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Die Gehirne heimischer Karpfenfische
(Teleostei, Cyprinidae)

Einleitung

In beinahe jedem Gewisser finden wir sie, die Karpfen- oder Weilifische. Zu dieser
artenreichen Gruppe (iiber 2000, hauptsichlich in Europa und Asien; Nelson, 1984)
gehoren die Elritzen der Gebirgsseen, die Nasen, Barben, Griindlinge und Rapfen der
Flisse, die Karpfen, Rotaugen, Rotfedern, Brachsen, Zoppen, RuBinasen, Bitterlinge
und Lauben aus den Altarmen der Donau im Osten Osterreichs, um nur einige zu
erwihnen (Hofer; Ladiges und Vogt, 1965; Maitland, 1977). Manche dieser Arten wer-
den genutzt, der GroBteil hat jedoch keine unmittelbare Bedeutung fiir Berufs- und
Sportfischerei, trotzdem sind sie wichtige Glieder in den Okosystemen unserer Gewis-
ser. Viele von ihnen wandern zum Laichen, Fressen oder Uberwintern von der Donau
in die Altarme der Augebiete. Will man den Reichtum an Fischarten im ostosterreichi-
schen Donauraum bewahren, dann muf3 man dafiir sorgen, daf} eine dynamische Ver-
bindung zwischen Strom und Au erhalten bleibt, was auch die Notwendigkeit periodi-
scher Hochwasser einschlieit (vgl. Schiemer, 1985).

Wie alle anderen Wirbeltiere haben auch Fische ein wohlentwickeltes Gehirn. Hier wer-
den die Eindriicke aus den Sinnesorganen, dem Auge, dem Geruchsorgan, dem
Akustico-lateralis-Bereich (Innenohr und Seitenlinie) sowie dem internen (in der Mund-
hohle) und externen (auf der Auflenhaut) Geschmackssinn integriert und verschiedene
Verhaltensweisen abberufen, je nachdem, ob die Sinnesorgane etwas Frefibares, einen
Geschlechtspartner oder gar den Angriff eines FreBfeindes melden.

Der Bau des Gehirns und die Lebensweise stehen innerhalb einer eng verwandten
Gruppe, wie den Karpfenfischen, in Beziehung (z. B.: Bauchot et al., 1977; Evans, 1940;
1952; Geiger, 1956; Schnitzlein, 1964). Erst der Einsatz von computerunterstiitzter
Planimetrie erlaubt uns eine genauere Analyse, da die Messungen an den Gehirnen ohne
dieses Hilfsmittel allzu zeitaufwendig, die daraus resultierenden grofien Datenmengen
kaum zu handhaben wiren. Beziiglich genauerer Information iiber den Bau des Gehirns
und die Sinnesorgane der Fische s. Ariens Kappers et al. (1936), Davis and Northcutt
(1983), Harder (1964).

Wir wollen wissen, in welchen Richtungen die Evolution die Gehirne unserer heimi-
schen Karpfenfische geformt hat, auch um Riickschliisse auf die Leistungsfihigkeit
ihrer Sinnesorgane ziehen zu konnen. SchlieBlich interessiert es uns, in welcher Bezie-
hung Sinnesausstattung und Gehirnauspriagung zur Lebensweise der Fische stehen.

Material und Methoden

Die zur Untersuchung verwendeten Fische wurden mit Kiemennetzen in der Au bei
Hainburg oder elektrisch in anderen 6sterreichischen Gewissern gefangen. Nach scho-
nender Tétung mit einem Betdubungsmittel (MS 222) wurden die Tiere durch Perfusion
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Tabelle 1: Liste der bearbeiteten Arten

Arten

1 Abramis ballerus Zoppe 8 Gobio gobio Griindling
2 Abramis. brama Brachse 9 Leuciscus cephalus Aitel

3 Alburnus alburnus  Laube 10 Pelecus cultratus Sichling
4 Aspius aspius Rapfen 11 Rutilus rutilus Rotauge
5 Blicca bjoercna Giister 12 Scardinius erythrophthalmus Rotfeder
6 Carassius carassius  Karausche 13 Tinca tinca Schleie

7 Chondrostoma nasus Nase 14 Vimba vimba Rufinase

iiber ihr BlutgefiBsystem mit 10 % Formaldehydlosung fixiert. Die entnommenen Gehirne
wurden gewogen, in Gelatine eingebettet und mit einem Gefriermikrotom 30-40 um
diinn geschnitten, in Serie aufgezogen und mit Kresylviolett gefirbt. Diese ganze Proze-
dur dient dazu, Hirnschnitte zu erhalten, die in ihren Abmessungen den lebenden Hir-
nen moglichst dhnlich sind. Von jedem Hirn wurden ca. 90 Schnittebenen auf einem
HIPAD-Digitalisiertablett in Verbindung mit einem Apple Ile PC gemessen. Dazu wird
der Schnitt vom Mikroskop auf das Tablett gespiegelt und die einzelnen Hirngebiete mit
einem Stift umfahren. Der Computer registriert Fliche, Umfang etc. dieser Struktur
und speichert die Werte fiir eine spiatere Auswertung. Insgesamt wurden 16 Hirngebiete
von 14 Fischarten (je 2 Exemplare in vergleichbarer Grofle) beriicksichtigt (Tabelle 1).
Die so erhaltenen Flichen wurden in Volumina umgerechnet und die gemessenen
Gebiete in Prozent des Gesamthirnvolumens ausgedriickt. Trotz der wechselseitigen
Abhingigkeit der so erhaltenen Relativwerte (Stephan, 1960) wurde fiir einen ersten
Uberblick der Einfachheit halber diese Methode gewihlt. Fiir die Darstellung in Abb. 4
wurden die relativen Volumina zusitzlich standardisiert: der Abstand zwischen Mini-
mum und Maximum des relativen Volumens einer Hirnregion bei allen Arten wurde
100% gesetzt und die entsprechenden Hirngebiete der einzelnen Arten als Abweichung
vom Mittelwert aufgetragen (Kotrschal et al., in Vorber.).

Ergebnisse und Diskussion

Die Lage des Gehirns im Schidel zeigt Abbildung 1, wiahrend in Abb. 2 die von auflen
erkennbaren Hirngebiete bezeichnet sind.
Die relativ groBBten Hirne (bezogen auf Korpergewicht) haben Klein- und GrofBriuber,

Abbildung 1: Lage des Gehirns im Schidel eines
Karpfenfisches. Die wichtigsten Sinnesorgane
sind: 1. Geruch als Fern-Chemosinn, 2. Gesichts-
sinn, 3. Dreh- und Schweresinn sowie Gehér,
4. Seitenlinie, 5. Geschmackssinn der Kérper-
auBenseite und der Mundhéhle als Nah-Chemo-
sinne. Vom Gehirn zur Schwanzwurzel zieht mit
der Wirbelsdule das Riickenmark (RM).

164



BO VH TO CER CrC LF LV RM

Abbildung 2: Gehirn eines Karpfenfisches (Zoppe) vom Riicken her (oben) und aus seitlicher Sicht
(unten). Der Riechschleimhaut (vgl. Abb. 1) liegt der Bulbus olfactorius (BO), der Riechlappen an. Dieser
ist Uber die langen (sekundéren) Geruchsbahnen mit dem Vorderhirn (VH) verbunden. Caudal folgen die
groBen Hemisphéren des Tectum opticum (TO). Ventral desselben ist ein Stiick des Zwischenhirns, der
Hypothalamus (HY) zu sehen. Zwischen den beiden Halften des Tectum entspringt das unpaare Cere-
bellum (CER). Caudal davon folgen das Stammhirn mit seinen Nervenabgédngen und das verldngerte
Mark, welches schiieBlich ohne scharfe Grenze in das Rickenmark (RM) Gbergeht. Dorsal am Stamm-
hirn zeigen sich mehrere wulstférmige Erhebungen, welche primare Endigungsgebiete fiir Sinnesnerven
darstellen: Die Crista cerebellaris (CrC), in dem Signale aus der Seitenlinie verarbeitet werden; der
Lobus facialis (LF), in welchem die Nerven zu den Geschmacksknospen der Kérperoberflache enden;
der Lobus vagus (LV), das Terminalgebiet fur die Innervation des »Sortierapparates« (Palatalorgan) der
Mundhdéhle. Die Lage der Hypophyse ist strichliert (unten) eingezeichnet.

wie z. B. Laube, Aitel und Rapfen, aber auch die Brachsenverwandtschaft. Ein relativ
kleines Hirn-dagegen weisen z. B. das Rotauge, die Karausche und die Schleie auf (Kotr-
schal et al., in Druck).

Bereits beim Auspraparieren fillt auf, daB3 die Gehirne bei verschiedenen Arten recht
verschieden aussehen konnen (Abb. 3): In Abhingigkeit von Schidelform und Kérper-
grofe ist der Tractus olfactorius, die Nervenverbindung zwischen Bulbus olfactorius
(Geruchslappen), und dem Vorderhirn unterschiedlich lang. Das Tectum opticum, das
Kleinhirn und besonders die wulstférmigen Verdickungen des Stammhirns sind von
recht unterschiedlicher Gréfle: So sind der Lobus facialis und der L. vagus (Abb. 2, 3),
die Zentren fiir externen und internen Geschmackssinn, bei der Karausche und beim
Griindling sehr grof}, bei Sichling, Laube oder Rapfen dagegen kaum sichtbar (Abb. 3).
Dieser erste Befund wird durch die Messungen an Hirnschnitten bestétigt und prizi-
siert. Man berechnet den durchschnittlichen Prozentanteil am Gesamthirnvolumen fiir
jede gemessene Struktur (Tab. 2) und auch die Standardabweichung als MaB fiir die
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Streuung der Werte. Dividiert man letztere durch den Durchschnittswert, dann resultiert
daraus der Variationskoeffizient VR. Dieser ist ein objektives Maf} fiir die zwischenart-
liche Variation der gemessenen Hirngebiete. In Tabelle 2 wurden die Hirnregionen nach
fallendem VR gereiht, d.h. Lobus facialis, L. vagus und central acustic area (Tab. 2,
Fig. 2) variieren zwischenartlich am meisten, hier liegen die Hauptunterschiede zwi-
schen den Hirnen (und damit Sinnessystemen) der verschiedenen Arten, hier hat die
Evolution ihre grofte Experimentierfreude gezeigt.

Tabelle 2: Liste der gemessenen Hirngebiete

geordnet nach abnehmender zwischenartlicher Variabilitdt (Maf}: Variations-
koeffizient VR, s. Material und Methoden) und eine Beschreibung ihrer
wichtigsten Verschaltungen und Funktionen

Hirngebiet

1

Lobus facialis

Beschreibung
Endigungsgebiet im Hirnstamm fiir jenen Hirnnerven,

(VR = 101,2) welcher die Geschmacksknospen der Kérperhaut versorgt
2 Lobus vagus Endigungsgebiet im Hirnstamm fiir jenen Hirnnerven, der
(VR = 69,3) vorwiegend Geschmacksknospen im Mundraum (Gaumen
und Kiemenbogen) versorgt
3 Akustische Zentralzone Kerngebiet im Kleinhirn, das mit der Verarbeitung von
(VR = 49,7) akustischen Eindriicken befaf3t ist
4 Crista cerebellaris Verschaltungsgebiet fiir Seitenlinie im Hirnstamm
(VR = 41,9)
5 Bulbus olfactorius Riechlappen des Vorderhirnes, in dem die sensorischen
(VR = 29,6) Fasern aus der Riechschleimhaut enden
6 Eminentia granularis  Zellmasse seitlich am Kleinhirn-Hirnstamm; Ubergang,
(VR = 29,]) in dem Fasern aus dem Labyrinth (Gehoér und Gleich-
gewicht) enden
7 Stratum opticum Oberflichliche Schicht des Tectum opticum, in welchem
(VR = 28,8) ein Teil der Nervenfasern aus dem Auge endet
8 Torus longitudinalis Wulstformige Zellmasse am Tectum opticum, welche mit
(VR = 28,5) Augenstellreflexen befaf3t ist
9 Nucleus habenularis GroBes Kerngebiet am oberen Zwischenhirn, mit Geruchs-
(VR = 28,4) zentren sowie Zwischen- und Stammhirn verschaltet
10 Valvula cerebelli Teil des Kleinhirns, der unter das Tectum opticum einge-
(VR = 22,8) schlagen ist. Vielfiltig verschaltet
11 Corpus cerebelli Von auflen sichtbarer Teil des Kleinhirns, vielfiltig ver-
(VR = 20,6) schaltet, hauptsédchlich Koordination von Kérperbewegun-
gen
12 Telencephalon Vorderhirn, Geruchsverarbeitung und hoéheres Assozia-
(VR = 18,3) tionszentrum, Sitz komplexer Verhaltensweisen
13 Tectum opticum Mittelhirndach. Ziel fast aller Nervenfasern aus dem
(VR = 16,7) Auge, aber auch Input aus dem Hirnstamm
14 Diencephalon Mit allen anderen Hirngebieten verkabelt, Kommandozen-
(VR = 16,6) trale fiir hormonales Regelgeschehen am Koérper
15 Torus semicircularis Relaisstation fiir Gehorsinn zwischen Hirnstamm und
(VR = 15,5) Zwischenhirn
16 Mesencephales Tegmen- Stammbhirnanteil des Mittelhirns, Sitz grundlegender Kor-
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Bei genauerer Betrachtung von Tabelle 2 fallt auf, daB jene 7 Gebiete mit der gréBten
zwischenartlichen Variation die primidren Endigungsgebiete von Nervenfasern des
Chemo-(Geschmacks)Sinnes, des akustico-lateralis (Gehér und Seitenlinie) und des
optischen Sinnes (in dieser Reihenfolge von hoherer nach geringerer Variation) sind;
erst danach folgen die hoheren Verschaltungszentren des Gehirns. Das bedeutet, dafB3 die
evolutiven Experimente in der quantitativen Auspragung der Sinnessysteme stattfanden,
die nachgeschalteten Integrationsgebiete sind dagegen relativ konservativ.

Da die priméren Sinneszentren am meisten variieren (s. oben), liegt es nahe, die Arten
nach ihren wichtigsten Sinnessystemen zu trennen. Trdgt man die standardisierten (die
Differenz zwischen grofitem und kleinstem relativem Volumen eines Hirngebietes im
Artvergleich wird 100% gesetzt, s. Material und Methoden) Werte der relativen Volu-
mina der Zentren fiir Chemosinn (Lobus facialis + L. vagus), akustico-lateralis (Cen-
tral acustic area + Crista cerebellaris + Eminentia granularis) und des optischen Sin-
nes (Tectum opticum + Stratum opticum) in einem dreidimensionalen Diagramm auf,
jeden dieser drei Hauptsinne entlang einer Achse, dann resultiert eine Auftrennung der

untersuchiten Arten (Tab. 1) in drei Gruppen (Abb. 4):

1. Die zentrale Hauptgruppe (Abb. 4) erstreckt sich von Arten mit wenig entwickelten
Chemo- und Akustico-lateralis-Zentren (z. B.: Rotauge, Aitel, Rapfen) zu solchen, bei
denen die eben erwdhnten Sinne gut entwickelt sind (Brachse, Zoppe). Die optischen
Zentren (Abb. 4, senkrecht) sind in dieser Gruppe relativ gleichmafig gut ausgebildet.
Sind Rotauge, Laube und Rapfen, besonders aber die Klarwasser bevorzugende Rot-
feder vorwiegend optisch orientiert, so scheint die Brachsenverwandtschaft (Brachse,
Zoppe, evtl. auch Ruflnase) in allen ihren Hauptsinnessystemen hoch entwickelt, was
letztere recht anpassungsfihig an eine weite Palette von Umweltbedingungen macht. So
nimmt die Zoppe, aber auch die Brachse (Lammens, 1985) bei gutem Angebot vorwie-
gend Planktonnahrung aus dem Freiwasser, welches sie optisch, vielleicht auch mit
Hilfe ihrer Seitenlinie, finden. Ist wenig Plankton verfiigbar, so steigt die Zoppe ohne
Schwierigkeiten auf Bodennahrung um (Schiemer, 1985; personliche Mitteilung). Das
kann sie auch im trilben Wasser, hat sie doch einen wohlentwickelten Geschmackssinn
an der Korperoberfldche, gut entwickelte Seitenlinie und Gehoér. Sie mufl ihre Beute
auch nicht gezielt vom Boden aufpicken; ein vom Nervus vagus versorgtes Organ, das
Palatalorgan am Gaumendach, gestattet es der Zoppe, wie allen anderen Arten, mit gut
entwickeltem Lobus vagus (Tab. 2, Abb. 2, 3, z. B. Fischen aus der Gruppe 2, s. unten),
das aufgenommene Material im Mundraum prazise auszusortieren, wobei auch die
unterschiedlich entwickelten Kiemenreusen eingesetzt werden (vgl. Pohla et al., 1986;
Lammens, 1985; Sibbing und Uribe, 1985).

2. Eine zweite Gruppe (Abb. 4) besteht aus Karausche, Schleie und Griindling. Hier
wiirde sicher auch der Karpfen einzuordnen sein. Die Gehirne dieser Fische zeichnen
sich durch hochentwickelte chemosensorische, aber nur gering entwickelte akustico-
lateralis und optische Zentren aus (der hohe Wert fiir optische Zentren bei der Karau-
sche in Abb. 4 ist irrefithrend, weil auf einen Allometrie-(= Wachstums)Effekt zuriick-
zufiihren: optische Zentren wachsen relativ langsamer als das Gesamthirn (Brandstét-
ter, unveroffentlicht). Diese Fische sind eher Bodenbewohner triiber, schlammiger
Gewisser. Sie haben kurze Barteln am Mundrand, welche dicht mit Geschmacks-
knospen besetzt sind. Das erklirt auch ihren stark entwickelten Lobus facialis (Tab. 2,
Abb. 2, 3).

3. Eine dritte »Gruppe« besteht aus einer einzigen Art, dem Sichling. Dieser stellt sozu-
sagen das Gegenteil der Gruppe 2 (s. oben) dar, mit gering entwickelten Chemo-Zentren,
aber groflen akustico-lateralis und optischen Anteilen. Diese Sinnesausstattung mag
dem Schwarmzusammenhalt, aber auch dem Auffinden von Beute dienen. Der Sichling
ist im Neusiedler See hiufig, ist aber auch im ost6sterreichischen Donaugebiet zu fin-

167



Abbildung 3: Beispiele von verschiedenen Hirnformen bei den heimischen Karpfenfischen, gereiht nach
abnehmendem Volumsanteil von Lobus vagus + Lobus facialis, jeweils Dorsalansicht (oben) und Seiten-
ansicht (unten). 1: Karausche; 2: Grundling; 3: Brachse; 4: Stichling; 5: Laube; 6: Rapfen. Bitte beach-
ten Sie die unterschiedliche Ausbildung des Hirnstammes (Crista cerebellaris, Lobus facialis, L. vagus,

vgl. Abb. 2).

den und wandert immer wieder, wie viele andere Arten, zum Laichen oder zum Uber-
wintern in die Altarme ein.

Bereits dieser erste Ansatz zeigt die grofiere Aussagekraft der Messung vieler verschiede-
ner Hirngebiete gegeniiber der frither praktizierten Hirn-Typologie, basierend auf der
Ausbildung einiger weniger Gebiete (Evans, 1931; 1940; 1956; Geiger, 1956). So zeigt
sich, daB die zentrale Gruppe 1 (Abb. 4, s. oben) ein Kontinuum von vorwiegend optisch
zu chemosensorisch und akustico-lateralis und optisch orientierten Fischen ist. Es wire
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Abbildung 4: Zusammen- L4
fassung der Entwicklung- 11—’{\’9 7 i
stendenzen innerhalb der ‘;“/‘ /

untersuchten Hirne. Chem: L/ /\‘b
chemosensorische Achse; Ji o &
Ak-lat: akustico-lateralis- I (1
Achse; Opt: optische Achse. i / //8,33
Numerierung der Arten wie /1{v

in Tabelle 1. Aufgetragen 111
wurden die relativierten und

standardisierten Volums-
werte relativ zum Mittelwert
(s. Material und Methoden). Chem

also nicht richtig, hier von optischen im Gegensatz zu chemosensorischen Typen zu
sprechen (vgl. Evans, 1931; 1956), vielmehr scheint es, daf3 innerhalb der Brachsenver-
wandtschaft der Geschmackssinn sowie Seitenlinie und Gehor sich zusitzlich zum
Gesichtssinn ausdifferenziert haben. Anders liegen die Verhéiltnisse bei Gruppe 2
(s. oben), deren Mitglieder durchaus als vorwiegend chemosensorisch zu bezeichnen
sind, oder beim Sichling, bei dem die chemosensorischen Hirnstammgebiete gering ent-
wickelt sind (s. oben, Abb. 4).

Zusitzliche Informationen werden Messungen an weiteren Arten (Ziel insgesamt ca. 30)
und eine genaue statistische Verrechnung der Daten erbringen. Jedenfalls 146t sich
bereits jetzt zeigen, daBl die zwischenartliche Variation innerhalb der untersuchten
Gehirne grof} ist und daf3 man von der Kenntnis des Gehirns vorsichtig auf die Lebens-
weise, auf die mogliche 6kologische Nische einer Art riickschliefen kann.

In Zukunft werden wir uns der genaueren Analyse von Sinnessystemen und Hirnzentren
widmen. Ferner wollen wir durch experimentelle Haltung von genetisch relativ einheit-
lichen Tieren aus Zuchten herausfinden, wie stark der Bau des Gehirns durch Umwelt-
faktoren zu beeinflussen ist. Wir wollen erfahren, wie plastisch die Kommandozentrale
des Korpers ist, wieweit die Umwelt den sie bewohnenden Organismus formt.

Zusammenfassung

Eine quantitativ-histologische Studie an 16 Hirngebieten bei 14 Arten heimischer Karp-
fenfische zeigt, daf} die zwischenartliche Variation (entsprechend dem Variationskoeffi-
zienten, VR) der priméir-sensorischen Zentren grof3, die der nachgeschalteten Integra-
tionsgebiete dagegen wesentlich kleiner ist. Da die chemosensorischen, akustico-
lateralis und optischen Zentren (in dieser Reihenfolge) am meisten zur Gesamtvariation
der Gehirne beitragen, wurden die untersuchten Arten entlang von Achsen, welche die-
sen drei Sinnesmodalitdten entsprechen, aufgetrennt: Die Mehrzahl der Arten findet
sich in einer zentralen Gruppe, die sich von optisch dominierten Fischen (Aspius aspius,
Rutilus rutilus, Leuciscus cephalus, Scardinius erythrophthalmus, Alburnus alburnus,
Chondrostoma nasus) zu solchen erstreckt, bei denen alle drei Sinne gut entwickelt sind
(Vimba vimba, Abramis brama, Abramis ballerus). Blicca bjoercna liegt hier in der
Mitte. Eine zweite Gruppe wird von vorwiegend geschmacksdominierten Arten gebildet
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(Carassius carassius, Gobio gobio und Tinca tinca), wihrend eine dritte »Gruppe« nur
aus Pelecus cultratus besteht, einer Art, bei der die Hirnzentren fiir optischen und
akustico-lateralis-Sinn besonders stark ausgeprégt sind.

Summary
Brain patterns in European cyprinids (Teleostei, Cyprinidae)

The present study considers patterns of brain morphology in 14 common species of
mid-European cyprinids. Sixteen areas per brain were measured on serial cryostat sec-
tions by computer-aided planimetry. The seven regions with highest interspecific varia-
bility (as judged by the coefficient of variation, VR) were all primary sensory areas.
Most variable were the two special viscerosensory brainstem lobes for external (L. facia-
lis) and internal (L. vagus) taste. Low in interspecific variability were integration centers.
In a 3-dimensional plot of standardized relative volumina of brain centers which repre-
sent three major sensory modalities: brain stem chemosense, acustico-lateralis and
sense of vision, species are separated into three groups: 1. Most species scatter along
an axis from moderately (Aspius aspius, Rutilus rutilus, Leuciscus cephalus, Scardinius
erythrophthalmus, Alburnus alburnus, Chondrostoma nasus) to highly developed
chemo- and acustico-lateralis centers (Vimba vimba, Abramis brama, Abramis balle-
rus). Blicca bjoercna is situated in the middle of this axis. Within this group the optic
centers are evenly well developed. 2. Carassius carassius, Gobio gobio and Tinca tinca
are characterized by relatively small acustico-lateralis and optic, but highly developed
chemo-centers. 3. Pelecus cultratus is monotypic among the species investigated by
having large acustico-lateralis and optic, but modestly developed chemocenters.
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