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II. Problemstellung.

Kolliker (1859a,b) zahlt eine Anzahl alterer Autoren auf,
welche Einzeldarstellungen der Stiitzgewebe von Fischen ver6tfent-
lichten. Er selbst hat auBerst umfangreiche Untersuchungen durch-

- gefithrt und kam dabei zu dem Ergebnis, dall ein groBer Teil der
Knochenfische normal und typisch ausgebildete Knochenzellen be-
sitzen, namlich die Ganoidei und die Sirenoidei und weiters fast alle
groflen Familien der Physostomi, mit Ausnahme der Cyprinodon-
tes, Esocetes, Galaxinae, Scopelini, Chauliodontia Bp., Heteropygii,
Symbranchii und die Gattung Trichomycterus (Fam. Siluroidea).
AuBerdem zeige die Gattung Thynnus abnorme Knochenzellen,
namlich einfache, langgestreckte Spindeln (1859a S. 41f;
b S. 3 1f.). Der Rest der Teleostei verfiigt iiber zellfreies Knochen-
gewebe, welches von mehr oder weniger feinen Rohrchensystemen
durchzogen wird. Ko6lliker schlug fir diese Ausbildungsform
die Bezeichnung ,,Osteoidsubstanz vor (1859a S. 3, b S. 7). Er
beschreibt die Struktur als dentinahnlich. AuBerdem teilt Ko6lliker
in den zitierten Arbeiten mit, daB die Ausbildungsform des Kno-
chengewebes bei den einzelnen systematischen Gruppen (Ordnun-
gen, manchmal auch Familien) verschieden sei und so als Bestim-
mungshilfe herangezogen werden koénne. Diese Mitteilung ver-
dient insbesondere von Seiten der Palaeontologie Beachtung.

In der neueren Literatur (z. B. Krause 1932, Romer 1947,
1049, Patzelt 1948 Gregory 1951) wird auf die Histologie des
Fischskelettes nur ganz kurz eingegangen und in der Regel nur der
»osteoide’ Typ besprochen. So beispielsweise auch Claus-Grob-
ben (6. Aufl. S. 49): ,,... Dieses von feinen parallelen Réhrchen
durchsetzte harte Gewebe findet sich in den Knochen der Teleostier
und ganz allgeinein als Dentin oder Zahnbein als Grundmasse der
Zahne verwendet.”

Diese Behandlungsweise diirfte darauf zuriickzufithren sein,
daB man bei einer Auswahl histologischer Priparate gewohnlich
auf Amphioxus und Petromyzon einen Hai und abschliefend noch
einen hochentwickelten Teleostier, meist Barsch oder Hecht folgen
IiBt. Wohl auch zum Teil in der Annahme, histologische Unter-
schiede im Knochenbau wiren relativ bedeutungslos. Wie weit aber
dieser Feinstruktur mechanisch-adaptive Bedeutung zukommen
diirfte, soll im folgenden an Hand von Knochendiinnschliffen dar-



Uber die adaptive Bedeutung der Knochenstruktur der Teleostei. 3

zulegen versucht werden. Den Hauptgegenstand der vorliegenden
Untersuchung bilden der histologische Zustand des Fischskelettes
und vor allem die Ausbildungsunterschiede der Stellen mit ver-
schiedener mechanischer Belastung beim selben Tier und allenfalls
sogar im selben Knochen.

III. Untersuchtes Material..

Clupea harengus 1.

Cyprinus carpio L., Phoxinus laevis Agg.

Anguilla vulgaris Flemm,

Cottus scorpius L., Cotius gobio L.

Acerina cernua L.
Weiters zu Vergleichszwecken: (z. T. aus f{ritheren eigenen Ar-
beiten) .
Caranx carangopsis Heckel

Scorpaenopterus siluridens Steindachner

Tropidonotus natrix L., Trionyx vindobonensis Peters

Spheniscus humboldti Meyen

Corvus cormix L., Falco tinunculus L..

Manatus imunguis L.

Metaxytherium krahuletzi Dep., Thalattosiren petersi Abel

Phoca viennensis Blainville

Phoca vitulina L., Phoca hispida Schreb.

Pachyacanthus suessi Brandt, Acrodelphis letochae Brandt

Bos taurus 1., Capreolus capreolus 1., Cricetus cricetus L.

Im ganzen wurden tiber 250 Knochendiinnschliffe untersucht;
sie wurden zum grofiten Teil mit verschiedenen Kombinationen von
Methylenblau, Safranin und Chromsiure im Additionsverfahren
gefirbt.

1. Fische.

Die Fische zeigen die von K6lliker beschriehenen Differen-
zierungen der Knochenstruktur. Dabei sind mechanisch stark oder
schwach belastete Partien deutlich unterscheidbar. So zum Beispiel
im Os frontale von Clupea harengus (Prap. Nr. H/F 104) (Abb. t.
Abb. 2, Abb. 5e¢). Hier erscheinen in den hauptsichlich belasteten
Randpartien und Tragern schmale, langgestreckte Zellen, wihrend
dazwischen Gruppen von dreieckigen bis breiten Knochenzellen auf-
treten, welche den Kuppelbau der ,,Stirnbuckel” andeuten. Im sel-

1*
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Abb. 1. Clupea harengus L. Flichenschliff d. Os frontale (400 X).
Abb. 2. Clupea harengus L. Flichenschliff d. Os frontale (100 Xx).
Abb. 3. Scorpaenopterus siluridens Steind. Flichenschliff d. Os frontale (100 X).
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ben Knochen von Scorpaenopterus siluridens Steind. (Pr. Nr.
d 49), einem ,,Osteoidfisch* von unsicherer systematischer Stellung
aus dem Sarmat des Wiener Beckens finden wir die Hartsubstanz
aufgelockert, von langgestreckten Hohlraumen dicht durchzogen
Die dadurch gebildeten Knochenbilkchen diirften, wie das bei Kno-
chenspongiosa tiblich ist, nach mechanischen Gesichtspunkten ange-
ordnet sein. Dies wird durch den Zug der von ihnen eingeschlos-
senen feinen Rohrchenbiindel noch unterstrichen (Abb. 3). Bei
Anguilla vulgaris wieder sehen wir in Knochen mit geringer Beu-
gungsbelastung (zb. Hyoidbogen dorsal; Pr. Nr. H/F 30) (Abb. 4,
Abb.  5a) durchwegs
groBe, nur miabig ge-
streckte  Knochenzellen,
welche durch zahlreiche
Anastomosen  miteinan-
der in Verbindung ste-
hen. Bei Cyprinus carpio
sind sie denjenigen von
Angwilla  wvulgaris  in
ihrer Form sehr dhnlich,
jedoch eine Spur kleiner
und stehen weiter aus- .
einandcr(l’r.Nr.H/F_W) Abb. 4. Anguilla wvulgaris Flemm. Flichen-
(Abb. 5¢). Sie erscheinen schlifi durch Hyoidbogen dorsal (400 X).
im belasteten Teil vom

selben Kiemendeckel spindelformiger, armer an [Fortsatzen
und folgen deutlich den Faserzligen (Abb. 5d). Ein analoges
Bild bietet der Aal im proximalsten Branchiostegale (Pr.
Nr. H/F 30) (Abb. 5¢). Die Zellanastomosen sind grober an
Zahl und oft deutlicher erkennbar als beim Karpfen. Die von
Spindelspitze zu Spindelspitze ziehenden Lingsanastomosen schei-
nen besonders betont. In der Wirbelsaule von Clupea harengus (Pr.
Nr. H/F 91) finden wir die Knochenzellen ebenfalls streng nach
mechanischen Gesichtspunkten angeordnet (Abb. 7). Sie stehen hier
haufig sehr nahe beisammen und sind schmal und lang ausgezogen.
Thr Querschnitt (um die kleineren Hohlriume am oberen Bildrand)
ist rundlich und geringer als '/ ihrer Liange. Die mechanisch star-
ker beanspruchten Knochen des Herings, wie z. B. Flossentrager
und Os frontale, zeigen spindelformige Knochenzellen dichtest ge-
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Abb. 5. a Anguilla vulgaris Flemm, Flichenschliff durch Hyoidbogen dorsal

(400 X). b Anguilla vulgaris Flemm. Langsschliff durch ein Branchiostegale

prox. (400 X) ¢ Cyprinus carpio 1.. Flichenschliff d. Operculum (400 x).

d Cyprinus carpio 1.. Flachenschliff d. Operculum (400 X). e Clupea haren-

gus L. Flichenschliff d. Os frontale (400 X). a—e: Die Knochenzellen unter-

scheiden sich unbelasteten (a, ¢) und belasteten Gewebsabschnitt (b, d, ¢)

durch Form und Anordnung. Ahnlich verhalten sich die Knochenfibrillen.
f Acerina cernua L. Liangsschliff durch einen Brustwirbel (400 Xx).



download unter www.biologiezentrum.at
Uber die adaptive Bedeutung der Knochenstruktur der Teleostei. 7

packt und durch =zahlreiche IFortsitze miteinander verbunden
(Abb. 5 e). Sie erinnern bei schwicherer VergriBlerung stellenweise
fast schon an schwach
schraubig bewegte Rohr-
chensysteme. Diese Aus-
bildung  zeigt  Cottus
scorpius. Die Knochen
enthalten feine undulie-
rende Kanalchen, welche
sie aber schon durch thre
Grobe vom echten Zahn-
bein deutlich unterschei-
den. Abb. 6 zeigt einen
Schragschlifi durch das
Dentale (Pr. Nr. H/F ;3) Abb. 6. Cottus scorpius .. Schrigschliff durch

M Y — das Dentale (150 x). Links zwei Zidhne im
vlan €rkef ¢ Vo Querschnitt mit deutlich vom umgebenden Kno-

nen Rohrchen durchzo- chengewebe unterscheidbarer Struktur.
dene osteoide Substanz

und weiters, in der linken Bildhillite zwei quergetroffene Zihne mit
weiten Pulpahohlen. Abb. 5/ schlieBlich zeigt die tibliche Knochen-

struktur nahezu aller
Stachelflosser am Bei-
spiel eines Wirbels vom
Kaulbarsch (Acerina cer-
nua l..) (Pr. Nr. H/IF82)

Zusammenfassend
kann man also feststel-
len, daB die Knochenzel-
len der IFische zwar grup-
penweise  verschiedene
Zige aufweisen, aber in

ithrer Form entsprechend
der mechanischen Bela-

Abb. 7. Clupea harengus L. Lingsschliff durch o
einen Brustwirbel (120 %). Die Knochenzellen >tung der betreffenden
folgen mit ihrer Lingsachse den Balkenziigen.  Stiicke beil ein und dem-

selben Tier oft auffallige
Veranderungen erfahren. Dieses Verhalten Ilafit sich wohl am
besten durch Vergleich der einzelnen Ausbhildungsformen auf-

zeigen.  An  diesem  Zusammenhang sei nochmals  auf  den
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Aal (Abb. 4, Abb. 5a, b) und auf-den'Karpfen (Abb. 5¢, d) ver-
wiesen. ' ' ,

Im folgenden moge die Adaptionsreihe bei einem Hering cha-
rakterisiert werden (s. auch Abb. 1, Abb. 2, Abb. 5e, Abb. 7).
Abb. 8a zeigt eine Gruppe aus dem Praeoperculum (Pr. Nr.
H/F 98) aus einer unbelasteten Stelle. Sie sind groB, unregelmaBiy
geformt und verteilt. Die Zellen aus der Mitte einer Wirbelkdrper-
wand (zentral) lassen schon eine Einregelung in den Knochenbau
deutlich erkennen (Abb. 8b). Knochenzellen von der Ventralkante
des Gulare schlieBlich (Pr. Nr. H/F 97) sind extrem langgezogen
und an manchen Stellen von ihren Fortsitzen nur mehr schwer zu
unterscheiden (Abb. 8c). '

2. Lungenatmende Wirbeltiere.

- Sie zeigen die auffallende Unterscheidung einzelner Knochen-
zellgruppen nicht. Wohl sind aber auch hier bei einzelnen Stimmen
histologische Eigentiimlichkeiten feststellbar.

Unter den Saugetieren weisen die Sirenen die groBiten Kno-
chenzellen auf (Pr. Nr. My 46) (Abb. 9). Diese sind anndhernd
kubisch, reich an Fortsidtzen und erreichen in der GroBe ungefihr
2 derjenigen des Aales. Bei den Walen sind sie etwas kleiner und
mehr spindelférmig mit gerundeten Seitenwinden. Die Knochen
der untersuchten Landsiuger weisen simtliche Zellen von ungefihr
gleicher Grofle, namlich %% der Sirenen oder */y der Wale auf (z. B.
Bos taurus, Pr. Nr. My 252) (Abb. 10). Die Robben kommen in
dieser Hinsicht den Landsiugern sehr nahe. Die untersuchten
Vogel und die Ringelnatter zeigen Knochenzellen, welche im
Durchschnitt deutlich kleiner sind als die bisher besprochenen, wah-
rend die kompakten Knochenpartien der Sumpfschildkrote Trionyx
vindobonensis auf zahlreichen Schliffen denjenigen der Sirenen iiber-
raschend dhneln (u. ff. Spilimann 1947, Bernhauser 1951).
Bezeichnend fiir simtliches Skelettmaterial aber ist, daB Fibrillen-
ziige und Knochenzellen streng nach der Beanspruchung des Stiik-
kes orientiert sind und das nicht nur in den bekanntlich nach Zug-
und Drucklinien orientierten Balkchen der Spongiosa, sondern auch
in der kompakten Knochensubstanz. Dabei ist es gleichgiltig, ob
Havers’sche Systeme vorhanden sind oder nicht.

Solche sind in der Substantia spongiosa der Siugetiere und auch in der
Kompakta vieler Vogel ziemlich selten. In diinnen Fischknochen fehlen sie
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Abb. 772 Abb. 176 '

Abb. 8. Clupea harengus L. Knochenzellgruppen aus: a Pracoperculum,
b Brustwirbel (Korper), ¢ Gulare (alles 400 X).
Abb. 9. Metaxytherium Krahuletzki Dep. Knochenzellgruppe aus einer Rippe
(400 x).
Abb. 10. Bos taurus 1.. Knochenzellgruppe aus dem Jugale (100 X).
Abb. 11, Spheniscus humboldti Meyen. Querschnitt durch: a Humerus
median (6 X), b Femur, median (8 x).
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hiufig ganz. Doch hat das fallweise Auftreten von Havers’schen Systemen
wahrscheinlich keinerlei phylogenetische Bedeutung, vielmehr sind sie dls eine
Ausfithrungsmdglichkeit von Knochengewebe iiberhaupt anzusehen, deren Ver-
wendung von physiologischer und mechanischer Notwendigkeit, also.Ernihrung
und Belastung des entsprechenden Stiickes bestimmt wird (5. a. Koélliker
1859 a, S. 10). '

Diese Eigentiimlichkeit der Knochenstruktur ermdglicht es,
Anpassungen an spezielle Verhiltnisse mit grofler Sicherheit zu
erkennen. So zeigen Lungenatmer bei sekundirer Anpassung an das
Wasserleben eine vollkommen gesetzmaBig verlaufende Umgestal-
tung ihrer Skelettelemente (Zangerl 1935, Spillmann 1947,
Bernhauser 1951). Die Knochen werden bei Reptilien und Sau-
gern zunichst unférmig michtig und arm an Modellierung
(Pachyostose, Zangerl), gleichzeitig wird der zentrale Mark-
raum der Knochen durch kompakte Knochensubstanz verschlossen,
die Zahl der Havers’schen GefiBe im Knochen aber stark erhoht,
die Knochenzellen nehmen betrichtlich an GroBe zu. Dieser Zustand
darf nicht mit der Albers-Schénbergschen Krankheit, Osteosklero-
sis generalisata, verwechselt werden, welcher er duBerlich weit-
gehend, im mikroskopischen Bild aber iiberhaupt nicht ahnlich ist.

Als Endzustand dieser Entwicklungsreihe finden wir Knochen,
welche, oft seitlich abgeflacht, unter einer- diinnen Rindenschicht
ein Maschengitter gefifiloser Knochenbilkchen zeigen. Diese schlie-
Bfen Hohlriaume ein, welche in ihrer Form stark vergroBerten
Havers’schen Kanilchen gleichen. Sie sind reich an groflen, spindel-
formigen Knochenzellen, Kitt- und Resorptionslinien (Postpachyo-
stose, Zangerl).

Der beschriebene Vorgang 1a8t sich mechanisch und physiolo-
gisch zwanglos deuten. Beim Aufenthalt im Wasser wird das
Koérpergewicht durch die Wasserverdrangung weitgehend kompen-
siert und auch die Gewichtsbelastung durch Schrittstof3 u. dgl. fallt
weg. Der Korper muB} also nicht nur seine Organe, sondern auch
sein Gleichgewichts- und Ballastsystem den verinderten Umstinden
anpassen. Aus dieser Uberlegung hat Spillmann (1947) vorge-
schlagen, die Pachyostose im Sinne Zangerl’s als funktionelle
Antithese zur Pneumatisierung der Vogelknochen mit dem Aus-
druck ,,Ponderositat” zu bezeichnen. Dieser Ausdruck wurde
far Sirenen geprigt, scheint aber zu eng gefallt, da nicht nur das
Gleichgewicht bei diesem Umbau eine mafligebliche Rolle spielt, son-
dern auch physiologische und aktiv mechanische Momente beteiligt
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sind. Das geht schon aus der Tatsache hervor, daB die am extrem-
sten angepaBten Formen, also Ichthyosaurier und Plesiosaurier
- (Zangerl) und Wale. (Bernhauser) . postpachyostotisch sind.
Weiters steht das Skelett der Vorderextremitat der Pinguine (Sphe-
niscus humboldti M.) (Pr. Nr. H/V 107/2) (Abb. 11 a) histologisch
an der Grenze der Ponderositit, zeigt also geringe, durch Balken-
zlige eingeengte und zerteilte Markriume und michtig ausgebildete
Kompakta. Thre Beine hingegen, die im Gegensatz zu den nur zum
Schwimmen gebrauchten Flossenfliigeln den Korper an Land tra-
gen miissen, zeigen einen groflen zentralen Markraum, epiphysale
Balkchenkonstruktionen usw. Sie gleichen daher dem Feinbau der
Hinterextremitit normaler Vogel. (Pr. Nr. H/V 114/9) (Abb. 11D).

Daraus ergibt sich, da} die Beanspruchung von Knochen auch
ihren histologischen Feinbau bestimmt. Wie das Beispiel der Pin-
guine unterstreicht, sind die Knochen von ILandtieren anders und
zwar fester gegen Belastung im Sinne der Lingsachse gebaut als
diejenigen von Wasserbewohnern. Dementsprechend finden wir als
Bauprinzip die Siule und zwar in ihrer technisch giinstigsten Ge-
stalt, als hohles Rohrenbiindel mit absteifenden Trajektorien in den
starker und vielseitiger belasteten Kopfen. Die Hauptbelastung
hilden Korpergewicht und Schrittsto. Beim Wasserleben fallen
diese Krifte in hohem Mafle fort. Es wirken auf den so entlasteten
Knochen noch Muskeldruck und als neuartige Beanspruchung der
ansteigende Druck des umgebenden Mediums (in 10 m Wassertiefe
schon das doppelte des ,,normalen’ auBeren Luftdruckes!). So mius-
sen die Knochen gegen starke Druckbelastung im Winkel zu ihrer
Lingsachse ausgebaut werden, haben also weiteren physikalischen
(spez. Gewicht) und physiologischen Anspriichen zu geniigen *)
(Bernhauser 1951). (Die physikalischen Sonderbelastungen von
Schidel und Wirbelsiule wurden hier der Ubersichtlichkeit wegen
nicht beriihrt.)

Zu Vergleichszwecken untersuchte Vogelknochen zeigen dic
spongiose Knochensubstanz auf ein Mindestmall beschrinkt, die
Kompakta enthilt sehr wenige, lamellenarme Havers’sche Systemc
und dementsprechend dichtgepackte, zwar kleine, aber sehr reich
mit Fortsitzen ausgestattete Knochenzellen.

*) S. auch Murray (1936) S. 100 ff.: it is evident that the limbs are
subjected to bending stresses in a roughly dorso-ventral direction ... (Delphin,
Vorderextremitit).
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Diese weitgehende Ubereinstimmung in Feinbau und Funktion
von Skelettelementen diirfte es erlauben, dhnlich der bei der oben
durchgefithrten Beschreibung aufgestellten Anpassungsreihe der
Meeressauger auch die besprochenen Fischknochen als Adaptions-
reihe zu ordnen. Bei diesem Vorgehen ergibe sich folgendes Bild:

Die primitiven Knochenfische sowie die ,,aberranten Lungen-
fische und Crossopterygier sind im Besitze von Knochenzellen
(Kolliker, Gregory u. a.). Auch die dltesten Panzerfische be-
saflen sie schon (Gregory u. a.). Im Sinne der Elastizititsbean-
spruchung diirften nun diese Knochenzellen zunichst in lang-
gestreckte Spindeln und weiter zu feinen Rohrchen umgeformt
werden. Diese Entwicklung diirfte durch die besondere Art der
Belastung des Skelettes wasserlebender Formen zumindest begiin-
stigt werden und hat heute bei einer Anzahl Fischgruppen, vermut-
lich konvergent, einen scheinbaren Endzustand erreicht. Der Ver-
lust wohlausgebildeter Knochenzellen diirfte fiir diese Tiere ganz
bestimmte Bedeutung haben. Abgesehen von hoher Bruchsicherheit
bei Beugungsbelastung haben wir bei osteoidem Gewebe wohl mit
einer geringen physiologischen Aktivitit zu rechnen. Eine Erschei-
nung, welche fiir Kiemenatmer im Wasser wohl ziemlich bedeu-
tungslos, fiir Landbewohner aber sehr nachteilig sein diirfte. Wird
dadurch doch rascher Umbau von Knochen, Heilung von Briichen
usw. beachtlich erschwert. :

Diese Uberlegungen wiren ein physiologischer Grund, simt-
liche Wirbeltiere ohne Knochenzellen aus der Stammesreihe der
Tetrapoden von vornherein auszuschlieBen. Aus demselben Grund
diirfen auch keine Formen mit sekundir knorpeligem Skelett heran-
gezogen werden. Anatomische und historische )palacontologische)
Untersuchungen haben bereits dazu gefiihrt, daBl die Selachii nicht
mehr in die Stammesreihe der Knochenfische einbezogen werden.
Romer (1947) z. B. behandelt sie als einen Seitenzweig des Fisch-
stammes, welcher von den arthrodirendhnlichen Stegoselachiern
abgeleitet werden konnte. Er schreibt: ..., Some further reduction
in the hard skeleton would produce very sharklike types. These
old fishes may not be shark ancestors, but they closly parallel the
conditions which we should expect in the ancestry of that probably
degenerated group ...“ (S. 57). Die Stegoselachier konnten also
den Ubergang von den Placodermen zu den Haien bilden. Miit man
nun dem histologischen Zustand der Skelettelemente die aufgefiihrte
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Bedeutung bei, so erscheint folgender Entwicklungsgang wahr-
scheinlich: Die Stegoselachier reduzierten auf Grund ihres duBeren
Knochenpanzers ihr zum Teil noch knoéchernes Innenskelett zu
'Knorpel, verloren aber spiter die Hautknochen bis auf Zihne und
Placoidorgane. Gleichzeitig wurde das Maul in Ubereinstimmung
mit ihrer benthonischen Lebensweise immer mehr gegen die Unter-
seite des Schadels geriickt. Bei langsamem, bodennahem Schwim-
men war ein knorpeliges Innenskelett fiir diese relativ kleinen For-
men (Korperlinge 20—35 cm) vollkommen ausreichend. Jedoch
fiir rasches Freischwimmen, aber auch bei Herausbildung grofierer
Formen war der Knorpel mechanisch ungiinstig, nimlich zu weich.
In Ubereinstimmung mit der Dollo’schen Irreversibilititsregel
mubte daher ein Ersatz fiir das im Verlauf der Stammesgeschichte
bereits verlorengegangene knocherne Innenskelett gebildet werden
und das gelang den Selachiern durch Verkalkung des Knorpels.
Wir haben hier also sekundir gehirtetes Stiitzgewebe vor uns.

Zusammenfassung.

Die zellireie, dentinartige Knochenstruktur vieler Teleostomi
stellt einen hohen Grad der Anpassung an das Wasserleben dar;
die Histologie der Knochen 1ifit aber auch Schliisse auf Lebens-
weise, Lebensraum und Phylogenie der untersuchten Tiergruppen
oder Arten zu und kann auferdem von systematischer Bedeutung
sein. Dies erdffnet ein weites Arbeitsgebiet, von welchem wir noch
manche Anregung erwarten diirfen.
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