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In zwei Publikationen (1929) verteidigte ich die Ansicht, dafB
Paramécien hinterlastig sind und ich suchte darauf deren vertikale
Bewegungen zuriickzufithren. An vergroferten homogenen Para-
maecium-Modellen aus Plastilin, deren Absinken beobachtet wurde,
habe ich nachgewiesen, da8 der iiblichen Schleudermethode in sich
verengenden Rohrchen wichtige Fehlerquellen anhaften, welche sie
zur Entscheidung iiber die Lage des Gleichgewichtszentrums im
Korper des Infusors ungeeignet machen.

Ferner fiitterte ich die Tiere mit schwerem BaCrO, und
schleuderte sie in breiteren Rohren. Bei den sofort darauf fixierten
Infusorien waren die Ba-Vakuolen vorwiegend (bei 91,7 Proz. aller
Tiere) im Hinterende gesammelt, was beweist, daf dieses Ende
wihrend des Schleuderns nach auflen gerichtet war. Solche Tiere
mit kiinstlich beschwerten Hinterenden zeigten eine auffallend ein-
heitliche und energische gerichtete Bewegung nach oben. Die
wenigen dagegen (3,5 Proz.), bei welchen das Zentrifugieren zur
Belastung des vorderen Koérperendes fithrte, schwammen vorwiegend
nach unten.

Starke Kiihlung (—1°) bedingt eine bedeutende Kontraktion des
Zelleibes, wobei das Vorderende oft keulenférmig aufgetrieben er-
scheint. Die Tiere werden auch nach solcher Behandlung vor-
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wiegend mit den Vorderenden nach auBen abgeschleudert. Ahnliche
Resultate lieferten die Losungen von NaOH, in welchen sich das
Hinterende verschméilert (Zipfelbildung). Das Schleudern driingt
alsdann die Ba-Vakuolen nach vorn. Das Zeichen der Reaktion
dndert sich den Formveridnderungen parallel, was zugunsten der
mechanischen Theorie (VERWORN) spricht.

Die Erscheinung der ,.Zentrotaxis“ (KoEHLER) vermochte ich
nicht zu beobachten. Vielmehr waren meine Tiere nach dem
starken Zentrifugieren stets bestrebt nach oben zu schwimmen bzw.
sich gleichmifBig zu zerstreuen wund ihre tatsichliche Schwimm-
richtung hingt wesentlich davon ab, welcher Weg ihnen offen steht.

Die Voraussetzung der mechanischen Theorie ist in der Hinter-
lastigkeit von Paramaecium gegeben. Die Theorie gilt jedoch nur
fiir spezielle kiinstliche Bedingungen, aber fiir ein normales Tier
.stellt das Uberwiegen des Hinterendes nur ein feines Mittel der
Unterscheidung zwischen oben und unten dar“ (1929, p. 128). Die
Gravitation ist an sich unvermégend dem Infusor, sofern es sich
um normale Bedingungen handelt, eine gerichtete Bewegung auf-
zuzwingen. Der Geotropismus, als eine Zwangsbewegung, ist auch
bei einem solchen Tier nicht vorhanden.

In einer vor kurzem erschienenen interessanten Arbeit wendet
sich KoerLER (1930) gegen die Beweiskraft meiner Argumente. Er
erhilt seine fritheren Resultate aufrecht und er vertritt die Ansicht,
daf die Statocystentheorie die beste Erklarung der Vertikal-
bewegungen von Paramaecium liefert.

Ich habe nun die wichtigsten meiner Versuche wiederholt und
ich muf sagen, daB ich an meiner Formulierung der Schliisse nichts
wesentliches zu #dndern habe. Indem zugleich die Untersuchungs-
methode vielfach vervollkommnet wurde, habe ich einige interessante
neue Resultate zu verzeichnen. Die ganze theoretisch wie experi-
mentell so schwierige Frage nach den Ursachen der geotropischen
Bewegung bietet ein grofies wissenschaftliches Interesse und es
diirfte, wie ich glaube, von einigem Nutzen sein die alten Kontro-
versen im neuen Zusammenhange zu besprechen.

Nur noch eine Bemerkung. Ich muf gestehen, daB ich trotz
der anscheinend gegenteiligen Meinung KoEHLER’S keinen triftigen
Grund sehe ,Geotaxis“ statt ,Geotropismus“ zu schreiben. Die
zoologische Nomenklatur bleibt von der botanischen unabhéingig und
zudem haben wir auf diesem Gebiete die klassische Tropismen-
theorie. Wenn sich die moderne Kritik fast durchweg gegen die
Lozrw’sche Auffassung wendet, so darf dabei nicht vergessen werden,



Die Vertikalbewegungen von Paramaecium caudatum. 159

daB die Kritik lediglich den ungeniigenden Erklirungswert der
Tropismenlehre, nicht aber das Nicht-Vorhandensein der zwangs-
méBigen, auf physikalisch-chemischer Grundlage ablaufenden Be-
wegungsreaktionen feststellt. Die Lozp’schen Tropismen wirken in
den Organismen und sie erkliren uns einen guten Teil ihres Ver-
haltens. Es ist zugleich ganz klar, daB neben den Tropismen viele
andere und zum Teil bedeutend wichtigere Ursachen an dem Zustande-
kommen gerichteter Reaktionen mitspielen. Indem ich das Wort
eben im klassischen Sinne anwende, mochte ich auch die klassische
Terminologie beibehalten. Ubrigens ist eine Verstindigung dariiber
noch lange nicht erreicht worden.

Ich beginne mit den Beweisen KorHLER'S zugunsten der Stato-
cystentheorie. In der Hauptsache sind es deren zwei: die ,Zentro-
taxis“ und das Verhalten der Tiere im magnetischen Kraftfelde.

Die ,,Zentrotaxis®.

Unter diesem Namen beschrieb KoEHLER bekanntlich eine eigen-
tiimliche Reaktion. Nach einer kurzen und starken Zentrifugierung
wandern die Paramicien in der Richtung der Zentrifugenachse, und
zwar ganz unabhéngig davon, welche Lage im Raum das Zentri-
fugeréhrchen einnimmt. Im senkrechten Rohr wandern die Tiere
nach oben, im verkehrt senkrechten nach unten, im horizontalen
horizontal zentralwirts. Diese Bewegung ist streng gerichtet und
sie erfolgt mit vergroferter Geschwindigkeit, ist aber von kurzer
Dauer. Bald weicht die ,zentrotaktische“ Reaktion der gewdhn-
lichen geotropischen. Die Erscheinung bildet den Hauptbeweis der
Statocystentheorie.

In seiner neueren Schrift erklirt Koemner (1930) meine ab-
weichenden Resultate durch ein ungeniigend rasches Manipulieren
beim Abnehmen des Rohrchens von der Zentrifuge, durch Verwendung
weniger dichter Kulturen sowie durch ungeniigende Tourenzahl.
Tatsdchlich erhielt er unter Beibehaltung eben dieser Bedingungen
auch meine Resultate.

Die Versuche habe ich von neuem aufgenommen. Die Methode
KorerrLer’s habe ich im Sinne seiner Empfehlungen noch weiterhin
vervollkommnet, indem ich die Zentrifuge horizontal befestigte und
in vertikaler Ebene drehte, was sich ganz einfach durch Anbringung
derselben an der ausgezogenen Schublade des Arbeitstisches er-
zielen 148t. Es wird dann moglich das Rohrchen zur Beobachtung
in allen kritischen Stellungen: senkrecht, verkehrt senkrecht und
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horizontal, an Ort und Stelle zu belassen, ohne dasselbe abnehmen
zu miissen. Meine Versuchsanordnung war im einzelnen die folgende.

Die Tiere stammten aus einer dichten auf HeuaufguB ge-
ziichteten Kultur. Zu Versuchszwecken wurden sie mit einer
Pipette von dem Adhésionsring, welcher sich stets in der Nihe der
Fliissigkeitsoberfliche im Kulturgefd$ bildete, genommen und ver-
schieden lange Zeit vor dem eigentlichen Versuch (5 Minuten bis
24 Stunden) in Ruhe belassen. Die Zentrifugerdhrchen waren 5 cm
lang, deren Innenweite betrug 2,6 mm. An einem Ende waren sie
zugeschmolzen, am anderen offen. Die Rohrchen befestigte ich an
einem Héimatokriten. Der Radius desselben betrug 77 mm, der Ab-
stand der Zentrifugenachse von dem zentralen Rohrende 27 mm. Die
Tourenanzahl meiner Handzentrifuge konnte bis 6000 in der Minute
betragen, jedoch wurden die meisten Versuche bei 3000 in der
Minute ausgefiihrt. Die Dauer des Schleuderns betrug meist
1 Minute. Nach dem Schleudern wurden die Roéhrchen méglichst
rasch in gewiinschter Lage aufgehalten und an Ort und Stelle
untersucht.

Das Ergebnis der mehrmals wiederholten Versuche war stets
das gleiche. Nach dem Anhalten der Zentrifuge sieht man tat-
sichlich dichte Paramé#cienscharen, welche sich zentralwirts be-
geben, und zwar in simtlichen Lagen des Rohrchens. Diese ,zentro-
taktische“ Bewegung ist von kurzer Dauer. Im verkehrt senkrechten
Rohr erfolgt schon nach 8—10 Sekunden eine Umkehr und die
Tiere richten sich allm#hlich nach oben. Nur ganz vereinzelte
Exemplare erreichen das untere (zentrale) Rohrende. Im senkrechten
Rohr bilden sie eine dichte negative Ansammlung. In dem hori-
zontalen erreichen nur wenige Tiere das zentrale Ende und nach-
dem dieses geschehen ist, sind die Infusorien im ganzen Rohrchen
gleichmifBig zerstreut.

Die Anfangsreaktion diirfte somit der Erscheinung entsprechen,
welche KoEHLER als ,Zentrotaxis“ bezeichnete. Nimmt man jedoch
das Mikroskop zur Hand, so erscheint die ganze Reaktion im neuen
Lichte. Mit Hilfe eines horizontal gestellten Binokulars 148t sich
bei etwa 30facher VergréBerung die Bewegung in allen Einzelheiten
studieren.

a) Senkrechtes Rohr. Nach dem Anhalten des Hima-
tokriten erfolgt eine streng gerichtete Bewegung nach oben: die
Tiere schwimmen geradlinig, ohne an die Rohrwéinde anzustofen.
Das ist eine typische negativ geotropische Reaktion. Das Zentri-
fugieren hatte bei den Tieren die schweren EinschluBkérper nach
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hinten befordert und das nunmehr stark belastete Hinterende be-
dingte eine vertikale Einstellung der Paramicien. Das Vorhanden-
sein einer ,Zentrotaxis® ist in diesem Falle unbewiesen.

b) Verkehrt senkrechtes Rohr. Die Tiere begeben sich
nach dem Anhalten der Zentrifuge in einer dichten Schar nach
unten, aber ihre Bahn ist niemals eine geradlinige. Vielmehr ist
die Schwimmrichtung eine schwankende, was sich allm#hlich ver-
starkt. SchlieBlich drehen die Protozoen um und sie begeben sich
nach oben. Das geschieht hochstens nach 10 Sekunden, die in dieser
Zeit zuriickgelegte Wegstrecke betrigt etwa 20 mm. Nur ganz
vereinzelte Exemplare schwimmen weiter nach unten. Vom Stand-
punkte der mechanischen Theorie ist dieses Verhalten nicht nur
verstindlich, sondern geradezn notwendig. Das Zentrifugieren be-
deutet einen starken mechanischen Reiz, welcher von den Tieren
durch rasche Bewegungen beantwortet wird. Nur der Weg nach
unten bleibt offen und er wird auch eingeschlagen. Denn wohin
sonst sollten sich ja die Tiere begeben? Die an einem Rohrpunkte
zwangsweise gesammelten Infusorien zerstreunen sich einfach. Dabei
tritt aber sofort die Hinterlastigkeit ins Spiel. 1ndem das Hinter-
ende schwerer ist, befindet sich der Korper eines nach unten
eilenden Paramaecium im Zustande des labilen Gleichgewichtes.
Hieraus ergibt sich die schwankende Schwimmrichtung. Nach
10 Sekunden aber ist die Nachwirkung des mechanischen Reizes
teilweise abgeklungen, die Bewegung wird nachgewiesenermafen
langsamer und das stark iiberwiegende Hinterende bewirkt eine
Drehung des Zelleibes mit dem Hinterende nach unten. Wenn
einzelne Individuen doch nach unten gelangen, so habe ich doch
frither beschrieben und mit Zahlen belegt (1929, p. 112ff), daB
wihrend des Zentrifugierens einzelne Infusorien, wahrscheinlich
zwischen anderen geprefit, sich nicht der Gewichtsverteilung gemif
umdrehen konnen. Bei solchen Tieren gelangen die schweren Ein-
schlufkérper in das Vorderende, wodurch die Tiere vorderlastig
werden.

Der Unterschied im Bewegungscharakter der Paramicien im
senkrechten und im verkehrt senkrechten Rohre ist so deutlich, daf
er keine Zweifel aufkommen 148t. Die Reaktion des Sich-Zerstreuens
sowie die gesteigerte Schwimmgeschwindigkeit sind den beiden
Rohren gemeinsam, aber im senkrechten Rohr summiert sich diese
Wirkung mit der Wirkung der Hinterlastigkeit, wogegen im ver-
kehrt senkrechten Rohr sich die beiden Wirkungen entgegenarbeiten.
Auch in diesem Falle bleibt die ,,Zentrotaxis“ unbewiesen.
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¢) Horizontales Rohr. Auch hier schwimmt eine dichte
Infusorienmasse zentralwirts. Wenn wir jedoch das Rohr nicht
von oben, sondern in horizontaler Richtung beobachten, so ist es
leicht zu bemerken, daB die Tiere niemals geradlinig schwimmen.
Wie von mir frither angegeben, heschreiben sie ziemlich regelmifige
Bogenkurven. indem sie wiederholt an die obere Wand des Rohres
anprallen. Und nochmals koénnte vom Standpunkte der mechanischen
Theorie die Bewegung keine andere sein. Das stark gereizte Tier
begibt sich in horizontaler Richtung, weil ihm nur dieser Weg
offen steht. Aus rein mechanischen Griinden muf in diesem Falle
die Hinterlastigkeit viel wirksamer sein, als im Ifalle des vertikalen
Schwimmens. Das Hinterende iiberwiegt und es bedingt eine Drehung
des Korpers  mit dem Hinterende nach unten. Das Tier wendet
sich nach oben, doch bevor die vertikale Einstellung erfolgen
konnte, stobt es an die obere Wand des Rohrchens. Es erfolgt eine
Reflexion, Paramaecivm schwimmt eine kurze Strecke schief nach
unten, und wiederum kriimmt sich dessen Bahn nach oben aus, wo-
durch ein zweiter Zusammenstof eintritt usw. Es ist klar, daf} das
Tier nicht eine ,zentrotaktische“, sondern eine geotropische Be-
wegung ausfiithrt, nur wird es an derselben von der oberen Rohr-
wand behindert.

Nach KorrLER ist es aber unter Beibehaltung seiner Versuchs-
bedingungen keine Rede vom Bogenschwimmen, ,vielmehr rasten
sie geradlinig und parallel ohne Wandberiihrung die wagerechte
Rohrlinge entlang bzw. die verkehrt senkrechte hinab“ (1930, p. 300).
Ich glaube der Widerspruch erklirt sich dadurch, dal KormLER zu
viele Tiere nahm. Wenn die wandernde Schar zu dicht ist und
wenn sich die Tiere gegenseitig verdecken, wird es sehr schwer,
die Bahn des Einzeltieres zu verfolgen. Man sieht gewissermaBen
eine Resultante der allgemeinen Bewegung, welche die Geradlinig-
keit vortduscht. Sobald man aber ein bestimmtes Infusor im Auge
behélt, sieht man die Bogen mit aller Klarheit.

In meiner fritheren Arbeit habe ich geschrieben: ,Hitte die
Rohrwand am Punkte, wo das Paramaecium dieselbe beriihrt, eine
nach oben fithrende Offnung, so wiirde sich das Tier selbstverstind-
lich nach oben begeben, also eine negativ geotropische Reaktion aus-
fithren“ (1929, p. 122). Diesen Versuch habe ich nunmehr tatsich-
lich vorgenommen. Ein Glasrohr von 8 mm Innenweite und 67 mm
Liénge war an beiden Enden zugeschmolzen. In der Nihe des einen
Endes war es mit einem kurzen Stiick eines engeren Rohres (6 mm
Innenweite) rechtwinklig verbunden, wie es die Fig. 1 anzeigt. Das
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ganze fiilllte ich mit dichter Paramicienkultur bis zum oberen
Rande des Seitenrohres. Der Apparat wurde auf der horizontalen
Drehschreibe einer elektrischen Zentrifuge befestigt, und zwar so,
daB das weitere Rohr horizontal in der Richtung des Drehradius
lag, das kleinere aber vertikal nach oben weiste und sich an dem
der Peripherie niheren Ende des gréBeren Rohres befand. Wihrend
des Schleuderns muf man das kleinere Rohr mit einem Stopsel ver-
schliefen, um das Verspritzen der Fliissigkeit zu vermeiden. Nach
dem Schleudern nahm ich den Stépsel heraus, was iibrigens fiir das
Ergebnis belanglos ist. Nach 1 Minute des Schleuderns (2000 Touren
in der Minute) sah ich stets, wie die Infusorien, welche in die
kurze Sackgasse des weiteren Rohres abgedringt waren, sich in
dichter Masse in das
vertikale Rohrchen be-
gaben, nm an der freien
Fliissigkeitsoberfliche
eine dichte negative
Ansammlung zu bilden.
Nur ganz vereinzelte )
Exemplare schwammen

dem Welte.ll Rohre ent- Fig. 1. Die Wahl zwischen der ,Zentrotaxis“ und
lang. Es ist noch dazu gep Geotropismus. 20 Sekunden nach dem Anhalten
zu bemerken, daf die der Zentrifuge. Der Pfeil gibt die Richtung der
meisten Tiere einen Zentrifugalkraft an. Natiirliche GroBe.
regelmifigen Bogen be-

schrieben und in das vertikale Rohr gelangten, ohne an die Rohr-
winde anzustofen. .

Hier hatten die Tiere zwischen einer ,zentrotaktischen“ und
einer geotropischen Schwimmrichtung zu wéihlen, und sie haben
praktisch alle die geotropische gewdhlt! Vom Standpunkte der
mechanischen Theorie lieBe sich dieses Verhalten einfach voraussagen,
und tatséchlich wurde es von mir wihrend der Konstruktion des
Apparates vorausgesagt. Der Statocystentheorie dagegen bietet der
Fall eine kaum zu iiberwindende Schwierigkeit. Fiir dieselbe bildet
doch das Kkleinere vertikale Rohr gar keine Anderung der Einwir-
kung der Zentrifugalkraft auf die Statoliten. Sie werden nach
auBen abgedringt und das Protoplasma miiite in einer entgegen-
gesetzten Richtung reagieren, also eine Parallelbewegung dem
groferen Rohre entlang bewirken. Ein ganz nebensichlicher Um-
stand: das Vorhandensein des vertikalen Rohres, vernichtet die
»zentrotaktische“ Bewegung.
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Auf eine analoge Weise 1dBt sich die Wahl zwischen der
,Zentrotaxis“ und der Reaktion des Sich-Zerstreuens demonstrieren.
Ein Rohr von 6 mm Innenweite wird an einem Ende zugeschmolzen
und gebogen, wie auf der Fig. 2. An der Ecke befindet sich eine
kleine Ausbuchtung, die den beiden Rohrschenkeln gegeniiber sym-
metrisch ist. Der Winkel zwischen den Schenkeln betrigt ca. 60°.
Das Rohr wird auf der Zentrifugenscheibe horizontal in radialer
Richtung befestigt, das gebogene Ende ist nach aufen gerichtet. Der
kiirzere Seitenschenkel liegt ebenfalls horizontal. Das Ganze wird
mit Paramaecium-Kultur gefiillt, 1 Minute lang zentrifugiert (2000
Touren Min.) und dann an Ort und Stelle beobachtet. Welches
Verhalten sollten hier die Infusorien nach der Statocystentheorie
zeigen? Alle Paramicien werden dabei abgeschleudert und sie
sammeln sich in der Ausbuchtung bei a. Diejenigen Tiere, welche
aus dem langen

Schenkel ge-
kommen  sind,
sollten eine ,zen-

trotaktische®
Bewegung aus-
fithren, somit in
Fig. 2. Die Wahl zwischen der ,Zentrotaxis“ und der Reak- das lingere Rohr

tion des Sich-Zerstreuens. Das Bild 20 Sek. nach dem An- z'uriiclfkehren.
halten der Zentrifuge. Ansicht von oben. Die Tiere aus

dem  kiirzeren
Schenkel waren zunédchst an die AuBenwand desselben unter einem
Winkel von ca. 30° geprefit, dann glitten sie aus und gelangten
ebenfalls in die Ausbuchtung. Ihre Statoliten waren genau in der-
selben Richtung beeinflult, wie die Statoliten der Tiere aus dem
langen Schenkel, um so mehr, als das Ausgleiten nur wenige
Sekunden dauert. Von da ab befanden sich aber diese Infusorien
unter der Einwirkung derselben Kraft und an demselben Orte.
Kurz, wire es zu erwarten, daf sémtliche Tiere zentralwiirts dem
langeren Rohrschenkel entlang schwimmen werden.

Das tatséichliche Verhalten war jedoch ein ganz anderes. Von
der Ausbuchtung begaben sich die Tiere ganz wahllos in die beiden
Rohren. Vielleicht kommen doch die Paramiicien aus dem langen
Schenkel in denselben zuriick, wogegen die Tiere des kiirzeren
Schenkels sich in diesen letzteren richten? Hierzu aber die folgende
Berechnung. Vor dem Schleundern waren die Protozoen im ganzen
Apparat gleichmidBig zerstreut. Folglich muBte die Anzahl der

AN

a .
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Tiere in beiden Schenkeln der Léinge derselben direkt proportional
sein. Das lingere Rohr maB 78 mm, das kiirzere 31 mm, somit 2,6 mal
weniger. Nun habe ich nach dem Schleudern ca. 40 Sekunden ge-
wartet, bis alle Tiere die Ausbuchtung verlassen hatten, dann zog
ich mit einer Pipette die Fliissigkeit aus dem lingeren Schenkel
aus, bis zur infusorienfreien Ausbuchtung. In dieser Portion z#hlte
ich die Tiere. Dann zihlte ich auch diejenigen, welche im Apparate
noch geblieben sind. Die Methode des Absaugens ist freilich ziem-
lich ungenau und die erhaltenen Zahlen konnen nur als Schitzungen
betrachtet werden. Immerhin sind sie charakteristisch genug. In
einem Falle erhielt ich 224 Tiere im langen Schenkel und 317 im
kurzen; im zweiten Falle waren es 445 im langen und 396 im
kurzen. Insgesamt erhielt ich somit 669 im langen Rohrschenkel
und 713 im kurzen. Es ist nicht dariiber zu zweifeln, daf sich die
Tiere nach dem Schleudern einfach zerstreuen, wobei sie ganz wahl-
los jede Richtung einschlagen, welche ihnen offen steht. Hétte
man den lingeren Schenkel nach dem Schleudern in der Richtung
der Zentrifugalkraft verlingert, wiirden sich die Tiere auch zentri-
fugalwiirts begeben. Leider ist das nicht so leicht experimentell
zu machen.

Das Vorhandensein einer ,Zentrotaxis“ bleibt unbewiesen und
ist sehr wenig wahrscheinlich. Die gewthnliche gerichtete geotro-
pische Reaktion, sowie das Sich-Zerstreuen der durch das Schleudern
an einem Orte gesammelten Tiere geniigen, um sdmtliche in diesem
Kapitel erwihnte Erscheinungen in allen Einzelheiten zu erkliren
Die Erkldrung bleibt mit der mechanischen Theorie in strengster
Ubereinstimmung.

Das Verhalten der Eisentiere im magnetischen Kraftfelde.

Die Idee Harrer’s aufnehmend, fiitterte Koermner Paramicien
mit Eisenpulver (verriebenes ferrnm reductum) und beobachtete
ihre Bewegung im Kraftfelde eines starken Elektromagneten. Die
Hauptresultate waren die folgenden. a) Das Beobachtungsrohrchen
steht senkrecht, der wirkende Pol des Magneten befindet sich un-
mittelbar unter dem Roéhrchen. Es kommt eine rasch eintretende
negative Ansammlung am oberen Rohrteile zustande, wobei die Re-
aktion merklich rascher verlduft, als in der ebenso gefiitterten, aber
magnetferner Kontrollportion. In der ersten Zeit nach der Fiitte-
rung sind die Eisenvakuolen am hinteren Korperende gesammelt,
dann zerstreuen sie sich ganz gleichmiflig im ganzen Zelleibe.

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LXXIV. 11
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Jedoch bleibt die Bewegung im Magnetfelde von dieser verschiedenen
Verteilung der Fisenvakuolen unabhéngig. Stets wirkt der Pol ab-
stoBend. Die beobachtete Beschleunigung der geotropischen Reak-
tion 148t sich, nach KorHLER, mit der mechanischen Theorie nicht
vereinbaren. b) Das Rohr liegt horizontal, der Magnetpol wirkt
von der Seite, wobei die Kraftlinien das Rohr entlang durchsetzten.
Es kommt wiederum eine Ansammlung am polfernen Rohrende zu-
stande. c¢) Das Rohr steht verkehrt senkrecht, der Magnetpol wirkt
von oben. Niemals entsteht dabei eine negative Ansammlung. In
einigen Féllen hatte KoeEHLER sogar eine Ansammlung am unteren,
polfernen Rohrende beobachtet. In Versuchen mit KEinzeltieren
stellte es sich heraus, daff deren Bewegung im Kapillarrohre stets
ungerichtet war und mit einer gesteigerten Geschwindigkeit erfolgte.
Diese Verhiltnisse seien vom Standpunke der mechanischen Theorie
unverstdndlich. Das polferne Wandern der Infusorien bei jeder
Verteilung der Eisenvakuolen im Zellkorper lasse sich mit derselben
nicht vereinbaren. Auch die Beschleunigung der Bewegung bliebe
mechanisch unerklirt.

Es will mir scheinen, daf diese Ergebnisse unvermégend sind,
die mechanische Theorie irgendwie zu erschiittern. Wenn es sich
um Tiere handelt, die nur eine kurze Zeit mit Eisen gefiittert waren,
so befinden sich bei ihnen die Eisenvakuolen vorwiegend im Hinter-
ende des Korpers. Das polferne Wandern solcher Tiere ist vom Stand-
punkte der mechanischen Theorie notwendig. Das Hinterende wird
vom Pole angezogen und das Tier stellt sich in der Richtung der
Kraftlinien ein, mit dem Hinterende polwirts. Dann muf es vom
Pole wegschwimmen, falls es die magnetische Anziehung iiber-
winden kann. Dieses Wandern bleibt von der Lage des Rohrchens
im Raume unabhingig, vorausgesetzt, daf die magnetische An-
ziehung groB genug ist. Nehmen wir jedoch den Fall, wo die Eisen-
vakuolen gleichmiBig zerstreut sind. Korrrer bemerkt (1930 p. 289
FufBnote), daB bei Fiitterung mit Chrombarium schon in der ersten
Stunde ein guter Teil der Tiere die Nahrungsvakuolen vorwiegend
in der hinteren Korperhélfte enthilt. Die Fiitterungsdauer in den
Kisenversuchen betrug bei KoerLER in einigen Fillen 5 Minuten,
in anderen 20—60 Minuten. Am Anfang der Fiitterung liegen die
Vakuolen hinten. Nach einer gewissen Zeit beginnt das Tier diese
Vakuolen abzustofen und dann sammeln sie sich wiederum hinten.
Wenn also der Augenblick des Magnetversuches etwas unvorsichtig
gewéhlt wird, so erhélt man Tiere mit kiinstlich beschwertem Hinter-
ende, woraus sich das Verhalten im Magnetfelde der mechanischen
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Theorie gem#dB unmittelbar ergibt. Wollen wir nun annehmen, daf
die Eisenvakunolen tatsichlich vollkommen gleichmédf8ig im ganzen
Zelleibe verteilt sind. Dies 148t sich ibrigens sicher erzielen. Aber
auch in solchem Falle bleibt die mechanische Theorie unanfechtbar.
Ihre Voraussetzung ist, daf die Paramicien hinterlastig sind, und
zwar auf Grund ihrer Korperform. Das beweisen meine Modellver-
suche, welche auch KorHLER bestétigte. Wenn das spezifische Ge-
wicht in allen Korperteilen des Infusors ungeféhr dasselbe ist, muB
das Tier hinterlastig sein. Die hintere Korperhélfte ist volumingser,
sie enthdlt mehr Entoplasma. Bei vollkommen gleichmiBiger Va-
kuolenverteilung muf daher die hintere Hilfte mehr Eisenvakuolen
enthalten. Die anziehende Kraft des Magneten wirkt nur auf das ver-
schlungene Eisen. Wenn wir nun ein Paramaecium mit Eisen ganz aus-
fiillen, so erhalten wir eine Art ,, Paramaecium-Modell“ aus Eisen. Dieses
wird selbstverstindlich dem Magneten gegeniiber ebenso hinterlastig
sein, wie ein Plastilinmodell sich der Erdschwere gegeniiber als hinter-
lastig erweist. HKEs ist das genau dasselbe Problem und fiir die
mechanische Theorie erhellen hieraus gar keine Schwierigkeiten.
Was die erhohte Schwimmgeschwindigkeit im Magnetfelde an-
belangt, so bildet dieselbe eine komplizierte Frage. Solange es
sich wm qualitative Angaben handelt, kann die Frage diskutiert
werden. Aber mit Messungen im Magnetfeld muf man sehr vor-
sichtig sein. KoeHLER gibt die Messungsmethode nicht ndher an
und man erfiahrt nicht, an welcher Strecke die Bewegungsge-
schwindigkeit gemessen wurde, sowie ob sich diese Strecke polnahe
oder polfern befand. Im magnetischen Kraftfeld herrscht ein sehr
starkes Gefélle der Intensitéit, dessen Berechnung eine der schwie-
rigsten physikalischen Aufgaben bildet. Sollte es sich herausstellen,
daf die Erhohung der Schwimmgeschwindigkeit in allen Rohrteilen
dieselbe war, so wiirde das sicher keine Stiitze der Statocysten-
theorie bilden. Bei so bedeutenden Schwankungen der Intensitit
der vermeintlichen Ursache (Anziehungskraft) sollte man unbedingt
Schwankungen der Folge (Bewegungsgeschwindigkeit) erwarten.
Das war aber nicht untersucht worden. Eine weitere Schwierig-
keit bildet der Umstand, daB sich das fein verriebene ferrum re-
ductum im Wasser oder in der Kulturfliissigkeit sehr rasch oxydiert,
wobei es einen guten Teil seiner magnetischen Aktivitidt verliert
und zugleich chemisch aktiv wird?!). Es entstehen dadurch ganz

1) Insbesondere als die Reaktion des Inhaltes einer Nahrungsvakuole anfangs

ausgesprochen sauer ist.
11%
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unberechenbare Schwankungen der Anziehungskraft und zugleich
wird ein chemischer Reiz von unbekannter Intensitit eingefiihrt.
Bei solchen Umstidnden ist es wirklich schwer etwas Bestimmtes
iiber die Bedeutung der von KormLer festgestellten Steigerung der
Bewegungsgeschwindigkeit auszusagen. Wenn diese Krscheinung
in Gegenwart eines stromlosen Magneten nicht -auftrat, so schafft
die magnetische Kraft, welche auf das fein verteilte Eisen einwirkt,
so komplizierte Verhéltnisse, da das Wesen des hierbei wirksamen
Reizes kaum ermittelt werden kann.

Lassen wir aber diese Schwierigkeiten beiseite. Etwas anderes
ist hier von Wichtigkeit. Sowohl die Statocysten- wie die mecha-
nische Theorie haben die gemeinsame Aufgabe die Bewegungs-
richtung, nicht aber die Bewegungsintensitit zu erkliren.
Wenn Eisenteilchen auf das Protoplasma driicken und das Tier
reizen, so werden sie dadurch noch nicht zu Statoliten. Sie bilden
hochstens eine sehr allgemeine Ursache der Bewegungsintensitit, in
welcher die Richtung der Bewegung gar nicht enthalten ist. Daher
glaube ich, daf die erhohte Schwimmgeschwindigkeit der Eisentiere
mit dem uns hier interessierenden Problem nach den Ursachen des
Geotropismus eigentlich nicht viel zu tun hat.

Zusammenfassend mochte ich feststellen, daf die Bewegungs-
richtung der Eisentiere im magnetischen Kraftfeld mit der mecha-
nischen Theorie genauestens iibereinstimmt. Aus diesem Grunde
habe ich es unterlassen die Experimente KorHLER’S nachzumachen.

Somit sind aber die beiden Beweise KoEHLER'S zugunsten der
Statocystentheorie als nicht entscheidend zu betrachten.

Beobachtung withrend des Schleuderns.

Als einen moglichen Einwand gegen meine zwecks Bestimmung
der Lage des Gleichgewichtszentrums ausgefilhrten Schleunderver-
suche habe ich das aktive Sich-Einstellen der Tiere wihrend des
Zentrifugierens erwihnt. Am Beginn des Schleuderns gibt es eine
Periode der schwachen Zentrifugalkraft, welche die Infusorien zum
Einstellen des Korpers peripheriewérts ausnutzen konnten. In
diesem Falle wiirde die Tatsache, daB bei der iiberaus gréBten
Mehrzahl der zentrifugierten Ba-Tiere die Nahrungsvakuolen nach
hinten abgedridngt werden, die Hinterlastigkeit nicht potweniger-
weise beweisen.

Dieser Einwand wurde von KorHLER aufgenommen, wobei er
meinen Versuch mit allméhlich anwachsender Zentrifugalkraft (1929
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p. 117) iibergeht, indem er denselben als ungenau in der Angabe
iiber die Reizstirke bezeichnet. Ks handelt sich jedoch hier nicht
um die Reizstirke, sondern darum, daf bei einer sofortigen raschen
Zentrifugierung noch 86,9 Proz. der Tiere ihre Ba-Vakuolen im
Hinterende enthielten. Die hierbei angewandte Zentrifugalkraft be-
trug ca. b78 Gravitationseinheiten, welche Kraft das aktive Sich-
Einstellen absolut ausschlieBt. Auch war hier die Periode der
schwachen Schleuderkraft am Beginn des Zentrifugierens mit Bruch-
teilen einer Sekunde zu messen und wihrend dieser Zeit konnten
sich die Paramfcien unmoglich einstellen. Die unmittelbare Be-
obachtung sowohl im unbeweglichen, wie im geschleuderten Rohr,
woriiber weiter unten die Rede sein wird, zeigt, daf die Tiere zu
einer geotropischen bzw. zentrifugalen Orientierung zumindestens
mehrere Sekunden brauchen.

Ferner habe ich ausgefiithrt, daB eine aktive gerichtete Be-
wegung zentralwirts eigentlich gar nicht zu erwarten ist. ,Es 1i8t
sich . ... mit grofter Wahrscheinlichkeit sagen, dal bei einer
schwachen Zentrifugierung die im Zentrifugenrshrchen enthaltenen
Tiere dasselbe Bild zeigen werden, das sie in demselben Rohr,
welches ohne jede Zentrifugierung senkrecht steht zeigen. In diesem
letzteren Falle ist aber von einer Massenorientierung der Para-
micien mit dem Hinterende nach unten keine Rede“ (1929 p. 124).
Demgegeniiber nimmt KornrLer das gerichtete Schwimmen auch
wihrend des Schleuderns an. ,DemBowskr diirfte mit seiner An-
nahme ungerichteten Schwimmens wéhrend des Schleuderns wohl
ziemlich allein stehen“ (1930 p. 291).

Ich bin nunmehr in der T.age positive Beweise zugunsten meiner
Auffassung beizubringen und auch jetzt bin ich nicht gendtigt in
meiner fritheren Darstellung auch nur ein Wort zu dndern. Wohl
aber vieles hinzuzufiigen.

Es wird ganz allgemein anerkannt, da die Wirkung der Zen-
trifugalkraft derjenigen der Schwerkraft wesensgleich ist. Physi-
kalisch ist das aber ganz unrichtig und das Ubersehen des Unter-
schiedes zwischen beiden erschwert uns das Verstindnis vieler Er-
scheinungen. Im Schleuderrohrchen haben wir némlich ein starkes
Gefille der Zentrifugalkraft, wogegen die Erdschwere fiir unsere
Verhdltnisse eine konstante Grofe hat. Bei konstanter Tourenan-
zahl ist die Zentrifugalkraft dem jeweiligen Drehradius direkt pro-
portional. Unter solchen Verhiltnissen wird sich das Infusor ganz
verschieden benehmen, je nach dessen Entfernung von dem Dreh-
zentrum.
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Zunidchst habe ich orientierende Versuche angestellt um fest-
zustellen, wie sich die Paramécien bei verschiedener Schleuderkraft
verhalten werden. Zu diesem Zwecke nahm ich einseitig zuge-
schmolzene Rohrchen von 2 mm Innenweite und 7 cm Lénge. Solche
mit dichter Infusorienkultur gefiillte Rohrchen befestigte ich in
radialer Lage auf der horizontalen Scheibe der elektrischen Zentri-
fuge. Das zentrale offene Ende des Rohrchens war stets 2 cm von
dem Drehzentrum entfernt. In jedem einzelnen Versuch wurden
die Tiere 3 Minuten lang mit konstanter Geschwindigkeit ge-
schleudert, nach dem raschen Anhalten wurde alsdann deren Lage
im Rohr bestimmt. Versuche habe ich mehrmals wiederholt und sehr
gut iibereinstimmende Zahlen erhalten.

1. Geschwindigkeit von 120 Umdrehungen in der Minute. Nach
3 Minuten sind die Infusorien im ganzen Rohrchen ziemlich gleich-
méfig zerstreut, in der Nihe des zentralen Rohrendes sieht man
ein sehr schwaches Uberwiegen der Paramiicienanzahl.

2. 160 Touren in der Minute. Ein #hnliches Bild, doch ist das
Uberwiegen des Zentralendes etwas deutlicher.

3. 200 Touren in der Minute. Ein klares Uberwiegen der
ganzen Zentralhilfte des Rohres, am peripheren Rohrende nur wenige
Infusorien vorhanden.

4, 240 Umdrehungen in der Minute. Eine ziemlich dichte An-
sammlung am zentralen Rohrende, an der Peripherie nur ganz ver-
einzelte Tiere.

5. 300 Touren in der Minute. Wendepunkt der Reaktion. So-
wohl am zentralen wie am peripheren Rohrende befindet sich eine
dichte Ansammlung. Die beiden Ansammlungen unterscheiden sich
dadurch, daff die Grenzen der peripheren viel schirfere sind und
die ganze Ansammlung weniger Raum einnimmt. Die Infusorien-
zahl in beiden Ansammlungen ist schitzungsweise dieselbe. Rohr-
mitte fast infusorienfrei.

6. 400 Umdrehungen in der Minute. Die allermeisten Tiere
befinden sich an der Peripherie, am Zentralende ist die Ansamm-
lung viel weniger dicht. Rohrmitte fast infusorienfrei.

7. 500 Umdrehungen in der Minute. Praktisch alle Tiere ab-
geschleudert. Am Zentralende bleiben hochstens -20 Individuen.
Rohrmitte infusorienfrei.

8. 600 Touren in der Minute. Nur ganz vereinzelte Tiere zen-
tralwirts, die iibrigen glatt abgeschleudert.

9. 700 Touren in der Minute. Glattes Abzentrifugieren.
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Um ein iibersichtliches Bild der gewonnenen Resultate zu er-
zielen, stelle ich dieselben tabellarisch zusammen, wobei neben der
Tourenanzahl auch die Grofe der jeweiligen Zentrifugalkraft in
Gravitationseinheiten (d. h. normale Schwerkraft gleich 1 gesetzt)
fiir drei Punkte des Roéhrchens: zentrales Ende (Drehradius 2 cm),
Rohrmitte (Radius 5 cm) und peripheres Ende (Radius 9 cm) ange-
fithrt wird. Die Zentrifugalkraft berechnete ich nach der Formel:

2
R(%) , wo R-Radiuslinge in Zentimeter, N-Tourenanzahl pro
Minute bedeuten.

Tabelle 1.
ZK-Zentrifugalkraft in Gravitationseinheiten.
Touren Radius 2 cm l Radius 5 cm Radius 9 cm
Min. ZK Infusorien ‘ ZK ‘ Infusorien | ZK Infusorien
120 0,3 | zerstreut 1 0,8 | zerstreut 1,4 izerstreut
160 0,6 | zerstreut I 14| zerstreut 2,6 'zerstreut
200 0,9 |schw. Ansammlung ! 22 | zerstreut 4,0 (wenige
240 1,3 | Ansammlung l 3,2 | wenige 5,8 |vereinzelt
300 2,0 | Ansammlung I 50 | vereinzelt 9,0 |{Ansammlung
400 3,6 | schw. Ansammlung ! 89 ! vereinzelt | 16,0 dichte Ansammlung
500 5,6 | vereinzelt ‘ 13,9 | abwesend | 25,0 |dichte Ansammlung
600 8,0 | Einzeltiere ! 20,0 | abwesend | 36,0 |dichte Ansammlung
700 10,9 | abwesend | 27,2 | abwesend | 49,0 dichte Ansammlung

Aus der Tabelle ergibt sich unmittelbar, daf sich die Para-
miécien einer Zentrifugalkraft von 8—9 Gravitationseinheiten nicht
zu widersetzen vermdgen und von derselben passiv abgedringt
werden. Bei 300 Touren in der Minute wirkt in der peripheren
Hilfte des Rohres eine Zentrifugalkraft dieser GréBenordnung und
daher werden die daselbst vorhandenen Infusorien zentrifugal ab-
geworfen. In der zentralen Hilfte dagegen ist diese Kraft eine
viel geringere und die Paramécien schwimmen derselben entgegen,
somit versammeln sich zentralwirts. Zugleich ersehen wir aus der
Tabelle, daB eine Zentrifugalkraft von zumindestens 2,6 Gravita-
tionseinheiten noch nicht geniigt, um den Tieren eine gerichtete
Schwimmreaktion aufzuzwingen.

Genauere Daten liefert die Beobachtung der Bewegungen
wihrend des Schleuderns. Zu diesem Zwecke habe ich eine ziemlich
komplizierte Versuchsanordnung treffen miissen. Kine horizontale
Scheibe von 18 ecm Durchmesser ist mit einem Elektromotor ver-
bunden, welcher gestattet his 3000 Umdrehungen der Scheibe in
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der Minute zu erzielen. Uber dieser Scheibe, an deren Oberfliche
das Beobachtungsrohrchen befestigt wird, befindet sich eine zweite
horizontale Scheibe von demselben Durchmesser, welche mit der-
selben Achse verbunden ist. Die Entfernung zwischen beiden
Scheiben betrug bei mir 1,6 em. Die obere Scheibe besitzt einen
radialen Schlitz von 0,4 mm Breite. Der Schlitz liegt genau iiber
dem Beobachtungsréhrchen und diesem parallel, in einer Entfernung
von 7 mm von der oberen Rohrwand. Die beiden Scheiben rotieren
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Fig. 3. Schema der Anordnung zur Beobachtung wihrend des Schleuderns. Oben

radialer Schnitt, unten tangentialer Schnitt des Apparates. S, untere, S, obere

Drehscheibe, Sch der unbewegliche Schirm mit Schlitz, A die gemeinsame Achse,

Sp der obere Spiegel, R das Beobachtungsrohr, L Frontallinse der Zriss’ Punktlicht-

lampe, B Lichtstrahl, T Tourenzdhler, M der untere Spiegel, O Objektiv des
Horizontalmikroskopes.

zusammen. Zirka 8 mm iiber der oberen Scheibe befindet sich ein
unbeweglicher horizontaler Schirm, welcher einen zweiten Schlitz
von 0,4 mm Breite trigt. Bei entsprechender Einstellung der beiden
Drebscheiben liegt der obere Schlitz in derselben vertikalen Ebene
wie der untere und dem letzteren parallel. Noch weiter oben be-
findet sich ein um 45° geneigter Spiegel, welcher die Strahlen einer
ZEe1ss’ Punktlichtlampe vertikal auf den oberen Schlitz wirft.
Dreht man die Scheiben, so wird das Rohrchen nur in demjenigen
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Momente beleuchtet, in welchem sich die beiden Schlitze in der-
selben vertikalen Ebene befinden. Bei der angegebenen Scheiben-
grofe kann der in dieser Zeit beschriebene Bogen in erster An-
niherung als eine Gerade betrachtet werden. Das Rohrchen be-
obachtete ich mit Hilfe eines Horizontalbinokulars (die sog. Fern-
rohrlupe von SeiBert) bei etwa 10facher VergroBerung. Das Mikro-
skop wurde so aufgestellt, daf dessen optische Achse und die
wiahrend der Beleuchtungszeit beschriebene Gerade (Bogen) sich auf
derselben Geraden befanden, d. h. die Infusorien wurden in der
Richtung ihrer Drehbewegung beobachtet. Die Genauigkeit der
Anordnung liefe sich freilich wesentlich erhéhen durch Anwendung
engerer Schlitze sowie entsprechend stirkerer Beleuchtung. Doch
geniigt fiir unsere Zwecke auch die beschriebene Anordnung.

Fig. 4. Anordnung zur Beobachtung wihrend des Schleuderns. Ubersichtshild.

Bei der Enge der Schlitze treffen die Lichtstrahlen nur den
zentralen Teil des Rohrchendurchmessers. Um die ganze Rohrweite
zu beleuchten und zugleich den Schlitz nicht breiter zu nehmen,
was eine Verminderung der Sehschirfe bedeuten wiirde, habe ich
unter dem Rohrchen einen horizontalen Spiegel befestigt, welcher
die einfallenden Strahlen etwas zerstreut und so das ganze Rohrchen
von unten beleuchtet. Schlieflich war mit der Drehachse der
Tourenzéhler der Firma Hasrter (Bern) verbunden.

Das Beobachtungsrohr selbst war 7 cm lang, seine Innenweite
betrug 2 mm.

Bei dieser Anordnung lassen sich die Bewegungen der Infusorien
wihrend des Schleuderns bequem beobachten. Ihr besonderer Vor-
teil besteht in der strengen Synchronisierung der Bewegung des
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Rohres und des beleuchtenden Schlitzes, welche auf derselben Achse
rotieren. Die Synchronie bleibt selbstversténdlich von der Schleuder-
geschwindigkeit unabhiingig. Allerdings erscheinen dabei die
Konturen der Paramicien nicht ganz scharf, aber man findet keine
Schwierigkeit, richtige Aufstellung des Mikroskopes vorausgesetzt,
die Bahn und die Einstellung eines FEinzeltieres wéhrend einer
gewissen Zeit zu sehen.

Nun folgen die Beobachtungsresultate. Zunéchst qualitativ.

Bei einer geringen Umdrehungszahl sieht man sehr deutlich
eine vollig ungerichtete Bewegung der Infusorien. Die Tiere
schwimmen durcheinander, genau so, wie sie das im gewshnlichen
vertikalen Rohr ohne jede Zentrifugierung tun. Steigert man all-
méhlich die Tourenzahl, so beginnen sich die Tiere mit ihren Vorder-
enden zentralwirts einzustellen, zunéchst einige, dann die aller-
meisten. Sie iiberwinden die Zentrifugalkraft und schwimmen
zentralwirts. Bei noch groferer Geschwindigkeit gibt es ein
Moment, in welchem die ,absolute Kraft“ der Paraméicien derjenigen
Kraft, mit welcher sie das Zentrifugieren abdringt, gleich wird.
Dann bleiben sie in bezug auf die Rohrwinde unbeweglich. Wir
steigern die Schlendergeschwindigkeit. Paramicien arbeiten an-
scheinend mit der ganzen Kraft ihres Cilienkleides, aber die von
ihnen erreichte eigene Schwimmgeschwindigkeit ist geringer als
die Geschwindigkeit, mit welcher sie abgeworfen werden. Infolge-
dessen bewegen sie sich langsam peripheriewérts mit ihren Hinter-
enden voran. Neben solchen regelmifig nach aufen abgedringten
Tieren gibt es auch solche, die von der Zentrifugalkraft hingerissen
und durcheinander geworfen werden. Bei noch gréfierer Schleuder-
geschwindigkeit werden die Infusorien meist nicht allméihlich,
sondern ruckweise abgeworfen. Von Zeit zu Zeit bleiben sie un-
beweglich, dann schnellen sie einige Millimeter peripheriewirts, um
sich wiederum anzuhalten. Offenbar suchen sich die Tiere an den
Rohrwinden festzuhaften, aber sie werden immer wieder fortgerissen.
Schlieflich wird das Gesichtsfeld infusorienfrei.

Von groem Interesse ist die quantitative Betrachtung der
Erscheinung. Zur Beobachtung habe ich zwei Punkte am Rohre
gewihlt: einer davon war 32 cm, der andere- 7,0 cm vom Dreh-
zentrum entfernt. Fiir beide Punkte habe ich die Grofie der
Zentrifugalkraft bestimmt, welche die Tiere eben abzudringen be-
ginnt. Die FErfassung des richtigen Momentes, in welchem die
Umdrehungsgeschwindigkeit am Tourenzéhler abgelesen wird, ist
etwas schwer, indem sich die Tiere recht verschieden individuell
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verhalten. Es gehort eine gewisse Ubung dazu, um im jeden Ver-
such annéhernd dasselbe Stadium des Abdrdngens zu bestimmen.
Es ist auch mit einem Fehler von etwa 10 Proz. zu rechnen. In
fiinf Versuchen habe ich gefunden:

Tabelle 2.
Radius 3.2 cm Radius 7 em
Touren ‘ 7ZK i Touren ZK
580 | 122 340 9,0
550 | 108 380 11,2
570 | 116 | 330 85
550 | 108 340 9.0
50 | 104 | 31 10,9
558 ‘ 11,2 353 9,7

Zu jedem einzelnen Bestimmungsversuch wurde das Rohrchen
von neuem mit Paraméicien gefiillt, wobei die Tiere derselben Kultur
entnommen worden sind. Die erhaltene ,absolute Kraft“ des Para-
maecsum stimmt mit JENSEN’S Angaben gut iiberein.

In einer weiteren Versuchsserie habe ich in jedem einzelnen
Schleuderversuch zwei Zahlen ermittelt: die Zentrifugalkraft, bei
welcher das erste einigermafen deutliche Einstellen der Tiere gegen
die Wirkung derselben erfolgt und die Kraft, welche sie abzudringen
beginnt.

Tabelle 3.
E das erste Sich-Einstellen der Tiere, A das Abdringen derselben.
Radius 3,2 em I Radius 7 cm
E A E A
Touren ZK Touren ZK Touren ZK Touren : ZK
240 2.1 540 104 230 41 3400 | 90
330 39 460 7.6 230 41 340 9.0
330 39 515 9.5 240 45 330 8,5
270 2,6 520 9,7 210 34 320 8,0
280 2.8 460 7.6 220 3.8 300 | 70
290 | 3,1 | 99 | 90 | 2% 4,0 | 3% | 88

Die Tabelle 3 zeigt etwas niedrigere Werte fiir diese zweite
Grofe als die Tabelle 2, was sich dadurch erklirt, daf in diesem
Versuch Infusorien einer anderen Kultur untersucht worden sind.



172 Jax DEmBOwSKI

Schlieflich umfaBt die Tabelle 4 die Resultate noch einer
Versuchsserie, in welcher wiederum die Zentrifugalkraft bei dem
ersten Sich-Einstellen bestimmt wurde.

Tabelle 4.
Radius 3,2 cm Radius 7 em
Touren ZK Touren ZK
300 3,2 210 34
270 2,6 230 41
280 2,8 210 3,4
270 2,6 240 45
300 3,2 200 3,1
320 3,6 220 3,8
280 2,8 220 3,8
290 3,0 230 41
310 34 210 3,4
290 3,0 240 45
291 3.0 221 3.8

Wenn wir fiir simtliche Bestimmungen den Mittelwert nehmen,
so ergibt sich, daf bei einer Zentrifugalkraft gleich 3,48 Gravitations-
einheiten das erste Einstellen erfolgt, wogegen bei 9,55 die Infusorien
abgedringt werden. Also durchschnittlich bis zu 3,48 Gravitations-
einheiten bleibt die Bewegung der Paramécien véllig ungerichtet.
Dabei ist zu bemerken, daf sich diese Zahl auf das erste Einstellen
bezieht. Der entsprechende Wert fiir das Einstellen der Mehrzahl
der Tiere eines Rohres wiirde wesentlich hoher ausfallen.

Dieses Ergebnis spricht sehr deutlich zugunsten der mechanischen
Theorie, denn gerade vom Standpunkte derselben lassen sich alle
Einzelheiten der Bewegung geschleuderter Tiere leicht verstehen.
Das Tier ist hinterlastig. Jedoch ist der Schwereunterschied der
beiden Korperhdlften ein geringer und bei normaler Titigkeit der
Cilien kommt derselbe iiberhaupt nicht zum Vorschein. Fiir die
GroBenordnung eines Paramaeciwm ist das ganz natiirlich. Im ge-
wohnlichen Erdschwereversuch 148t sich das vertikale Einstellen
erzwingen, sobald durch irgendwelche Einfliisse die Cilienarbeit
stark verlangsamt wird. Kin anderes Mittel hierzu besteht in der
kiinstlichen Vergroferung des bestehenden Schwereunterschiedes,
sei es durch Mehrbelastung des Hinterendes, sei es durch Anwendung
einer der Erdschwere bedeutend iiberlegenen Zentrifugalkraft. Wird
die letztere ca. 3,> mal grifer als die Gravitation, so vermogen die
Infusorien ihren Korper in unsymmetrischer Lage in bezug auf die
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wirkende Schleuderkraft nicht zu erhalten und sie stellen sich
zentralwirts ein. Jetzt schwimmen sie gegen die Zentrifugalkraft.
Erreicht aber die letztere eine GroBe von ca. 9,6 Gravitations-
einheiten, so iibertrifft die Geschwindigkeit des Abdringens die
eigene Schwimmgeschwindigkeit der Protozoen, welche auch mit
den Hinterenden voran peripheriewirts abgedringt werden. Die
stets wirkende Erdschwere konnen wir im Zentrifugierungsexperi-
ment vernachlissigen, indem ihre Intensitit zu gering ist, um dem
Tiere eine gerichtete Bewegung aufzuzwingen.

So einfach und klar gestalten sich die Verhéltnisse. Fiir die
Statocystentheorie bestehen aber hier grofie Schwierigkeiten. Die
unmittelbare Beobachtung zeigt, daf normal schwimmende Tiere
erst bei einer Zentrifugalkraft von 3,5 Einheiten zur Ausfithrung
gerichteter Bewegung gezwungen sind. Wenn somit die Statoliten
erst von dieser Kraft ab zu wirken imstande sind, so bleibt es
ganz unverstindlich, wieso eine Einrichtung vorhanden sein kann,
welche unter Bedingungen arbeitet, die in der Natur niemals vor-
kommen! Wieso konnen die Statoliten dem Tiere verhelfen im
normalen Gravitationsfelde eine vertikale Lage anzunehmen, wenn
die dazu notwendige Kraft fehlt? Fiir die mechanische Theorie
besteht diese Schwierigkeit nicht. In der Natur geniigt eine kurz
andauvernde Verlangsamung der Cilienbewegung, um dank der
Hinterlastigkeit eine Korperdrehung zu erreichen. Auf der Zentri-
fuge braucht man eine groBere Kraft, weil die Tiere lebhaft
schwimmen und die Hinterlastigkeit sich viel schwerer auswirken
kann.

Wie erwihnt, besteht ein anderes Mittel die Hinterlastigkeit
hervortreten zu lassen in der kiinstlichen Mehrbeschwerung des
Hinterendes. Die mit Chrombarium gefiitterten und stark zentri-
fugierten Tiere zeigen alle diejenigen Erscheinungen, welche man
auch bei normalen Infusorien beobachtet, jedoch sind diese Erschei-
nungen bedeutend intensiver. Werden solche Tiere in das Rohrchen
des Schleuderapparates gebracht, so 148t es sich bestimmen, daB sie
sich bei einer erheblich geringeren Zentrifugalkraft einstellen, wie
das {iibrigens mechanisch zu erwarten war. Aus mehreren Be-
stimmungen erhielt ich die dazu erforderliche Zentrifugalkraft
gleich 1,2 Gravitationseinheiten. Eine interessante Einzelheit kommt
hinzu. Es tritt nfdmlich eine Zusammenwirkung der Zentrifugal-
kraft und der Gravitation klar hervor, indem die Tiere zentral-
wirts und zugleich der oberen Rohrwand entlang schwimmen. Die
Protozoen sind offenbar bemiiht eine Resultantenrichtung ein-
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zuschlagen, werden aber daran durch die obere Rohrwand behindert.
Der viel bedeutendere Schwereunterschied der beiden Korperhélften
der Ba-Tiere, sowie die erheblich geringere Zentrifugalkraft erkliren
die Erscheinung, welche mit den Erwartungen der mechanischen
Theorie genauestens iibereinstimmt.

Die Ergebnisse der Beobachtung geschleuderter Tiere sprechen
somit zugunsten der mechanischen und gegen die Statocysten-
theorie.

Das freie Absinken.

Es wurde von mir angegeben (1929, p. 125), daB bei der Be-
obachtung sehr langsam schwimmender Tiere mit Hilfe eines
Horizontalmikroskopes das Uberwiegen des Hinterendes unmittelbar

festgestellt werden kann. Es

kommt némlich vor, daf das

Infusor fiir einige Sekunden

die Tétigkeit seiner Cilien

stark verlangsamt, wobei das

t Hinterende passiv abzusin-
ken beginnt. Wird jedoch

die Cilienarbeit wieder auf-

genommen, so hort sofort

das Absinken auf. Diese Be-

o} obachtung konnte KoEHLER

nicht bestitigen. Er sagt

Fig. 5. Einrichtung zur Beobachtung des mit Recht, daf aus der Nicht-

freien Absinkens, im Querschnitt. L Frontal- Dbeobachtbarkeit der Cilien-
linse der Zeiss' Punktlichtlampe, O Objektiv bewegung auf deren tatsich-

des Horizontalmikroskopes. liches Fehlen nicht geschlos-

sen werden darf. Er ver-

mochte auch das Einstellen der Cilienarbeit nie, selbst fiir den

kiirzesten Augenblick mit Sicherheit festzustellen. Auch ist es

nicht ausgeschlossen, daf8 bei eingestellter Cilientitigkeit eine Be-

wegung der im Grunde des Cytostoms gelegenen Cilien bestehen

konnte, die vielleicht steuernd wirkt. Die von mir mitgeteilte Be-
obachtung wire somit nicht beweisend.

Tatséchlich war meine Mitteilung zu kurz gefafit. Ich mochte
nun die Methode und die Resultate ausfiihrlicher beschreiben. Die
Beobachtungen waren im Dunkelfeld ausgefiihrt. Aus einem Paraffin-
block schnitt ich ein Gefil von 10 cm Hohe, je 3 cm breit und
lang. In zwei benachbarten Winden schnitt ich im oberen Teile
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des Behiilters zwei rechteckige Fenster aus, in welche ich zwei
Deckgliser 21 auf 26 mm eingekittet habe. Die beiden Fenster be-
fanden sich auf derselben Hohe und die Ebenen der Deckgliser
standen rechtwinklig zueinander. Das linke Glas diente zur Be-
leuchtung: ein nahezu paralleler Strahlenbiindel einer Zriss’ Punkt-
lichtlampe fiel dort ein. Das frontale Glas diente zur Beobachtung.
Ich bediente mich eines horizontalen Binokulares (Fernrohriupe von
SeiBERT) bei etwa 30facher Vergroferung. Im dunklen Felde sieht
man bei richtiger Aufstellung der Lampe und des Mikroskopes die
grell beleuchteten Infusorien mit auBerordentlicher Klarheit. Es
ist ratsam den ganzen Behilter von auBen schwarz zu bestreichen.
Notwendig ist dabei die einfallenden Strahlen zwecks Kiihlung
durch eine Schicht Wasser zu leiten, denn sonst werden die Tiere
gereizt, und zudem entstehen in der Fliissigkeit Konvektions-
stromungen, welche die Beobachtung ganz vereiteln konnen. .Die
Infusorien entnahm ich einer dichten XKultur, wobei sich ein
schonendes Manipulieren empfiehlt. In einer solchen direkt von einer
Kultur stammenden Fliissigkeit sind reichlich Teilchen des Detritus,
Stiicke der Bakterienhaut u. dgl. vorhanden. Alles das schwebt
fast unbeweglich, Stromungen sind nach einiger Zeit nicht zu ver-
zeichnen.

Und nun die Beobachtungen. Wenn ein langsam schwimmendes
Tier mit seinem Vorderende an ein groBeres schwebendes Teilchen
anstoft, so bleibt es oft an demselben haften, wobei der Cilien-
schlag sehr stark verlangsamt wird. Dessen Sichtbarkeit ist aller-
dings unsicher, aber die Abschwichung folgt einfach daraus, daB
sich das Infusor nicht vom Fleck rithrt. Dabei sinkt das Hinter-
ende ab und die Lage des Zellkorpers wird fast vertikal. Streng
genommen, beweist das die Hinterlastigkeit nicht, weil das spe-
zifische Gewicht eines unbeweglich schwebenden Teilchens dem-
jenigen der Kulturfliissigkeit ungefihr gleich sein mul, wogegen
das Infusor bedeutend schwerer ist. Durch Verbindung des Vorder-
endes mit dem Teilchen wird dieses Ende erleichtert und das Hinter-
ende sinkt ab.

Es sind jedoch oft genug Tiere zu sehen, die ganz frei sind
und sich duBerst langsam fortbewegen, fast schweben. Solche Tiere
haben nahezu ausnahmslos das Hinterende etwas schief nach unten
gerichtet. Bei der hier angewandten Beleuchtung sieht man deutlich
jedes kleinste Teilchen und es ist ganz ausgeschlossen, daB auch in
diesem Falle das vordere Korperende durch Anhaften an irgend-
einem leichteren Korperchen in seinem Absinken aufgehalten wire.
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Die Lage verdankt das Tier seiner Hinterlastigkeit. Diese Beobach-
tung gelingt sehr leicht.

Wihrend der ganzen Beobachtungszeit (ca. 2 Stunden) haben
die Paramicien im Gef&B keine negative Ansammlung gebildet, es
ist also keine Rede vom gerichteten Schwimmen. Doch zeigt die
iiberwiegende Mehrheit der langsam schwimmenden Tiere jene schiefe
Orientierung. Das Verhalten der einzelnen Infusorien erklirt uns,
warum die Tiere trotzdem nicht nach oben kommen. Das Tier
schwimmt eine kurze Strecke horizontal, dann kriimmt sich seine
Bahn allméhlich nach oben bis die Lage fast vertikal wird. Plotz-
lich macht das Tier eine energische Ruckbewegung (,Schreckreak-
tion“), dndert die Korperlage und begibt sich schief nach unten.
Aber fast sofort kriimmt sich seine Bahn wiederum nach oben, wo-

Fig. 6. Schematische Bahn eines langsam schwimmenden Normaltieres, in seitlicher
Ansicht.

nach eine zweite Ruckbewegung erfolgt usw. Diese Ruckbewegungen
desselben Tieres erfolgen auf verschiedenen Hohen des Gefifles,
auch ist die nach unten durchschwommene Strecke sehr verschieden
lang. Die Gesamtdauer der Bewegung nach unten ist geringer als
diejenige der Bewegung nach oben, woraus folgt, da man das Infusor
ofter mit dem Hinterende nach unten als nach oben orientiert an-
treffen muf. Die typische Bahn des KEinzeltieres ist auf Fig. 6
dargestellt worden.

Das Vorhandensein unsichtbarer Steuermechanismen ist durch-
aus moglich, aber das bildet gegen die Hinterlastigkeit sicher keinen
Einwand. Um sich nach unten zu begeben, mufl das Paramaecium
eine Anstrengung machen, es muf eben durch Steuermechanismen
seine Bahn aktiv und plétzlich dndern. Die Bewegung nach oben
verlangt aber keine Anstrengung, indem die Hinterlastigkeit eine
ganz allméhliche Kriimmung der Bahn nach oben bewirkt. Auch
dieses Verhalten entspricht genauestens den Anforderungen der
mechanischen Theorie, vorausgesetzt freilich, da es sich um sehr
langsam schwimmende Tiere handelt.

yDab tote Tiere, die man mit den verschiedensten Reagentien
fixiert hatte, in jeder beliebigen Raumlage absinken, haben ungefihr
sémtliche Autoren ausnahmslos iibereinstimmend angegeben, zuletzt
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wohl ScHAEFER. Ich kann es aus alter und vielfach erneuter eigener
Erfahrung bestitigen“ (KoemrLer, 1930, p. 292). Dieses Resultat
erhdlt man tatséchlich, wenn die physikalischen Bedingungen des
Absinkens nicht geniigend beriicksichtigt werden. Wie das KoEHLER
richtig bemerkt, bedingen die iiblichen Fixierungsmittel eine Deforma-
tion und folglich eine Anderung der Schwereverteilung. Andererseits
ist dabei das Absinken zu rasch, um eine ausgiebige Wirkung der
Hinterlastigkeit zu ermoglichen. Beides kann vermieden werden
Die Mischung von GEeLEI erhilt ganz ausgezeichnet die normale
Paramaecium-Form, man glaubt wirklich lebende Tiere vor sich zu
haben. Es ist jedoch giinstig, eine schwéchere Losung derselben
zu gebrauchen, als von GELEr angegeben. Ich nehme fiir 5cecm
Kulturfliissigkeit 1 ccm der Mischung (zehn Teile einer 1 proz. Osmium-
siure und ein Teil 40 Proz. Formol). Die Mischung muB frisch
bereitet werden. Wenn man einige Minuten nach der Fixierung
das Rohr schiittelt und das freie Absinken der Infusorien beobachtet,
so ergibt sich eine deuntliche, wenn auch nicht besonders starke
Wirkung der Hinterlastigkeit. In einem solchen Versuch habe ich
gezéhlt: 413 Tiere sanken mit den Hinterenden voran (54,4 Proz.),
201 mit den Vorderenden voran (26,5 Proz.) und 145 in der horizon-
talen Lage (19,1 Proz.). Unter den angegebenen Bedingungen kann
sich die Hinterlastigkeit nur schwer auswirken, weil die Fall-
geschwindigkeit ziemlich bedeutend ist. Doch ist hier die Zahl der
mit dem Hinterende voran absinkenden Tiere groBer, als die Zahl
aller iibrigen zusammen.

Eine andere Methode erlaubt genauere Daten zu gewinnen.
Nach der angegebenen Fixierung werden die Infusorien sukzessiv
und sehr vorsichtig in Alkohole von 7,15, 30, 50, 70, 90 und 95 Proz.
fiberfithrt. Das macht man am besten auf der Zentrifuge. Dann
saugt man den 95 proz. Alkohol mit einer Pipette ab, bis im Zentri-
fugenrohrchen etwa '/, ccm desselben geblieben sind. Jetzt schiittelt
man das Rohr und sofort, noch bevor die Tiere abgesunken sind,
gieBt man etwa 2 ccm dickes Glycerin hinein. KEs bildet sich eine
dickere Schicht Glycerin unten und eine diinnere Schicht Alkohol
mit Paramécien oben. Das Ganze kommt auf die Zentrifuge und
wird einige Minuten lang stark geschleudert. Das Absinken der
Infusorien im Glycerin ist sehr langsam und es muf tiichtig zentri-
fugiert werden. Es ist unschwer den Moment zu erfassen, wo die
Infusorien unterwegs zum Rohrboden mitten im Glycerin schweben.
Unter einem Horizontalmikroskop sieht man dann, das etwa 90 Proz.
aller Tiere ihre Hinterenden nach aulen (unten) richten.

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LXXIV. 12



178 Jax DEMBOWSKI

Ich mochte dieses Resultat nicht als entscheidend betrachten,
weil die Fixierung, trotz ihrer #uBeren Vollkommenheit, sicherlich
verschiedene Kontraktionen und innere Verschiebungen bedingt
hatte. Auch wird dabei das spezifische Gewicht des Tieres ver-
indert. Immerhin gibt es zu denken, daB bei so unendlich mannig-
faltigen Versuchsaufstellungen immer wieder hartnickig dasselbe
Resultat herauskommt: Paramaecium ist hinterlastig. Vielleicht
haften den einzelnen Versuchen verschiedene Fehlerquellen an,
jedoch alle zusammen konnen nicht auf bloBem Zufall beruhen.

Was die geschleuderten Ba-Tiere anbelangt, so ist bei ihnen
die Hinterlastigkeit so deutlich, daf sie keiner Diskussion unter-
liegen kann.

Allgemeiner Teil.

Auf Grund sémtlicher bekannter Tatsachen wird es moglich,
eine Entscheidung zwischen der Statocystentheorie und der mecha-
nischen Theorie zu treffen. KormLER wirft mir vor, ich habe iiber-
sehen, daf die Frage nicht rein alternativ entschieden werden darf.
Paramaecivm kann sehr gut hinterlastig sein, aber das schlieft die
Statocystentheorie nicht aus. Ich habe jedoch nirgends gesagt, daB
sich die beiden Ansichten ausschliefen. Es handelt sich nur darum,
welche von den beiden besser begriindet ist und welche die Tat-
sachen besser erklirt. Nur diesen Standpunkt mochte ich vertreten.
Sobald es sich herausstellt, da8 eine davon geniigt, um alle Er-
scheinungen zu erkldren, wogegen die andere auf betrichtliche
Schwierigkeiten stoBt, wird dadurch fiir einen Naturforscher die
Entscheidung zwingend.

DaB die tatséchlichen Grundlagen der Statocystentheorie durch-
aus hypothetischer Natur sind, erkennt auch Koerrer an. Die An-
sicht griindet sich auf mehrere Annahmen.

Die erste Annahme lautet, daf im Paramaecium-Korper Statoliten,
d. h. Einschliisse von groferem spezifischen Gewicht als das um-
gebende Protoplasma, enthalten sind. Das ist allerdings sicher.
Verschiedene schwere Einschliisse, vor allem die Phosphatkrystalle,
sind in jedem Paramaecium vorhanden.

Die zweite Annahme ist, daB diese Statoliten im Korper frei
beweglich sind, wobei sie ihre Lage unter dem Einflu der Schwer-
kraft zu veriindern vermdgen. Sonst wiren sie ja keine Statoliten.
Nun ist diese Annahme nicht nur unbewiesen, sondern aufBerordent-
lich unwahrscheinlich. Teilchen von der GroBenordnung eines
ScrEWIAROFF-Kristalles, welche sich in einem so zéihen Medium, wie
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das Protoplasma unseres Infusors befinden, kénnen unméglich durch
die bloBe Einwirkung der Erdschwere verlagert werden. Jedenfalls
wiirde- eine solche Verlagerung eine sehr lange Zeit beanspruchen.
Nach Ferrer werden Teilchen von ferrum reductum im Paramaecivum-
Korper erst nach 2,5 Minuten dauernder Zentrifugierung mit einer
Kraft von iiber 700 Gravitationseinheiten abgeworfen. Die Verf.
berechnet hieraus die Viskositit des Protoplasmas, welche 8726 Male
grofer als diejenige des Wassers sein soll! Das sind die Verhilt-
nisse, mit welchen die Statocystentheorie zu arbeiten hat. Ja, noch
mehr. Nach va~n HErRwERDEN erfolgt in einer 0,01 Proz. Essigsiure
eine Gelatinisierung des Protoplasmas. Eine abgebrochene Glas-
nadel bleibt in solchem Protoplasma, wie in einem festen Korper
stecken. Hier ist die freie Beweglichkeit der Einschliisse ganz
ausgeschlossen. Zugleich aber zeigen die Paramicien gerade in
solchen Losungen (Kohlensiure, Essigsiure) eine wunderbar einheit-
liche negativ geotropische Reaktion. Wenn KornrLer Bedenken
dariiber &duflert, ob sich ein Koérper von Paramaecium-Grofe unter
dem EinfluB der Erdschwere vertikal einzustellen vermag, so sind
diese Bedenken unvergleichlich mehr berechtigt, wenn es sich um
die freie Beweglichkeit um so vieles kleinerer Korper handelt, zumal
sich dieselben in einem um so vieles viskoserem Medium befinden.

Die dritte Annahme der Statocystentheorie ist, daB die Be-
wegungen der Statoliten einen komplizierten und koordinierten
Leitungsmechanimus in Gang setzen, wie wir einen solchen in den
Statocysten hoherer Tiere kennen. ,Hinderlich ist nur“, sagt
KoenLER, ,daB wir bei Paramaecium die zur niheren Ausfithrung
der Analogie erforderten ,Reflexoid“-Bogen nicht kennen und auf
ihre Entdeckung wohl noch lange werden warten miissen (1930 p. 301).
Hier ist alles blofe Analogie, die sehr leicht verfiihren kann. Die
Statocysten von Branchiomma und Convoluta liefern nicht den ge-
ringsten Beweis, daf auch bei Paramaecium Statocysten wirksam
sind. Daff wir bei mehreren Vielzelligen die ,Reflexoid“-Bogen
nicht kennen und doch an der Auslosung der Kompensations-
bewegungen durch die Statocysten nicht zweifeln, ist wohl nicht
sehr iiberzeugend. Die Verdauung bei Paramaecium zeigt mannig-
faltige und tiefe Analogien zu derjenigen bei Vielzelligen, und doch
besitzt das Infusor keinen Magen und keine Pancreas. Warum sollte es
eine Statocyste darstellen? Auf Analogien konnen wir nicht bauen.

Im groBen ganzen sind die tatséichlichen Grundlagen der
Statocystentheorie einfach nicht gegeben. Das Vorhandensein

schwerer Einschliisse bildet an sich keine geniigende Begriindung.
12%
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Die Begriindung der mechanischen Theorie ist eine unvergleich-
lich tiefere. Zunichst spricht dafiir die normale Form des Para-
maecium. Naturgetreue Paramaecium-Modelle sind sicher hinterlastig,
was auch KoeHLER bestitigte. In Anbetracht der halbfliissigen
Konsistenz des Entoplasmas, sowie der Rotation desselben sind
keinerlei groBere lokale Schwereunterschiede anzunehmen. Wenn
die Kristalle nicht immer durch die Strémung mitgerissen werden,
so liegen sie in den Féllen, wo sie nicht im ganzen Zellkdrper
gleichméfBig zerstreut sind, vorwiegend im Hinterende. Bei ins-
gesamt 992 normalen Paramécien habe ich gefunden, dal bei 520
die Kristalle zerstreut waren, bei 384 beschwerten sie das hintere
Korperende und nur bei 88 lagen sie vorwiegend in der vorderen
Halfte (1929 p. 111). Somit verstirken eher die etwa vorhandenen
Schwereunterschiede die Formhinterlastigkeit.

Die Zentrifugierung der Ba-Tiere dringt die schweren Vakuolen
bei rund 92 Proz. aller Tiere nach hinten. Indem, wie oben aus-
gefithrt, das aktive Sich-Einstellen dabei sicher keine groBe Rolle
spielt, muB das Uberwiegen des Hinterendes angenommen werden.

Bei Anschwellung des Vorderendes in den Kiihlungsversuchen
gelangen die Ba-Vakuolen zentrifugierter Tiere vorwiegend in das
Vorderende. KormLER vermochte dabei keine besonders regelmifige
Formverédnderung festzustellen, er iibergeht jedoch meine NaOH-
Versuche, in welchen das Hinterende verschmilert wird, und welche
dasselbe Resultat wie die Kithlungsversuche zeitigten. Bei 77,8 Proz.
der Tiere waren die Vakuolen vorn und nur bei 153 Proz. hinten
gesammelt (1929 S.118). Kine Verschiebung der plasmatischen
Masse nach vorne hatte Vorderlastigkeit mit allen Konsequenzen
derselben nach sich gezogen.

SchlieBlich sprechen die Beobachtungen des freien Absinkens
sowohl lebender wie fixierter Tiere deutlich zugunsten der Hinter-
lastigkeit.

So gestaltet sich die Frage nach der Begriindung. Wollen wir
nunmehr untersuchen, welcher erklirende Wert den beiden Theorien
zugemessen werden kann. Korurer fordert von der mechanischen
Theorie eine Erkldrung folgender Tatsachen:

1. Das Zustandekommen ,scheinbar-ungerichteter Bewegung,
welche doch im normalen Schwerefelde zur Bildung einer negativen
Ansammlung fithrt. Die Erkldrung habe ich aber im 1L Teile
meiner Untersuchungen gegeben (1929 p. 253). Es sind hier ver-
schiedene Fille zu unterscheiden. Wenn eine dichte Paramaecivum-
Kultur in ein vertikales Rohrchen moglichst schonend gesetzt wird,
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wobei man jede Verinderung des Mediums vermeidet, so bleiben
die Bewegungen der Tiere daselbst sehr langsam und in Masse un-
gerichtet. Es wird auch keine negative Ansammlung gebildet.
Doch lehrt die genaue Beobachtung, daf sich hier die Hinterlastig-
keit bis zu einem gewissen Grade auswirkt. Die schiefe Stellung
der meisten Tiere sowie ihre Ruckbewegungen wurden schon oben
beschrieben (S. 176). Das ganze Verhalten solcher Tiere stimmt
mit der mechanischen Theorie iiberein. Einen zweiten Fall haben
wir, wenn das Medium etwas verdndert wird, z. B. durch geringen
Zusatz von Leitungswasser oder durch unvorsichtiges Giefen in
das Versuchsrohr, wobei Luft mitgerissen wird. Die Bewegungs-
geschwindigkeit wird gesteigert, aber wenn der Reiz ein schwacher
war, kommt es nicht zu der eigentlichen gerichteten Bewegung bzw.
klingt dieselbe bald ab. In den mittleren Rohrteilen wird jetzt
keine Schwimmrichtung sichtbar vor den anderen bevorzugt, es ist
jedoch ein bedeutender Unterschied im Verhalten an den beiden
Rohrenden zu bemerken. Unten prallt das Tier sofort von dem
Boden ab, um sich gleich nach oben zu begeben, oben dagegen wird
die Bewegung stark verlangsamt und das Infusor hilt sich daselbst
mehrere Sekunden auf. Das zeigen meine Zahlentabellen (1929,
p. 221ff) ganz klar. Auf diese Weise kommt eine negative An-
sammlung zustande. Wenn die Strafenpassanten in beiden Geh-
richtungen gleichmifig eilen, aber ein jeder von ihnen sich an
einem Schaufenster 5 Sekunden lang aufhilt, so bildet sich dort
eine Ansammlung, in welcher die Individuen stindig abwechseln,
die Ansammlung selbst aber bestehen bleibt. Auch diese Reaktion
des Paramaecium stellt keinen Geotropismus dar, indem die Be-
wegung ungerichtet. ist. Es handelt sich vielmehr um irgendeinen
anziehenden Einfluf der freien Fliissigkeitsoberfliche bzw. des
Stopsels, falls das Rohr mit einem solchen verschlossen war. Der-
artige Wirkungen kennen wir beim Paramaecium zur Geniige. Einen
dritten Fall bilden schlieBlich die stark gereizten Tiere, z. B. nach
einem starken Schiitteln mit Luft oder nach einer ausgiebigen
Durchgasung der Kultur. Die Tiere stellen sich vertikal ein und
es kommt zu einer sehr regelmifiigen gerichteten Bewegung. Erst
jetzt erfolgt die geotropische Reaktion und erst jetzt braucht die
mechanische Theorie einzugreifen. Dieselbe liefert auch eine ein-
fache Erkldrung des Verhaltens. Die dabei eintretende plotzliche
Verénderung des Mediums bildet einen starken Reiz, welcher vom
Infusor durch temporire Verlangsamung der Cilienbewegung be-
antwortet wird, wobei die Hinterlastigkeit eine Drehung des Korpers
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bedingt. Wir sehen auch in der Tat, daB die gerichtete Bewegung
der Tiere niemals sofort nach dem Aufhdren des Reizes einsetzt,
es ist hierzu eine Pause von 5—10 Sekunden unbedingt notwendig.
Dann nehmen die Cilien ihre normale Titigkeit auf und die
Rotationen sorgen fiir die Beibehaltung der eingenommenen vertikalen
Stellung.

Es ist jedoch ganz interessant zu fragen, wie die Statocysten-
theorie dieselbe Erscheinung erkldrt? Wird die Kultur mit Luft
geschiittelt oder wird durch dieselbe ein starker Luftstrom geleitet,
so wird der Inhalt des Rohres aufgewirbelt. Die Paramicien werden
dabei in allen erdenklichen Raumlagen hin- und hergeworfen. Nach
dem Aufhoren des Reizes wire nach der Statocystentheorie ein
vollkommenes Chaos zu erwarten. Jedoch gerade nach einer solchen
Behandlung zeigen die Infusorien eine ganz besonders schone ge-
richtete Bewegung! Die Tatsache bildet einen Priifstein fiir die
Statocystentheorie. Es helfen hier keine Zusatzhypothesen, wollen
wir den Begriff der Statocyste nicht ganz entstellen, miissen wir
anerkennen, daB derartige Erscheinungen mit der Statocystentheorie
absolut unvereinbar sind.

2. ,Wie erklirt ... die mechanische Theorie den Ubergang zu
gerichtetem Schwimmen im CO,-Rohre oder in Bozrer’s Versuch ?“
(KoerLER, 1930, p. 302). Die FErkldrung ist eine naheliegende.
Die CO,-Liosung wirkt als Narkotikum, welches die Cilienbewegung
stark verlangsamt. Bekanntlich sind die Schwimmbewegungen der
Tiere in solchen Losungen #&uferst langsam. Unter diesen Be-
dingungen kann sich die Hinterlastigkeit sehr gut auswirken und
eine vertikale Stellung des Tieres verursachen.

Betrachten wir aber zum Vergleich die Erkldrung der Stato-
cystentheorie. Kornrer mochte in der CO,-Wirkung den not-
wendigen Begleitreiz jeder geotropischen Bewegung sehen. Dagegen
sprechen wichtige Griinde. Um eine gerichtete Bewegung zu er-
zwingen, mu man die Kulturfliissigkeit mit CO, fast sittigen.
Das pg derselben betrug bei mir 5,3—5,5, wogegen ich bei voller
Séttigung pg gleich 52 fand. Ein solcher Aziditdtsgrad wird in
einer unbehandelten Kulturfliissigkeit, in welcher die Tiere normal
leben, niemals auch annéherungsweise erreicht, obwohl die Tiere
daselbst unter Umstinden eine schéne geotropische Bewegung aus-
fithren konnen. Die Menge der selbst in maximal verdichteter
Kultur erzeugten CO, ist viel zu gering, um eine Sittigung des
Mediums und somit eine gerichtete Bewegung zu erzwingen. Uber-
trigt man die Tiere in reines Leitungswasser (py 7,2—7,3), s0 zeigen
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sie eine stark ausgeprigte negativ geotropische Bewegung, obwohl
die CO,-Menge daselbst eine minimale ist. Wenn man Paramicien
stark zentrifugiert oder stark schiittelt und dann im Réhrchen
stehen 18Bt, so sammeln sie sich zunfchst oben. Aber schon bald
sinken sie ab und sie bilden am Boden einen dichten Niederschlag.
In der nichsten Umgebung solcher auf engstem Raume zusammen-
gepferchten Tiere muf eine hohe CO,-Spannung vorberrschen und
dennoch bleiben die Infusorien mehrere Stunden lang am Boden,
ohne auch die geringste Spur einer negativen Bewegung zu zeigen.
Wenn man schlieflich durch eine Paramaecium-Kultur einen starken
Strom kohlenséurefreier Luft oder von reinem Stickstoff bzw. Wasser-
stoff leitet, so erhilt man wiederum eine scharf ausgeprigte negative
Bewegung. Und doch ist hier die Reaktion mit einer nahezu rest-
losen Verdringung der CO, verbunden. Dies alles zusammen liefert
den endgiiltigen Beweis, daf die CO, keinen notwendigen Begleit-
reiz darstellt.

In ganz bestimmten hohen Konzentrationen derselben wird
allerdings die gerichtete Bewegung beobachtet, wie das KoeHLER
zuerst angegeben hatte. Deren Zustandekommen erklirt KoeBHLER
dadurch, daf die CO, sensibilisierend auf Paramicien einwirkt und
so die Reaktion des Protoplasmas auf den Druck oder Zug der
Statoliten verstidrkt. Die Hypothese bleibt unbewiesen und auch
wenig wahrscheinlich. KEinen sensibilisierenden KinfluB des Stick-
stoffes werden wir wohl nicht annehmen, und doch leistet der Stick-
stoff ungeféhr dasselbe, indem er eine gerichtete Bewegung hervor-
ruft. Mit dem Unterschied fibrigens, daf diese Bewegung nach einer
Stickstoffbehandlung sicher eintritt, wogegen im Falle der CO,
»das Versuchsergebnis einigermafien launisch sein kann“ (KoEHLER,
1930, p. 305).

3. Die Frage nach der ,Zentrotaxis“ haben wir schon frither
eingehend besprochen. In den ,Zentrotaxis“versuchen verhalten
sich die Paramécien genau der mechanischen Theorie gemif. Die
nZentrotaxis® fithrt sich auf die gewohnliche geotropische Reaktion
bzw. auf die Reaktion des Sich-Zerstreuens restlos zuriick.

4. Die polferne Ansammlung der Paramicien im Magnetfeld
bildet dasselbe Problem, wie die gewohnliche geotropische Reaktion.
Wie auf S. 162 ff. dargestellt worden ist, werden die Erscheinungen
von der mechanischen Theorie auf eine ganz analoge Weise erklirt.

5. Die erhebliche Beschleunigung der Bewegung nach einem
starken Schlendern hat an sich weder mit der mechanischen noch
mit der Statocystentheorie etwas zu tun. Wihrend eines intensiven
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Zentrifugierens werden die Tiere nach aufen abgedringt und an
den Boden des Rohrchens mit einer Kraft geprefit, welche z. B. in
meinen ,Zentrotaxis“versuchen ca. 770 Gravitationseinheiten betrug.
Unter einem so michtigen Druck mufl der Zelleib stark abgeflacht
werden, jedenfalls bildet derselbe einen intensiven mechanischen
Reiz. KEs ist ganz natiirlich, daB die Tiere einen solchen Reiz mit
vergroferter Schwimmgeschwindigkeit beantworten. Beriilhrt man
das Paramaecium mit einer Glasnadel, wie in den Versuchen von
ALveERDES oder preft man gar dasselbe mit der Nadel gegen die
Glaswand, so wird sofort die Schwimmgeschwindigkeit vergrofert.
Es ist nicht einzusehen, warum sich das Tier im Zentrifugierungs-
versuch anders verhalten sollte.

6. Die beschleunigte Bewegung der Eisentiere im magnetischen
Kraftfelde stellt eine komplexe Erscheinung dar, deren Faktoren
nicht geniigend untersucht worden sind. Chemische Reize, dann
das kolossale Gefille der magnetischen Anziehungskraft erschweren
die Interpretation in hohem MaBe. Auch bildet die Erscheinung
nicht das Arbeitsgebiet der mechanischen Theorie, deren Aufgabe
in der Erklirung der Bewegungsrichtung besteht. Die vermehrte
Bewegungsgeschwindigkeit bildet eine Folge einer allgemeinen
Reizung, die nicht notwendigerweise gerichtet zu sein braucht.

Sémtliche von Koerrer erwéhnte Erscheinungen werden dem-
nach auf Grund der mechanischen Theorie einfach und einheitlich
erkliart. Andererseits geniigt eine einzige Tatsache: das gerichtete
Schwimmen nach einer Durchgasung bzw. nach dem Schiitteln der
Kultur, um die Unzuléinglichkeit der Statocystentheorie ganz evident
zu machen. Wenn der Reiz absolut ungerichtet, die Reaktion da-
gegen streng gerichtet ist, so kann deren Gerichtetwerden nicht
auf einer ,Nachwirkung® des Reizes beruhen. Das scheint mir so
klar, daff ich die Sache nicht weiter diskutieren méchte.

Es gibt aber auferdem noch eine ganze Reihe von Tatsachen,
welche mit der Statocystentheorie unvereinbar sind. So das Bogen-
schwimmen der geschleuderten Tiere, die Tatsache, daf die Richtungs-
inderung bei Umkehrung des Rohres, in welchem eine gerichtete
Bewegung stattfindet, erst nach 5—10 Sekunden eintritt, der
schlagende Unterschied zwischen dem Schleuderresultat in sich ver-
engenden Rohren und in breiteren Zentrifugenrohren, vor allem
aber die groBe Mannigfaltigkeit der Einwirkungen, welche eine
gerichtete Bewegung bedingen. Auch vermochte die Theorie nicht
zu erklidren, wieso die ,scheinbar-ungerichtete“ Bewegung zur
Bildung einer negativen Ansammlung fithren kann. Alles Tatsachen,
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deren Bestehen vom Standpunkte der mechanischen Theorie not-
wendig ist.

,Und doch, trotz alledem, ist die mechanische Theorie sicher
unhaltbar“ habe ich geschrieben (1929, p. 128). Diese anscheinend
paradoxe AuBerung mochte ich auch jetzt aufrecht erhalten. Es
ist hier keine Rede davon etwa das Arbeitsfeld als Triimmerhaufen
zu verlassen. Im Gegenteil, wir nihern uns dadurch einem Ver-
stindnis der so oft und mit so wechselndem FErfolg untersuchten
und diskutierten Erscheinung.

Wenn ein Paramaecium dank seiner Hinterlastigkeit Bojen-
eigenschaften besitzt, so braucht es dadurch noch nicht nur eine
Boje zu sein. Dieses letztere hatte die klassische mechanische
Theorie behauptet, und eben aus diesem Grunde ist sie sicher un-
haltbar. Nicht nur, weil sie den Antrieb nicht beriicksichtigte, wie
das KoeHLER meint, sondern weil sie einem Organismus das Orga-
nische abgesprochen hatte. Dafi bei dem vertikalen Sich-Einstellen
Steuermechanismen mitwirken konnen, bin ich fest iiberzeugt. Gerade
diese Frage darf nicht rein alternativ entschieden werden und das
Vorhandensein von Steuermechanismen ist mit der Hinterlastigkeit
auf keine Weise unvereinbar. Erst beide zusammen liefern eine
wirkliche Erklirung des Benehmens. Wir haben ja gesehen, daf
auch fixierte Tiere hinterlastig sind, zugleich aber daf bei denselben
das vertikale Sich-Einstellen schwerer als bei lebenden Tieren ein-
tritt. Zum Teil hdngt dieser Unterschied wohl mit einer Kontrak-
tion des Korpers sowie einer Verschiebung des Gleichgewichtszentrums
nach vorn zusammen, aber die Tatsache ist auch dem Vorhandensein
wirkender Steuermechanismen beim lebenden Infusor giinstig.

Wenn sich die Paramiicien gerichtet nach oben begeben, so
milssen sie Mittel haben, um oben von unten zu unterscheiden.
Hierzu eben dient die Hinterlastigkeit, welche bei langsamer Eigen-
bewegung des Tieres eine entsprechende Drehung des Korpers be-
dingt. Diese Drehung braucht ganz gering, vielleicht kaum merk-
lich zu sein, aber sie besitzt stets eine bestimmte Richtung und
diese zeigt dem Infusor an, wo sich oben befindet. Um antropomorph
zu sprechen, sobald sich das Tier nach oben begeben ,will“, so ver-
langsamt es die Propagationsbewegung und aus der nunmehr ein-
tretenden Korperdrehung ,wei“ es sofort, wo oben liegt. Dann
setzen die Steuermechanismen ein und erst sie bewirken das Ein-
treten einer vollkommenen vertikalen Stellung. Das konnte man
auch physiologisch umschreiben, jedoch hat die anthropomorphe Dar-
stellung den Vorteil der Kiirze und der Anschaulichkeit. Die Drehung
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kann sehr gut mit einem Reiz verbunden sein und dadurch verliert
die ,mechanische“ Theorie ihren ausschlieflich mechanischen
Charakter. Sie behilt freilich die mechanische Komponente, ebenso
iibrigens, wie die Bewegung der vermeintlichen Statoliten unter dem
Einfluf der Schwer- bzw. Zentrifugalkraft mechanische KErschei-
nungen sind, aber das Prinzip der Erklirung bleibt fiir die beiden
diskutierten Ansichten wesensgleich. Die beiden Theorien arbeiten
mit Reizen und die Kontroverse bezieht sich lediglich auf die Natur
der Mechanismen, welche den Reiz auslosen.

In extremen Fillen, wie z. B. nach energischer Zentrifugierung,
nach einer plotzlichen Miliendnderung u. dgl, gewinnt gewil die
mechanische Komponente des Benehmens die Oberhand. Dann erfolgt
eine gerichtete zwangsmifige Bewegung, welche als Tropismus
sensu stricto bezeichnet werden kann. Aber fiir ein normales unbe-
handeltes Tier bildet die Hinterlastigkeit nur ein ,feines Mittel
der Unterscheidung zwischen oben und unten®, sie stellt lediglich
eine Reizquelle dar, nicht die unmittelbare Ursache der Bewegungs-
richtung.

Ob der empfangene Reiz die Steuermechanismen in Gang setzt
und in welcher Richtung, das hingt mit vielen und mannigfaltigen
Bedingungen zusammen, die wir in ihrer Gesamtheit noch lange
nicht kennen. Nur unter speziellen kiinstlichen Umstéinden be-
herrscht die Hinterlastigkeit das ganze Benehmen.

Zusammenfassung.

Den Einwénden von KorsrLer gegeniiber werden die in zwei
fritheren Arbeiten mitgeteilten Resultate aufrechterhalten.

Die ,Zentrotaxis“ liel sich nicht bestéitigen. Die Erscheinung
fithrt sich teils auf den negativen Geotropismus, teils auf die Reak-
tion des Sich-Zerstreuens zuriick.

Das Verhalten der Eisentiere im magnetischen Kraftfeld ent-
spricht den Erwartungen der mechanischen Theorie.

Es wird ein neuer Apparat zur Beobachtung der Tiere wahrend
des Schleuderns beschrieben. Bis zu einer Zentrifugalkraft von
ca. 3,b Gravitationseinheiten bleibt die Bewegung total ungerichtet.
Kiinstlich stark hinterlastiz gemachte Tiere stellen sich schon bei
ca. 1,2 Gravitationseinheiten zentripetal ein. Das Verhalten stimmt
mit der mechanischen Theorie iiberein und es widerspricht der
Statocystentheorie.

Die Wirkung der Hinterlastigkeit beim freien Absinken wird
erneut bestitigt.
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Die Begriindung der mechanischen Theorie ist unvergleichlich
breiter, als diejenige der Statocystentheorie. Sie erklirt auch simt-
liche in der Arbeit erwihnte Erscheinungen, insbesondere das Zu-
standekommen negativ geotropischer Ansammlungen normaler Tiere,
den Ubergang zum gerichteten Schwimmen in CO,-Réhren, das Be-
nehmen in den ,Zentrotaxis“versuchen, die polferne Ansammlung
der Eisentiere im Kraftfelde eines Magneten.

Hinterlastigkeit schlieft die Mitwirkung von Steuermechanismen
nicht aus. Die mechanisch bedingte Drehung des Korpers kann mit
einem Reiz verbunden sein. Die Kontroverse zwischen der mecha-
nischen und der Statocystentheorie bezieht sich lediglich auf die
Natur der Mechanismen, welche den Reiz auslosen.

Die modernisierte mechanische Theorie liefert zur Zeit die beste
Erklirung der gerichteten Vertikalbewegungen von Paramaecium.
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