Ovarhemmung muss also auf der Wirkung eines weiteren,

im Totalextrakt von Königinnen enthaltenen Pheromons beruhen.

Für die Attraktivwirkung schliesslich scheint ein Gemisch mehrerer

Substanzen des Totalextraktes notwendig zu sein. Die Wirkungen

der Königinnensubstanz beruhen also auf der Wirkung mehrerer

in ihr enthaltener Pheromone.

Über die physiologische Wirkungsweise dieser Pheromone ist

bis jetzt nur wenig bekannt. Nachdem bei Termiten gezeigt werden

konnte, dass die Pheromone der Geschlechtstiere mindestens zum
Teil in das endokrine System der Larven eingreifen (Lüscher 1961),

war anzunehmen, dass auch bei Bienen eine ähnliche Beziehung

zwischen den Pheromonen und den Hormonen bestehen könnte.

Wir haben nun diese Frage zunächst für das die Eireifung hemmende
Pheromon untersucht.

Bei vielen, jedoch nicht bei allen Insekten sind die Corpora

aliata für die Eireifung notwendig. Auch bei Bienen bestehen

Anhaltspunkte dafür, dass ein Hormon der Corpora aliata an der

Eireifung beteiligt ist. Müssbichler (1952) fand eine Volumen-

zunahme der Corpora aliata bei eierlegenden Arbeiterinnen, den

sog. Afterweiseln. Müssbichler konnte jedoch die Entstehung

von Afterweiseln durch Implantation von Corpora aliata nicht

beeinflussen. Altmann (1952) dagegen erhielt nach Injektion von

Corpora allata-Extrakten einen höheren Prozentsatz von After-

wreiseln als bei den Kontrollgruppen. Damit scheint eine stimulie-

rende Wirkung des Corpora aliata- Hormons auf die Ovarentwicklung

auch bei Bienen nachgewiesen zu sein.

Wir haben uns deshalb die Frage gestellt, ob das Bienenköni-

ginnen-Pheromon durch eine Hemmung der Corpora aliata die

Eireifung bei den Arbeiterinnen verhindert. Zur Prüfung dieser

Frage haben wir verwaisten Gruppen von etwa 100 Bienen Köni-

ginnen-Extrakt verabreicht und die Volumina der Corpora aliata
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in Versuchs- und Kontrollgruppen nach verschiedenen Zeitinter-

vallen bestimmt. Versuchs- und Kontrollgruppen wurden jeweils

dem gleichen Volk entnommen.
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Abb. 1.

Gesamtvolumen der beiden Corpora aliata in Millionen u3 von weisellosen

Bienen in Abhängigkeit von der Nahrung.
Ko: Zucker- Honig-Gemisch — Kontrolle.

P: Zucker-Honig-Gemisch mit Pollenzusatz.

Tg: Tage nach Beginn der Weisellosigkeit (Stockentnahme).
Pro Kurvenpunkt wurden die Corpora aliata von 6-18 Bienen gemessen.

Da die Versuche erst im letzten Winter begonnen wurden, standen

uns nur Winterbienen zur Verfügung. Wir haben mit den Rassen „car-

nica" und „nigra" gearbeitet. Die Bienen wurden in sog. Liebefelder

Kästchen bei 30°Cgehalten und mit Honig und Zucker, zum Teil zusätzlich

mit Pollen gefüttert. Der Königinnenextrakt war ein ungereinigter

Extrakt, der uns im Jahre 1957 durch Herrn Dr. C. G. Butler zur

Verfügung gestellt worden ist. Er war also schon über fünf Jahre alt.

Der Extrakt wrurde auf einer der extrahierten Königinnen verabreicht.

Diese wurde getränkt, getrocknet und in das betreffende Kästchen
gelegt.

Die Corpora aliata wurden in Insekten- Ringer herauspräpariert

und im Frischzustand in einer Zählkammer von 0,025 mm Tiefe ge-

quetscht. Der Umriss des gequetschten Organs wurde mit dem Zeichen-

apparat gezeichnet. Die Fläche der Organs, aus der sich dann das Volu-

men berechnen liess. wurde durch Planimetrieren bestimmt.

Zur statistischen Bearbeitung wurden folgende Methoden benützt:

der x
2 -Vierfeldtest, der Test von Wilcoxon, die Sequentialanalyse und

die Varianzanalyse (siehe Documenta Geigy, Wissenschaftliche Tabellen).
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Der Prozentsatz der bei den Winterbienen in Kontrollkolonien

entstandenen Afterweisel war von Volk zu Volk sehr verschieden

und schwankte zwischen 4 und 66%, wobei ein Rassenunterschied

nicht festgestellt werden konnte.
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Abb.

Die Einwirkung der Kästcheneinrichtung auf das Volumen der Corpora aliata

von weisellosen Bienen.
W: Kästchen mit normalen Bienenwachswaben.
M: Kästchen künstlicher Mittelwand.
O: Kästchen ohne Wabe und ohne Mittelwand.
Anzahl untersuchter Tiere pro Kurvenpunkt: 8.

Weitere Erklärungen siehe unter Abb. 1.

Wir haben zunächst das Verhalten der Corpora aliata in weisel-

losen Gruppen unter verschiedenen Bedingungen ohne Verabrei-

chung von Königinnensubstanz untersucht (Abb. 1, 2). Es zeigt

sich durchwegs eine starke Volumenzunahme in den ersten Tagen.

Später nimmt das Volumen nur noch wenig zu oder es bleibt kon-

stant. Ein Zusatz von Pollen zur Nahrung hat zunächst keinen

Einfluss auf die Corpora aliata (Abb. 1). Nach etwa fünf Wochen
jedoch werden die Corpora aliata der pollenernährten Bienen deut-

lich grösser als diejenigen der Kontrollen. Dagegen war der Pro-

zentsatz der Bienen mit entwickelten Ovarien in der Kontrollgruppe

höher (66%) als bei Pollenzusatz (45%). Für den Unterschied

ergibt sich ein P< 0,0*5.

Dieses Ergebnis scheint den Befunden von Pain (1961b),

nach denen Proteinnahrung eine Voraussetzung für die Entwick-
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lung von Eiern bei Arbeiterinnen ist, zu widersprechen und ist

vielleicht auf den besonderen physiologischen Zustand der Winter-

bienen zurückzuführen.

VOLUMEN CORPORA ALLATA
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Abb. 3.

Erster Versuch über die Wirkung der Königinnensubstanz auf die Corpora
aliata und auf die Ovarentwieklung von weisellosen Bienen.
Ex: Königinnenextrakt auf extrahierter Königin verabreicht.

TK: Stockeigene tote Königin.
Ko : Weisellose Kontrollen.
Anzahl untersuchter Tiere pro Kurvenpunkt : 8. für die Ovarentwieklung : 66.

Weitere Erklärungen siehe unter Abb. 1.

Wird der weisellosen Bienengruppe statt der vollständigen

Wabe nur die Mittelwand mit künstlich eingepresstem Waben-

muster in das Kästchen gehängt, so werden die Corpora aliata

gesichert (P<0,01) grösser als bei Kontrollgruppen mit normalen

Waben (Abb. 2). Die Bienen entwickelten in diesem Versuch

eine starke Bautätigkeit, indem sie Wachs von der Mittelwand

abtrugen und damit Ritzen zwischen Glas und Holzrahmen ver-

schlossen. Bei Bienen in leeren Kästchen ist die Volumenvergrösse-

rung der Corpora aliata unregelmässig und nicht gesichert ver-

schieden von derjenigen der beiden andern Gruppen. In der Ovar-

entwieklung zeigten sich keine Unterschiede, doch war diese bei

allen Gruppen äusserst gering (höchstens 6%).
Die Wirkung der Königinnensubstanz wurde in zwei Versuchen

geprüft. Im ersten Versuch (Abb. 3) wurden einem kleinen Stamm-
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volk, dessen Königin kurz vorher gestorben aber noch im Volk

verblieben war, drei Gruppen entnommen, von denen eine Königin-

nen-substanz erhielt (Ex). Einer zweiten Gruppe wurde die dem
Volk entnommene tote Königin in das Kästchen gegeben (TK).

10 u

2,0

18

1,6

1.4

1.21

1.0

8 10 12 14 Tq

Abb.

Zweiter Versuch mit Königinnensubstanz.
Erklärungen siehe unter Abb. 1 und 3.

Die Corpora aliata waren schon zu Beginn des Versuchs sehr

gross, wahrscheinlich infolge des Absterbens der Königin. Die

Corpora aliata der weisellosen Kontrollbienen nahmen jedoch nach

Versuchsbeginn weiter an Volumen zu, während ihr Wachstum
sowohl bei Verabreichung von Königinnensubstanz als auch

durch die tote Königin gesichert (P<0,01) gehemmt war. Auch
die Hemmung der Ovarentwicklung in diesen Gruppen ist gesichert,

und zwar für die Königinnensubstanz mit P< 0,0001, für die tote

Königin mit P< 0,001. Diese scheint also an ihrer Oberfläche noch

Königinnensubstanz aufgewiesen zu haben.

Für den zweiten Versuch (Abb. 4) wurden die Bienen einem

normalen grossen Volk entnommen und in zwei Gruppen aufgeteilt,

von denen die eine Königinnensubstanz erhielt und die andere

als Kontrolle weisellos blieb. In beiden Gruppen zeigte sich mit

der Zeit eine Volumenzunahme der Corpora aliata, doch waren

auch hier diejenigen der Versuchsgruppe im Vergleich mit der

Kontrolle gehemmt (P<0,05). In diesem Versuch wurde eine

Vergrösserung der Streuung unter der Einwirkung von Königinnen-
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Substanz beobachtet (P<0,01). Zudem sind einzelne s-Werte

innerhalb der Versuchsgruppe voneinander gesichert verschieden.

Diese Befunde deuten darauf hin, dass die Corpora aliata nur

teilweise und unregelmässig gehemmt wurden. Der Prozentsatz der

Bienen mit Ovarentwicklung betrug bei den Kontrollen 8%, bei

den Versuchsbienen 0%, doch ist dieser Unterschied nicht gesichert.

Die Versuche zeigen, dass bei Verabreichung von Königinnen-

substanz eine normalerweise nach der Isolierung von der Königin

auftretende Vergrösserung der Corpora aliata der verwaisten

Arbeiterinnen verhindert oder zumindest gehemmt wird, während

gleichzeitig die Eireifung in den Ovarien ebenfalls verhindert oder

gehemmt wird. Nach Untersuchungen bei anderen Insekten darf

aus einer Volumenzunahme der Corpora aliata im allgemeinen

auf eine Aktivierung derselben geschlossen werden. Es ist deshalb

anzunehmen, dass die Wirkung des ovarhemmenden Pheromons

der Bienenkönigin die Corpora aliata der Arbeiterinnen in ihrer

Hormonproduktion hemmt, und dass die Eireifung infolge des

Fehlens des sog. gonadotropen Hormons der Corpora aliata unter-

bleibt,

Innerhalb der Gruppen die keine Königinnensubstanz erhielten

ergab sich jedoch keine Korrelation zwischen der Grösse der Corpora

aliata und der Ovarentwicklung (107 geprüfte Tiere, wovon 61

Ovarentwicklung zeigten). Dies weist darauf hin, dass trotz Akti-

vierung der Corpora aliata die Ovarien mindestens bei Winter-

bienen nicht immer zur Eibildung fähig sind, dass also ein Ausblei-

ben der Eireifung in Abwesenheit der Königinnensubstanz nicht

einer Mangelfunktion der Corpora aliata zuzuschreiben ist,

Für eine Wirkung der Königinnensubstanz auf die Corpora

aliata sprechen auch unveröffentlichte Befunde bei Termiten,

die zeigen, dass bei diesen die Corpora aliata nach Verfütterung

von Bienen- Königinnensubstanz gehemmt werden, und dass die

Wirkung dieser Substanz auf die Bildung von Ersatzgeschlechtstie-

ren derjenigen von Juvenilhormonextrakten entgegengesetzt ist.

Summary

The corpora aliata of worker honey-bees increase in volume

during the first days after their removal from the queen. The
" queen substance " significantly inhibits this growth of the corpora
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aliata. These results suggest that the inhibition of ovary develop-

ment by the pheromone contained in the " queen substance " is

brought about by an action upon the corpora aliata which are

thereby prevented from secreting the " gonadotropic " hormone.
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N° 22. R. Martin 1 und P. Tardent, — Kultur von Hy-
droiden-Zellen in vitro. (Mit 2 Tafeln.)

Stazione Zoologica, Napoli und Zoologisches Institut der Universität
Zürich.

1. Einleitung

Die Interpretation der aussergewöhnlichen morphogenetischen

Potenzen der Coelenteraten bietet grosse Schwierigkeiten, weil

u.a. die formbildenden Prozesse auf zellulärer Ebene bis jetzt

entweder nur am fixierten Objekt oder nur unter ungünstigen

technischen Voraussetzungen am lebenden Tier beobachtet werden

konnten (Tardent 1963). Es handelt sich in erster Linie darum,

die morphogenetischen Potenzen einzelner Zelltypen zu ermitteln.

Die wenigen Versuche, dieses Problem auf dem Wege der Gewebs-

und Zellkulturen zu lösen, sind grossen technischen Schwierigkeiten

begegnet und haben noch keine schlüssigen Resultate gezeitigt

(Sanyal und Mookerjee 1960, Phillips 1961).

Seit zwei Jahren haben wir an der Zoologischen Station von

Neapel, in Zusammenarbeit mit Dr. A. Necco, die zahlreichen

methodischen Hindernisse zu überwinden versucht, die sich einer

„in vitro" - Kultur von Geweben und Zellen mariner Invertebraten

in den Weg stellen (vergi. Necco und Martin 1963). Die vorliegende

Arbeit beschränkt sich auf die neuesten Beobachtungen an Rein-

kulturen von Cnidoblasten der kolonialen Hydroide Tubularia

larynx.

Die in verschiedenen Typen auftretenden Nesselzellen sind

bei Tubularia in der ganzen ektodermalen Schicht verteilt, wo sie

in kleinen Gruppen an der Basis der Epithelmuskelzellen liegen

(Tardent und Eymann 1959). Die zahlreichen, im Stielteil (Hydro-

caulus) lokalisierten Nematoblasten bilden, da sie durch das

Aussenskelett am Ausüben ihrer Funktion gehindert werden, eine

dem Hydranthen bestimmte Reserve (Hadzì 1909).

1 Diese Arbeit wurde durch die grosszügige Unterstützung der „National
Institutes of Health in Bethesda Maryland USA" (Kontrakt C 3402) ermöglicht.
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Die Cnidoblasten sind zu ausgedehnten Wanderungen befähigt,

wobei sie sich amoeboid zwischen den Epithelmuskelzellen bewegen

(Tardent und Eymann 1959). Nach den Beobachtungen von

Lehn (1951) führt ihre Differenzierungsgeschichte auf die intersti-

tiellen Zellen zurück, die auch noch zu anderen Differenzierungslei-

stungen fähig sind (Tardent 1963). Die strukturellen Aspekte

der komplexen Nematocysten-Differenzierung wurden kürzlich

von Slautterback und Fawcett (1959) elektronenoptisch unter-

sucht.

2. Material und Methode

Das für die Kulturen verwendete, alle ektodermalen und entoder-

malen Zelltypen enthaltende Coenosarcmaterial wird sorgfältig aus

dem Hydrocaulus herausgepresst, nachdem dieser von Epibionten befreit

und einer 24-stündigen Behandlung mit Antibiotica ausgesetzt wurde.

Die auf diese Weise isolierten Gewebsfragmente werden in ein halbsynthe-

tisches Medium übertragen. Dieses besteht aus: Natürlichem gepuffertem

Meerwasser (pH 7.5), dem die Aminosäuren Serin, Taurin und Glycin

(Faulhaber und Tardent 1959) sowie Hefeextrakt
( uYeastolate",

^Difco") und Glucose beigefügt wurden. Diese Lösung wird in Kombina-
tion mit Blutplasma der Languste (Palinurus vulgaris) verwendet.

Dieses hat bakteriostatische Eigenschaften und bildet lockere Koagulate,

in denen sich die Zellen festsetzen. Als Kulturtechnik wird das Verfahren

des hängenden Tropfens und der .^roller tubes" angewendet.

3. Ergebnisse

Die ersten 24 Stunden nach Ansetzen der Kulturen sind durch

eine rege Wanderung der Zellen gekennzeichnet, wobei diese das

Explantat verlassen und sich zentrifugal über die mit Plasma-

koagulat bedeckte Glasfläche ausbreiten (Abb. la). Es betrifft

dies vor allem die grossen entodermalen Epithelmuskelzellen, die

grosse Vakuolen einschliessen und z.T. schlagende Geissein tragen

(Abb. lb). Sie sind in diesem Zustand stark abgeflacht und bilden

ein Netzwerk, in dem die einzelnen Zellen unter sich einen engen

Kontakt aufrechterhalten. Auffallenderweise liegen von Anfang

an, vor allem aber einige Tage nach Kulturbeginn, dicht neben

den Kernen dieser Zellen kleine Gruppen von Cnidoblasten mit

Nematocysten unterschiedlichen Entwicklungsgrades (Abb. lc).

Ob diese Cnidoblasten zusammen mit den anderen Zellen aus dem
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Explantat ausgewandert sind oder ob sie sich an Ort und Stelle

differenziert haben, ist noch nicht abgeklärt.

Diese Primärkulturen, in denen mehrere Zelltypen vertreten

sind, zeigen meistens nach 4-5 Tagen, spätestens aber nach 8 Tagen,

Depressionserscheinungen, die sich dadurch äussern, dass die

bisher abgeflachten Zellen eine Kugelform annehmen und sich

von der Unterlage ablösen. Eine kleine Zahl von Cnidoblasten

überdauert diesen Zerfallsprozess. Diese beginnen sich nach

2-3 Tagen plötzlich ausserordentlich stark zu vermehren, sodass

die Wände der rotierenden Röhrchen schon ein bis zwei Tage

später dicht mit Cnidoblasten besetzt sind. Die relativ lange Zeit-

spanne, die zwischen dem Kulturbeginn und der explosionsartigen

Vermehrung dieser Zellen liegt, kann als Anpassungsperiode inter-

pretiert werden; eine Erscheinung, die bei Gewebekulturen häufig

auftritt. Wie die Abbildung 2 a zeigt, enthalten die Kulturen von

diesem Zeitpunkt an nur noch Cnidoblasten. Nachkommen dieser

Zellen leben seit 50 Tagen in 4 verschiedenen Stämmen in Rein-

kultur, ohne dass sich die sehr hohe Vermehrungsrate verändert

hätte.

Nach wöchentlich einmaliger Erneuerung des Kulturmediums

finden sich nach 32 Kulturtagen — 2 Tage nach der letzten Erneue-

rung— kleine, langgestreckte ovale Zellen, deren basophiles Plasma

kleine, optisch leere Blasen aufweist (Abb. 2b). Es handelt sich

um frühe Differenzierungsstadien von Cnidoblasten. Nach weiteren

2 Tagen haben sich in der gleichen Kultur Grösse und Struktur

eines Teiles dieser Zellen verändert (Abb. 2c). Das Bläschen im

Plasma ist herangewachsen und hat die Form einer Penetrante

angenommen, die noch mit basophilem Plasma überzogen ist.

Der Kern wird, wie es für weitgehend differenzierte Cnidoblasten

charakteristisch ist, durch die heranwachsende Kapsel verdrängt.

Ueberraschenderweise konnte festgestellt werden, dass sich

diese Cnidoblasten in diesem fortgeschrittenen Differenzierungssta-

dium noch mehrmals teilen. Es finden sich nämlich als Teilungs-

produkte zahlreiche Zweier-, seltener auch Dreier- und Vierer-

gruppen, die zunächst noch von einer gemeinsamen Plasmahülle

umgeben sind (Abb. 2c). In gefärbten Präparaten von solchen

Kulturen finden sich oft freie Kapseln ohne Kern und Plasma,

die offenbar von der Zelle ausgestossen wurden. Es gilt noch

abzuklären, ob ein und dieselbe Zelle nacheinander mehrere
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Eine 4-tägige Kultur eines Coenosarcstückes von Tubularia mit ausgewan-
derten Epithelmuskelzellen.

oj Das Explan tat mit ausgewanderten Zellen (300 x, Häm. Eos.).

bj Detail der Abb. 1 a (480 x, Häm. Eos.).

c) Eine Epithelmuskelzelle des gleichen Präparates mit einer Gruppe von
7 Cnidoblasten (1230 x, Häm. Eos.).
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Reinkulturen von Cnidoblasten.

aj Lebendaufnahme einer 21 Tage alten Kultur, in „roller tubes" (480 x).

b) 32 Tage alte Kultur bestehend aus undifferenzierten Cnidoblasten, 2 Tage
nach Erneuerung des Mediums (1230 x, Häm. Eos.l.

c) 34 Tage alte Kultur von weitgehend differenzierten Cnidoblasten, Medium
4 Tage vorher gewechselt (1230 x, Häm. Eos.).

d) Cnidoblasten mit weitgehend differenzierten Xematocysten, 11 Tage alte

Kultur, Medium nicht erneuert (1230 x, Häm. Eos.).
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Nematocysten bilden kann oder ob diese Leistung für jede Zelle

einmalig ist.

Abbildung 2 d zeigt eine 11-tägige Kultur, in der das Medium
nie erneuert wurde. Die Cnidoblasten mit gut ausgebildeten Kapseln

liegen — meist in Zweiergruppen — dicht gepackt im alten denatu-

rierten Langustenplasma. Auch hier scheinen sich die sich differenzie-

renden Nematocysten noch zu teilen.

In allen bis jetzt untersuchten Kulturen konnte nur selten eine

vollständige Differenzierung der Nematocysten zu funktionstüchti-

gen Organellen festgestellt werden. Die Grösse der Kapsel erreicht

in der Regel nur % derjenigen einer normalen Penetrante und
zeigt, soweit bis jetzt festgestellt werden konnte, noch nicht die

für die letztere typischen Feinstrukturen (Slautterback und

Fawcett 1959).

4. Diskussion und Zusammenfassung

Die hier beschriebene Isolation von Cnidoblasten beruht — wie

angenommen werden muss — auf einem Selektionsprinzip, wobei

sich dieser Zelltypus durch eine höhere Resistenz unzulänglichen

Kulturmedien gegenüber auszeichnet. Diese Eigenschaft und die

Tatsache, dass sich die Cnidoblasten von Tubularia ausserhalb

des normalen Zellverbandes derart stark vermehren und auch

weitgehend differenzieren, deutet auf die fortgeschrittene physiolo-

gische und funktionelle Autonomie dieser Zellen hin (Vergi. Tar-

dent 1963). Entgegen den Erwartungen sind auch weitgehend

differenzierte Cnidoblasten noch zur Teilung befähigt. Es ist zu

hoffen, dass die geplanten Beobachtungen an Monokulturen von

Cnidoblasten uns Einzelheiten über den Teilungsmechanismus

und die Frage, ob eine Zelle in der Lage ist, mehrere Kapseln

zu bilden, liefern werden.

Summary

The authors report about a successful attempt to culture Hydroid

cells in vitro. Expiants of the coenosarc of Tubularia larynx are

kept in a semi- artificial culture medium in which the cnidoblasts,

after the death of all other cell types, have multiplied at a fast
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rate for at least 50 days. Partial differentiation of Nematocysts

has been observed in culture, and the Cnidoblasts have been found

to divide even when the nematocyst capsule was already well

developed.
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N° 23. H. Mislin, Mainz. - - Zur Funktionsanalyse des

Hilfsherzens (Vena portae) der weissen Maus (Mus
musculus f. alba). (Mit 9 Textabbildungen und 3 Tabellen.)

Herrn Professor Alexander von Muralt zum 60. Geburtstag gewidmet.

Bei fast allen Wirbeltiergruppen sind neben dem Herzen,

dem ..Hauptmotor'' für den Bluttransport, im Gebiet der Gefässe,

Hilfsherzen zur Ausbildung gekommen. Es handelt sich dabei,

um rhythmische Spontankontraktionen (aktiver Gefässpuls) von

Venen und Arterien. Zu erwähnen sind: 1. „Peripheres Herz" der

Flughautvenen bei Chiropteren (Mislin 1959). 2. „Portalherz"

bei Cyclostomen (Carlson 1904). 3. „Gefässperistaltik" (Arterien

und Venen) bei Vögeln und Säugern. (Attardi 1955a). 4. „Leber-

herz*" der Vena portae bei Nagetieren und Vögeln (Attardi 1955b,

c. Booz 1959). Neben diesen ausgesprochenen Hilfsherzen, die eine

funktionelle Sonderstellung im Gesamtkreislauf einnehmen, hat

man bei ausgeschnittenen Arterien phasische Tonusschwankungen

und rhythmische Kontraktionen registrieren können, die eine

autonome Funktion und Herzpotenz dieser Gefässe beweisen

(Monnier 1944). In neuerer Zeit haben sich vorallem Attardi

(1955b) und im besonderen Booz (1959) mit der autorhytmischen

Kontraktilität der Pfortader befasst und eine Reihe von anato-

mischen, histologischen und physiologischen Befunden erhoben.

Aus ihren Beobachtungen ergibt sich, dass die Vena portae der

Muriden als Hilfsherz funktioniert und die Propulsion des Blutes

durch das Kapillarbett der Leber offenbar so reguliert wird, dass

eine gleichmässige Durchblutung der verschiedenen Leberlappen

garantiert ist. Als erster hat Booz die isolierte Pfortader der

weissen Ratte untersucht und orientierende Druck und Temperatur-

versuche durchgeführt, deren vergleichende Besprechung wir bis

zur ausführlichen Arbeit zurückstellen wollen. Im Rahmen der

eigenen vergleichend-physiologischen Untersuchungen an aktiv

pulsierenden Gefässen, wurde die Vena portae der weissen Maus
als günstigstes Versuchsobjekt erkannt (Abb. 1). Mit der von mir

für kleinste Gefässe entwickelten Synchronregistrierung von Elek-
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troangiogramm und Myogramm, konnte die Funktionsanalyse der

Portalvene der Mäuse Erfolgversprechend unternommen werden.

(Abb. 2).
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Isolierte Vena porrae tweiße Maus)

mit Mikrokanüle und Saugelelekhod'i

Abb. 1.

Isolierte Vena portae (weisse Maus) mit Mikrokanüle und Saugelektrode.
Lebernah eingebundene Mikrokanüle zur Einstellung des Binnendruckes.
Portalvene distal, vor abgehenden Gefässen abgebunden. Vene ist leicht

tordiert und lässt Spiralfalte erkennen. Links Saugelektrode mit Platindraht
und ca. 150 [i d. aspiriertem Wandungspfropf der Portalvene.

Methodisches

Die Vena portae wird im mit Aether abgetöteten Tier freiprä-

pariert, ausgeschnitten und in Ringerlösung (Mislin 1961) aufs

Versuchsgefäss übertragen. Die Einbindung der Mikrokanüle und

das Abbinden der Vene erfolgt wie üblich (Mislin 1947). Als Ver-

suchstemperatur wurde 38° C gewählt. Zur Ableitung des Elektro-

venogramms (Evg) wurden mit Vorteil Platin-Saugelektroden
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benutzt. Die Ansaugung wird an verschiedenen Stellen der Gefäss-

oberfläche vorgenommen und von der Wasserstrahlpumpe aus regu-

liert. Für die Synchronregistrierimg der Aktionspotentiale und der

Versuchsanordnung der Registrierung aktiv pulsierender Gefäße

Abb. 2.

Versuchsanordnung der Registrierung aktiv pulsierender Gefässe.

(Photoeletrische Mikroprojektion und Synchronregistrierung von Elektro-
angiogramm und Myogramm bei Niederfrequenter Direktschreibung)

1. Versuchsgefäss mit Objekt.
2. Mikromanipulator mit Aspirationselektrode.
3. Drucksystem zum Blutgefäss.
4. Thermoregulator und Umwälzpumpe.
5. Objektiv mit Projektionsprisma
6. Gitterrohr mit Photoelement
7. Direktschreibung EEG (Schwarzer)
8. Faraday- Käfig.

Pulsbewegungen wird jeweils die der Ansaugstelle dichtanliegende

Pulsstelle verwendet. Die Objektabbildung auf der Photozelle

erfolgt mit rechtwincklig abgelenktem Strahlengang über ein

Projektionsprisma, bei Scharfeinstellung der Gefässwand.

Die vorliegende Mitteilung beschränkt sich auf erste experi-

mentelle Daten zur Charakterisierung der biologischen und physio-

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 23
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logischen Eigenschaften der Vena portae der weissen Maus : 1. Erreg-

barkeit, 2. Eigenfrequenz, 3. Temperaturabhängigkeit, 4. Druck-

abhängigkeit, 5. Jonale Beeinflussung, 6. Div. Pharmaka.
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Abb. 3 a.

1. Die Erregbarkeil. (Elektrovenogramm Evg).

Mit jeder Tätigkeit der Portalvene ist das Auftreten eines

Aktionspotentials verknüpft, das wir in der Regel mit Platindraht-

Saugelektroden physikalisch am einwandfreiesten ableiten konnten.

Höhe und Form der Zacken sind bekanntlich von sehr verschiede-

nen, besonders physikalischen Ableitungsbedingungen abhängig.

Auf diese methodisch bedingten Veränderungen des Aktionspoten-

tials soll aber erst nach weiteren systematischen Untersuchungen

eingegangen werden. In diesem Zusammenhang sind die histologi-

schen Untersuchungen von Booz ( 1959) an der Rattenpfortader zu er-

wähnen, der gezeigt hat, dass derWandbau dieses Gefässes kompliziert
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ist. Er findet besonders vielschichtige Muskellagen in der Adventitia,

ein komplexes Netz längsverlaufender, circular angeordneter

Muskelelemente mit spiraliger Richtung. Ebenso eine auffallende

Aehnlichkeit mit dem ,,syncytialen Aufbau der Herzmuskulatur".

Die strukturellen Verhältnisse bei der Mäusepfortader scheinen

sehr ähnlich zu sein. Für die Beurteilung der resultierenden Poten-

tiale müssten die Faserrichtung der Venenmuskulatur, die Leitungs-

Abb. 3b.

zeit, die Dauer des Erregungsablaufs in den Längsfasern, die Unter-

schiede im Erregungsbeginn in den verschiedenen Muskelbezirken

und die Art der syncytialen Verbindung der verschieden erregten

Teile der Muskulatur berücksichtigt werden. Wir begnügen uns

vorerst mit der allgemeinsten Charakterisierung des Zackenverlaufs.

Am Evg lassen sich regelmässig bei diphasischem Aktionsstrom

mehrere chrakteristische Schwankungen unterscheiden Die Abbild-

dung 3 a (I-VI) lässt in der Hauptsache zwei Vorgänge erkennen:

Erstens ein Komplex schnell ablaufender Initialwellen (Vor-

schläge) und zweitens eine in die Länge gezogene Nachwelle. Der

schnelle Zackenkomplex kann 2-4 gipflig sein. Der Ausschlag nach

positiv ist in der Regel vorherrschend. Wir erhalten Amplituden

des Potentials von 40-80 /j. V. Meist ist die Zacke unmittelbar vor der

Nachwelle am stärksten ausgeprägt (Abb. 3b). Letztere ist der eigent-
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lichen Kontraktionswelle zugeordnet. Ueber die reale Gestalt der

Zackenform kann beim gegenwärtigen Stand der Untersuchung

nichts Endgültiges ausgesagt werden. Der Vergleich mit neueren

Untersuchungen über Elektroangiogramme (Roddie u. Kirk 1961)

wird hier weiterführen.

2. Eigenfrequenz der isolierten Portalvene.

Die Majorität der isolierten Venen zeigt (Tab. 1) bei gleichen

Versuchsbedingungen relativ geringe Frequenzunterschiede. Die

für ein Gefäss typische Eigenfrequenz ändert sich auch über meh-

rere Stunden hinweg bei konstanten Bedingungen nur unwesentlich.

Tabelle 1.

Pulsfrequenzen diverser Portalvenen

(38° C, cm H
2

Druck)

Protokoll Nr. Frequenz (f/min)

V.p. III 1 34
9 36
4 38
6 36

7 39
17 34
19 37
20 36
22 34
23 33
29 40
30 36
35 38

Mus m.f. alb.

3. Temperaturabhängigkeit der Pulsfrequenz.

Der biokinetische Temperaturbereich liegt für die Vena portae der

weissen Maus zwischen 7° C und 47° C. Das Frequenzmaximum
liegt bei 43° C. Zwischen 28° C und 39° C scheint die Frequenz

(Abb. 4) ziehmlich konstant zu bleiben. Es dürfte sich in diesem

Temperaturgebiet um das Frequenzoptimum handeln. Die Tempe-
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raturempfindlichkeit der Vena portae ist am ausgesprochensten

oberhalb 39° C und unterhalb 28° C. Systematische Konditionie-

rungsversuche sind an diesen Gefässen noch nicht durchgeführt

worden, aber der Einfluss der Temperaturanpassung scheint gross

zu sein.

60

50 H

40

30

20-

H

f/min Temperaturkurve

Vena portae

Mus m.f.alb-

\
\

40 30 20

1

J_
T

Abb. 4.

4. Druckversuche.

Die Portalvene der Maus ist durch eine aussgesprochene Druck-

empfindlichkeit gekennzeichnet. Beim kontinuierlichen Druckver-

such Tab. 2) ergibt zunehmender Binnendruck regelmässig eine

Frequenzsteigerung bis auf 48/min. bei 6 cm H 20. Höhere, unmittel-

bar anschliessende Druckstufen führen stets zur Abnahme der

Pulsfrequenz. Bei direkt folgender Drucksenkung fällt die Frequenz

gleichmässig ab und liegt aber wesentlich unter dem Ausgangs-
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wert. Aus der Abbildimg 5 ist zu sehen, dass bei extrem hohem
Binnendruck (unterste Kurve links) ein erneuter Frequenzanstieg

erfolgen kann.

5. Jonale Beeinflussung der Portalvene.

Hier fehlen noch die systematischen Versuche. Wir stellen durch

K + -Üeberschuss eine deutliche Frequenzsteigerung fest mit einer

regelmässigen Vergrösserung der Amplitude des Aktionspotentials

(Abb. 6) Mit Ca-Ueberschuss erhalten wir eine schwache Pulshem-

mung, bei unverändertem Aktionspotential. Bemerkenswert ist

hier die starke unregelmässige Beeinflussung der Pulsform.

Tabelle 2.

Druckversuche

(38° C)

Druck
(cm H 20)

Frequenz
(f/min)

Amplitude Druck
(cm H 20)

Freqenz
(f/min)

Amplitude

10 40 10 40

9 44 — 9 42
(+ )

8 45 — 8 39
7 44 — 7 39 =
6 48 — 6 33 =
5 45 = 5 33 +
4 45 = " 4 30 +
3 42 = 3 30 +
2 39 = 2 30

(+ )

1 39 —
1 28 +

39 27 +

Vena portae
Mus m.f. alb.

6. Pharmaka.

Es wurde eine grössere Zahl von pharmakologischen Substanzen

an der isolierten Portalvene getestet (Abb. 7). Wir stellen die Ergeb-

nisse hier zunächst ohne eingehendere Detailbesprechung zusammen.

Mit Ausnahme von Papaverin (Abb. 7) und Antistin nach Hista-
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min (Abb. 8) haben wir keine besonders wirksamen Hemmsubstan-

zen bis jetzt feststellen können.

Die beiden Abbildungen (Abb. 7 und 8) bringen ausgewählte

Kurvenbeispiele für die Beeinflussung von Evg und Myogramm

//min
,

a) aufsteigend

Druckversuche

f/min

b) absteigend

iWtfw^W^

*2

,

f/min

5cm H2 Q
!

J43

lo \ 5cmH2o' .WWTÌ

OcmH2

! I

5cmH2

•JrUUMv^^

nrtf

ttO

<icm H2

[0m\w^ +H
!

I

\\-\12

]30cmH,0

3 cm H,0

Vena portae

Mus m.f.alb.

\0cmH2

!

2 see

Abb. 5.

durch Pharmaka. Wie die Uebersicht schon gezeigt hat, haben

die meisten der untersuchten Pharmaka erregend gewirkt. Besonders

deutliche Anregung sehen wir bei Histamin und Noradrenalin.

Letztere Substanz bei direkter Applikation allerdings erst bei
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einer höheren Dosis. Besonders auffallend ist nun die Beeinflussung

der Portalvene durch Acetylcholin. Bereits bei der sehr hohen

Verdünnung 10~ 10 erhalten wir einen starken und langfristigen

Effekt auf die Frequenz und Amplitude der Vene. Für die

Sonale Beeinflussung

A) Kaliumeffekt
,, . Ringer (K+-Ca++=2-l)

3Ï

f/min

54

Ringer (K
+
--Ca

++= 2 ^/tj

B) Calcium effekt

46

Vena portae

Mus m.f. alb.

Î Ringer (K*--Ca*
+=1 -'1

)

¥f

i 1

2 sec.

Abb. 6.

Dosisabhängige Wirkung des ACh bringt Abb. 9 vier Kurvenbei-

spiele. Bei einer Konzentration der Substanz von 10~ 7 erfolgt nach

einer kurzfristigen aber auffallend starken Zunahme der Frequenz

des Aktionsstromes bald Pulsstillstand in Diastole. Mit Physostig-

min lässt sich eine deutliche Sensibilisierung der Portalvene für

Acetylcholin erreichen. (Abb. 8, Kurve links oben.) Als bisheriges
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Abb. 7.
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Hauptergebnis der Beeinflussung durch Pharmaka ist die aus-

gesprochen erregende und positiv inotrope Wirkung von Acetyl-

cholin hervorzuheben. Die Versuche mit dem Acetylcholinhemmer

xv Ringer

|! hi
'
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r, r, Rinqer

. . , .
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Atropin ergaben ein eindeutiges Ergebnis. Der spezifische Acetyl-

cholineffekt konnte durch Atropin nicht unterdrückt werden.

Wurde Atropin allein gegeben, so tritt eine positiv chronotrope

wie inotrope Wirkung hervor, allerdings nur bei hoher Konzentra-

tion wie die Uebersichtstabelle (Tab. 3) zeigt. Der weitere Befund
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ist hierzu von Bedeutung, dass Nicotin erregend wirkt (Abb. 7.)

Atropin und Nicotinversuche sprechen dafür, dass die Innervation

der autorhythmischen Portalvene adrenerg ist, dass also am
Endorgan Arterenol (Nor-Adrenalin) freigesetzt wird. Wie die

meisten postganglionären Fasern des Sympathikus erweisen sich

auch die Fasern der Portalvene nicht als cholinerg. Die Vagus-

, . . Rinqer
T/min y
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2 sec

komponente fehlt dieser Vene. In dieser Hinsicht unterscheidet

sich das Leber-Hilfsherz vom echten Herzen. Eine gewise Verwandt-

schaft scheint zur Coronargefässinnervation zu bestehen. (Arterenol

als Ueberträgerstoff). Es scheint in funktioneller Hinsicht eine

Mittelstellung zwischen Herzmuskulatur und Koronargefässmus-

kulatur einzunehmen. Endgültiges kann auch hier erst nach

eingehender elektrophysiologischer Untersuchung ausgesagt wer-

den, die Aufschluss über die weiteren biologischen Eigenschaften

der Vena portae geben werden.
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Tabelle 3.

Einfluss diverser Pharmaka auf Rhythmus und Tonus der Vena portae

(Mus m.f. alb.)

Substanz
Ver-
dün-
nung

Frequ enz Ampli- Spezifische Bemerkungen
f min tude Effekte (Aktionsström)

Acetylcholin 1 0-10 30 -* 42 = pos. chronotr.

pos. chronotr. sinuide

Acetylcholin Spindeln
nach 10- 8 66 -* 83 -L

Physostigmin pos. inotrp

Physostigmin 10-5 42 -> 66 pos. chronotr. Sensib. ACH
Pilocarpin 10- 7 39 -* 62 -j- pos. chronotr.

pos. inotrop

Atropin 10- 6 42 -> 58 + pos. chronotr.

pos. inotrop
Noradrenalin 10-9 35 -* 55 = pos. chronotr.
Adrenalin 10-8 48 - 45 =
Ergotamin 10-5 33 - 38 + pos. chronotr.

pos. inotrop
Histamin 10- 7 36 * 63 = pos. chronotr.

Antistin hach
Histamin 10- 7 63 -> 32

(+ )
neg. chronotr.

Coffein 10-6 43 - 54 pos. chronotr.

Novocain 10-8 43 -> 56 = pos. chronotr.

Nicotin in-6 30 -+ 46 = pos. chronotr. monophasich
Adenyl io-6 60 -> 72 (-) pos. chronotr.
Adenosin-V-
phos. 10-5 44 + 62 = pos. chronotr.

Coramin 10-6 42 -* 76 pos. chronotr. monophasich
Octopressin 10-6 36 -> 76 ~r pos. chronotr.

pos. inotrop doppelgipfl.

Vasopressin 10-6 40 -* 46 — neg. inotrop
Kallidin 10-6 20 -> 28 (+) pos. chronotr.

Papaverin io-6 48 -> 34 neg. chronotr.

neg. inotrop
Curare lü- 7 38 -> 50 ~r pos. chronotr.

pos. inotrop
monophasich

Strychnin nach
Papaverin 10- 7 32 -> 60 — pos. chronotr.

Meiner technischen Assistentin Fräulein Renate Krause spreche

ich für hervorragende Mitarbeit, wie auch der Deutschen Forschungs-

gemeinschaft für die gewährte Unterstützung den besten Dank
aus.
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N° 24. Verena Uehlinger, - Un nouveau cas de ségré-

gation anormale des nucléoles chez le batracien

anoure Xenopus laevis. (Avec 1 figure dans le texte.)

Station de Zoologie expérimentale, Université de Genève.

Le type sauvage du batracien anoure Xenopus laevis porte dans

le noyau de chacune de ses cellules deux nucléoles. Quelquefois

ces 2 nucléoles se fusionnent en un seul corps de volume double.

Cette fusion se présente avec des fréquences caractéristiques pour

les différents tissus du corps (Wallace thèse 1961 : « indice de fusion
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nucléolaire »). La formation du nucléole est présidée par l'organi-

sateur nucléolaire, localisé sur une des 18 paires de chromosomes

de Xenopus laevis. Un nombre plus élevés que deux nucléoles ne

se rencontre que dans les individus polyploïdes.

L'absence ou l'inactivité de cet organisateur nucléolaire se

transmet sous forme de mutation mendélienne, selon le mode mono-

hybride, et est indépendant du sexe:

+/+ x +/+ +/m x +/+ +/m x +/m

100% +/+ 50% +/m, 50% +/+ 25% +/+, 50% +/m, 25% m/m

Une souche de Xenopus laevis présentant cette anomalie a été

obtenue par Elsdale, Fischberg et Smith (1958) à partir d'une

femelle hétérozygote, importée d'Afrique. On ignore s'il s'agit

d'une mutation spontanée de cette femelle, ou d'un facteur nucléo-

laire inhérent à certaines souches sauvages. Les auteurs s'étaient

servi du nombre nucléolaire comme indice de Polyploidie. L'appa-

rition d'une femelle privée de l'un des deux organisateurs nucléo-

laires avait pour résultat la création d'une souche hétérozygote à un

seul nucléole dans tous les noyaux de l'individu. La descendance

des hétérozygotes présente la ségrégation de 2 hétérozygotes à

un nucléole, pour 1 homozygote du type sauvage à deux nucléoles.

Une létalité cellulaire précoce élimine les embryons homozygotes

ne portant aucun nucléole (Fischberg et Wallace 1960).

Pour déterminer le pourcentage exact de chaque groupe de

ségrégation nous avons effectué trois séries de croisements: entre

femelles hétérozygotes et mâles sauvages, entre femelles sauvages

et mâles hétérozygotes et entre femelles et mâles hétérozygotes.

Les résultats consignés dans le tableau 1 montrent un très bon

accord entre les fréquences observées et les valeurs théoriques

mendéliennes (test du y
2 pour conformité).

Les triploides et tétraploides spontanés sont compris dans les

groupes des embryons à deux nucléoles. Le risque d'inclure un

polyploide issu d'un hétérozygote est faible; mais il est toujours

possible qu'un polyploide issu du dédoublement du chromosome

porteur de l'organisateur nucléolaire chez l'hétérozygote, simule

un individu porteur de 2 nucléoles.

Dans tous les croisements effectués, les résultats se situent à

l'intérieur des limites de variation d'une répartition binomiale

avec un seuil de sécurité relativement élevé de 10%.
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Tableau 1.

Ségrégation normale du facteur nucléolaire

Paients Nombre de
croisements

Embryons examinés

Conformité

X
2

P
nucléole

nombre %
1 nucléole

nombre %
•2 nucléoles

nombre %
total

1 nu 2 nu
2 nu 1 nu
1 nu 1 nu
contrôles:

2 nu 2 nu

8

8

9

4

346 24,6

461 48,7

465 48,0

706 50,2

486 51,3

503 52,0

354 25
:
2

193 100,0

947
968

1406

193

0,7

1,9

0,1

45%
17%
94%

Cependant, un cas exceptionnel s'est présenté lors du croisement

d'une des femelles hétérozygotes avec un mâle sauvage : les embryons

obtenus portaient tous un seul nucléole par noyau. L'examen de

28 embryons au stade neurula, 15 au stade de l'éclosion et 71 au

stade de nutrition donnait au total 114 embryons uninucléolés,

sans exception. Une centaine d'embryons de ce croisement parti-

culier ont été élevés aux fins de l'analyse génétique. Pour déterminer

le parent auteur de ce résultat inattendu, le mâle (2 nucléoles)

a été croisé avec une femelle à deux nucléoles également. Les

100 embryons examinés étaient tous binucléolés. De son côté,

la femelle (1 nucléole) croisée avec un mâle également hétérozygote

(1 nucléole) donnait 50% d'embryons hétérozygotes à 1 nucléole

et 50% d'embryons homozygotes sans nucléole (cf. tableau 2).

Tableau 2.

La ségrégation anormale du facteur nucléolaire,

entre deux parents hétérozygotes

Nombre de
nucléoles noyau

Embryons
examinés

Embryons classés
suivant le syndrome Total

nu
1 nu

133
124

114 (syndrome nu)
122 (normaux)

247 = 49,7%
246 = 50,3%



334 UEHLINGER

L'arbre généalogique de cette famille est représenté dans la

figure 1.

Cf(2nu) Cape,
sauvage

OOOdnu) Oxf
hétérozygote

Ç62(1nu) Oxf
hétérozygote
ANORMALE

_Cfl3(1nu)0xf
hétérozygote

50% Onu, 50%1nu

_Cf(2nu) Cape
sauvage

Q46 (2nu) St.A C?75 (1nu) Oxf

sauvage hétérozygote

C?4(2nu)0xf
sauvage

_0 6 (2nu) Cape
sauvage

100% 2nu

100% 1nu

Fig. 1.

Arbre généalogique de la femelle 62 (lnu) Oxf.

Par l'observation de ces croisements nous pouvons conclure que

la femelle hétérozygote 62 (Oxf. 1 nu) produit des ovules dont aucun

n'apporte un organisateur nucléolaire au zygote. La femelle-même

présente un nucléole dans les noyaux des cellules epitheliales et

porte donc l'organisateur nucléolaire. Nous avons constaté le déve-

loppement jusqu'au stade neurula de tous les œufs fécondés triés

et observés. Ceci exclut d'emblée la possibilité d'une élimination

d'un groupe d'embryons à un stade très jeune. 70% des œufs

d'une ponte se développent normalement; ce pourcentage est

trop élevé pour admettre que la moitié des œufs de la femelle ne

serait pas fécondable. En outre, nous ne sommes pas en présence

d'un facteur véhiculé par le chromosome contenant l'organisateur

nucléolaire, qui provoquerait la fusion des nucléoles: par le croise-

ment d'un tel hétérozygote avec un hétérozygote normal nous

aurions dû obtenir 25% d'embryons sans nucléoles et 75% d'em-

bryons avec un seul nucléole.

La seule hypothèse en accord avec toutes nos observations doit

impliquer la perte de l'organisateur nucléolaire au courant de l'ovo-

genèse ou au moment de la réduction chromatique. Blackler
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(communication personnelle) vient de montrer récemment que des

cellules germinales primordiales, homozygotes pour l'absence du

facteur nucléolaire, dépérissent et sont incapables de subir le pro-

cessus de l'ovogenèse. Un organisateur nucléolaire au moins (c.-a.-d.

le segment du chromosome qui fait défaut dans la souche uni-

nucléolée) est indispensable à la formation de l'ovule. Les divisions

de maturation ont lieu au courant de l'ovulation et une demi-heure

après la fécondation respectivement. C'est à ce moment que l'orga-

nisateur nucléolaire semble toujours être éliminé du pronucleus

femelle. Par l'étude cytologïque qu'entreprend actuellement

M lle J. Reynaud à la Station de Zoologie expérimentale, nous

savons qu'il n'y a pas de perte d'un chromosome. Parallèlement

à cette analyse chromosomique, il nous reste maintenant à complé-

ter l'analyse génétique par les croisements inter se des F 1 qui

atteindront la maturité sexuelle dans quelques mois. Elle nous

révélera si cette anomalie de la ségrégation du facteur nucléolaire

est héréditaire, ou due à une particularité individuelle non-trans-

missible.
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