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Aus dem zoologischen Laboratorium Miinchen.

Beitrage zur vergleichenden Entwicklungs-
geschichte der Schwimmblase.

Yon
Dr. Fanny Moser.

Hierzu Tafel XXII—XXV.

Einleitung uud historischer Uberblick.

Es ist eine vielumstrittene Frage, in welchen Beziehungen
die luftfiihrenden Organe der Wirbeltiere, die Schwimmblase
einerseits, die Lungen andererseits zu einander stehen. Es gibt
auch kaum ein Organ, das morphologisch und physiologisch
schwerer zu verstehen und daber in seinen DBeziehungen zu an-
deren Organen schwerer zu deuten ist, wie die Schwimmblase.

Die Schwierigkeit liegt teilweise an dem ganz unregel-
missigen und anscheinend gesetzlosen Auftreten resp. Fehlen
der Schwimmblase, das sich bisher weder durch die morpho-
logischen und physiologischen, noch durch die biologischen Ver-
hilltnisse erkliren liisst. Nach dem oft hohen Grad der Difteren-
zierung und Anpassung, die dieses Organ bei manchen Fischen.
z. B. bei den Siluroideen erreicht, ist die Annabme naheliegend,
dass dessen Besitz fir den Iisch von grosser Dedeutung und
Wichtigkeit sei; dem widerspricht anscheinend aber die Tatsache,
dass ein grosser Teil der I'ische, die sich in ihrer Lebensweise durch-
aus nicht von den anderen unterscheiden, der Schwimmblase voll-
stiindig entbehrt. Dies ist der Fall bei den Selachiern, denn die
von Miklucho-Macklay (33) bei mehreren Selachiern, so bei
Galeus, jedoch nur bei Embrvonen und jungen Ticren, dorsal
vom Darm gefundene und von ihm sowohl wie von Gegenbaur
(24) als Rudiment einer Schwimmblase gedeutete Tasche wurde
von Mayer (37) nur bei Mustelus und zwar auch bei erwachsenen
Tieren konstatiert, und die Deutung mit triftigen Griinden zu-
rickgewiesen, unter Hervorhebung der Unwahrscheinlichkeit, dass
bei einer so primitiven Gruppe ein Organ wie die Schwimmblase
rudimentir vorkommen solle.

Im Gegensatz zu den Selachiern besitzen die Ganoiden
durchwegs eine Schwimmblase, wihrend bei der Gruppe der
Teleostier diese sowohl vorkommen wie auch fehlen kann, und
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zwar nicht nur bei einzelnen Familien, sondern sogar bei einander
ganz nahe verwandten Gattungen. Selbst bei der gleichen .
Gattung kann die Schwimmblase der einen Art zukommen, der
anderen nicht, ohne dass es bisher gelungen wire, eine Erklarung
dafir zu finden. So sehen wir sie, nach Stannius (57) und
anderen unter den Acanthoptervgiern den Blennoideen, unter
den Anacantinen den Pleuronectiden fehlen; ferner unter den
Physostomen den Loricarinen und Symbranchien und der Gattung
Ammodytes, um nur einige zu nennen. Ob der Mangel einer
Schwimmblase bei vielen Teleostiern ein primiirer ist, oder ein
sekundirer, dariiber fehlen noch die Untersuchungen; doch ist
letzteres das Wahrscheinlichere und boffe ich, diese Frage zu
losen, durch die Untersuchung des mir vorliegenden embryo-
logischen Materials der Pleuronectiden.

Liegt nun schon in dem unvermittelten Auftreten und
Verschwinden der Schwimmblase eine Schwierigkeit zu deren
Verstindnis. so kommt eine weitere hinzu durch die ausserordent-
lich grosse Verschiedenheit in ihren morphologischen, anatomi-
schen und histologischen Verhiiltnissen und in ihren Beziehungen
zum Darm, fiir die es ebenfalls bisher nicht gelungen ist. eine
Begrindung zu finden.

Die Schwimmblase ist, wie die Lungen, eine Ausstiilpung
des Darmes, und bildet ihre Verbindung mit “ihm den Ductus
pneumaticus, der also das Homologon der Trachea ist. Im
Gegensatz zu letzterer jedoch, die allen Lungen zukommt, ist der
Ductus pneumaticus oder Luftgung kein notwendiger Bestandteil
der Schwimmblase, sondern kann ihr auch vollstandig febhlen, so
bei jener Gruppe der Teleosticr, die unter dem Namen der Phy-
soclisten zusammengefasst wurde, im Gegensatz zu den mit Aus-
fiilhrungsgang  versehenen Fischen.  Urspringlich kommt allen
Schwimmblasen ein Luftgang zu, der jedoch bei manchen Iisclen,
im Lauf ihrer ontogenetischen Entwicklung ganz verloren geht,
oder sich hochstens als ein Sehnenstreifen zwischen Darm und
Schwimmblase erhilt. So findet man bei Embiyonen alte Uber-
ginge von einem gut durchlissigen, bohlen Luftgang bis zu
seinem vollstandigen Schwinden. Aber auch bei erwachsencn
Fischen finden sich alle diese Stufen vor; so ist der Ductus der
Salmoniden ausserordentlich weit, der von Karpfen ganz eng
und kaum noch durchlissig, und bei Trygla stellt er nur noch
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einen flachen Sehnenstreifen dar. Doch nicht nur in seiner Weite
und Durchlassigkeit zeigt er die grossten Verschiedenheiten, son-
dern auch in seiner Linge, die teils ganz betrichtlich ist, so bei
manchen Aalen, teils ganz gering; ferner in der Lage seiner
Miindungsstelle in die Schwimmblase, die bei den einen ganz
vorne an dieser liegt, welche dann als seine direkte Fortsetzung
erscheint, so bei den Salmoniden, bei anderen, wie den Cypri-
noiden, mehr in der Mitte, oder auch ganz hinten.

Wichtiger wie diese Verschiedenheiten des Luftganges ist
die Lage seiner Abgangsstelle vom Darm, wie auch die Lage
der Schwimmblase zu letzterem. Die Schwimmblase ist im Gegen-
satz zur Lunge eine dorsale Ausstilpung des Darmes, und
daher auch ihre Lage eine dorsale — im allgemeinen, denn es
gibt von dieser Regel einige Abweichungen von prinzipieller Be-
deutung, welche hier nur erwihnt seien, und auf die ich spilter
ausfiihrlicher zuriickkomme.

Was die Schwimmblase selbst anbelangt, so koénnte man,
sowohl nach dem Gang der phylogenetischen, wie auch der onto-
genetischen Entwicklung als Grundform den langen, schmalen,
glattwandigen Sack bezeichnen, der mit kurzem, weitem Luft-
gang, als dessen direkte Fortsetzung er erscheint, in den Darm
miindet. Diese Grundform zeigt die verschiedensten Modifi-
kationen, ohne dass bisher noch die Ursache hierfir klar lage.
Der einheitliche Sack kann z. B. eine mehr oder weniger voil-
stindige Langsteilung erfahren, von der inneren partiellen nur
durch Septen und seitlich symmetrisch angeordnete Kammern
(wie bei Ceratodus von Ginther (27), bei Lepidosteus von Van
der Hoeven (60) nachgewiesen,) bis zur vollstindigen, auch
dusserlich sichtbaren (wie bei Polypterus und Protopterus nach
Parker (48), bei welchen er in zwei, nur noch an der Miin-
dung miteinander in Verbindung stehende Sicke umgewandelt
ist). Neben der Langsteilung, wie sie diese Formen aufweisen,
kommen auch Querteilungen vor, infolge deren die Schwimmblase
sanduhrformig in zwei iibereinanderliegende Sacke zerfallt, wie
(z. B. bei manchen Percoiden) in drei, wie bei manchen Siluriden
(z. B. bei Bagus und Arius). Letztere besonders weisen eine
ausserordentliche Mannigfaltigkeit ihrer Schwimmblasen auf, wie
aus den sorgfiltigen Untersuchungen von Bridge und Haddon
(11—13) hervorgeht. Ganz eigentiimliche Verhaltnisse zeigt die
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Schwimmblase von Dactylopterus volitans nach den Untersuchungen
von Calderwood (14). Hier zerfillt die Schwimmblase in zwei
Halften, die jedoch nicht in der Leibeshohle liegen, sondern
ausserhalb derselben, iber der Wirbelsiule, in einer besonderen
Hohle. Beide Halften kommunizieren durch einen unter der
Wirbelsiule liegenden Kanal, wihrend jede Spur eines Ductus
vollstandig fehlt. Die beiden Schwimmblasenhilften sind . von
grossen Knochenplatten, die sich vom Kopfe aus riickwirts ver-
langern, fast ganz bedeckt.

Ausser der Teilung finden sich auch oft zahlreiche, einfache
oder veriistelte kleine Fortsitze des ganzen Seitenrandes der
Schwimmblase, die wie Blinddirmchen aussehen, so bei manchen
Siluriden, oder auch treibt die Schwimmblase grosse, horner-
artige Fortsitze, oder weite Aussackungen, wie bei manchen
Gadusarten, die sich wohl am besten mit den Luftsicken der
Vogel oder denen von Gecko vergleichen lassen.  Diese Ver-
grosserung der inneren Oberfliche der Schwimmblase kann auch
noch auf andere Weise erreicht werden, nimlich durch ein mehr oder
weniger dichtes Netzwerk von Balken, die grossere und kleinere
Kammern abgrenzen, so bei Lepidosteus, und die unter Um-
standen fast die ganze Schwimmblase ausfiillen, wie dies von
Parker (48) fir Protopterus angegeben wird. Dadurch erhilt
die Schwimmblase ein schwammiges Aussehen und grosse Ahn-
lichkeit mit den hoher entwickelten, complizierteren Lungen
mancher Amphibien und Reptilien.

Diesen morphologischen Verschiedenheiten entsprechen grosse
Verschiedenheiten in der Struktur der Wand, die bald michtig
ist, wie bei Stor, bei Pogonias chromis, bald ganz diinn und
zart wie bei Salmo und Clupea. Bei den Knochenganoiden ist
sie von einer allgemeinen Schicht Muskulatur umgeben, mit
wenigen Faserziigen versehen, die auf die verschiedenste Art
verteilt sein konnen, z. B. bei den Cyprinoiden. Diese Muskel-
ziige gehoren bald der ausseren, bald der inneren Faserschicht
der Schwimmblase- an und sind quergestreift bei den Knochen-
ganoiden und manchen Teleostiern (Trigla, Zeus etc.), glatt bei
den Storen, Cyprinoiden etc., die iussere Faserschichte verknochert
bei einigen Fischen, z. B. bei den Cobitiden, nach den Unter-
suchungen von Grobben (26) und Leydig (35) volistindig,
kann aber auch durch das Vorkommen von starren, krystall-
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shnlichen Fasern (Leydig 35) einen atlasartigen Glanz erhalten.
Auch elastische Fasern finden sich vor, z. B. bel Esox.

Die Verhiltnisse des Gefassapparates sind ebenfalls wenig
feststehende und seine Schwankungen entbehren nicht prinzipieller
Bedeutung. Die Arterien der Schwimmblase gehoren alle dem
Aortensystem an und fithren ihr, im Gegensatz zur Lunge, arte-
rielles Blut zu; sie stammen nach Stannius (57) entweder aus
der letzten Kiemenvene oder aus der Arteria coeliaca, oder direkt
aus der Aorta. Dei manchen Iischen geliért die Schwimmblase
mehreren Arteriengebieten zugleich an, und zwar so, dass der
vordere Teil der Blase von der einen, der hintere von der an-
deren Arterie versorgt wird. Die Venen miinden bald in die
Pfortader, bald in die Vertebralvenen, withrend bei Erythrinen und
bei Sudis gigas (Vastres Cuvieri) nach Jobert (32) die Venen
der Schwimmblase das Blut direlt in den sinus praecordialis
fihren. Die Verteilung der Gefisse in der Schwimmblase ist
entweder eine mehr gleichmissige, iiber die ganze Innenfliche
und, wo solche vorhanden, zwischen die einzelnen Alveolen, oder
aber eine mehr konzentrierte, durch biischelformige Verzweigungen,
welche die sogenannten Wundernetze oder roten Korper bilden
und ein sehr verschiedenes Verhalten und Lage aufweisen. Diese
Wundernetze finden sich hauptsichlich bei den Physoclisten, jedoch
auclh bei den mit Luftgang versehenen Fischen kommen sie vor.

Die nihere Umgebung der Schwimmblase bleibt nicht un-
beeinfusst von ihrem Verhalten. In erster Linie ist es die
Wirbelsaule, mit ihren Fortsitzen und die Rippen, bei welchen
Modifikationen dadurch hervorgerufen werden, dass die Schwimm-
blase ,wirksam in ihrer Umgebung wird®, wie sich Gegenbaur
(24) ausdriickt. So sehen wir bei manchen Fischen die Schwimm-
blase mehr oder weniger vollstindig von einer Knochenkapsel
umgeben.  Dicse entsteht allerdings, wie vorher angegeben, bei
manchen Schwimmblasen durch Verknocherung .der {usseren
Faserschicht, im Lauf der ontogenetischen Entwicklung; bei an-
deren hingegen sind es die vorderen Wirbelkorper, welche die
Schwimmblase ganz oder teilweise umwachsen, wie bei manchen
Siluriden. Oder es kann sich auch der Kanal, gebildet durch
die Basen der unteren Bogen der Wirbelsiule, sehr erweitern
zur Aufnahme des hinteren Schwimmblasenendes, wie bei Exo-
coetus-Arten.
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Interessanter wie diese Beziehungen sind jene der Schwimm-
blase zum Kopf, respektive Geh¢rorgan. Am einfachsten sind sie
z. B. bei manchen Clupeiden, wo das vordere zugespitzte Ende
der Blase in einen ,Kanal der basis cranii tritt und sich dorten
in zwei schlanke Schenkel teilt, deren jeder nach der Gabelung
in einer kugelférmigen Erweiteruug endet, die je in einer Aus-
buchtung des knochernen Craniums liegt. Sie kommt hier mit
einern Teil des Labyrinths in unmittelbaren Kontakt* (Gegen-
baur [24]). Alnlich sind die Verhaltnisse bei einigen Percoiden,
wo die zwel Horner, in welclie die Schwimmblase verlauft, sich
in der Occipitalregion an zwei membranis geschlossene Offnungen
anlegen, gegen welche von innen her das Vestibulum des Laby-
rinths heranreicht. Bei manchen Characinen hat die Verbindung von
Schwimmblase und Gehororgan eine Riickbildung erfabren und
erbilt sich nur als ein sehniger Strang, wihrend sie andererseits
ihre hochste Vollendung erreicht in dem, nach ihrem Entdecker
benannten Weber schen Apparat, wie er bei anderen Characinen,
Cyprinoiden, Siluroiden und bei . den Gymnotinen und Gym-
narchiden sich findet, die deshalb von Sagemehl unter dem
Namen Ostariophvsae zusammengefasst wurden, weil der Besitz
dieses hochspezialisierten Mechanismus auf gemeinsamen Ur-
sprung hindeute. Ddie vielfaclien Modifikationen des Weber-
schen Apparates sind ersichtlich aus den Untersuchungen, die
nach denen von Weber an Siluris glanis (62) hauptsichlich
von Sagemehl (533) an Characiniden, von Grossi, Baudelot
und Nusbaum (46) an Cyprinoiden, von Bridge und Haddon
{11—13) an Siluroiden, von Day (18—22) speziell an indischen
Siluroiden gemacht wurden. Uber die physiologische Bedeutung
des Weber’schen Apparates sind die Ansichten noch geteilt und
komme ich spiiter (3. 7) darauf zuriick.

Uherblickt man die hier nur in grossen Ziigen skizzierten,
ausserordentlichen Variationen und Modifikationen der Schwimm-
blase und des Ductus pneumaticus, mit ihren wechselvollen Be-
ziehungen zum Darm, zum Gefissapparat, zum Kopf und dem
Skelett, so dringt sich die Uberzeugung auf, dass man es mit
einem Organ zu tun habe, welches einen ungewohnlich hohen
Grad der Anpassungsfihigkeit und Verinderlichkeit in allen
seinen Teilen und allen seinen Beziehungen zu anderen Organen
besitzt; dieser ausserordentlichen Anpassungsfihigkeit, dieser
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hohen Plasticitiat der Schwimmblase ist es vor allem zuzuschreiben,
dass sie bei Formen, die noch in jeder anderen Beziehung erst
einen primitiven Grad der Entwicklung erreicht haben, so bei
den Siluroideen, schon eine hohe Vollkommenheit und Komplikation
erlangen, hingegen bei anderen, in ihrer Gesamtentwicklung viel
hoher stebenden Formen schon eine starke Riickbildung erfahren
konnte. Es erklirt auch, dass sich, oft bei ganz nahe ver-
wandten Gattungen, selbst bei Arten ein- und derselben Gattung,
dieses Organ in sehr divergenter Richtung entwickelt hat, wahrend
bei anderen weit auseinander liegenden Gruppen auffallende Kon-
vergenzerscheinungen beobachtet wurden. Dies alles erschwert
ein richtiges Verstindnis und eine richtige Abschitzung und
Bewertung der einzelnen Erscheinungen ausserordentlich und hat
zur Folge, dass selbst noch iber Grundfragen von allgemeiner,
prinzipieller Bedeutung, bis jetzt keine Klarheit und Einigkeit
erzielt wurde. Zu diesen Fragen gehéren in erster Linie die
nach der physiologischen Bedeutung der Schwimmblase und die
nach ihrem Verh#ltnis zu den Lungen der héheren Wirbeltiere.

Was die erstere anbelangt, die nach der Iunktion der
Schwimmblase, so sind hierfiir verschiedene Theorien aufgestellt
worden, welche der Schwimmblase bald eine auditive, bald eine
respiratorische, oder eine hydrostatische Bedeutung zuschoben.
Die Theorie der Bedeutung der Schwimmblase fiir das Gehor
stellte Weber auf, indem er sich, durch seine Entdeckung ihrer
Beziehungen zum Kopf, und der anscheinend hergestellten Ver-
bindung mit dem Gehororgan, zu der Annahme verleiten liess, -
die Schwimmblase stehe im Dienste des Gehors, und zwar als
Resonanzboden. Dies dachte er sich so, dass die durch den
Korper dringenden Tonwellen die Luft der Blase in Schwingungen
versetzen, welche mittels der Weber’schen Knichelchen auf das
Gehororgan iibertragen wiirden — eine Theorie, die sogar dazu
fithrte, dass die Schwimmblase direkt als Anhangsorgan desGehors
bezeichnet wurde. Ihr traten erst Hasse (28), dann Ramsay
Wright (63) und Bridge (13) mit den verschiedensten Griinden
und Beweisen entgegen, und kann sie als abgetan betrachtet
werden.

Die Frage nach der respiratorischen Bedeutung der Schwimm-
blase ist schon schwerer zu erledigen, und sind die Ansichten hieriiber
noch lange nicht geklart, trotz des Beweises von Rathke (50, 51),
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dass unmoglich atmospharische Luft durch den Ductus pneumaticus
in die Schwimmblase gelangen koénne und des noch wichtigeren
Nachweises von J. Miller (43), dass die Anwesenheit eines
venosen Gefissnetzes in den Wandungen der Schwimmblase ein
unerlissliches Erfordernis der Atmung sind. Bei einigen Fischen
wird sie mit Bestimmtheit behauptet, so bei Erythrinen von
Jobert (32) nach vielfachen experimentellen Versuchen, die ihn
davon {iiberzeugten, dass diese eine richtige und regelmassige-
Atmung und ihre Schwimmblase wie die Lungen eine bedeutende
Rolle fiir die Haematose besitzen. Jedoch halt Bridge (13)
diese Untersuchungen Joberts nicht fir stichhaltig und die
respiratorische Funktion noch fiir unbewiesen. Bei Gymnarchus
durch Erdl (23) und bei den Dipnoern ist eine respiratorische
Funktion mit Sicherheit festgestellt, ebenso von Mark (36) bei
Lepidosteus, bei welchem die Schwimmblase die Funktion der
Oxydierung des Blutes besitze, wahrend die Kohlensiure durch
die Kiemen ausgeschieden wiirde. Boas (6) spricht direkt von
ywirklichen Lungen bei einigen Knochenganoiden (IXnochenhecht,
Amia und bei den Lungenfischen) ferner auch bei einigen Knochen-
fischen.* Wenn jedoch im allgemeinen eine respiratorische Funk-
tion der Schwimmblase, nach dem jetzigen Stand der Wissensehaft,
ausgeschlossen erscheint und in kaum einem speziellen Fall unbe-
stritten geblieben ist, so wird doch wohl von allen, so auch von
Bridge, zugegeben, dass sie unter Umstinden auch so funktionieren
kann, indem der in ihr befindliche Sauerstoff zur Atmung benutzt
werde, dass ihr also accessorisch eine respiratorische Bedeutung
zukomme, wie neuerdings auch aus Moreau's (39) interessanten
Versuchen mit Sicherheit hervorgeht.

Die jetzige, vorherrschende Ansicht ist, dass die Schwimm-
blase ein hydrostatischer Apparat sei, eine Ansicht, die zuerst
von Borelli (10) priziser gefasst wurde. Er glaubte, dass durch
Zusammenziehen und Nachlassen der Muskeln, die auf die Schwimm-
blase wirken, der Fisch in den Stand gesetzt sei, sein spezifisches
Gewicht zu vergrossern oder zu verkleinern. Die meisten spateren
Physiologen und Zoologen, so Cuvier (17), Stannius (57),
Owen (47), J. Miller (45) schlossen sich ihm an. Miiller er-
ginzte dann die Theorie dahin, dass bei Fischen mit geteilten
Blasen eine willkiirliche Kontraktion méglich sei, durch welche
die Luft von einer Kammer znr anderen getrieben und dadurch
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der Schwerpunkt des Fisches verlagert werden kionne. Nach der
hauptsichlich von Bergmann und Leuckart (34) vertieften
Theorie, die jetzt noch manche Anhanger zahlt, ist der Fisch
imstande, sich durch willkiirliche Kontraktion der Schwimmblase
direkt als Lokomotionsorgan zu bedienen. Gegen diese Theorie
traten Moreau (39), Charbonnel-Salle (15) und Andere
mit schwerwiegenden Griinden auf. Moreau (39) verdanken
wir die ersten sorgfiltigen experimentellen Versuche hieriiber,
aus denen die physiologische Bedeutung der Schwimmblase als
eines hydrostatischen Apparates hervorgeht, dessen Rolle die ist, das
Gleichgewicht zwischen dem Wasser und dem ohne Schwimmblase
spezifisch schwereren Fisch und zwar passiv, in jeder Tiefe herzu-
stellen, ohne aktive Muskelanstrengung. Diese stetige, passive
Anpassung der Schwimmblase an die Dichte des umgebenden
Wassers wird dadurch erreicht, dass Gas und zwar in ersfer
Linie Sauerstoff in entsprechender Menge abgeschieden respeltiv
resorbiert wird, was aber nur ganz allmilich vor sich gehen kann,
wodurch die bisher betonte, lokomotorische Bedeutung der Schwimm-
blase fast auf 0 lherabsinkt, ja, die Schwimmblase unter Um-
stinden gerade durch- diesen Mangel an aktiver Anpassungsfihig-
keit z. B. bei plotzlichem, gewaltsamen Tiefenwechsel ibrem Trager
verhingnisvoll werden kann. Hasse (28) schloss sich dieser
Auffassung Moreaus an, mit der Erginzung, dass die Weber-
s chen Kniochelchen dazu dienten, den Fisch tiber die Druckver-
hilltnisse in der Blase resp. in dem umgebenden Wasser zu orien-
tieren. Sagemehl (53) schloss sich dieser Auffassung an mit
der Modifikation, dass nicht der hydrostatische Druck registriert
werden solle, sondern der atmosphirische, ,um die in seinem Ge-
folge befindlichen Wetterverinderungen anzukiindigen® — eine
Idee, die schon von Treviranus (59) ausgesprochen worden
war, der die Schwimmblase direkt als ein Wetterorgan bezeichnete.
Sie wurde allgemein, so auch von Bridge (11) verworfen zu
Gunsten der Hasse’ schen, die allerdings noch lange nicht alles
erklart, denn die Frage, um nur eine zu nennen, was deren Stelle
vertritt, bei Fischen ohne Weber’schen Apparat ist ebenso unbe-
antwortet, wie die, nach der Art und Weise der spezifischen An-
passung jener Fische, die einer Schwimmblase ganz entbehren.

Uber das ,Wo*“ und ,Wie“ der, die hydrostatische Funktion
der Schwimmblase regulierenden Sauerstoffausscheidung herrschte



Beitrage zur vergleichenden Entwicklungsgeschichte der Schwimmblase. 941

bis vor Kurzem noch vollstandiges Dunkel, besonders bei den
Fischen, die entweder eines Luftganges ganz entbehren, oder bei
denen er so eng ist und so weit hinten gelagert, dass eine direkte
Fillung, bezw. Entleerung nach aussen ausgeschlossen erscheint.
Eine Arbeit von Jager (31) brachte hieriiber Licht. Seine Unter-
suchungen bestatigen, dass das Volumen der Schwimmblase in
erster Linie durch Vermehrung und Verminderung des Sauer-
stoffs reguliert wird. Dieser wird durch die ,roten Korper“ aus-
geschieden, d. h. aus dem Blut in den Binnenraum der Schwimm-
blase ,gedriickt®. Wihrend die Verminderung der Schwimmblasen-
luft durch den Ductus pneumaticus bei Fischen mit einem solchen
erfolgt, findet sie bei Fischen, die seiner entbehren, durch das sog.
»0val“ statt. Dieses ist ein dem Ductus pneumaticus homologes
Gebilde und findet sich nur bei Fischen ohne solchen vor. Das
Oval, das von Corning (16) schon bei Perca fluv. nachgewiesen
wurde, ist die einzige fir Sauerstoff durchlissige Stelle der
Schwimmblasenwand, da das den Binnenraum auskleidende Epithel
hierfiir nicht durchlassig ist. Es erscheint also das ,Oval“ als eine
hochst zweckmaissige Anpassung, bezw. Modifikation der Schwimm-
blase, die ihres Luftganges verlustig ging, und als ein weiterer
Beweis dafiir, wie leicht sich die Schwimmblase den verschiedensten
Verhiltnissen anzupassen, auf wie vielen verschiedenen Wegen sie
zum gleichen Ende zu kommen vermag. Durch diese neueren
Untersuchungen liegen jetzt wenigstens die Grundziige der Phy-
siologie der Schwimmblase etwas klarer zu Tage, und ist die
Hoffnung berechtigt, dass in nicht zu ferner Zeit vollstindiges
Licht auch auf die spezielleren Fragen fallen werde, durch Fort-
setzung genauer, experimenteller Versuche in Verbindung mit
anatomischen und histologischen Untersuchungen.

Ganz ungeklirt und problematisch sind hingegen noch die
Beziehungen der Schwimmblase zur Lunge, und ist dieses Problem
teilweise deshalb so schwer, weil wir beide Organe nur auf der
Stufe einer hoheren Entwicklung kennen, nicht aber in ihren mehr
urspriinglichen, niederen Formen. Dadurch ist es sehr schwierig
einiges Licht auf ihre phylogenetische Entstehung, und ihre urspriing-
lichen Beziehungen zu werfen. Am Anfang des letzten Jahr-
hunderts war die Ansicht die vorherrschende, dass die Schwimm-
blase der Fische eine verkiimmerte Lunge sei, ohne dass hierfiir

irgend ein Beweis erbracht wurde. Gegen diese Auffassung wandte
Archiv f. mikrosk. Anat. Bd. 63. 35
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sich Humboldt (29), indem er am Schluss seiner Untersuchungen
itber die Atmung der Fische mit Recht sagt: ,Une grande ana-
logie s'observe entre les poumons du Protée et la vessie natatoire
des poissons. Mais de simples analogies de formes ne peuvent
pas nous guider dans des recherches, dans lesquelles chaque assertion
doit étre soumise & I'expérience“. Auch Cuvier (17) wandte
sich gegen die herrschende Meinung, indem er ihr jede reelle
Basis abspricht; ebenso Miiller, und Baer (4) der sich dahin
ausserte, dass die Schwimmblase nur in den allgemeinsten Ver-
haltnissen mit der Lunge ibereinstimme. Nun trat allmablich
ein. Umschwung ein und die Auffassung, dass keine direkten Be-
ziehungen zwischen der Schwimmblase und den Lungen bestiinden,
gewann die Oberhand. Als Stiitze hierfiir wurden von Baer (4)
von Bischoff und Anderen eine Reihe wichtiger Griinde geltend
gemacht, so der Mangel eines Ausfiibrungsganges bei einem
grossen Teil der Schwimmblasen, die dorsale Lage iiber dem
Speisekanal, die Einmiindung in dessen dorsaler Wand, im Gegen-
satz zur ventralen Lage und ventralen Einmiindung der Lungen.
Ferner schien auch die Einheit der Schwimmblase gegen die
doppelten Lungen und, wie Baer (4) betonte, ibre geringe Blut-
menge im Vergleich zu jener der Lungen dagegen zu sprechen.

Die prinzipielle Bedeutung des ersten Einwandes, des Mangels
eines Ausfilhrungsganges, hat dann Baer selbst bestritten und
nach seinen Beobachtungen an Karpfen und Trigla und jenen
Rathkes an Syngnathus die Vermutung ausgesprochen, dass die
Schwimmblasen ohne Gang einerlei Ursprung und Bedeutung
haben, wie jene mit Gang, was embryologische Untersuchungen
z. B. von Born (8) bei Perca bestitigten.

Dem letzten Einwand, die geringe Blutmenge der Schwimm-
blase, hat Miiller (43) eine_prazisere und bedeutungsvollere
Fassung gegeben, indem er die Art der Blutversorgung als das
Massgebende bezeichnete: aus dem Verhalten der Blutgefisse gehe
hervor, ob man es mit einer Schwimmblase oder mit einer Lunge
zu tun habe; es komme bloss auf die Blutgefasse an; erhalten
die luftfilhrenden Organe dunkelrotes Blut, dann allein seien es
Lungen, erhalten sie hellrotes Blut Schwimmblasen.

Hatte Miiller die Blutversorgung der Schwimmblase als
entscheidendes Merkmal festgestellt und hervorgehoben, so wandte
er sich andererseits gegen die von Baer (4), Owen, (47) und
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Anderen vertretene Anschauung, dass die dorsale Lage der Schwimm-
blase iiber dem Speisekanal und ihre Einmiindung in dessen dorsale
Wand ein stichhaltiger Einwand gegen die alte Theorie sei. Ist
auch diese Lage die Regel, so gibt es doch einige sehr bemerkens-
werte Ausnahmen hiervon, z. B. die Schwimmblase von Polypterus
bichir, die sowohl ventral liegt, wie auch ventral in den Darm
miindet ; ferner die Schwimmblase der Erythrinen, die, ebenso wie
ihre Mindung, auf der linken Seite des Darmes liegt, nach den
Beobachtungen von Miller (43) und Jakobi (30). Diese wurden
spater von Sagemehl bestatigt, allerdings auch, jedoch zweifels-
obne mit Unrecht, von Albrecht (1) bestritten. Aus der Tat-
sache der verschiedenen Lage der Einmiindungsstelle ,mehrerer
Schwimmblasen“ in den Darm schloss Miiller (43), ,dass die
Offnung einer wahren Schwimmblase auch an der ventralen Seite
des Schlundes stattfinden kann® und ,dass die Einmindung der
Schwimmblase in den Schlund an der dorsalen Seite rund um bis
zur ventralen Mittellinie wandern kann.“

Dieser Schluss gewann mit der Zeit an Bedeutung durch
weitere Kenntnis und Beobachtung der luftfibrenden Organe
der Fische. Es zeigte sich nimlich, dass auch noch bei anderen
Fischen, so bei den Cyprinoiden die Lage keine rein dorsale ist,
sondern, wie hier, eine mehr seitliche; eine durchaus ventrale,
sogar etwas nach rechts verschobene bei den Dipneusten, wenig-
stens was die Mindung anbelangt. Die luftfithrenden Organe der
Dipneusten bilden gewissermassen ein Mittelglied zwischen den
typischen Schwimmblasen der Fische und den Lungen der hoheren
Wirbeltieren. Sie haben mit beiden gewisse Merkmale gemein,
5o dass man noch immer nicht dariiber im Klaren ist, wohin man
sie eigentlich rechnen soll, ob zu den Lungen oder zu den Schwimm-
blasen. Das luftfithrende Organ von Ceratodus ist ein einheitlicher
Sack mit dorsaler Lage wie z. B. die Schwimmblase von Lepi-
dosteus — im Gegensatz aber zu dieser hat es, gemeinsam mit
den eigentlichen Lungen, die ventrale Miindung seines Luftganges,
der sich dann rechts um den Darm nach dessen Dorsalseite be-
gibt. Bei Protopterus und Lepidosiren kommt noch hinzu, dass
das ventral miindende aber dorsal gelagerte Organ doppelt ist,
wie die Lungen, und die beiden Hilften nur durch das ventral
vom Darm gelagerte Verbindungsstiick, aus dem der Luftgang

hervorgeht, miteinander in Verbindung stehen.
35*
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Bel Vergleichung der verschiedenen Verhaltnisse und Modi-
ficationen der luftfilhrenden Organe der Wirbeltiere hat man also,
als ein Extrem das einheitliche, dorsal gelegene Organ mit
dorsaler Miindung, wie bei der grossen Mehrzahl der Fische —
als anderes Extrem das doppelte, ventral gelegene Organ mit
ventraler Miindung, wie bei einem Fisch, Polypterus bichir
und bei allen hoheren Wirbeltieren, von den Amphibien an auf-
warts. Dazwischen liegen eine Reihe von Mittelgliedern, so die
seitlich gelegenen und einmiindenden Schwimmblasen der Cypri-
noiden und Erythrinen, das einheitliche und dorsal gelegene aber
ventral miindende Organ bei Ceratodus, das ihm in allen Ver-
haltnissen #hnliche aber doppelte von Protopterus und Lepidosiren.
Dass solche Befunde eine Verwirrung in den Begriffen Schwimm-
blasen und Lungen nach alter Definition hervorrufen und die
scharfe Grenzlinie verwischen mussten, die zur Zeit Miillers
beide Organe trennte und fiir alle Zeiten zu trennen schien, ist
klar, besonders nachdem der Beweis erbracht worden war, dass
einerseits bei gewissen Fischen, so bei Gymnarchus, Amia ect. die
Schwimmblase kaum oder nur in zweiter Linie ein hydrostatischer
Apparat sei, sondern zur Atmung diene und wie eine Lunge functionire,
wihrend andererseits die Lungen gewisser niederer Amphibien in
ihrer Funktion viel mehr die Bedeutung eines hydrostatischen
wie eines respiratorischen Apparates haben. Bedeutsam war ferner
die Tatsache, dass nach den Untersuchungen von Boas (7) bei
Ceratodus das Organ im aligemeinen noch den Charakter einer
Schwimmblase besitzt, indem es, wihrend der Dauer der Kiemen-
funktion, arteriellesBlut aus feinen Arterien der letzten Kiemen-
vene empfangt, hingegen durch das gleiche Gefiss venoses Blut,
sobald durch Irrespirabelwerden des Wassers die Kiemenfunktion
aufhért und an deren Stelle durch Aufnahme von Luft die Lunge
in Funktion tritt und den notigen Sauerstoff mittels Gasaus-
tausch in die Lungenvene und das Herz gelangen lisst. Eine
noch grossere Annaherung an die Lungen ist bei Protopterus
durch das Verhalten der grossen Gefissstimme erreicht, wodurch
dem luftfibrenden Organ vorwiegend vendses Blut zugefiihrt
wird, und die Kiemenatmung noch mehr wie bei Ceratodus zuriick-
tritt, einen lingeren Aufenthalt im Trockenen erméglichend. —
Ferner verlor der Einwand der Einheit der Schwimmblase im
Gegensatz zur Lunge durch die Keuntnis der Dipneusten und
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mancher Fische ebenfalls an Bedeutung, denn es fanden sich alle
Ubergiinge von dem einheitlichen Organ zum doppelten. Bei
Lepidosteus ist, nach Van der Hoeven (60) durch zwei von
ihrer dorsalen und ihrer ventralen Wand gegeneinander vor-
springende Septen, die Schwimmblase innen in eine rechte und
linke, allerdings noch kommunizierende Hilfte geteilt, mit symme-
trisch angeordneten Kammern. Bei dem einbeitlichen Organ von
Ceratodus ist nach Ginther (27) und Spencer (56) das nim-
liche der Fall, so dass die Zweiteilung bei Protopterus nur als
eine hohere Stufe der Entwicklung erscheint, nicht aber als
etwas prinzipiell verschiedenes von Ceratodus ; die bei letzterem
schon innerlich vollzogene Teilung ist bei ersterem zu einer auch
susserlich sichtbaren fortgeschritten.

Durch das Bekanntwerden dieser verschiedenen Tatsachen
wurde es immer schwieriger, eine genaue Definition beider
Organe zu geben und festzustellen, wo man es mit dem einen,
wo mit dem anderen zu tun habe. Sie brachten den friiheren
Gedanken allmahlich wieder zum Durchbruch, dass doch direkte
Beziehungen zwischen beiden Organen bestehen, nicht bloss eine
ausserliche Analogie, die zu Konvergenz-Erscheinungen fiihrte.
Statt aber, wie die frilheren Gelehrten, die Schwimmblase fir
eine verkiimmerte Lunge zu erkliren, suchte man in anderer
Weise beide Organe aufeinander, oder auf eine gemeinsame
Urform zuriickzufiihren und zwar waren es in erster Linie Boas (5)
und Sagemehl (53).

Boas ging von der Annahme aus, dass die einheitliche,
dorsal gelegene, dorsal miindende Schwimmblase von Lepidosteus
die urspriinglichere Form sei, eine Annahme, von der er glaubte,
dass sie kaum Widerspruch finden werde. Von dieser Form
liessen sich die Lungen ableiten, und zwar durch die Annahme,
dass mit der Zeit eine Teilung des Organs und seiner Miindung
stattgefunden habe, worauf beide Hilften auseinander, und die
Mindungen um den Darm herum riickten, jede um ihre Seite,
um endlich ventral in der Mittellinie von neuem zu verschmelzen.
Letzterer Zustand wurde durch die Schwimmblase von Polypterus
und die Lungen der hoheren Wirbeltiere reprisentiert. Fir die
ventral miindenden Lungen der Dipnoer brauche man sich nur
vorzustellen, dass die dorsale Miindung der Schwimmblase sich
rechts um den Darm nach der Ventralseite verlagert habe.
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Gegen diese Theorie von Boas machte Sagemehl
grosse Bedenken geltend, so vor allem den Mangel eines triftigen
Grundes fiir die Spaltung und Wiedervereinigung des Schwimm-
blasenganges; die Schwierigkeit, ja Unmoglichkeit, die linksseitige
Lage der Schwimmblase der Erythrinen und die ventrale der
Dipneusten auf dieses Schema zuriickzufilhren; das Verhalten
der Lungenarterien bei Ceratodus, die nach seiner Ansicht, im
Gegensatz zu jener von Boas und Gegenbaur, direkt gegen
eine urspriinglich dorsale Lagerung ibrer Lunge spriche.

Sagemehl stellte nun eine andere Theorie auf, bei welcher
er das umgekehrte Verhiltnis wie Boas als den Ausgangspunkt
nahm, nimlich die doppelte, ventral gelegene und ventral
miindende Schwimmblase von Polypterus. Diese stellt, nach seiner
Auffassung, den urspriinglichen Zustand dar, aus welchem sich
die Lungen der hoheren Wirbeltiere direkt ableiten lassen, eben-
so jene von Protopterus, Ceratodus, und Lepidosiren, durch die
Annahme, dass diese sich dann sekundir rechts um den Darm dorsai
verlagert hitten, bei Ceratodus unter Verlust der linken Lungen-
halfte. DBei den eigentlichen Schwimmblasen habe hingegen die
Verlagerung um die linke Seite des Darmes dorsalwirts statt-
gefunden, unter gleichzeitigem Verlust der rechten Lungenhiilfte.
Die Erythrinen wiirden demnach ein Zwischenstadium bei dieser
Wanderung darstellen.

Die Verlagerung von ventral nach dorsal erklirt Sage-
mehl dadurch, dass die Schwimmblase urspringlich eine andere
Tunktion hatte, die erst ganz allmithlich zu einer hydrostatischen
umgewandelt wurde und dadurch eine Verlagerung der Schwimmblase
dorsalwirts unbedingt notwendig machte. Fir die Verlagerung
derselben in umgekehrter Richtung, wie sie Boas annimmt, kann
er schlechterdings keinen verniinftigen Grund finden, und Boas
fiihrte auch keinen solchen an. Die ganze Theorie von Boas
ist unleugbar im Nachteil gegen jene von Sagemehl, und ent-
bebrt viel mehr wie diese eines sachlichen Beweismaterials. Er
war sich dessen auch bewusst, nach seinen eigenen Worten zu
urteilen: ,die Schwierigkeit ist die, dass wir keine Ubergangsstadien
haben“. DieTheorie von Boas erhielt auch spiter einen hartenSchlag,
durch den von Semon (55) erbrachten Nachweis, dass die dorsale
Lage der Lunge von Ceratodus eine sekundare sei, wie Sagemehl
angenommen hatte, infolge Verlagerung von der Ventralseite her.



Beitrige zur vergleichenden Entwicklungsgeschichte der Schwimmblase. 347

Gegen jede Moglichkeit einer Wanderung der Schwimm-
blasenmiindung, und damit gegen jede urspriingliche Beziehung
von Schwimmblase und Lunge wandte sich Albrecht (1) auf das
entschiedenste, indem er die Ansicht aussprach, dass das eine
Organ eine dorsale, das andere eine ventrale Ausstiilpung des
Darmes sei und dass sie deshalb niemals etwas gemeinsames mit-
einander haben konnten. Die seitliche Lage der Schwimmblase der
Erytbrinen bestreitet er, nach seinen eigenen Untersuchungen.
Darnach betrachtet er die Schwimmblase von PolypteTus bichir
als eine Lunge, mit jener der hoheren Wirbeltiere verwandt,
und durch eine uniiberbrickbare Xluft getrennt von den
Schwimmblasen der iibrigen Fische. Letztere komme bei den
Dioden und Tetraden neben den Lungen vor und erhalte
sich, was hier der Curiositit halber mitgeteilt sei, als kleine
dorsale, zwischen Oesophagus und Wirbelsaule befindliche Aus-
stiilpung des Darmes noch beim Schweine und beim Menschen.

Die Moglichkeit einer Wanderung der Schwimmblase um
den Darm bestreitet er vor allem aus dem Grund, dass die
rechte Hilfte der Schwimmblase zur linken wiirde und umgekehrt,
was eine Kreuzung der Gefisse zur Folge bitte. Dies ist
allerdings ein Argument, das nicht ganz mit Unrecht geltend
gemacht werden kann gegen die Theorien von Boas und
Sagemehl. Dagegen bemerkte schon Renson (52) in seinen
Antworten an Albrecht, dass man einer solchen Kreuzung der
Gefasse keine grosse Bedeutung beizumessen brauche; beim nervus
opticus der Pleuronectiden sei sie auch nicht beobachtet worden,
und es stehe keineswegs fest, dass die Gefisse der Lungen die
gleichen seien wie die der Schwimmblase, sondern die Lungen-
gefiasse und ihre Verteilung konnten sehr gut als Folge sekundarer
Anpassung eben dieser Wanderung betrachtet werden. Zu der
gleichen Frage bemerkte Gegenbaur (24) ,Ob man bei der
Beurteilung der Lage der Mindung des Luftganges und der
bestehenden Verinderungen in den Blutgefassen den letzteren
eine herrschende Bedeutung zumessen darf, erscheint mir deshalb
unsicher, weil der Wert der Anpassung auch hier nicht ausser
Acht bleiben darf. Auch Goppert (25) aussert sich dahin,
dass die Unterschiede in der Gefissversorgung eine geringe Be-
deutung besitzen, und dies scheint bestitigt durch die vielen
grosseren und kleineren Modifikationen, die man allein schon bei
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den Fischen in der Versorgung und Verteilung der Gefasse ihrer
Schwimmblase beobachtet. Fir die Anpassungsfihigkeit der
Gefiasse an die Funktion des luftfithrenden Organes spricht ferner
auch die Tatsache, dass bei Ceratodus ein und dasselbe Gefiss
bald arterielles, bald venoses Blut fihrt, je nachdem das Organ
mehr hydrostatisches, mehr respiratorisches Organ ist.

Zu welch falschen Schliissen eine zu grosse Beriicksichtigung
der Gefassverhaltnisse filhren kann, ist aus der Tatsache
ersichtlich, dass Gegenbaur (24), wie auch Boas, nach dem
Verlauf der Gefisse in den Lungen von Ceratodus eine ventrale
Entstehung derselben mit sekundirer, dorsaler Verlagerung fir
unmoglich halt, und aus dieser von ihm angenommenen, dorsalen
Entstehung der Ceratoduslunge Schliisse von prinzipieller Be-
deutung zieht, die natiirlich durch Semons Nachweis ihrer
ventralen Entstehung hinfallig wurden.

Die Maoglichkeit eines allmihlichen Funktionswechsel und
der damit in Verbindung stehenden, notwendigen Verinderungen
der Iuftfihrenden Organe der Wirbeltiere lisst sich, nach all
diesen Befunden, die eine so ausserordentliche Anpassungs-
fahigkeit der Schwimmblase einer-, der Lungen andererseits fest-
stellten, nicht von der Hand weisen. Dieser Funktionswechsel
hingt eng zusammen mit Verinderungen, die in der ganzen Organi-
sation der niederen Wirbeltiere (Veranderungen der Kiemen, des
Herzens, des Conus arteriorus, der Haut etc.) hervorgerufen wurden
durch den Ubergang derselben zum Landleben, und als An-
passungserscheinungen an letzteres aufgefasst werden miissen. Dieser
einschneidenden Veranderung des Milieus folgte notwendig die
Aufgabe der Kiemenatmung, an deren Stelle die Schwimmblase
die Haematose iibernehmen musste, als das hierzu am besten ge-
eignete Organ — dadurch wurde sie allmihlich zu einer richtigen
Lunge umgewandelt, was aber natiirlich nicht so schnell und
leicht vor sich ging. ,Indem, wie Boas (5) sagt, die Natur die
Kiemenatmung aufgibt, indem sie sozusagen einen energischen
Versuch macht, einen nur luftatmenden Wirbeltiertypus zu bilden,
wird das ganze Circulationssystem wie von einer Katastrophe
betroffen. Es muss ein langer Kampf gefilhrt werden, um bhier
das Ziel zu erreichen, dass in den Korperarterien rein arterielles,
in den Arterien des Atmungsapparates rein venoses Blut circuliert,
ein Kampf, welchen wir innerhalb der Amphibien in verschiedenen
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Formen treffen und der noch bei Reptilien fortgesetzt wird, bis
er endlich sein Ziel in den Vigeln und Siaugetieren vollkommen
erreicht®.

Nach Mark (36) kann man sich diesen Funktionswechsel
so denken, dass erst der eine Komponent der Atmung, die Oxy-
dierung, auf die Schwimmblase, die er die ,prospektive Lungs®
nennt, ibertragen wurde, wihrend die Kiemen noch die der Aus-
atmung der Kohlensiure behielten, ein Zustand den er bei genauer
Untersuchung fiir Lepidosteus zutreffend fand. Beim Ubergang
zum Landleben hatten die Kiemen auch diese Funktion an' die
Schwimmblase abgegeben, die dadurch zu einer eigentlichen
Lunge wurde. ‘

Eisig (22) hingegen fand die Umwandlung eines einseitig
hydrostatischen Apparates in einen einfach respiratorischen schwer
vorstellbar, wiahrend man wohl einsehen konne, wie beide, in
divergenter Tendenz, sich aus einem anderen, die beiden ein-
seitig ausgebildeten Funktionen bis zu einem gewissen Grad
vereinigenden Organe heraus entwickelt haben Lkonnen. Dieses
urspriingliche Organ denkt er sich, der Anneliden Schwimmblase
ahnlich, vor allem von hydrostatischer Bedeutung, aber auch als
Gasreservoir dienend, das dann, unter Umst4dnden, zur Atmung
benutzt werden konne. Balfour schloss sich dieser Auf-
fassung an, die sich mit der Theorie von Sagemehl sehr gut
vereinigen lisst. -

Wenn anch heutzutage die Mehrzahl der Gelehrten zu der
Ansicht neigen, dass beide Organe, die Schwimmblase und die
Lungen, direkte Beziehungen zueinander haben und sich auf
eine gemeinsame Urform zuriickfihren lassen, eine Ansicht, die
durch die morphologischen, anatomischen und physiologischen
Befunde sehr bestirkt wird, einen positiven Beweis dafir zu
erbringen ist bisher noch nicht gelungen, und handelt es sich
noch immer nur um Vermutungen und Hypothesen. ,Die Phylo-
genie der Lunge ist noch eine offene Frage“, sagte 1901 Gegen-
baur mitRecht, trotz der vielfachen Versuche der vergleichenden
Anatomie dieses Problem zu losen. Eine Losung diirfte am
ehesten durch umfangreiche, vergleichend entwicklungsgeschicht-
liche Untersuchungen, die zur Zeit noch vollstandig fehlen,
erwartet werden, und muss die Beantwortung der Frage nach
den Beziehungen beider Organe zueinander auf rein anatomischer
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Basis zum mindesten als voreilig bezeichnet werden. Schon Baer
wies 1835 auf den Wert der Entwicklungsgeschichte fiir diese Frage
hin, ,denn wenn wir ein Organ bis zu seinem Werden verfolgen
und untersuchen, aus welchem Fundamentalorgan es hervorwachst,
so erkennen wir unmittelbar das, was man in neuerer Zeit die
organische Bedeutung der Teile der verschiedenen Organismen
genannt hat.“ Was wir bis jetzt in dieser Hinsicht besitzen,
sind mehr spezielle Arbeiten, die die eine oder andere Frage,
z. B. die Entwicklung der Schwimmblase eines bestimmten Fisches
untersuchen, ohne sie jedoch in direkten Zusammenhang und Ver-
gleich zu bringen mit jenen anderer Fische, und ohne den besonderen
Fragen und Ergebnissen eine mehr allgemeine und prinzipielle
Bedeutung zu geben.

Meine Untersuchungen sollen ein kleiner Beitrag hierzu
sein und zugleich eine Erginzung meiner Untersuchungen iiber
die Lungen der héheren Wirbeltiere (40). Mit der Zeit beab-
sichtige ich weitere Beitrige zu liefern, so wie ich in den Besitz
von neuem und geeignetem Material bin. Vielleicht gelingt es auch
einmal zufallig, Material mit fiir diese Fragen besonders giins-
tiger Schwimmblasen-Entwicklung zu finden, ebenso wie die Hoff-
nung nicht ausgeschlossen ist, bei irgend einem Selachier ein
Organ, vielleicht von driiseniahnlicher Beschaffenheit anzutreften,
das als erste Anfange einer Schwimmblase angesehen werden muss.

Eigene Untersuchungen.

Die Entwicklung der Schwimmblase wurde von mir bei sechs
verschiedenen Fischarten untersucht, die nach den Verhiltnissen
ihrer Schwimmblasen in drei Gruppen eingeordnet werden konnen:

Gruppe I: Die Schwimmblase liegt dorsal iber dem Darm
und miindet dorsal in diesen ein; sie ist sanduhrformig einge-
schniirt.  Der lange, enge Ductus pneumaticus miindet in die
caudale Blase: Rhodeus und Karpfen.

Gruppe I1I: Die Schwimmblase ist ein langer, schmaler Sack,
etwas links neben dem Darm gelegen und mit weiter Offnung
etwas links dorsal in diesen einmiindend : Huchen, Salm, Bachforelle.

Gruppe III: Im Gegensatz zu den anderen zwei Gruppen
ist die dorsal gelegene Schwimmblase, die einen weiten, einheit-
lichen Sack darstellt, ohne Verbindung mit dem Darm, sie ent-
behrt also eines Luftganges: Stichling.
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Was die angewandte Untersuchungsmethode anbelangt, so
wurde bei moglichst vielen verschiedenen, im Alter naheliegenden
Stadien jeder Art die Schwimmblase herauspripariert, so weit
es die Kleinheit des Objektes gestattete, und in toto unter dem
Mikroskop nach Aufhellung untersucht; ferner wurden die Em-
bryonen sagittal und transversal geschnitten, und die gefirbten
Schnitte mikroskopisch untersucht, um dadurch einen genauen
Einblick in die verschiedenen Lagebeziehungen der Schwimmblase
zu anderen Organen, vor allem zum Darm und der Chorda zu
gewinnen.

Die Frage nach der allerersten Anlage der Schwimmblase,
ob zuerst eine Bindegewebsverdickung am Darm stattfinde, in die
sich dann das Epithel ausstiilpt oder ob die Ausstiilpung des
letzteren das primare ist, blieb unberiicksichtigt, teils weil hier
nicht von direktem Interesse, teils aus Mangel an geeignetem
Material. '

I. Gruppe: Rhodeus und Karpfen.
Rhodeus amarus.

Embryonen von 4—5 mm besitzen einen miichtigen Dotter-
sack, der die Entwicklung der Organe, vor allem von Darm und
Leber, nach der Seite hin und zwar nach der linken zur Folge
hat, 'da ventral der Raum zu gering und der Widerstand zu
gross ist. Die Schwimmblase ist bereits angelegt und geht als
enger Kanal, der sich distal zur eigentlichen Schwimmblase er-
weitert, dicht unter dem Vornierenglomerulus rechts vom Darm
ab. Auf Querschnitten stellt sich der Abgang vom Darm als ein
Langsspalt (Taf. XXII, Fig. 1) dar, der sich auf mehrerenSchnitten
verfolgen lasst. Dann 16st sich die Schwimmblase, oder eigent-
lich der Luftgang vom Darm ab, mit dem er durch einen
schmalen Bindegewebsstreifen, der von seiner Ventralseite zur
Dorsalseite des Darmes zieht, in Verbindung bleibt, und zieht,
immer rechts neben dem Darm gelegen, als engesRohr kaudal-
warts (Taf. XXTII, Fig. 2), wo er von der Ventralseite etwas links
in die Schwimmblase ibergeht (Taf. XXII, Fig. 3).

Die Schwimmblase selbst ist, wie auf Langsschnitten ersicht-
lich (Taf. XXII, Fig. 4), ein langer, schmaler Sack, der cranial-
wirts eine, auf diesem Stadium bereits sehr stark entwickelte
Knospe getrieben hat, welche unter dem Vornierenglomerulus zu
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liegen kommt. Direkt unter ihrem Abgang befindet sich die
Einmiindung des Luftganges.

Was die histologischen Verhaltnisse anbelangt, so findet sich
in der Schwimmblase selbst wie auch im Luftgang das gleiche,
hohe Cylinderepithel, das der Darm aufweist, und mit welchem
es in continuierlichem Zusammenhang steht. Das Epithel ist von
einer dicken Bindegewebslage umbhiillt, welche noch keine Sonde-
rung in Schichten erkennen lasst, sondern ganz aus zelligen Ele-
menten embryonalen Charakters besteht. Diese Lage ist weniger
dick um die caudale Blase wie um die craniale, die sich deutlich
als eine Knospe der ersteren darstellt.

Die relative Lage von Darm und Schwimmblase ist also,
was auch mit der Beobachtung Jungersens (33) stimmt, eine
ganz andere wie die definitive, jedoch muss beachtet werden, dass
die Schwimmblase trotzdem median liegt, d. h. sie befindet sich
von Anfang an unter der Chorda, wenn auch bei 4 mm noch
etwas links, so bei 5 mm schon direkt in der Mitte. Der Darm
liegt links neben ihr, withrend er cranialwirts von der Schwimm-
blase fast in der Medianlinie ist; durch das Wachstum der
Schwimmblase, die sich rechts vom Darm anlegt, wird dieser
gewissermassen aus seiner medianen Lage nach links gedringt,
wo sich auch die michtige Leber befindet, der eine ventrale Ent-
wicklung infolge der grossen Dottermasse nicht moglich war.

Auf dem folgenden Stadium von 6 mm hat die Dottermasse
abgenommen, wodurch Leber und Darm etwas mehr Raum
erhalten und nicht mehr so fest an die dorsale und seitliche Leibes
wand gepresst sind, sondern mehr Leibeshohle dazwischen sicht-
bar wird. Mit dieser Raumgewinnung scheint der Darm eine
ganz kleine Drehung um seine Achse vollzogen zu haben, was
daraus hervorgeht, dass der Luftgang nun nicht mehr ganz nach
der rechten Scite, sondern mehr dorsalwarts von ihm abgeht
(Taf. XXII, Fig. 5). Dies wird noch deutlicher, wenn man das
Verhaltnis der Abgangsstelle des Luftganges am Darm zum
Mesenterium auf diesem Stadium mit jenem auf dem vorigen
Stadium vergleicht (Taf. XXII, Fig. 5 mit Fig. 1). Dementsprechend
liegt anfangs auch der Luftgang, wenn er sich vom Darm abge-
lost bat, etwas iber diesem, nach rechts zu (Taf. XXII, Fig. 6).
Die Schwimmblase selbst liegt allerdings noch ganz rechts neben
dem Darm (Taf XXII, Fig. 7).
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Die craniale Knospe der Schwimmblase hat sich sehr stark
entwickelt, und ist nun fast ebenso gross wie die eigentliche
Schwimmblase, die jetzt nur noch als die grossere caudale Blase
erscheint (Taf. XXII, Fig. 8). Beide stehen durch einen engen
Kanal miteinander in Verbindung und konnte man im ersten
Augenblick an eine hier erfolgte Einschniirung denken. Der
Vergleich jedoch mit vorhergehenden Stadien lehrt (Taf XXII,
Fig. 4), dass im (Gegenteil auch hier eine Ausdehnung des Binnen-
raumes stattgefunden hat, jedoch in viel geringerem Masse wie
in den zwei Blasen. Die Ursache hierfiir ist wahrscheinlich zu
suchen in einer Verdickung des Bindegewebes, die auf jungen
Stadien (Taf. XXII, Fig. 4) beobachtet wurde, iber der eigent~
lichen Schwimmblase an der Stelle, wo sie die craniale Knospe
entsandte. In dieses verdichtete Bindegewebe, das sich an dieser
Stelle einer Ausdehnung der Schwimmblase entgegensetzt, wichst
bald die Vorniere hinein und umgibt sie wie ein Hufeisen von
oben, wihrend von der Ventralseite die Leber ebenfalls vorwiichst
zwischen beide Blasen und an dieser Stelle die Ausdehnung ver-
hindert. Man konnte, um die Sache deutlich zu machen, von
einem Wettlauf sprechen zwischen der Schwimmblase und den
Nieren resp. der Leber. Letztere besetzten den Platz zuerst,
da ja die craniale Knospe erst spiat angelegt wurde, und waren
deshalb Herr der Situation, d. h. konnten sich ausdehnen, wihrend
an dieser Stelle, der Verbindungsbriicke beider Blasen, die Schwimm-
blase eng bleiben musste. Im iibrigen Bereich der Schwimmblase
sind die Nieren sehr in der Entfaltung behindert, und fast ganz
auf den Vornierengang reduziert, withrend sie cranial und kaudal
von dieser stark entwickelt sind, wie an spiteren Stadien besser
sichtbar. Da die craniale Blase, bei ihrer Entfaltung cranial-
wirts, durch den Vornierenglomerulus gehemmt wird, vergrossert
sie sich hauptsachlich caudalwirts, und schiebt dadurch die caun-
dale Blase immer mehr nach hinten, wodurch der Luftgang ge-
dehnt wird und eine starke Verlingerung erfihrt.

Das Epithel der Schimmblase hat sich, Hand in Hand mit
der starken Erweiterung des Binnenraumes, abgeplattet zu einem
mehr cubischen Epithel, wahrend der enge Verbindungsgang beider
Blasen noch ein hohes Cylinderepithel (Taf. XXII, Fig. 8) besitzt,
dies beweist, nach den Ausfilhrungen in meiner Arbeit iiber die Lungen
(40),dass sich an dieser Stelle der Hohlraum und damit auch das Epithel
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nicht auszudehnen vermochten, im Verhiltnis zur Vermehrung
des Letzteren, infolge Widerstandes der umgebenden Gewebe,
wodurch sich seine Zellen gegeneinander abplatten mussten, um
Raum zu gewinnen. Im Luftgang entspricht das Epithel noch
dem des Darmes.

In den folgenden Stadien tritt eine rasche Resorption des
Dotters und starke Entwicklung der Schwimmblase zutage, mehr
wie sie eigentlich zu erwarten ware, nach dem allgemeinen
Wachstum des Embryo. So ist schon bei einem Embryo von
7 mm, wie aus einem Langsschnitt (Taf. XXIII, Fig. 13) ersichtlich,
die Schwimmblase sehr gross geworden und ihre Wand zeigt eine
deutliche Difterenzierung in verschiedene Lagen. Durch das
Schwinden des Dotters ist offenbar ein starkes Hindernis fir die
Entwicklung der einzelnen Organe beseitigt worden. Es hat zu-
gleich auch eine Verschiebung des Darmes von links nach rechts
stattgefunden, so dass er bei diesem Stadium (Taf. XXIII, Iig. 9)
schon seine normale Lage ‘unter der Chorda und unter der
Schwimmblase einnimmt. Mit dieser Verschiebung ist die, bei
dem Embryo von 6 mm beobachtete Drehung des Darmes um
seine Achse fortgeschritten, so dass der Abgang des Ductus
preumaticus allmihlich dorsal und schliesslich etwas auf die linke
Seite zu liegen kommt, was einer Drehung von iiber 90 Grad
entspricht. Bei seinem Abgang beschreibt der Luftgang einen
leichten Bogen ventralwirts, und wendet sich dann, wie sich auf
Querschnitten verfolgen lisst, in seinem caudalen Verlauf allmah-
lich zur Dorsalseite (Taf XXIII, Fig. 10) um schliesslich ventral,
etwas von links bei einem Embryo von 7—10 mm in die caudale
Blase einzumiinden, wihrend diese Miindungsstelle bei dlteren
Embryonen sogar etwas rechts zu liegen kommt. Es hat somit
wenn auch nur in sehr geringem Masse, die Schwimmblase
ebenfalls eine Drehung um ibre Achse erfahren, und zwar in der
niamlichen Richtung wie der Darm, von rechts nach links, vom
Kopf aus gesehen, in der Richtung des Uhrzeigers, so dass eine
gegenseitige Verschiebung der Abgangs- und Einmiindungsstelle
des Luftganges stattgefunden hat.

Ob es sich tatsichlich hier um eine Drehung des Darmes
und der Schwimmblase um ihre Achsen' handelt, oder nur um
eine Pendelbewegung infolge Schwindens des Dotters — die
Frage lasst sich nicht so leicht lésen und verweise ich fiir die
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niheren Ausfiihrungen auf den Schluss, behalte aber jetzt vor-
lautig, der Einfachheit halber, die Bezeichnung ,Drehung* bei.

Am Luftgang fallt, dicht bei seinem Abgang vom Darm, eine
kleine, dorsal gelegene Knospe auf (Taf. XXIII, Fig. 9) die sehr
an den Abgang beider Bronchien von der Trachea erinnert. Sie
verschwindet bald, wihrend die ihr gleichwertig erscheinende
Ventralknospe der eigentliche Luftgang ist. Dieser hat eine ganz
bedeutende Linge erreicht, durch die starke Entwicklung der
cranialen Blase, die bei diesem Stadium (Taf. XXIII, Fig. 13) an
Grosse der caudalen fast gleich kommt, in den nichsten Stadien
sie aber sehr iuberholt (Taf. XXIII, Fig. 16), sodass letztere fast
nur noch als ein Anhang der cranialen Blase erscheint. Die
michtige Entwicklung der Nieren und der Leber zwischen beiden
Blasen geht sowohl aus Querschnitten, in der Gegend der Ein-
schniirungsstelle der Schwimmblase (Taf. XXIII, Fig. 11), wie auch
aus Langsschnitten (Taf. XXIII, Fig. 13 u. 16) hervor. Deutlicher
noch ist sie bei Frontalschnitten, wie z. B. bei dem ziemlich
dorsalen, aut Taf. XXIII, Fig. 17 abgebildeten. Man sieht, wie
die Vornieren in der Gegend der beiden Blasen sehr reduziert
sind, fast nur auf den Gang, wie aus Querschnitten (Taf. XXIII,
Fig. 10) ersichtlich, wiahrend sie in der Gegend des Verbindungs-
stiickes beider Blasen zwischen sie hineingewachsen und dorten
hufeisenformig verschmolzen sind. Ganz &hnlich ist das Bild
mehr ventralwarts, wo in gleicher Weise die Leber vorgewachsen
ist, wodurch also der freie Raum fiir die Schwimmblase ein
relativ sehr geringer ist.

Die noch bei einem Stadium von 6 mm ganz einheitliche
Wand der Schwimmblase hat bei einem solchen von 7 mm eine
bedeutende Differenzierung und zum Teil hochst merkwiirdige
Verinderung erfahren. Leider ist es mir, trotz mancher Be-
mithungen, nicht gelungen, Ubergangsstadien dieser Verinderungen
zu finden. Das Epithel hat ein ganz auffallendes Aussehen er-
halten, durch eine Art kornige Infiltration seiner Zellen. Es
stellt nun eine ziemlich homogene, teilweise kornige Masse von
bedeutender Dicke dar, in welcher einzelne, etwas verzweigte
Linien, wahrscheinlich Reste der Zellmembranen, sichtbar sind.
Gegen den sehr verkleinerten centralen Hohlraum zu, ist diese
Masse abgegrenzt durch ein cuticulaartiges Hiutchen mit dunklen
Punkten. Die caudale Blase hat eine weniger dicke Wand wie
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die craniale, es lasst sich an dieser nur eine #ussere dicke
Schichte von mehr cirkulir verlaufenden Bindegewebsfasern
erkennen, die durch zahlreiche dunkle Kérnchen, wahrscheinlich die
Kerne des Epithels, von letzterem getrennt sind. (Taf. XXIII,
Fig. 12). Bei der cranialen Blase hingegen fehlt diese Lage
Kornchen und grenzt direkt an das verinderte Epithel (Taf. XXIII,
Fig. 10) eine nicht sehr dicke Lage cirkular verlaufender Binde-
gewebsfasern auf die eine Schichte lockeres, sparliches Binde-
gewebe folgt, das nach aussen von einer zweiten Lage cirkular ver-
lanfender Bindegewebsfasern begrenzt ist. Jede Spur eines
Mesenteriums fehlt. Das die Schwimmblase {iberziehende Peri-
toneum ist dusserst diinn und nur stellenweise zu unterscheiden.

Bei einem Embryo von 8,5 mm ist das Verhalten der
Schwimmblasenwand noch das gleiche; bei 9 mm hat abermals
eine bedeutende Verinderung der Wand stattgefunden, also eben
so rasch wie die vorige. Jede Spur dieses merkwiirdig infiltrierten
und verinderten Epithels, das noch am ehesten an die ebenfalls
dem Untergange geweihte Schmelzkappe bei der Entwicklung der
Zihne erinnert, ist verschwunden unter bedeutender Erweiterung
und Verdiinnung der Wand, die bei der caudalen Blase (Taf. XXIII,
Fig. 15) schon ausserordentlich diinn ist, so dass sich an ibr nur
schwer einzelne Schichten unterscheiden lassen, und von dem
Epithel scheinbar nur eine feine Cutikula ibrig geblieben
ist, welche an der cranialen Blase (Taf. XXIII, Fig. 14 u. 16)
leichter konstatiert werden kann, da letztere von dem
eigentlichen dusseren Bindegewebsstratum noch durch ganz
lockeres, spirliches Bindegewebe getrennt ist. Nahere Unter-
suchungen iiber diese mir nicht recht verstindlichen Verhiltnisse,
die sich auch bei verschiedenen Konservierungs- und Firbemethoden
immer gleich darstellten, wiirden wohl bald Aufklirung bringen,
lagen aber nicht im Rahmen dieser Arbeit.

Im weiteren Verlauf der Entwicklung iberholt die craniale
Blase, die ja urspriinglich nur eine Knospe der caudalen war,
letztere bedeutend an Grosse und diirfte dies damit erklart werden,
dass sie von Anfang an in dickeres Bindegewebe eingebettet war,
also gewissermassen mehr Baumaterial hatte, um sich zu ver-
grossern. So sehen wir noch bei Stadien von 10 und 12 mm, dass
ihre Wand bedeutend dicker ist, wie jene der caudalen Blase,
welche daher friher auf ein langsames Wachstum, das nur auf



Beitrige zur vergleichenden Entwicklungsgeschichte der Schwimmblase. 537
der Vermehrung der einzelnen Zellen beruht, angewiesen ist. Beim
Karpfen werden wir, jedoch auf anderem Wege, zu dem gleichen
Resultat einer grossen cranialen und einer kleinen caudalen Blase
gelangen.

Karpfen.

Die ersten Angaben iiber die Entwicklung der Cyprinoiden
stammen von Born (9) 1825. Zehn Jahre spater untersuchte
sie Baer (4). Die Entwicklung der Schwimmblase ist, nach
Baers Beschreibung, eine ganz merkwiirdige, und veranlasste
ihn in erster Linie zu seiner ganzen Auffassung der Schwimm-
blase als eines Organs sui generis, das mit der Lunge in keinem
Zusammenhang steht. Nach seinen Beobachtungen entsteht die
caudale Abteilung der Schwimmblase der Cyprinus-Arten als eine
Ausstiilpung des vorderen Teiles des Darmes, und diesem Schwimm-
blasenteil seien alle, einen grossen Teil der Bauchhohle einneh-
menden .und mit einem Ausfihrungsgang in den Speisekanal ver-
sehenen Schwimmblasen der anderen Fische identisch. Die vor-
dere Dlase hingegen entsteht ganz unabhingig von der eigent-
lichen Schwimmblase, nach seiner Vermutung als eine Verlingerung
des Ohrs, die erst viel spiter mit der hinteren Blase in Ver-
bindung tritt. Daran Lkniipft Baer folgende Hypothese: ,die
Schwimmblasen der Fische, zum pneumatischen Apparate gehorig,
sind wenigstens zweifacher Art: die eine ist der Eustachischen
Rohre und der Paukenhohle der Lungentiere analog, die andere
ist zwar eine Ausstillpung aus dem Speisekanale, hat aber mit
den Lungen der hoheren Tiere nur eine allgemeine Analogie, ist
vielmebr ein Rumpf-Sinus, dessen Hauptwirkung die sein muss,
den Leib des Fisches spezifisch leichter zu machen, wenn auch
ein Einfluss auf die Uminderung des Blutes zugleich sich findet.

Auch aus Borns (9) Untersuchungen ging der getrennte Ur-
sprung beider Blasen hervor.

Meine Untersuchungen haben gezeigt, dass im grossen und
ganzen die Entwicklung der Schwimmblase des Karpfen die gleiche
wie die bei Rhodeus ist. Die eigentliche Schwimmblase, die
spater zur caudalen Blase wird, entsteht, was auch mit den An-
gaben Baers ibereinstimmt, aus der rechten Seite des Verdau-
ungskanals ; allmablich findet eine Verschiebung und Verlagerung,
genau wie bei Rhodeus, statt, wie auf Taf XXIV, Fig. 22 er-

sichtlich, wo der Darm sich schon unter Chorda und Schwimm-
Archiv f. mikrosk. Anat. Bd. 63. 36
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blase verschoben und dermassen gedreht hat, dass der Luftgang
mehr links abgeht. Dieses Stadinm von 11 mm entspricht also
einem von Rhodeus von 6 mm. Der Luftgang beschreibt dann
einen Bogen dorsalwarts und miindet, nicht sehr weit unter dem
Vornierenglomerulus, von der Ventralseite, etwas links in die
Sehwimmblase, die auf diesem Stadium schon recht gross und
weit ist (Taf. XXIV, Fig. 23) und cranialwirts eine Knospe ge-
trieben hat, genau wie bei Rhodeus, nur dass sie hier spiter
angelegt wird. Diese Knospe wird spiter zur cranialen Blase.
Sie allein besitzt noch hohes Cylinderepithel, wie auch auf ihrem
Querschnitt (Taf. XXV, Fig. 22) ersichtlich, und ziemlich dichtes
Bindegewebe, also viel Baumaterial, wihrend das Epithel der
eigentlichen Schwimmblase schon ganz abgeplattet und das um-
gebende Bindegewebe sehr locker und spirlich ist. Auffallend
tst die verhaltnismissig grosse Zahl Blutgefasse, die sich hier,
meist dicht unter dem Epithel, befinden, wie auf dem Querschnitt
(Taf. XXV, Fig. 24) ersichtlich. Auf den folgenden Stadien hat
die Drehung des Darmes um seine Achse und dementsprechend
die Verlagerung des Abganges der Schwimmblase nach links noch
etwas zugenommen. Der Ductus pneumaticus beschreibt nun auch
hier (Taf. XXIV, Fig. 25) wie bei Rhodeus (Taf. XXII), eine
leichte Kriimmung ventralwarts und gibt ebenfalls zwei Knospen
ab, eine dorsale und eine ventrale, welch erstere klein ist, letztere
aber der eigentliche Schwimmblasengang, der in seinem caudalen
Yerlaufe einen dorsalen Bogen beschreibt und bei 12 mm schon
ganz ventral in die Schwimmblase einmiindet, die somit ebenfalls
eine leichte Drehung um ihre Achse beschrieben hat. Auf diesen
und den folgenden Stadien vergrossert und erweitert sich die
craniale Blase ausserordentlich, wie auf Langsschnitten (Taf. XXIV,
Fig. 28) ersichtlich, und schiebt dabei, da sie cranialwirts .durch
die Vornierenglomerulus gehemmt ist, die caudale Blase immer
mehr abwirts, wobei der Luftgang eine bedeutende Verlingerung
erfahrt. Das starke Zuriickbleiben der caudalen Blase, im Ver-
haltnis zur cranialen, von welcher sie bald nur noch einen Anhang
zu bilden scheint, hat ihre Ursache nicht allein wie bei Rhodeus,
in der von Anfang an sehr geringen Menge Bindegewebe, sondern
mehr noch in der grossen Zahl Blutgefisse, die sich in ihrer
Wand (Taf. XXIV, Fig. 27), von der Abgangsstelle der cranialen
Blase an, befinden. Diese Blutgefisse wirken der Ausdehnung
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des Binnenraumes, und damit der ganzen Blase, hemmend ent-
gegen. Es ist der gleiche Prozess, der bei den Lungen zur
Septenbildung fiihrt, welch letztere nur eine lokale Hemmung in
der Ausdehnung der Wand ist, wahrend diese bei der Schwimm-
blase nicht lokalisiert, sondern allgemein ist, da die Blutgefisse
ziemlich gleichméssig tber die ganze caudale Blase verteilt sind.
Der cranialen Blase fehlen sie fast volistindig (Taf. XXV, Fig. 26)
und steht ihrer starken Ausdehnung daher nichts im Wege.

Nieren und Leber verhalten sich wie bei Rhodeus, d. h. sie
sind in der Gegend der grossen, cranialen Blase sehr klein, in
der Gegend der caudalen Blase, wo sie mehr Raum haben, sehr
gross; von einem Einwachsen beider zwischen die Blasen habe
ich hingegen nichts beobachtet. Die Einschniirung zwischen beiden
Blasen, die auch hier nur ein Zuriickbleiben in der Ausdehnung
ist, hat ihre Ursache einesteils in einer Verdichtung des Binde-
gewebes an dieser Stelle, wie bei Rhodeus, andererseits an den
hier schon reichlichen Blutgefassen, die eine Erweiterung an
dieser Stelle verhindern.

Diese Beobachtungen iiber die Entwicklung der Schwimm-
blase des Karpfen, die durch die neuen, so vervollkommneten
Untersuchungsmethoden moglich waren, stimmen nicht mit denen
Baers (4) tiberein, womit auch seine hieran gekniipften Hypothesen
hinfillig werden. Die Schwimmblase von Karpfen entsteht genau
wie jene von Rhodeus als ein einheitliches Gebilde, ohne urspriing-
liche Verbindung mit dem Ohr, und zwar erscheint, jwas mit
Baers Beobachtung stimmt, die caudale Blase als die eigentliche,
durch direkte Ausstiilpung des Darmes entstandene Schwimmblase,
die craniale Blase bingegen, im Gegensatz zu seinen Angaben,
als eine sekundire Bildung der ersteren.

II. Gruppe:
Salmo, Huchen, Bachforelle.

Diese drei Fische zeigen so ziemlich die gleiche Entwicklung
ihrer Schwimmblase. Sie entsteht, wie schon Corning (16) fiir
Salmo und Stricker (58) fir die Bachforelle nachgewiesen haben,
etwas abweichend von den Angaben Vogts (61) als eine dor-
sale, manchmal sogar etwas nach rechts gerichtete Ausstillpung
des Darmes, rechts von der Medianlinie, da dieser infolge der

grossen Dottermasse nach rechts verschoben ist (Taf. XXV, Fig. 29),
36*
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im Gegensatz zu Rhodeus und Karpfen. Mit der allmihlichen
Resorption des Dotters findet eine Drehung des Darmes um seine
Achse statt in der Weise, dass der Abgang des Ductus pneuma-
ticus auf die linke Seite, unter die Chorda, zu liegen kommt
(Taf. XXV, Fig. 30). Er zieht dann in gerader Richtung caudal-
wirts und erweitert sich allmihlich zur Schwimmblase, die als
seine direkte Verlangerung erscheint (Taf. XXIII Fig. 15) und eben-
falls links neben dem Darme unter der Chorda liegt (Taf. XXV,
Fig.30); beide sind anfangs von hohem Cylinderepithel ausgekleidet,
und mit dickem Bindegewebe von embryonalem Charakter um-
geben, wie der Darm. Makroskopisch gesehen, stellt die ganze
Schwimmblase ein mehr keulenférmiges Sickchen dar, das vom
Darm abgeht und direkt iiber dem dorsalen Pankreas liegt, das
als ein ovaler Hocker am Darm kenntlich ist. Bet dem Stadium
von 10 mm sitzt am Luftgang ein kleines, dorsal gerichtetes
Bliaschen, dhnlich dem bei Rhodeus und Karpfen beobachteten.
Es ist auch spiter noch sichtbar.

Im weiteren Verlauf der Entwicklung schiebt sich der Darm
gegen die Medianlinie zu, unter die Chorda. Die Schwimmblase
behilt ihre Lage links vom Darm bei (Taf. XXV, Fig. 32), die, wie
schon Stricker (38) nachwies, infolge Verlagerung erlangt
wurde, wird jedoch etwas links von der Chorda geschoben.
In ibrem caudalen Teile ist das Bindegewebe sehr locker und
spirlich (Taf. XXV, Fig. 34) und hat sie sich dementsprechend
sehr ausgedehnt, unter Verdiinnung ihrer Wand und Abplattung
des Epithels, das aus einem Cylinderepithel zu einem ganz flachen
Epithel geworden ist. Nur an den beiden Seiten ist etwas mehr
Bindegewebe vorhanden und dorten auch das Epithel, das hier
mehr Widerstand gegen seine Ausdehnung in die Iliache findet,
etwas hoher (bei *). Am proximalen Ende ist hingegen eine dicke
und dichte Lage Bindegewebe unter dem Epithel (Taf. XXV, Fig. 33),
die nach aussen noch von einer lockeren Lage umgeben ist. Hier
ist dementsprechend auch das Epithel hoch und gewissermassen
in Falten gelegt die wie junge Septen aussehen, tatsiichlich aber
kleine centripetale Ausstiilpungen des Epithels sind. Auf Langs-
schnitten (Taf. XXV, Fig. 35 u. 36) kann man genau verfolgen,
wie mit der Menge und Dichte des Bindegewebes die Hohe des
Epithels und diese lokalen Ausstiilpungen schwinden. Diese lo-
kalen Ausstiilpungen, in denen das Epithel ein typischesSprossungs-
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epithel wird, wie ich es in meiner Lungenarbeit beschrieben und
in seinen Ursachen erklart habe, entsprechen genau den sogen.
primiaren Lungenblaschen bei der Entwicklung der Lunge und
entstehen aus der namlichen Ursache: dadurch dass das Epithel
sich nicht, seiner Vermehrung entsprechend, in der Flache aus-
zudehnen vermag, infolge #usseren Widerstandes, und so zur
Bildung von hohem Sprossungsepithel mit darauffolgender Aus-
stitlpung gezwungen ist. Die Entwicklung der Schwimmblase vom
Huchen, die eine grosse Anzahl L#ngsfalten bildet, gibt sehr
deutliche Bilder dieses Sprossungsprozesses (Taf. XXIII, Fig. 19
und 20). DBesonders bei starken Vergrosserungen erkennt man
gut, (Taf. XXIII, Fig. 21) dass kein prinzipieller Unterschied
vorhanden ist zwischen einem primiren Blaschen bei der Schwimm-
blase und einem solchen bei der Lunge. Auch bei ersterer
war das Epithel immer nur einschichtig und die Kerne in der
Nihe des centralen Hohlraumes gelegen bei der Teilung, wie
dies bei der Lungenentwicklung die Regel ist. Jedoch die
dunklen, keilformigen Zellen und Kerne, die in der embryonalen
Lunge zwischen den gewohnlichen Epithelzellen eingelagert
sind, finden sich nirgends bei den von mir untersuchten Stadien,
was mich in der Vermutung bestirkt, dass sie bei der Lunge in
Beziehung zur Muskulatur stehen, die ja bei dieser Schwimmblase
sehr gering ist.

III. Gruppe.
Stichling.

Leider fehlten ganz junge Stadien zur Untersuchung. Bei
den Jiingsten von 7 mm war die Entwicklung der Schwimmblase
schon ziemlich vorgeschritten und entsprach ungefihr dem
(Taf. XXIV, Tig. 22) von Karpfen abgebildeten. Der Dottersack
war ganz resorbiert, der Darm lag schon in der Mittellinie unter
der Chorda, ganz dorsal ging der Ductus pneumaticus ab, voll-
stindig umgeben von der michtigen Leber und dem dorsalen
Pankreas. Er miindete von der Ventralseite in die Schwimmblase
ein und zwar nahe an ihrem cranialen Ende. Sie lag ganz dor-
sal, war schon sehr weit und gab eine ganz kleine Knospe gegen
den Kopf zu ab, genau wie heim Karpfen. Diese Knospe ging
gerade iiber der Einmiindungsstelle des Luftganges in die Schwimm-
blase ab, und lag direkt unter dem Vornierenglomerulus. Auf
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den folgenden Stadien war die schon vorher sehr kleine Knospe
verschwunden, und obliterierte auch allmahlich der Luftgang und
zwar von der Schwimmblase an gegen den Darm zu, bis er
schliesslich ganz verschwand und die Schwimmblase nur noch
einen geschlossenen, weiten, dorsal gelegenen Sack darstellte.

Offenbar ist es vor allem ihr cranialer Teil der sich ent-
wickelte, und dadurch den caudalen immer mehr nach abwirts
schob, denn die Miindung des Schwimmblasenganges kam immer
mehr caudal zu liegen, unter gleichzeitiger, starker Verlingerung
des Ganges, der dabei immer diinner wurde, bis er zu obliterieren
begann und schliesslich verschwand.

Wenn auch eine Verlagerung und Drehung bei diesen
Stichling-Embryonen, die den Dotter schon verloren hatten, nicht
beobachtet wurde, ist die Annahme doch nabeliegend, dass sie
bei jingeren Stadien stattfindet, wie bei Rhodeus, Karpfen und
den Salmoniden, da bei ihnen dieser Prozess vor der Dotter-
resorption vollzogen wird.

Schluss.

Uberblickt man die vorliegenden Untersuchungen, so ist
wohl das interessanteste Ergebnis, die gegenseitigen Verschiebungen
und Verlagerungen von Darm und Schwimmblase, wie sie auch
schon von anderen, so von Corning (16) und Stricker (58)
ebenso vonJungersen (33) und Piper (49) beobachtet warde,
ohne dass diese ihnen eine weitere Beachtung schenkten. Es
wurde eine doppelte Bewegung des Darmes von mir festgestellt,
einmal eine Verschiebung von der Seite her und zwar von der
linken beiKarpfen, Rhodeus etc,. von der rechten bei den Salmo-
niden gegen die Mittellinie zu unter die Chorda — dann eine
»Drehung® des Darmes um seine Achse, durch welche der Abgang
des Ductus pneumaticus vom Darm bei den einen von der rechten
nach der Dorsalseite, etwas nach links zu, bei den anderen von
der Dorsalseite nach links verlagert warde.

Diese letztere Bewegung konnte auch, wie ich schon in
meinen vorlaufigen Mitteilungen (41) bemerkte, statt als eine
wirkliche Drehung des Darmes um seine Achse, als eine Pendel-
bewegung aufgefasst werden, hervorgerufen durch die grosse
Dottermasse, die eine seitliche Verlagerung der inneren Organe
zur Folge hat, welch’ letztere erst mit deren Resorption allmihlich
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in die normale, definitive Lage ricken konnen. Einen positiven
Beweis, um welchen der beiden Vorginge es sich hier handelt,
konnte ich leider nicht erbringen und zwar weil das anfangs
vorhandene Mesenterium sehr bald schwindet und jeder andere
feste Punkt, an welchem die Art ,der Bewegung von Darm und
Schwimmblase festgestellt werden konnte, fehlt, da bei den sehr
frithen Stadien, bei welchen dieser Prozess vor sich geht, grossere
Gefasse und Nerven nicht ausgebildet sind. Handelt es sich nur
um eine Pendelbewegung, dann ist allerdings die Erscheinung
ohne jegliche prinzipielle Bedeutung und nur eine voriibergehende
Anpassung der inneren Organe an die grosse Dottermasse.

Nach genauen und wiederholten Untersuchungen habe ich
jedoch immer mehr den Eindruck gewonnen, dass es sich hier,
neben der Verlagerung des Darmes gegen die Mitteilinie zu,
auch um eine tatsichliche Drebung desselben um seine Achse
handelt. Dafiir scheint auch die gegenseitige Lageverschiebung
der Abgangs- und Einmiindungsstelle des Luftganges zu sprechen,
bei welcher erstere bedeutend mehr verlagert wird, so dass sie
links von der Mittellinie, letztere in diese selbst, oder ganz wenig
rechts von ihr zu liegen kommt. Der Verschiebung des Darmes
kann auch eine solche der Schwimmblase folgen, wie bei den
Salmoniden, die bei Rhodeus und Karpfen fehlt, und diese macht
eine Pendelbewegung sehr fraglich.

Die Anschauung der Drehung des Darmes um seine Achse
gewinnt sehr an Wahrscheinlichkeit durch die Untersuchungen
Bashford Dean’s(2) und neuerdings Piper’s an Amia, welche
hier eine ausgesprochene Drehung des Darmes um seine Achse
beschreiben. Auch Piper unterscheidet zweierlei topographische
Verlagerungen bei Amia a) Verschiebung des Darmes und der
Leber von der linken Seite nach rechts ventral b) Achsendrehung
des Duodenum nach links um 180 Grad, so dass die urspriinglich
ventrale Duodenalwand zur dorsalen wird. Das Pankreas, die Miin-
dung des Ductus choledochus und die Gallenblase machen die
Drehung mit, die Schwimmblase resp. der Schwimmblasengang
aber nicht, und zwar wohl deshalb,. weil sie als eine: ,dorsal-
wirts ausgestillpte, lange Epithelfalte der dorsalen Oesophagus-
und Magenwand“ angelegt wird, die Drehung aber erst vom
Pylorusteil des Magens an erfolgt. Eine Drehung des Darmes,
ebenfalls in umgekehrter Richtung wie der Uhrzeiger, vom Kopf
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aus gesehen, heobachtete ferner Stricker (38) bei der Bach-
forelle und beschreibt sie als eine ganz bedeutende vor der An-
lage der Schwimmblase. Diese entsteht, nach ihm, ,weder genau
dorsal, noch genau seitlich,“ kommt aber dann spiter auf die
linke Seite zu liegen, — es erfolgt also eine Verlagerung in der
Richtung des Uhrzeigers, und diese Verlagerung kann nicht anders
wie eine Drehung des Darmes um seine Achse aufgefasst werden,
die also nach Anlage der Schwimmblase in umgekehrter Richtung
erfolgt, wie vor derselben.

Drehungen des Darmes um seine Achse scheinen, nach
diesen Beobachtungen, ziemlich hiufig vorzukommen, und ge-
winnen dadurch die verschiedenen Lagebeziehungen des Darmes
zu einzelnen Organen einen anderen Wert, wie ibnen gewiohnlich
zugeschrieben wird, d. bh. diese Lagebezichungen scheinen durch-
aus nicht mebr von einer prinzipiellen, sondern von einer mehr
oder weniger relativen Bedeutung zu sein, denn, das muss hier
hervorgehoben werden, durch die Méglichkeit von Drehungen des
Darmes um seine Achse ist sein Verhiltnis zu anderen Organen,
so in erster Linie zur Schwimmblase, ein durchaus labiles. Die
relative Lage beider ist verschieden, je nachdem die Schwimmblase
diese Drehung mitmacht oder nicht, je nachdem sie sie in stir-
kerem oder schwilcherem Grade mitmacht. So erklirt es sich,
dass aus einer dorsalen Lage der Schwimmblase durchaus nicht
auf ihre dorsale Entstehung geschlossen werden kann, wie bei
Rbodeus und Ceratodus. Eine fernere Komplikation entsteht
dadurch, dass die Drehung des Darmes und damit des Abgangs
des Ductus pneumaticus, teils eine Wanderung der Schwimmblase
selbst zur Folge hat, wie z. B. bei der Bachforelle, teils die
Schwimmblase davon unbeeinflusst bleibt und ihre urspriingliche
Lage beibehillt wie bei Rhodeus.

Ist nun schon wihrend der ontogenetischen Entwicklung
eine Wanderung der Schwimmblase um den Darm, resp. des
Darmes um die Schwimmblase moglich, dann gewinnt die Hypo-
these der phylogenetischen Wanderung der Schwimmblase sehr
an Wahrscheinlichkeit. Man brancht sich die Drehung der
Schwimmblase der Bachforelle z. B. nur etwas fortgesetzt zu
denken, so kommt man zu der seitlichen Lage, wie sie die
Schwimmblase der Erythrinen aufweist. Ist eine Drehung so
weit moglich gewesen, lasst sich kaum ein Grund angeben, warum
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sie nicht noch weiter fortschreiten konnte, und schliesslich zu
einer vollstindig ventralen Lagerung fithren, wie sie die Schwimm-
blase von Polypterus bichir aufweist.

Wenn nun auch die Moglichkeit einer Wanderung der
Schwimmblase wihrend der ontogenetischen und philogenetischen
Entwicklung nachgewiesen ist, so kann doch iber die urspriing-
liche Lage und die wurspriingliche Richtung dieser Wanderung
nichts gesagt werden, nach dem vorliufigen Stand unseres Wissens.
Da die Lungen der hoheren Wirbeltiere sich immer ventral an-
legen, und hierbei nie eine Schwankung beobachtet wurde, - kionnte
man hierin fast den urspriinglicheren Zustand erblicken, withrend
die ontogenetischen Schwankungen in der Lage derSchwimmblase
auf kainogenetische Verinderungen und noch nicht festgelegte
Zustande schliessen lassen. Die Schwimmblase iiberhaupt zeigt
ja nicht nur in ihrer Entwicklung, sondern in allen ihren Ver-
haltnissen so ausserordentliche Schwankungen, dass man fast von
einem Tasten und Suchen der Natur nach neuer Form sprechen
konnte. Weitere vergleichend entwicklungsgeschichtliche Unter-
suchungen iber die Schwimmblase, besonders bei Polypterus bi-
chir und den Ervthrinen werden wahrscheinlich einiges Licht auf
die urspriingliche Lage der Schwimmblase und die Richtung ihrer
Wanderung geben.

An dieser Stelle diirfte es angebracht sein, zu bemerken,
dass wahrscheinlich die Wanderung der Schwimmblase, resp. des
Luftganges urspriinglich eine passive war, durch die Drehung
des Darmes um seine Achse, wodurch erst der Abgang des Duc-
tus pneumaticus verlagert wurde, dem, je nach den besonderen
Bediirfnissen, die Schwimmblase folgte oder nicht. Eine tatsitch-
liche Wanderung des Abganges des Ductus um den festgelegten
Darm herum ist kaum wahrscheinlich, ebensowenig wie dass die
Verlagerung der Schwimmblase das Primire war und die Drehung
des Darmes um seine Achse zur Folge hatte.

Albrecht, der eine Verlagerung der Schwimmblase fiir .
ganz ausgeschlossen h#lt, geht bei der Besprechung, wie
diese allein vor sich hatte gehen kénnen, von der Voraus-
setzung aus, dass die Verlagerung nur eine aktive sein konnte,
infolge des Funktionswechsels der Blase; damit stiinden die Be-
funde bei Ceratodus in unvereinbarstem Widerspruch, da sie ihre
Funktion als Schwimmblase beibehalten habe, somit der Luftgang
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nicht die Lage 4ndern konnte, ehe die Funktion sich geandert
habe. Dieses Argument Albrechts ist durchaus berechtigt,
wenn eine hauptsidchlich aktive Verlagerung der Schwimmblase
angenommen wird — letztere miisste dann immer das primdire,
die Verlagerung des Ductus das sekundire sein. Nimmt man
aber eine passive Verlagerung der Schwimmblase als das ur-
spriingliche an, durch Drehung des Darmes um seine Achse, die
weder von Albrecht und Sagemehl noch von Boas in be-
tracht gezogen wurde, so erkliren sich die Verhaltnisse z. B. bei
Ceratodus ganz leicht. Hier hat der Darm eine starke Drehung
um seine Achse, offenbar infolge der verschiedenen Organver-
haltnisse, erfahren. Dadurch kam die Anlage der Schwimm-
blase ventral zu liegen; da aber ibhrer hauptsichlichsten Funktion
gemsss die Lage der Schwimmblase eine dorsale sein musste,
riickte sie allmablich auf die Dorsalseite des Darmes hinauf, ohne
die ventrale Lage des Abganges ihres Ductus aufgeben zu konnen.
Durch diese verschiedenen Befunde bhat die Hypothese, dass
Schwimmblase und Lungen in direkten Beziehungen zueinander
stehen und entweder direkt voneinander, oder doch von einer
gemeinsamen Urform ableitbar seien, sehr an Wahrscheinlichkeit
gewonnen, dies umsomehr als die eigentliche Entwicklung beider
Organe eine fast vollstindige Gleichheit aufweist. So zeigten
meine Untersuchungen, dass es sich bei der Schwimmblase, genau
wie bei der Lunge, um einen diffusen Knospungsprozess handelt,
iberall wo lockeres und sparliches Bindegewebe vorbanden ist,
wobei sich das Epithel, seiner Vermehrung entsprechend, sofort
in der Flache auszudehnen vermag, ohne dass es zur Bildung
von primiren Blaschen, also zu einem lokalisierten Knospungs-
prozess kommt. Dieser findet nur dorten statt, wo das Binde-
gewebe dichter ist und dementsprechend der allgemeinen Erweiterung
Widerstand entgegensetzt. Dann kommt es wie bei Hucben,
Bachforelle etc. zur Bildung von typischen Blischen, die sich
nicht wesentlich unterscheiden von denen bei der Lunge mancher
Reptilien und Amphibien.

Baers Vermutung, dass stets jener Teil der Schwimmblase
in welcher der Ductus pneumaticus miindet, die eigentliche
Schwimmblase sei, entspricht sicher den Tatsachen, und ware
demnach die ganze Schwimmblase der Bachforelle gleichwertig
der caudalen Blase bei Rhodeus, wihrend die mit der Hauptblase
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kommunizierenden {ibrigen Blasen vieler Fische wahrscheinlich immer
Produkte der ersteren sind, wie dies der Fall bei der cranialen
Blase von Rhodeus und Karpfen.

Welche Bedeutung die merkwiirdige kleine dorsale Knospe
am Luftgang mancher Fische, so von Rhodeus und Karpfen hat,
ist vorlaufig noch ganz unsicher. Auf Grund der Hypothese von
Sagemeh] konnte sie als der letzte Uberrest der, bei der
Wanderung der doppelten Schwimmblase von ventral nach dorsal,
zugrunde gegangenen, einen Schwimmblasenhilfte aufgefasst werden;
nach der Hypothese von Boas hingegen, wire sie ohne jede
phylogenetische Bedeutung.

Ob der vollstindige Mangel einer Schwimmblase bei vielen
Teleostiern ein priméirer oder ein sekundirer ist, steht noch da-
hin, doch scheint letzteres das Wahrscheinlichere.

Was die verschiedene Blutversorgung von Schwimmblase
und Lungen anbelangt, die teilweise als ein Hauptargument gegen
direkte Beziehungen heider Organe zueinander angefthrt wurde,
so sei hier noch darauf hingewiesen, dass die Drebung des Darmes
und damit auch die Verlagerung der Schwimmblase zu einer
sehr frihen Zeit stattfindet, wo noch gar keine richtigen Gefisse
gebildet sind, so dass die Annahme nicht ganz von der Hand
gewiesen werden kann, dass die definitive Anlage der Gefasse
teilweise erst nach vollzogener Verlagerung erfolgt, also dieser
Verlagerung entspricht, wodurch z. B. eine Kreuzung der Gefisse,
wie sie Albrecht befiirchtete, vermieden wiirde. Darnach kénnte
die Gefassversorgung eine jeweilige Anpassung an die Lage der
Schwimmblase sein, und ein allmiblicher Ubergang von der
Schwimmblase zur Lunge auch in dieser Hinsicht stattfinden.

Zum Schluss mochte ich noch bemerken, dass ich, wie
seinerzeit in den Lungen so auch in den Schwimmblasen stets
nur einschichtiges Epithel gefunden habe, und mich deshalb frage,
ob Pipers Angabe eines mehrschichtigen Epithels in der Schwimm-
blase von Amia richtig ist.

An dieser Stelle mochte ich Herrn Professor Richard
Hertwig fiir seine oft gewahrte Hilfe und Anregung im Laufe
dieser Arbeit meinen wirmsten Dank aussprechen.
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Tafelerklédrung.

Tafel XXII.
Schwimmblase von Rhodeus amarus.

Fig. 1. 5 mm Querschnitt. Darm und Leber, infolge der grossen Dotter-

massen, ganz nach links verschoben; ersterer an der Stelle getroffen,
wo nach rechts der Luftgang abgeht. Letzterer liegt in der Median-
linie unter der Chorda und dem Vornierenglomerulus und ist, wie
der Darm, von hohem Cylinderepithel ausgekleidet.

Fig. 2. 4 mm Querschnitt, etwas mebr caudal wie der vorige, wo der

Luftgang sich schen vom Darm losgetrennt hat, aber noch in der
gleichen Bindegewebsmasse liegt.
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Fig. 3.

Fig. 4.

[$1

Fig.

Fig. 6.

Fig. 7.

Fig. 8.

5 mm Querschnitt, caudaler wie der vorige. Die Schwimmblase
liegt unter der Chorda, rechts neben dem Darm, und stebt mit
diesem in Verbindung durch einen schmalen Bindegewebsstreifen.

5 mm Lapgsschnitt. Die Schwimmblase besteht aus einer kleineren
cranialen und einer grosseren caudalen Blase; letztere ist die
eigentliche Schwimmblase, von der die craciale eine Knospe und
von viel dickerem Bindegewebe umgeben ist. Der Luftgang
miindet in die kaudale Blase und ist hier nur angeschnitten, ebenso
wie Darm und Leber. An der Verbindungsstelle beider Blasen ist
das Bindegewebe stark verdichtet.

6 mm Querschnitt. Durch teilweise Resorption des Dotters ist
etwas mehr Ruum in der Leibeshthle entstanden und der Darm
nicht mehr so fest an die dorsale Leibeswand gepresst. Er hat
eine leichte Drebung um seine Achse erfahren, durch welche die
Abgangsstelle des Schwimmblasenganges mehr dorsalwirts gerickt
ist, was besonders an dem jetzt besser sichtbaren Mesenterium fest-
gestellt werden kann. Diese Abgangsstelle liegt, nach wie vor, in
der Medianlinie unter der Chorda und unter dem Vornierenglomerulus,
6 mm Querschnitt, mehr caudal wie der vorige an der Stelle, wo
der Schwimmblasengang losgetrennt ist vom Darm und nun rechts,
etwas dorsal von letzterem liegt, nicht mebr neben ihm, wie
in Fig. 3.

6 mm Querschnitt, mebr caudal wie der vorige. Die Schwimm-
blase liegt median uuter der Chorda, ganz links der Darm. Bei
ersterer hat sich das Epithel sehr abgeplattet, unter starker
Erweiterung des centralen Hoblraumes und Verdiinnung der Binde-
gewebsmasse.

6 mm Lingsschnitt. Die Schwimmblase hat sich sehr erweitert
unter Verdiionung ihres Bindegewebes. Nur die Verbindungsstelle
beider Blasen ist eng geblieben, den Eindruck einer Einschuiirung
machend, An dieser Stelle, die der Ausdehnnng ein Hindernis
entgegensetzt, befindet sich hohes Cylinderepithel, ebenso gegen das
Ende der caudalen Blase; sonst ist das Epithel aberall abgeplattet
zu einem mehr cubischen Epithel,

Tafel XXIII.

Schwimmblase von Rhodeus amarus (Fortsetzung)

Fig. 9.

Fig. 10.

und von Huchen.
7 mm Querschnitt. Der Dotter ist fast vollstindig resorbiert. Der
Darm hat sich von links nach rechts gegen die Medianlinie unter
die Chorda verschoben, Dabei hat er eine Drebung um seine Achse
erfabren, wodurch die Abgangsstelle der Schwimmblase mebr nach
der linken Seite zu liegen kam. Der Schwimmblasengang beschreibt
einen kleinen Bogen ventralwiirts und ist an der Stelle getroffen,
wo er dorsal noch eine kleine Knospe besitazt.
7 mm Querschnitt durch die craniale Blase. Unter dieser, auf der
linken Seite des Darmes, der Luftgang.
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Fig 11.

Fig. 12,

Fig. 13.

Fig. 15,

Fig. 16.

Fig. 17.

Fig.18.

Fig. 19.

Fig. 20.

Fanny Moser:

7 mm Querschnitt durch die caudale Blase dicht unterhalb der
Verbindungstelle mit der cranialen Blase, dorten wo der Luftgang
in sie einmiindet. An dieser Stelle umschliesst die Leber die
Schwimmblase hufeisenférmig und sind die Vornieren stark ent-
wickelt, sodass fir die Schwimmblase wenig Raum iibrig bleibt.

7 mm Querschnitt durch die caudale Blase nahe an ihrem Ende.
Thre Wand ist schon bedeutend diinmer wie jene der cranialen Blase
geworden.

8,0 mm Lingsschnitt. Der Luftgang ist nur an seiner Miindungs-
stelle in die caudale Blase getroffen. Hingegen sieht man, wie
von ventral her die Geschlechtsdriise, von dorsal die Vornieren
zwischen die beiden Blasen vorgewachsen sind, von dieser Stelle
die Ausdebnung des Verbindungsstiickes beider verhindernd und den
Eindruck einer Einschniirung hervorrufend.

. 9 mm Querschnitt durch die craniale Blase, deren Wand schon be-

deutend dilnner geworden ist, unter Erweiterung des centralen
Hohlraumes.

9 mm Querschnitt durch die caudale Blase, deren Wand schon
ganz dicn und der centrale Hohlraum sehr weit geworden ist.

10 mm Lingsschnitt. Die craniale Blase hat dic caudale an Grisse
und Weite bedeutend #bertroffen, was spiter noch mehr der Fall
sein wird, da ihre Wand wvoch eine ziemliche Dicke aufweist gegen
die der caudalen Blase, und daber einer grisseren Ausdehnung
fihig ist. Das Einwachsen von Nieren und Leber zwischen die
beidean Blasen ist hier gut sichtbar.

14 mm Froutalschnitt durch die craniale und caudale Blase und
die Vornieren. Dieses Schema macht das Verhaltnis der letzteren
zur Schwimmblase klar. Cragial nod caudal von der Schwimmblase
baben sich die Vorpieren stark entwickelt, da sie hicr Raum
fanden, ebenso zwischen beiden Blasen, wo sich die Vornieren der
beiden Seiten vereinigt hahen, sodass das Verbinduugsstick beider
bufeisenférinig von ihnen umwachsen ist. In der Gegend der Blase
selbst sind die Vornieren fast ganz aut den Gang reduziert, infolge
Raummangels,

Huchen. 18 mm Lingsschnitt durch die Schwimmblase und ihre
Einmindung in den Darm. An ibrem caudalen Ende, wo das
Hauptwachstum stattfindet, ist das Epithel hoher und die Zellen
sind dichter und mehr cylindrisch wie am Anfangsteil und in der
Mitte.

Huchen. 23 mm Léngsschoitt durch das Ende der Blase. Der
ceutrale Hohlraum hat in centrifugaler Richtung Kuospen getrieben,
die sich zu Léngsfalten auswachsen. Das Epithel ist im proximalen
und mittleren Teil der Blase ein cubisches, in dem Knospen und
am distalen Teile hingegen cin hohes Cylinderepithel.

Huchen. 23 mm Querschnitt. An dieser Stelle sind 6 Knospen,
des centralen Hohlraumes getroffen und ist der Unterschied gut
sichtbar, zwischen dem cubischen Epithel des letzteren und dem
Sprossungsepithel der ersteren.
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Fig.21. Huchen. 2,3 mm Querschnitt (Ol-Immersion) durch 2 Kmospen des
centralen Hohlraumes. In diesem befindet sich hobes Cylinder-
epithel mit dichtgedringten und gegeneinander abgeplatteten
Kernen; ersteres geht im centralen Hohlraum in ein Plattenepithel
mit mehr rundlichen Kernen iiber.

Tafel XXIV.
Schwimmblase von Karpfen.

Fig. 22, 7 mm Querschnitt. Die als Knospe der caudalen Blase erst kurz
angelegte craniale Blase und der Luftgang sind getroffen, letzterer
caudalwirts von seiner Abgangsstelle vom Darm.

Fig.23. 7 mm Lidngsschuitt. Die caudale Blase ist schon ziemlich weit
entwickelt; in ihrer Wand befinden sich zahlreiche Blutgefisse,
wahrend das Bindegewebe locker und spirlich ist. Cranialwirts
hat sie cine Knospe getrieben, dicht uater dem Vornieren-Glomerulus,
die sich spdter zur cranialen Blase entwickelt und Sprossungs-
epithel hat, im Gegensatz zur caudalen Blase, die mit Plattenepithel
ausgekleidet ist. Der Luftgang ist pur in seinem mittleren Teil
getrotfen; man sieht, wie er einen leichten Bogen beschreibt vom
Darm zur Schwimmblase, an welcher uoch die Bucht (bei X) ge-
troffen ist, in die er einmindet.

Fig.24. 10 mm Querschnitt dorch die in ihrer Entwicklung schon vor-
geschrittene caudale Blase, in deren Wand sich ziemlich viele
Blutgefisse und spirliches Bindegewebe befinden.

Fig.25. 12 mm Querschnitt an der Stelle, wo der Luftgang vom Darm ab-
geht. Leuzterer hat eine Drehung um seine Achse erfahren, und
der Luftgang gebt nun mebr nach links von der Medianlinie ab
und beschreibt eine Kriimmung ventralwirts.

Fig.26. 12 mm Querschnitt durch die craniale Blase, unter welcher der
quergetroffene Luftgang zu sehen ist. Die Wand der Blase ist
noch ziemlich dick und dicht.

Fig.27. 12 mm Querschnitt durch die caudale Blase, deren Wand bedeutend
ditnner ist, und in welcher viele Blutgefisse sich befinden.

Fig.28. 16 mm Lingsschoitt. Die craspiale Blase ist sebr gross und weit
geworden und ibertrifit die caudale Blase hierin bedeutend. Von
letzterer geht der Luftgang ab, der in seinem der Schwimmblase
nahegelegenen Teile lings getroffen ist. hingegen dorten, wo er
gegen den Darm den Bogen beschreibt, quer. Die Vorniere ist sehr
stark entwickelt allein in der Gegend der caudalen Blase und des
Verbindungsstiickes ueider Blasen miteinander. Zwischen beiden
zeigt das Bindegewebe eine Verdichtung, In der caudalen Blase
sind unter dem Epithel reichliche Blutgefisse, die in der cranialen
Blase fast vollstindig fehlen.

Tafel XXV.

Schwimmblase der Bachforelle.

Fig.29. 9 mm Querschnitt, Die Schwimmblase liegt iber dem Darm und
ist mit diesem ganz rechts von der Medianlinie verschoben.
Archiv f. mikrosk. Anat. Bd.63. 37
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Fig. 30

Fig. 31.

Fig. 32.

Fig. 33.

Fig. 34.

Fig. 35,
Fig. 36.

10 mm Querschnitt. Der Darm hat sich gedreht, so dass nun die
Abgangsstelle der Schwimmblase auf seine linke Seite zu liegen
gekommen ist, und zwar unter die Chordas, wihreod der Darm sich
noch rechts von der Medianlinie befindet.

10 mm Querschnitt durch die Schwimmblase, die livks neben und
etwas iiber dem Darm liegt.

24 mm Lingsschnitt, aus welchem hervorgeht, dass die ganze
Schwimmblase links neben dem Darm liegt, wéihrend sie mehr dorsal
in ihn einmiindet, daher diese Stelle auf dem Schuitt nicht mebr
getroffen wurde. Die Schwimmblase hat zahlreiche Knospen
getrieben, besonders in ihrem proximalen Teil.

30 mm Querschnitt durch den proximalen Teil der Schwimmblase.
Die innere Oberfiiche zeigt eine reichliche Faltenbildung, durch
starke Vermehrung des Epithels, welches durch dickes Binde-
gewebe an der Ausdehnung verhindert und deshalb zur Bildung
von Knospen gezwungen ist, wie bei Huchen (Taf XXIII, Fig. 21).
30 mm Querschnitt durch den mittleren Teil der Blase, wo das
Bindegewebe diinn ist, und sich dementsprechend das Epithel aus-
zudehnen vermochte, unter Erweiterung des centralen Hohlraumes,
ohne dass es zur Bildung von Knospen kam. Nur an den heiden
Seiten ist etwas mehr Bindegewebe vorhanden (bei X) und dorten
auch das Epithel, infolge des Widerstandes, hoher.

30 mm Lingsschnitt durch den proximalen Teil.

30 mm L#ingsschnitt durch das distale Ende, wo eine Faltenbildung
mit Erhohung des Epithels sichtbar ist, wie am proximalen Teil
und aus dem gleichen Grund.

Gemeinsame Bezeichnungen.

B. G, = Blutgefisse.
C. E. = Kubisches Epithel.

Cy.E. = Zylinder-Epithel.
Ch. = Chorda.

D. = Darm.

D. P. = Ductus pancreatius.
D¢, = Dotter.

G. = Geschlechtsorgane.
L. = Leber.

L. H = Leibeshshle.

S. = Schwimmblase.

S. @. = Schwimmblasengang,
V. G. = Vornieren-Glomerulus.

V. N. = Vornieren und Gang.
V. P. = Ventraler Pankreas.

Die Umrisse der Zeichnungen sind mit dem Zeis’schen Zeichen-
spiegel gezeichnet, nnd ein Teil derselben um die Hilfte, ein Teil um
ein Drittel verkleinert worden, worauf die Details mit freier Hand ein-
getragen wurden. Die Zahlen neben den Zeichnungen geben die Stirke der
Vergrosserung an. '



