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I. Die Gefiihrten Miander: Helminthoiden und Nereiten.
Gewisse fossile Gebilde von gewundener Gestalt haben durch ihre
méaandrische Regelmidligkeit die Erklérung erschwert, bis sich 1924 zeigen
lieft), dall es Kriechspuren sind und daB zwei Ursachen, jede

1) Senckenbergiana 6, S. 141 ff., Frankfurt a. M. 1924; hierin auch das Schrift-
tum. Fiir das Verstindnis der Kriechspuren im allgemeinen hatte Nathorst den
sicheren Grund gelegt. Das den Maandern innewohnende Problem hat er jedoch
nicht angeschnitten, weshalb sie bis auf den heutigen Tag strittig geblieben sind.
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ganz verschieden von der anderen, Spuren von solcher Regelméfigkeit her-
vorrufen konnen: 1. undulatorischer Rhythmus und 2. thigmotaktische
Fihrung.

1. Gewundene Spuren, denen etwa eine Sinuskur ve zugrunde liegt,
entstehen durch den wundulatorischen Rhythmus eines durch Schlingeln
kriechenden Tieres. Der Rhythmus liegt im Koérperbau und seinen Bewe-
gungswellen begriindet, wird also ganz von innen her bestimmt. Diese undu-
latorischen, unsere ,,Freien M&an der"”, kommen fiir unser Thema nicht
in Betracht.

2. Gewundene Spuren, deren m#andrische (oder spiralige) Windungen
aus gleichmittigen, gleichlaufenden und dicht aneinander gedrédngten
Bo6gen bestehen, die Helminthoiden und Nereiten (Taf. XXIII), wurden fast
durchweg fiir die eigentlichen Koérper von Organismen oder fiir Kot oder
fiir Laich (EBHLERS) oder fiir Fralspuren grofier Schnecken mit pendelndem
Kopf gehaltent). Nur wenige Forscher, und zwar solche, die das Problema-
tische der Erscheinung nicht sahen, dachten an Kriechspuren (1924, S. 144).
Es lieB sich aber 1924 beweisen, dafl die Helminthoiden — fiir die Nereiten
soll das hier, S. 240, geschehen — wirklich Kriechspuren sind, und zwar
nicht trotz, sondern gerade wegen ihrer problematisch gebliebenen Besonder-
heiten. Denn ihre wunderliche Regelmédfigkeit wurde als Folge einer
thigmotaktischen Fiihrung verstdndlich: ,Gefiihrte Madander (und
Spiralen)“. Wir zogen also zur Erklarung die Psychologie heran.

II. Psychologie und Fihrtenkunde,

Die Verbindung von Psychologie und Fahrtenkunde wurde 1927%) zum
Vorteil beider Gebiete gefordert. Hier begriinden wir diese Forderung erneut,
veranlaft durch die seitdem erhobenen Einwinde sowie durch die Awusblicke,
die uns die Homostrophie zu eréffnen scheint.

Die Fahrtenkunde erhdlt von der Psychologie die Kenntnis der
in den Bewegungsvorgidngen wirksamen Reaktionen und damit Hilfsmittel
zur genetischen Analyse der Spuren; eine Analyse, die sogar auf die syste-
matische Stellung des Urhebers und schliefilich auch auf die Bildungs-
umstéinde des betreffenden Schichtgesteins Licht werfen kann.

So blieb — um ein Beispiel zu nennen — die Entscheidung der alten Frage
nach der Natur der Chondriten (ob Organismen, also méglicherweise von
weither eingeschwemmte Fremdkoérper, oder autochthone Lebensspuren, also An-
zeichen von Tieren im Sediment selber) dem Nachweis (1927, S. 218) vorbehalten,
dafl in den Chondriten nicht die Gesetze vegetativen Wachstums walteten, son-
dern die Regeln psychischer Reaktionen (Phobotaxis). Diese Feststellung he-
deutete aber weiterhin den Nachweis, dal wahrend der betreffenden Bildungen auf
dem Boden, z. B. des Olschiefer-Meeres im Lias ¢, benthonisches Leben méglich und
reichlich vorhanden war.

Die Psychologie der Bewegungsvorginge erhilt in den Fihrten
die getreuen Aufzeichnungen von lingeren und natiirlich entstandenen
Bewegungen: Eine willkommene Erginzung der psychologischen Versuche,

1y Vgl. 1924. E. 0. Ulrich bildet Miander und prichtige Gefithrte
Spiralen ab (Gilbertella spiralis; iibrigens auch in der Schichtfliche neben
Muscheln liegende Rhizocorallium als ,Melophycus curvalum“) und erklirt sie
S. 127 mit Vorbehalt als marine Pflanzen; Vorkommen: die dem Lias zugerechnete
Yakutat&?)ormation von Alaska (,,Fossils and age of the Yakutat formation‘;
s, a., 8. L

2) Rud. Richter: Die fossilen Fahrten und Bauten der Wiirmer. — Paliont.
Zeitschrift, 9, S. 193—240, Berlin 1927.
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die sich (auBer wenigen und kurzen Versuchen auf geschwirztem Papier)
zumeist auf die unmittelbare Beobachtung des Versuchstieres beschrankt
haben. Die Psychologie der fossilen Tiere (Pal&dopsychologie) hat
iiberhaupt keine anderen Urkunden als deren Lebensspuren. Ja, die fossilen
Fahrten der Paldontologie kénnen sogar der Allgemeinen Psycho-
logie Probleme und, wie wir meinen, auch Aufschliisse iiber den Ablauf
und die Empfindlichkeit von Reaktionen geben, die ihr am lebenden Tier
noch entgangen sind.

Das zeigte sich bei der Untersuchung (1924) der genannten Helmin-
thoiden. Denn es ergab sich, daBl das Tier sich an seiner eigenen Fahrte
gefiihrt haben muBite. Das heiBt, seine Koérperflanke war mit so feiner
Empfindlichkeit fiir Beriihrungsreize ausgestattet, dal sie die Anderung
des seitlichen Widerstandes wahrnahm, den das am Fihrtenrand verdichtete
Sediment verursachte: Dieser Widerstand wurde schon in einem gewissen,
immer gleichbleibenden Abstand empfunden; denn der Abstand benachbarter
Fahrten bleibt immer auffallend gleich. '‘Also hat das Helminthoiden-Tier
den Beriihrungsreiz auch immer in gleicher Stirke gesucht. Diese Hingabe
an einen feinsten Beriihrungsreiz, also eine Thigmotaxis von iiber-
raschender Empfindlichkeit, war es, die die Fihrung des Tieres iibernommen
hat. Eine Thigmotaxis, die zunédchst positiv, nach Erreichung des
festen Abstandes aber negativ wirkte.

Dieses psychologische Verhalten eines unbekannten Tieres der Tertisir-
zeit liell sich aus seinen fossilen Spuren mit Sicherheit ablesen, obwohl die
Tierpsychologie in der Gegenwart nichts Vergleichbares
beobachtet hat. Wohl ist bekannt, dal bei den Wiirmern allgemein der
Beriihrungssinn eine wichtige Rolle bei der Orientierung des Tieres spielt.
Aber bei keinem heute beobachteten Tier sahen wir die Thigmotaxis so
weit gehen, dafl die eigene Féahrte zur Fiihrung geniigt.

III, Gefiithrte Miander in der (egenwart.

Dennoch zweifelten wir nicht, dall solche Tiere noch irgendwo leben
miifiten, und forderten die Zoologen zur Fahndung auf. Wir zweifelten daran
um s0 weniger, als uns ein wichtiger biologischer Vorteil solcher Fahrten-
fihrung einleuchtete: die liickenlose Weidenutzung der Oberfliche des
Sediments, die an Nahrstoffen gewthnlich reicher ist als das Innere. Dieser
Vorteil besteht aber heute ebenso wie in der geologischen Vergangenheit, in
der wir solche Gefithrte M#ander vom Kambrium bis ins Tertiir verfolgen
konnten.

Diese Erwartung hat sich schnell erfiillt. Freilich die Tiere und ihr
Gebaren bleiben weiter unbekannt, aber frische Spuren, die an Hel-
minthoiden erinnern, sind — von zwei Paldontologen! — inzwischen gemeldet
worden. O. ABEL!) sah solche Spuren im tropischen Mangroveschlamm von
Kuba, und K. Gripp?) entdeckte am Strand der Ostsee?) Gefiihrte Maander
und Spiralen von helminthoiden-dhnlichem Verlauf.

1) Paldontol. Zeitschrift, 8, S. 137, Berlin 1926; vgl. 9, S. 209, 236, 238, 1927.

2) Senckenbergiana, 9, S. 98, Frankfurt a. M. 1927.

%) Dall die Ethologie der tropischen Kiisten und Binnenseen manche Klirung
paldontologischer Ritsel verspricht, haben wir 6fter vermutet (1924, 139; 1927, 205).
Wir haben aber ebenso betont, dal auch unsere eigenen Meere in dem, was dem
Paldontologen wichtig scheint, kaum weniger unbekannt sind.

15*
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Nach dem von GRIPP sorgféltig untersuchten Befund seiner fesselnden
Entdeckmng waren es zweifellos Kriechspuren, und zwar solche eines
‘Wurmes (GRIPP vermutet: eines Nematoden). Damit war unsere Vor-
aussageauch fiir die fossilen Helminthoiden bestédtigt:
keine Koérper (Laich, Leichen, Pflanzen), sondern Spuren. Und zwar keine
Radula-Spur einer fressenden Schnecke, sondern die von einem kriechenden
Tierkorper hinterlassene Spur, die sich an ihren friiheren Abschnitten fiihrte
und dadurch regelmiBige Gleichmittigkeit gewann.

IV. Einwiinde gegen unsere Deutung der Helminthoiden.

GripP’s Spuren waren Tunnel innerhalb des Sediments. Daraus leitet
er, bei aller Zustimmung im wesentlichen, zwei Einwéinde gegen Teil-
gedanken unserer Erkldrung der Helminthoiden her: 1. Es handle sich auch
bei jenen Helminthoiden um Tunnel und nicht um offene Rinnen auf der
Sedimentoberfliche. 2. Die Tiere hétten sich wohl an ihrer eigenen Fahrte
gefiihrt, auch hitten sie dies mit dem von uns in Anspruch genommenen
»Gefithl der Korperflanke getan, und die Ernihrung wire der Sinn der
Erscheinung gewesen; aber die Tiere hétten dabei in bewuliter Ab-
sichtlichkeit ,ganz systematisch* gehandelt. Es erscheint ihm ,,das in
gewissen Abstinden erfolgte Spiralschlagen einleuchtend als sorgfiltiges
Absuchen eines Gebietes auf der Jagd, nicht aber als thigmotaktische, also
unter dem Banne eines Reizes bedingle Zwangsbahn®.

Auf diese beiden Einwénde miissen wir oOffentlich antworten, nachdem
wir sie unserem verehrten Herrn Gegner vor dem Druck seiner Arbeit per-
sonlich zu widerlegen versuchten.

1. Tunnel oder oberfliachliche Rinnen?

A.Die Unterscheidung ,Tunneloder Rinne“? inihrer
allgemeinen Bedeutung.

Die Unterscheidung von Tunnel und Rinnen ist in mancher Hinsicht
unwichtig, z. B. sehr oft fiir die Systematik. Beide gehen h&ufig ineinander
itber, wenn das Tier (wie viele Wiirmer und Krebse) befdhigt ist, bald im
Inneren des Sediments, bald auf der Oberfliche zu kriechen. Seit NATHORST
ist das immer wieder, mit Nachdruck auch von uns selber (1924, 1927),
betont worden.

In anderer Hinsicht scheint uns die Unterscheidung aber auch wichtig
werden zu koénnen, namentlich fiir die Paldogeographie und auch fiir die
Paldobiologie.

a) Fiir die Paldogeographie:

Wir haben (1927, S. 230) die Kantenschirfe unserer Helminthoiden als
Beweis fiir Auftauchun gen erklidrt und das Wiederholen solch scharf-
kantiger Helminthoiden auf diinnsten Schichtbléttchen iibereinander als ein
Anzeichen von Gezeitenschichtung. Wiren nun diese Helmin-
thoiden, wie GRIPP nach seinen Ostseefunden vermuten miochte, als Tunnel
im Sedimentinneren entstanden, so wiirde die Schiirfe ihrer Kanten keine
schlechthin sichere Aussage iiber den Zustand des urspriinglichen ‘Sediments
mehr erlauben. Es miifite zuvor ausgeschlossen werden, dafl die Schérfe
nicht etwa auf einer Auskleidung des Tunnels beruhe oder gar (an den
Oberkanten) erst nachtriglich durch Zerbrechen des Tunneldaches beim
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Aufspalten des Gesteins entstanden sei. Wir legen deshalb Wert auf (}ie
sogleich folgende Feststellung (Bb a—7¥), dall die vorliegenden Helmin-
thoiden simtlich von vornherein als offene Rinnen oberfléichlich eingedriickt
worden sind.

b) Fir die Paldobiologie:

Bei einer Tunnelbohrung in standfester Umgebung stellt die An-
lage von Gefiihrten M#andern nicht genau dieselben Anforderungen an die
psychischen Eigenschaften des Urhebers wie auf der freien Flidche. Das
Vermeiden gegenseitiger Verleizung ist bei Bohrungen leichter zu erkléren.
Es geniigt, daB der bohrende Kérperpol das Diinnerwerden der Wand*)
wahrnimmt und entsprechend ausweicht. Der iibrige Korper bedarf keiner
richtenden Fahigkeit. Er folgt einfach dem Kérperpol (meist dem Kopf), der
die standfeste Umgebung allein angreift, und #ndert die vorn geschaffene
Bahn in Verlauf und Querschnitt nicht.

Das dichte Aneinanderdrdngen ergibt sich bei Bohrungen aus der Enge
des Raumes. Diese Enge zwingt auch zu Kehren und Windungen. Tunnel
sind daher oft eng gewunden aber nicht sehr regelmiflig. Die im Verhéltnis
grofite Regelmafligkeit unter den Tunneln erreichen die blattminierenden
Insektenlarven, was sich durch die Gebundenheit an eine Ebene (das Paren-
chym) und durch die Vorzeichnung der Umkehrstellen (Blattrand und
-rippen, Verschmélerung des Parenchyms) erkldrt. Die Ahnlichkeit der
Blattminen mit den Helminthoiden, auf die wir 1927, S. 205, aufmerksam
machten, ist also nur ungefdhr und &uBerlich. Die Bedingungen fiir enge
Windung sind bei den Blattminen viel einfacher als bei den Tunneln im
unbegrenzten Sediment und bei den F#ahrten auf der Oberfliche.

Bei Tunnelanlagen in lockerer, verschiebbarer Umgebung
konnen die Verhiltnisse den Rinnen #dhnlicher liegen. Im frischen Sediment
wechselt die Standfestigkeit mit ‘Zusammensetzung und Wassergehalt er-
heblich. Sie wird mitunter grofl genug sein, dal wie bei jenen Bohrungen der
Korper des Tieres ohne eigene Orientierung dem vom Kopf angelegten Hohl-
raum folgt. Oft aber fehlt jede Standfestigkeit, so dall in dem schwimmenden
Sediment der Korper selber sich orientieren miifite, wenn etwa Mé#ander von
der RegelméBigkeit entstehen sollen, wie sie GRIPP an der Ostsee gefunden
hat. Bei solchen ist ,,Fiihrung” ebenso notig wie bei Fahrten. (Vgl. S. 240.)

Tunnel sind also fiir die psychologische Beurteilung ihrer Erzeuger
nicht soeindeutig wie die oberflichlichen Fahrten. Bei solchen Féhr-
ten sind wir sicher, dal sie einen Helminthoiden-Verlauf nur annehmen
konnen, wenn die Korperflanke selber zur thigmotaktischen Orientierung
befihigt war. Sonst wiirde auch die regelmaBigste Spur, die der Kopf sich
vorn geschaffen hitte, hinten wieder UnregelméBigkeiten bekommen. Nament-
lich an den Umbiegungen, sobald die Linge des Tieres grofer als sein Durch-
messer ist (S. 239).

B. Die Unterscheidung ,Tunnel oder Rinne“? bei den
Helminthoiden.

Die gegen uns erhobenen Zweifel zielen schliefilich auf die Frage: Sind
die Gefithrten Méander nicht iiberhaupt als Tunnel zu erkliren?

1) Oft schon durch Erschiitterung: Herter’s Vibro-Phobotaxis. Vgl. nach
Paldont. Zeitschr. 9, 1927, S. 201.
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Dal Gefiihrte Maander tatsdchlich als oberflichliche Rinnen entstanden
sind, werden wir am Schlull (S. 240) bei den Nereiten beweisen. Wir konnten
auch auf die obengenannte Beobachtung ABEL’'S verweisen, der ja auf der
Oberfliche des Schlammes Spuren gesehen hat, die er mit den eigentlichen
Helminthoiden vergleicht.

Da aber GriPP — wenn er auch unsere Deutung fiir etwa noch aufzu-
findende Oberflichenfihrten dahinstellen will — gerade unsere Flysch-
Helminthoiden, unsere Belegstiicke, in ihrer Fahrtennatur anzweifelt, so
miissen wir diese in erster Linie nachpriifen.

a) Die Helminthoiden als Rinnen erhalten.

Im heutigen Gestein sind die Helminthoiden auf allen Schichtflichen als
Rinnen der Oberseite vorhanden. Als Rinnen lassen sie sich Lage fiir Lage
freilegen. Auf die rinnentragende Oberseite und in die Rinnen hinein legt
sich unmittelbar die Unterseite der hangenden Schicht. Niemals ist ein
Tunneldach oder eine &hnliche Grenze gegen das Hangende erkennbar.
Niemals sahen wir bei einem typischen Helminthoid (H. labyrinthica) eiue
nach oben isolierbare Awusfiilllung der Rinnen.

b) Die Helminthoiden als Rinnen entstanden.

Schon im Sediment sind die Helminthoiden als Rinnen entstanden. Als
Tunnel wiren sie nur demkbar, wenn sie sofort nach dem Weiterkriechen
des Tieres zusammengefallen und so doch schon alsbald zu Rinnen ge-
worden wéren. Aber auch das ist nicht der Fall. Denn:

®) Auch ein sofort zusammenfallender Tunnel miiite, mindestens ge-
legentlich, Spuren einer fremden Fillmasse (Schleim, Kot usw.)
enthalten. Vergleiche Chondriten und Blattminen.

) Der aufgeworfene Fahrtenrand, aus der umgebenden
Schichtfliche sanft ansteigend, ist oft noch wohl erhalten. (Urstiick zu 1927,
Taf. 2, Fig. 1). g

v) Der Querschnitt ist rechteckig mit ausgesprochenen Kanten.
Tunnel aber sind vor und nach dem Zusammenbrechen run d.

8) Das verbliiffende Einhalten der Schichtfldchen, zumal
zwischen papierdiinnen Schichtbldttern und auf groBe 'Flichen, ohne die
geringste Abweichung, war dem Tiere nur moglich, solange die Schichtfléiche
noch Oberflache war.

¢) Die rinnentragenden Schichtblétter folgen zu dichtund zu papierdiinn
iibereinander, als dall sie nicht durch irgendwelche Einsenkungen etwaige
Tunnel abzeichnen sollten, die darunter eingebrochen wiren. Zumal die
Dicke der Schichten etwa die urspriingliche ist, was durch die Erhaltungs-
weise der Rinnen angezeigt wird. Solche Einsenkungen sind nicht
vorhanden. Jedes Schichtblatt ist mur von neuen Systemen kanten-
scharfer Rinnen bedeckt.

{) Die unmittelbar iibereinanderliegenden, nur von diinnsten Schichi-
bldttchen 'getrennten Helminthoiden sind oft sehr verschieden grof
(Taf. XXIII, Fig. 1; 1927, Taf. 2, Fig. 1). Sie konnen also auch nicht als
Stockwerke im Twunnelbau desselben Tieres (nach GRripP’'s Schema, Fig. 6)
erkldrt werden.

Mithin sind ‘die untersuchten Helminthoiden des Flysches als oberflich-
liche Rinnen entstanden. Wir halten Helminthoiden-Tunnel angesichts des
allgemein engen Verhéltnisses zwischen Tunnel und Rinne (S. 228) fiir
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moglich. Jedoch sind uns solche Tunnel noch nicht vorgelegt worden. Sie
miilten in den Punkten «—UC die entsprechenden Unterschiede aufweisen.
Solange Tunnel nicht zu beobachten sind (im Gegensatz zu den Nereiten,

S. 240), ist anzunehmen, dafl die Helminthoiden schwammen und sich erst mit
der Flut herantragen lieBen, um die frische Sedimentfliche in Massen zu befallen.

2. Absichtoder Reaktion?

Gripp stellt der von uns herangezogenen thigmotaktischen Fiihrung die
Abgicht eines mit freiem Willen begabten Tieres gegeniiber, das ,,ganz
systematisch* zur zweckbewufiten Pirschjagd Spiralen schlug. Statt der
,unter dem Banne eines Reizes bedingte(n] Zwangsbahn“ ergébe sich, ,,daB
die Tiere der freien Willensbetitigung durchaus michtig waren. Nur wenn
es ihnen palfite, haben sie sich von der eigenen Spur leiten lassen®.

Man sieht, und wir miissen das wiederholen, in allem, was das
Tierwirklich getan hat, um die zu erklirenden Fahrten zu erzeugen,
stimmt uns GRIPP zu unsrer Freude zu: Das Tier fithrte sich an seiner
Fahrte, die Fithrung erfolgte mit dem Gefiihl der Kérperflanke!), und den
biologischen Sinn der engen Windungen sucht auch Gripp in der Ernshrung.

Wir konnten uns mit dieser Ubereinstimmung im gesamten dufleren Ge-
schehen wohl zufrieden geben. Denn der von GRIiPP betonte Unterschied
zwischen ihm und uns liegt lediglich beschlossen in den Ganglien des
Wurmes und gehért ganz der Psychologie an. Dieser Unterschied lduft
auf die grolle Weltanschauungsfrage hinaus: Willensfreiheit oder’ Reiz-
gebundenheit, Indeterminismus oder Determinismus? Wir zo6gern, eine
solche Frage, in deren Hintergrund sich die beobachtbaren Grenzen ver-
lieren, in der Paldontologie anzuschneiden. Aber vorbeigehen diirfen wir
nicht, da wir aus einem Spalt dieses Fragenkreises einen neuen Lichtstrahl
auf den kleinen Gegenstand unsrer Helminthoiden-F#ahrten fallen sehen.
Wir meinen die Entritselung der rhythmischen Umkehr des spiralschlagen-
den Tieres.

So hat aber doch wohl niemand die Thigmotaxis aufgefafit, dal sie allein
und immer simtliche Bewegungen des Tieres beherrsche. Sonst
miillte es ja ewig hilflos seine Zauberbdogen weiterschlagen. Wir selber bil-
deten schon 1924, Fig. 7 (S. 150, 153), eine Fahrte ab, die fast geradlinig ein
Maandersystem durchkreuzt, zu dem sie nmach Breite und Tiefe offenbar
selber gehort. Also, das Tier konnte selbstverstindlich auch geradlinig krie-
chen. ,,Wenn es ihm pafite?* Wir méchten lieber sagen: Wenn die Wollust
der widerstandsuchenden Ilanke von einem stdrkeren Reiz {ibertroffen
wurde.

Das gilt doch fiir jede ,, Taxis“ Diese Antwortfihigkeiten liegen stets
zu mehreren nebeneinander bereit oder stehen im Kampf miteinander. Nur
die jeweils empfindlichere oder stédrker getroffene
Reizbarkeit regiert und regiert nur solange, bis eine andere stirker
beeindruckt worden ist. Das lehren schon einfache Versuche am lebenden
o ') Dahingestellt und fiir unseren ganzen Gedankengang erst in zweiter Linie
von Bedeutung, ob die Flanke auBler der Anderung des seitlichen Widerstandes
auch chemische Einflisse als richtend empfinden konnte. Gripp’s Hinweis
auf chemische Mitwirkung, die ganz im Sinne unserer psychologischen Erkliarung

durch eine positive Taxis liegt, scheint uns in manchen Fillen recht beachtenswert
zu sein.
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Tier, bei dem man durch die Farbe und Stirke des Lichts, durch Kélte, durch
Hunger, sogar schon durch die Druckstirke der Beriihrung und durch die
Grofle des beriihrenden Gegenstandes die Thigmotaxis beeinflussen, ja in ihr
Gegenteil umkehren kann. Vor allem verhindert oft schon die Schnellig-
keit der Fortbewegung!) eine Reaktion, mit der das Tier beims langsamen
Kriechen einen dufleren Reiz zwangsméifiig zu beantworten pflegt!

Wenn ein stirkerer Reiz oder Trieb, anziehend oder abstollend, das
Helminthoiden-Tier zu schnellerem Ortswechsel veranlafite, so bewegte es
sich + geradlinig: Auf der Sedimentfliiche, wenn es etwa aus dem Labyrinth
dlterer, leergefressener Maandersysteme herauskommen mulite (1924, Fig. 7),
und moglicherweise innerhalb des Sediments, wenn Hunger, Sauerstoffman-
gel, Furcht, Liebe zum Auf- oder Absteigen trieben. Wirkte aber eine
dieser ablenkenden Ursachen nicht mehr ein, durfte das
Tier ,spazieren gehen”, sotratimmer wieder (wie das Vorherrschen
der gewundenen Spuren anzeigt) der Richtungssinn der K6rper-
flankeinseine Herrschaft Der Richtungssinn der Flanke gab der
Fahrte jenen scheinbar unnatiirlichen Gleichlauf um denselben Mittelpunkt.
Geradezu kunstvoll wird das Kreuzen friitherer Fihrten vermieden, solange
es die verfiigbare Fléiche irgend zuldfBt. Eng schmiegt sich die Bahn an die
zuriickgelegte Strecke an und — am merkwiirdigsten — hilt dabei gegen
diese und sogar gegen fremde F#hrten immer fast den gleichen Abstand?)
ein. Und wo die Féhrte an eine Liicke in &dlteren Bogensystemen gelangt,
da wird sie formlich hineingesogen und st68t mit einem Knick hinein, der
sich erst bei den spéteren Windungen allméhlich abstumpft und ausgleicht
(1927, S. 206, Abb. 6, u. Taf. 2, Fig. 1).

Mit dieser Feststellung, von der sich jeder Betrachter typischer Helmin-
thoiden leicht iiberzeugen kann, ist aber der Begriff der Thigmo-
taxisvollstdndigerfiillt. Mag dag Tier sich sonst orientieren, wie
es will: Solange es jene gleichmittigen Windungen beschreibt, in deren Er-
klarung das Helminthoiden-Problem ja bestand, solange ist auch die thigmo-
taktische Fiihrung automatisch bestimmend gewesen. Die zweckbewulite
Steuerung eines so schwierigen Kurses durch einen freien Willen wiirde
namentlich mit dem sklavischen Einhalten desselben Abstandes, der fiir jede
Korpergrofe fest ist und auch bel jemem angesaugten Eindringen in die
Liicken eigner und fremder Systeme beibehalten wird (1927, Abb. 6), in
‘Widerspruch stehen.

Wie wenig bei den Bewegungen solcher Tiere iiberhaupt von einer
»freien Willensbetitigung” die Rede sein kann, dafiir liefern die unten
(S. 235) zu nennenden Versuche den deutlichen Beweis.

Nachdem uns 1924 diese Thigmotaxis aus der fossilen Fihrte unabweishar
geworden war, haben wir sie 1927 in die Gliederung der tierischen Reaktionen ein-

1) Wenn ein Diplopod oder eine Tenebrio-Larve ,is creeping very rapidly,
as a result of previous handling or repeated mechanical stimulation, it orients
away from the edge of the glass plate instead of toward it“. (W. J. Crozier:
Wave length of light and photic inhibition of stereotropism in Tenebrio larvae. —
Journ. of General Physiology, 6, 647—652, New York 1924.)

2) Dieser Abstand steht in festem Verhiltnis zur Breite der Fihrte
(Taf. XXIII, Fig. 1); er ist also bei kleineren Tieren klein und bei grofen groff
und bleibt fiir eine bestimmte F#hrte iiberall derselbe. Im allgemeinen ist der
Abstand der Breite etwa gleich; bei grofleren Tieren kann der Abstand gréBer
und bei kleineren Tieren geringer werden.
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zuordnen gesucht, die Herter!) in seinem inzwischen (1925) erschienenen Buch
gegeben hat. Man wiirde sie in dieser Gliederung dem Unterbegriff der Thigm o-
Mnemotaxis zuordnen, da dic Beibehaltung einer unsymmetrischen Reizvertei-
lung angestrebt wird.

Y. Die Helminthoiden-Umkehr als Problem. — Homostrophie.

Eines nur war uns am Verhalten des Helminthoiden-Tieres bisher
noch nicht recht verstindlich gewesen. Die Gleichmittigkeit, die Gedrédngtheit,
der gleichbleibende Abstand, alles dies war durch eine Thigmotaxis, wenn
auch von einer der Psychologie einstweilen noch unbekannten Empfindlich-
keit, lickenlos erklért. Aber muflite nicht die gleichm&fBige Fortwirkung der
Thigmotaxis ausnahmslos Gefilhrte Spiralen entstehen lagssen? Diese
fehlen ja fossil nicht?); sie sind aber doch viel seltener als die M#ander mit
ihren rhythmisch erscheinenden Umbiegungen. Warum kehrt das Tier
nach Zuriicklegen einer gewissen Strecke, die der vorigen an Linge oft auf-
fallend &hnlich ist, immer wieder um? Und warum immer mm volle 1809,
so daf} es plotzlich seinen Weg gleichlaufend, aber mit entgegengesetztem Sinn
zur bisherigen Richtung einschligt? So daB der Kopf sich genau dorthin
kehrt, wohin der Schwanz noch gerichtet ist? Diese Erscheinung, die wir
kurz als ,,Helminthoiden-Umkehr bezeichnen wollen, enthilt offenbar einen
psychischen Automatismus, der zu erkldren ist.

Man denkt zun#ichst an Wellen der Fortbewegung. Die Hel-
minthoidenwindungen entsprechen aber nicht den wirksamen Wellen der
undulatorischen Bewegung, die vielmehr in Gestalt einer Sinuskurve®) ver-
laufen. Bewegungswellen sind weniger gekriimmt und beriihren sich nicht;
sie richten ihre Bogen abwechselnd nach beiden Seiten der Bewegungsachse
und haben strengere Regelmifigkeit. Die Helminthoiden-Windungen dagegen
sind stérker gekriimmt; ihre Bogen richten sich mach derselben Seite und
enthalten in sich die Bewegungsachse; die I.inge der Bogen kann sehr
schwanken. Ferner sind sie von #uBleren Einfliissen deutlich abhingig (von
der Lange der vorigen Windung und von Liicken, S. 282; in griofleren Syste-
men werden die Bogen auflen grofler, S. 237). Endlich zeigen ja die einge-
driickten Anhinge der Nereiten (Taf. XXIII, Fig. 2) unmittelbar, daf} die
Bewegung Gefiihrter M#ander nicht undulatorisch erfolgt ist.

Die Helminthoiden-Umkehr besitzt also nicht die Form und Strenge des
von innen her bestimmten Rhythmus der Undulation. Sie ist in L#nge und
Richtung der Teilstrecken deutlich #ulleren Einfliissen unterworfen und
bewahrt dennoch ihren eigentiimlichen Winkel von 180°. Der #ufllere Einflull
geht in der Regel von der vorigen Windung aus und wirkt durch Vermittlung
der Thigmotaxis im Sinne der Beibehaltung des jeweiligen Kurses. Die
Erklarung der Umkehr zerlegt sich also in zwei Teilaufgaben: 1. den auf
einen bestimmten Winkel eingestellten Drehmechanismus und 2. die nach
gewissen Abstinden wiederkehrende Aullerkraftsetzung des thigmotaktischen
Anleneinflusses.

1) K. Herter: Tastsinn, Stromungssinn und Temperatursinn der Tiere und
die diesen Sinnen zugeordneten Reaktionen. — Zool. Bausteine, 1, Heft 1, Berlin
(Borntriger) 1925.

?) Vgl S. 226, Fullnote 1; ferner 1927, Taf. 2, Fig. 2.
3) Vgl S. 226; ferner 1924, S. 148; 1927, S. 204.
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1. Der 180°-Winkel der Helminthoiden-Umkehr.

A. Der homostrophische Reflex im Tierversuch.

Neuere Versuche, die uns jetzt in den Arbeiten von A. R. MOORE und
W. J. Crozier!) bekannt geworden sind, haben eine merkwiirdige Reaktion
entdeckt, die Homostrophie.

Lumbricus, das von MOORE zuerst benutzte Versuchstier, zeigte folgen-
des Verhalten: Verschiebt man das Hinterende eines Regenwurmes, so biegt
sich beim Weiterkriechen das Vorderende in einer Richtung, die der auf-
gezwungenen Richtung des Hinterendes gleichlduft. Dreht man also z. B.
das Hinterende nach links, so dreht sich der Kopf nach rechts, und umge-

c

Fig. 1. Homostrophischer Reflex bei fulus.

a—c. Ein gekriimmt hingelegtes Tier (volle Linie, Kopf am Pfeil) nimmt die Weiterbewegung (gestrichelte
Linie) so auf, daB sich das Vorderende gleichlaufend zur Lage des Schwanzes (aber entgegengesetzt
gerichtet) fortbewegt.

d. Einem Tier, das auf seiner (voligezeichneten) Bahn an das obere Ende gelangt war, wurde der Schwanz
nach rechts, von S; nach S,, gedreht. Darauf bewegte sich das Tier (auf der gestrichelten Bahn) nacn
links in einer Richtung weiter, die der passiven Lage des Schwanzes gleichlduft.

(Aus Crozier & Moore, 1923, p. 599, fig. 1, p. 600, fig. 2.)

kehrt. ,,Passive unilateral tension in any region of the worm is followed by
reflex bending the head segments.” (MOORE, 1923, 451.) Passive Deh-
nung der Muskulatur auf der einen Seite des Korpers verur-
sacht aktive Zusammenziehung auf derselben Seite,
vorderhalb der gedehnten Stelle.

Im Versuch hat der Reflex also das Ergebnis, dal sich die Richtung der
Weiterbewegung in Ubereinstimmung mit der neuen Stellung bringt, die
der Schwanz bekommen hat. Diesen Reflex hat MOORE 1923 homostr o-
phisch genannt und hat den Sitz der aufnehmenden, antwortenden und

1} A. R. Moore Muscle tension and reflexes in the earthworm. — Journ. of
General Physiology, 5, 327—333, New York 1923.

A. R. Moore: The reaction of Nereis virens to unilateral tension of its mus-
culature. — Ibidem, 451—452, 1923.

W.J. Crozier & A. R. Moore Homostrophic reflex and stereotropism in
diplopods. — Ibidem, 597—604, 1923.

W.J. Crozier: On stereotropism in Tenebrio larvae. — Ibidem, 6, 531—539,
New York 1924.
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leitenden Organe experimentell festgestellt. Spater wurde der gleiche Reflex
auch bei Nereis, bei Julus und bei Tenebrio-Liarven nachgewiesen. Wir iiber-
nehmen hier die Skizzen iiber die Versuche an Julus (Fig. 1) und weisen
besonders auf Fig. 1a hin: Legt man den Kérper eines Diplopoden in die
Form eines Halbmondes, so dreht sich, sobald die Weiterbewegung beginnt,
das Kopfende derart, dafl es den Kurs etwa parallel zur Lage des
Schwanzes nimmt.

Inder Natur spielt der Reflex der Homostrophie nach MOORE eine
wichtige Rolle bei der Forthewegung dieser Tiere. Er bildet
die Brginzung zu den verschiedenen Taxis-Arten (die MOORE ,, Tropismen*
nennt). Bilden die Taxis-Reaktionen die Antworten des Organismus auf
#ubere Einwirkungen, so ist der homostrophische Reflex die Reaktion
des Tieres auf seineeigenen Muskelspannungen. Infolge-
dessen bringt jede Wendung des Korpers, die als Antwort auf eine vortiber-
gehende #ullere Einwirkung erfolgt, ihre eigne Berichtigung mit sich. Aus
diesem Grunde kann eine dauernde Anderung des Weges durch eine
taxistische Orientierung nur dann erfolgen, wenn die hervorrufende Ursache
dauernd wirksam bleibt. Dadurch entsteht ,,the appearance of intelligent pur-
suit of a straight path® (CroziER & MOORE, 1923, 600).

Es besteht also eine Beziehung zwischen der Reaktion auf AufBlenreiz,
wozu besonders die Thigmotaxis gehort, und dem ,neuromuskularen Mecha-
nismus” der Homostrophie. Wir diirfen diese Beziehung so formeln: T hi g-
motaktische Krimmung ruft homostrophische Gegen-
krimmung hervor.

Diese Beziehung ist fiir unsere Betrachtung besonders bedeutungsvoll.
Den besten Aufschluf dariiber finden wir in CroziER’s & MOORE’s Ver-
suchen an Julus.

L&alt man das Tier zwischen zwei Glasplatten kriechen, die seinen
Korper beiderseits mit parallelen Réndern beriihren, so setzt es beim Er-
reichen des freien Raumes seinen Weg geradlinig fort (Fig. 3b). Die Thig-
motaxis hat von beiden Seiten gleich stark eingewirkt und hebt ihre Wirkung
selber gegenseitig auf.

Anders bei einseitiger Berithrung. ,,During the time a part of the animal’s
body remains in unilateral contact with a surface, the head will turn in the
direction of the region of contact.” Sobald ein Julus, der thigmotaktisch am
Rand einer dreieckigen Glasscheibe entlang gekrochen ist (Fig. 2a), die
freie Ecke erreicht, so biegt sich der Kopf gegen diejenige Korperseite, die
noch in teilweiser Beriihrung mit dem Glasrand ist (Fig. 2b, 3a). Das heifit,
die Thigmotaxis ist einstweilen noch starker als die Homostrophie, mit der
sie jetzt in Wettbewerb tritt. Nimmt man nun die Glasscheibe fort (Fig. 2¢),
solange der Korper des Tieres noch gekriimmt ist, so tritt folgendes ein:
Die thigmotaktisch verursachte und noch bestehende Kriimmung erzeugt
nach dem Wegfall des thigmotaktischen Reizes automatisch eine Gegenkriim-
mung des Kopfes, zu der das Tier vorher unfihig gewesen wire. Dieselbe
homostrophische Gegenkrimmung tritt in der Natur ein, wo der beriihrende
Gegenstand zwar nicht fortgenommen wird, aber (etwa bei zu starker Kriim-
mung seines Umrisses') seinen EinfluB auf das weitereilende Vorderende
schlieflich wverliert.

1) Hieriiber. sprechen sich Crozier & Moore nicht niher aus.
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B. Die Homostrophie als Erkldrung des 180°-Mecha-
nismus der Helminthoiden.

Den Versuchen der genannten Psychologen entnehmen wir die Tatsache:
Infolge der Homostrophie kriecht ein Tier mit dem Vorderleib gleichlaufend
und entgegengesetzt zu der Richtung, die der Hinterleib durch menschlichen
Eingriff oder durch thigmotaktische Kriimmung erhalten hat.

Diese Feststellung bringt uns dem Verstindnis der merkwiirdigen
180° der Helminthoiden nahe. Das Helminthoiden-Tier, das in gekriimmter
Bahn zu kriechen pflegte, befand sich bei Eintritt der Umkehr mit seinem
hinteren Korperabschnitt entsprechend gekriimmt, in dieser Kriimmung sogar
festgehalten durch die Rénder der vertieften F#hrte. Der hintere Korper-
abschnitt bestimmte, wie in jenen Versuchen, das Vorderende zu einer
homostrophischen Gegenkriimmung, die hier bis zur Parallel-
stellung fithrte (Fig. 4). War das geschehen, so ist alles weitere selbstver-
standlich: Die andere Korperflanke war jetzt in Fiihlung mit der Féhrte
gekommen, und unter ihrer thigmotaktischen Fiihrung setzte das Tier seinen
Weg in entgegengesetztem Sinne fort, bis sich die homostrophische Umkehr
wiederholte.

Der einzige Unterschied gegeniiber den Versuchen liegi wieder (wie bei
der Thigmotaxis, S. 227) im Quantitativen. Soweit wir sehen, hat man die
homostrophische Gegenkriimmung bis zu 180° einstweilen noch nicht beob-
achtet, vielleicht aber auch noch gar mnicht daraufhin experimentiert. Es
besteht jedoch kein Grund fiir die Annahme, daf der homostrophische Reflex
gerade bei den wenigen Versuchstieren der Gegenwart in seiner hochstmog-
lichen Leistung angetroffen worden sein sollte. Diirfen wir diese Leistung
fiir das Helminthoiden-Tier stirker annehmen, so ist die 180°-Umkehr erklért.
Eine grundsétzliche Erkldrung bieten also bereits die vorliegen-
den Versuche. Jedenfalls sehen wir auflerhalb der Homostrophie iiberhaupt
keinen Ausgangspunkt fiir das Verstindnis dess Helminthoiden-Mechanismus.

2. Die Wiederholung der Helminthoiden-Umkehr.

Die Helminthoiden zeigen, dall die Thigmotaxis das Tier an seiner
eignen Fahrte entlanggleiten lief, nicht anders als an dem einseitig beriihrten
Rand der Glasplatte in Fig. 2a; dall aber nach einer gewissen Strecke die
Thigmotaxis aufgehoben wurde und die homostrophische Gegenkriimmung
eintrat.

Der Tierversuch hat gelehrt, dal der homostrophische Reflex mit der
Thigmotaxis in Gegnerschaft steht, schwécher ist als diese und erst nach
ihrem Nachlassen in Erscheinung tritt.

Daraus erklirt sich in vielen Féllen, warum die Umkehr der Helmin-
thoiden sich wiederholt und warum sie oft in Abstinden von so &hnlicher
Linge wiederkehrt, dal man an einen Rhythmus des Systems glauben mochte.
Am Ende der vorigen Féahrte ndmlich hort der bisher fiihrende
Reiz auf?). Die Lange der anfinglichen Bogenstrecke kann sich so + auf

1) Genauer: Der Reiz kann am Ende der Windung nur dadurch beibehalten
werden, dafl das Tier sich viel stirker als bisher kriimmt. Zu dieser, Kriimmung
ist der thigmotaktische Reiz in der Regel offenbar nicht stark genug, so daf an
seiner Stelle die Homostrophie wirksam werden kann. (Vgl. S. 235, unten.)
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die folgenden iibertragen und eine gewisse GleichmiiBigkeit des Systems ver-
ursachen. In der Tat sieht man oft, wie das Tier das Ende der vorigen Win-
dung etwas zu umgreifen versuchte, ehe es umkehrte. Noch deutlicher wird

a b c

Fig. 2. Thigmotaxis und Homostrophie bei julus.
a. Das Tier hat einseitige Berlihrung mit einer dreiieckigen, dicken Glasplatte. Es kriecht an dieser ent-
ang.
b. Das Vorderende gelangt am Eck der Glasplatte ins Freie. Es kriimmt sich thigmotaktisch gegen das
noch in Beriihrung befindliche Hinterende. Die Thigmotaxis verhindert die Homostrophie.

c. Die Glasplatte wurde weggenommen. Damit hort die thigmotaktische Einwirkung auf und sofort tritt
der homostrophische Reflex ein: Das Vorderende kriimmt sich gleichlaufend zur Lage des Schwanzes,

(Aus Crozier & Moore, 1923, p. 602 fig. 4.)

BXe

Fig. 3. Einseitige und beiderseitige thigmotaktische Einwirkung bei Julus.

a. Einseitige Berlihrung mit dem Rand der Glasplatte. Sobald das Vorderende ins Freie gelangt, kriimmt
es sich unter der Wirkung der Thigmotaxis gegen den noch in Berithrung befindlichen Kérperabschnitt
(wie in Fig. 2 b).

b. Beiderseitige Beriihrung durch die parallelen Ridnder zweier Glasplaiten. Die Thigmotaxis. auf beiden
Seiten gleich stark wirkend, hebt sich auf. Sobald das Tier ins Freie weiterkriecht, verfolgte es eine
geradlinige Bahn.

(Aus Crozier & Moore 1923, p 692, fig. 5.)

die Abhéngigkeit der Lage der Umkehrstelle von dulleren Einfliissen bei der
Annidherung an die S. 232 erwdhnten Liicken friiherer Systeme (1927, Taf. 2,
Fig. 1; vgl. auch unsere Taf. XXTII, Fig. 1).
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Nicht immer findet das Umgreifen des Windungsendes statt. Dias Behar-
rungsvermogen, das auch im Versuche waltet, liel das Tier ein Stiick dariiber
hinausschieBen, ehe der Umkehrreflex wirken konnte. Besonders
scheint das Dariiberschiefen zu erfolgen, wenn die vorige Windung sich
vor dem Ende stirker krimmt (Taf. XXIII, Fig. 2).

Anderseits kann die Umkehr schon vor dem Ende eintreten, also vor
Apusniitzung der letzten Moglichkeit zu weiterer Fiihrung. Das braucht noch
nicht auf einen inneren Umkehrrhythmus zu deuten. Die Thigmotaxis,
bisher der Homostrophie entgegenstrebend, wurde vielleicht auBler Kraft
gesetzt — durch sich selber. Die Reaktionsfadhigkeit horte auf.
Auch im Tierversuch kennt man solches Erlahmen. Erlahmte der thigmo-
taktische Widerstand gegen den Umkehrreflex aber nach Zuriicklegen von
Strecken #hnlicher Léange, so wurde der Einflul der #ulleren Umstinde
(Fithrung durch die Fihrte) zu einer gewissen Periodizitit umgestaltet.

Fig.4. DerUrhebereines Gefiihrten Mdanders (Helminthoida oder Nereites) bei der 180°-Umkehr.

Manchmal allerdings bleibt sich die Bogenldnge in einem System so
auffallend gleich, daf man Bedenken hat, die Ursache nur in einem der ge-
nannten beiden Einfliilsse zu suchen. Konnte vielleicht — wenn auch undula-
torischer Antrieb ausgeschlossen ist!) — ein Rest des undulatorischen Um-
kehrrhythmus schlingelnder Ahnen, also ein innerer Rhythmus, verblieben
sein? Wird doch das undulatorische Kriechen seinerseits als ein auf dem
Boden verkiimmerndes ,,Erbstiick urspriinglich schwimmender I.ebensweise®
(E1sic) gedeutet. Das wire im Erfolg die biindigste Annahme. Denn dann
hitten wir ja das Uhrwerk, das dem Korper in bestimmten Abstinden den
Anstof zur Umkehr erteilte. In der Tat deuten Fahrten, deren Windungen
den Helminthoiden &hneln, sich aber nicht berithren und nur ungefihr
gleichlaufen?), auf solche vererbte Umkehrimpulse eines peristaltisch
kriechenden Tieres hin. Moglich, dafl wir hier die Stufen einer Entwicklung
vor uns sehen, die von einer urspriinglich undulatorisch wirksamen Sinus-
kurve iiber diese vermittelnden Windungen zur Helminthoiden-Linie fiihrte.
Bei welcher Entwicklung man wohl auch der Homostrophie eine wesentliche
Rolle beimessen miifite, indem sie die Umgestaltung der Bogen versténdlich
macht.

1) Vgl S. 226, unter I, 1.

?) Zum Beispiel bei E. O. Ulrich in der oben S. 226, Fulinote 1, genannten
Arbeit auf Tafel 16, Fig. 3—5.
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Jedoch, wenn wir so auch die Moglichkeit eines Nachklanges von einem
vererbten inneren Rhythmus ins Auge fassen und dabei auf die Phylogenie
der Erscheinung ausblicken, so bleibt doch die Tatsache bestehen, dall bei
den echten Helminthoiden d&ullere Einfliisse (S. 233, Taf XXIII,
Fig. 1) den Verlauf der Windungen und den Eintritt der Umkehr bestimmen,
so dall die Undulation das Wesentliche der vorliegenden Erscheinung nicht
zu erkldren vermag.

3. Ergebnis: Wechselwirkung von Thigmotaxis und
Homostrophie.

Damit scheint uns das psychologische Verhalten des Helminthoiden-
Tieres, soweit die heutigen Unterlagen der Tierpsychologie reichen, grund-
sétzlich erklart zu sein: Thigmotaxis und Homostrophie wirk-
ten im Wechsel wie die beiden Ziigel des Reiters auf
das Pferd.

VI. Ausblick von der psychologischen Fiihrtenanalyse auf die
systematische Stellung des Helminthoiden-Tieres.

Als wir 1924 den Nachweis erbracht haben, dafl die Helminthoiden wirk-
lich Féhrten sind, haben wir uns auch iiber den Urheber ausgesprochen. Wir
sagten, dall solche Gefiihrte Fahrten bei verschiedenen Tiergruppen denkbar
seien, dall aber alle Wahrscheinlichkeit unter meerischen Verh#ltnissen fiir
Wiirmer spriche, und zwar in erster Linie fiir Anneliden.

Den Versuch Raymondst), Windungen einer Fihrte als Beweis fiir
Schnecken in Anspruch zu nehmen, wiesen wir zuriick.

Inzwischen hat man uns (miindlich) entgegengehalten, dafl nur ein kurzes
Tier eine so schmale [Fihrte, zumal an der Innenseite der engen Kehren, ohne
Verletzung der Rinder durch den nachgeschleppten Hinterleib erzeugen konne.
Ein solches Tier diirfte dann allerdings kaum linger als breit gewesen sein. Ein
langes Tier hat aber keine Schwierigkeit, wenn sein Leib von allen Segmenten
oder doch von vielen, kleinen peristaltischen Wellen getragen wurde. Ja, unsere
psychologische Analyse scheint uns ein langes Tier geradezu zu fordern,
um cinerseits die besondere Thigmotaxis?) der Flanke und anderseits die Homo-
strophie zu erkliren. Denn der homostrophische Reflex, obwohl in Ausklingen
noch bei Wirbeltieren wahrnehmbar, hat sich von seinen Entdeckern nur bei lang-
gestreckten, also ,,wurmartigen“ Tieren nachweisen lassen: bei Kiferlarven,
Diplopoden und namentlich bei Anneliden, darunter dem meerischen Annelid
Nereis. Dagegen bliecben die Versuche schon an Krebsen erfolglos, da diese
zu ausgedehnten seitlichen Bewegungen nicht geniigend befahigt sind.

In der Zuriickfiihrung der Gefiihrten Madander auf Wiirmer stimmt uns
Gripp zu. Er mochte aber statt an Anneliden an Nematoden denken. Wir
haben wunserseits keine Veramlassung, den Nematoden die entsprechende
Fahigkeit abzusprechen, wenn sogar Insektenlarven und Diplopoden dazu
imstande sind. Einstweilen darf man nur nicht vergessen, dafl die nétigen
Reaktionen gerade bei den Anneliden und nicht bei den Nematoden festgestellt
worden sind. Jedenfalls sind wundervolle Gefithrte Miander durch kraftig
segmentierte Tiere erzeugt worden, wie wir sogleich an den Nereiten zeigen
wollen.

1) P. E.Raymond: Seaside Notes. — Americ. Journ. Sci., 3, 108—114, New
Haven 1922.

?) Vgl. die geringere RegelmiBigkeit der nur vom Vorderpol des Korpers
gefithrten Bohrginge von Kifern, Teredo usw.; S. 229.
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VII. Psychologische Analyse der Nereiten und Ausblicke daraus.

‘Wie unsere Beispiele (Taf. XXIII, Fig. 2) zeigen, finden sich bei den
Nereiten alle Besonderheiten wieder, die bei den Helminthoiden Wesen und
Problem dargestellt hatten und dort soeben durch die abwechselnde Ziigel-
wirkung von Thigmotaxis und Homostrophie verstindlich geworden sind:
Gleichmittigkeit, Gedrangtheit, sich wiederholende 180°-Umkehr. Xein
Zweifel, dab auch die Nereiten echte Gefiihrte Mdander darstellen
und daB wir ihren Urhebern dieselben psychischen Eigen-
schaften zusprechen miissen wie den Helminthoiden.

Die gleichmittige Aufwickelung in oft fast gleichlangen Windungen war
ja der Grund, weshalb bisher niemand die Nereiten als Fahrten gelten lassen
wollte auBler solchen Forschern, die wieder (wie bei dem Helminthoiden,
S. 226) das Problematische gar nicht erfafit hatten. Man hielt sie fiir Korper,
und zwar — daher den Namen Nereites wahlend — fiir die Leichen von
Nereis-artigen Anneliden, bis der hervorragende Helminthologe EHLERS?)
mit der Deutung als ILsaichschniire die Liosung gefunden zu haben schien.
Nunmehr beweist die psychologische Analyse, wie sie oben fiir die Helmin-
thoiden durchgefiihrt wurde, dafl auch die Nereiten F 4 hrten sind.

Es scheint — was an groflerem Stoff nachzupriifen wéire —, dal am
Ende der Nereiten manchmal die Tunnelpforte erkennbar ist, aus der
das Tier entweder aus der Tiefe des Schlammes an die nahrungsreiche Ober-
fliche gestiegen ist, wm hier bei ungestérter Weide sich den Reaktionen hin-
zugeben, die ihm die Natur zu unbewuBtem Nutzen verliehen hat; oder das
Loch bedeutet den Abstieg nach unten. Bei dem vielbogigen System auf
Taf. XXIII, Fig. 2 (rechts) liegt ein solches Gebilde im Mittelpunkt der
Bogen, dem zweifellosen Anfang der oberflichlichen Fahrte, der also dann
den Aufstieg des Tieres darstellen wiirde. Bei dem gestreckten System, das
darunter nur unvollstindig sichtbar wird, kénnte die Pforte (oben) eben-
sogut das Ende der Féhrte, also das Verschwinden des Tieres anzeigen.

Hier erfolgt also nachweislich das, wofiir Gripp den Beweis gefordert
hat: Ein Tier legt auf der Oberfldche des Sediments eine offene Fihrte in
Gefithrten M#andern an. Jene Helminthoiden stehen in ihrem Innehalten einer
jeweiligen Oberfliche (S. 230) also nicht allein. Umgekehrt diirfen wir natiirlich
von unserem Standpunkt jenen Zweifel nicht mit Zweifel vergelten: Wenn Tunnel
und Féahrten gegenseitige Fortsetzungen sind (S. 228), warum sollen nicht auch
Tunnel in dhnlichen Windungen angelegt werden kénnen? (Vgl. S. 242, Fulinote 2.)
Aber dieses ist dabei zu beachten, daB die fossilen Gefithrten M#ander in ihrer
bezeichnenden Ausbildung wund in allen von uns ausgewerteten Exemplaren,
sowohl die Helminthoiden wie die Nereiten, nachweislich Fiahrten auf der Ober-
flaiche sind, wihrend sie als Tunnel zwar zu erwarten, aber fossil noch nicht nach-

gewiesen wurden. Solche Tunnel wiirden natiirlich nicht die Anhangseindriicke
der Nereiten besitzen.

Nun hat man aber die Schidrfe des Gepriges bei Nereiten und
anderen Gebilden als unvereinbar mit Fahrten erkldrt. Namentlich die
Schérfe der seitlichen Eindriicke, die offenbar von Segmentanhingen her-
rithren und die den einzigen wichtigen Unterschied gegeniiber den Helmin-
thoiden darstellen, wird als Beweis fiir die Korpernatur der Nereiten (Laich
oder Leichen) angefiihrt. Denn an der Féhrte eines vielgliedrigen Tieres,
so schliefit man, miiiten sich die Eindriicke der Anhinge gegenseitig ver-
wischen.

1) Zeitschr. f. wiss. Zoologie, 18, S. 438, 1868.
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Unsere Nereiten (ja schon unsere Fig. 2, Taf. XXIII) geniigen, um das
Gegenteil zu beweisen. Denn es sind Féhrten, und zwar Fihrten eines
langen Tieres (wegen seiner empfindlichen Thigmotaxis), und dennoch
sind alle Eindriicke mit auBerordentlicher Schirfe eingeprigt. Jeder der
blatttormigen Eindriicke ist nach aullen scharf begrenzt und zeigt auch auf
seiner Fliche (wovon unsere verkleinerte Aufnahme nur eine ungeniigende
Vorstellung gibt) ein feines, gestreiftes Muster.

Wie das moglich ist, zeigt ein Trupp Strallenfeger, die hintereinander
fegen: Jeder Besen arbeitet fiir sich, ohne Riicksicht auf den andern. Aber
der letzte in der Reihe 16scht die Eindriicke aller Vorderménner aus und so
bleibt auf der gefegten Bahn das scharfe Bild eines einzigen arbeitenden
Besens, scharf mit allen seinen Reisern. Das letzte Werkzeug ent-
scheidet. Die hinterste Bewegung, wenn sie umfassend genug ist, kann
das Bild des Ganzen bestimmen. Was wir bereits in anderem Zusammen-
hang?) behauptet haben, koénnen wir hier an Nereites beweisen. Die
Schérfe der Zeichnung spricht nicht gegen eine Fahrte
und noch keineswegs fiir einen Korper (Laich oder Leichen).

Was die Urheber der Nereitenfihrten anlangt, so hat NATHORST
an Krebse gedacht, was FRAIPONT sogar als endgiiltiz bewiesen ansieht,
weil die Anhinge auf beiden Seiten gleichméfiig eingedriickt seien. In der
Tat erinnern hierin gewisse Krebsfihrten der Gegenwart einigermallen an
die Nereiten, so dall auch wir 1924 diesen Vergleich fiir den wahrschein-
lichsten hielten. Wir kennen jedoch noch nicht geniigend heutige Fahrten,
um sicher zu sein, dafl die blattartigen FEindriicke der Nereiten mit ihrer
feinen Streifung nicht die Fegstellen der beborsteten Parapodien von Anne-
liden sein kénnten.

Auf Anneliden deutet ndmlich nunmehr das Gesamthild und die
daraus abzulesende Psychologie. Die zum Vergleich herangezogenen Krebs-
fahrten der Gegenwart sind strack oder regellos krumm; regelmafig gewun-
dene sind nicht bekannt und auch nicht zu erwarten. Denn eine derart
empfindliche Thigmotaxis und Homostrophie, wie wir sie aus den Windungen
der Nereitenfihrte schlieBen miissen, miifite bei Krebsen, deren seitliche
Beweglichkeit ja in den Versuchen als zu ungeniigend befunden wurde
(8. 239), den Tierpsychologen sehr iiberraschen. Dagegen sind diese beiden
psychischen Eigenschaften, namentlich die Homostrophie, gerade bei Anne-
liden hochentwickelt und auch bei Meereswiirmern, wie Nereis, nachge-
wiesen worden.

Wann wird uns die Zoologie durch die Entdeckung lebender Nereiten-
Erzeuger die Entscheidung bringen?

Noch in anderer Hinsicht geben die Nereiten mehr zu denken als die
Helminthoiden. Mitunter — auch bei den schméileren Fahrten unserer
Fig. 2, Taf. XXIII, —entfernen sich die dufleren Windungen (unten) etwas
weiter voneinander und werden lockerer. Sie haben die unmittelbare Fiih-
lung verloren oder aufgegeben. Nun sieht man, wie sie an solchen Stellen
férmlich zittrig werden und wie sofort eine unverkennbare UnregelmiBigkeit
an die Stelle der mathematischen Gleichmittigkeit tritt. War unsere Erkli-
rung aller dieser Féhrten richtig, so konnte ja die Gleichmittigkeit nur

1) Senckenbergiana, 8, 224, 1926; Paldontol. Zeitschr., 9, 198, 238, 1927.
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moglich sein, solange die enge thigmotaktische Fiihrung vorhanden war.
Tritt nun hier der Verlust von Gleichmittigkeit und enger Beriihrung gleich-
zeitig ein, so wird damit unsere Behauptung von der inneren Verbindung
beider Erscheinungen®) auch e contrario bewiesen.

Dazu kommt etwas anderes. Man hat oft den Eindruck, dal auch die abge-
irrten und fiithrerlos gewordenen Féhrtenabschnitte, so zittrig sie werden konnen,
doch noch wenigstens ungefihr in der, Richtung verlaufen, die sie bei engem An-
schluB in tadellosem Bogen verfolgt hitten. (Beachte auch hier S. 238 unten.) Es
scheint, daf hier das Erinnerungsvermogen mitwirkte, dessen Einfluf auf die
Bewegung man bei Versuchen an mancherlei lebenden Ticren beobachtet hat (S. 233,
TFuBnote 1): Die Thigmo-Mnemotaxis, d. h. die Fithrung durch einen frither empfan-
genen Reiz, der zur Zeit der Reaktion nicht mehr einwirkte, und schlieflich durch
eine Gewohnheit. Vermége der Thigmo-Mnemotaxis, die natiirlich nur ungeféhr
die Richtung vermitteln konnte, findet das Nereites-Tier hdufig den Anschlull an
das verlorene Bogensystem wieder und beschreibt dann alsbald wieder chenso
regelmiflige Bogen wie vor der Abirrung.

VIII. Die 6konomische Bedeutung der Gefithrten Miander.

Haben die Erzeuger der Gefiihrten M#ander einen Nutzen davon, dafl
ihre Reaktionen Thigmotaxis und Homostrophie iiber die gewohnlichen,
heute experimentell beobachteten Grade zu hochster Empfindlichkeit
gesteigert sind?

Die biologische Wirkung der Homostrophie ist dabei jedenfalls eine
andere geworden. Bewirkt sie bei Julus nach CROzIER & MOORE die mog-
lichst gerade Einhaltung der urspriinglichen Bahn (S. 235), so bewirkt sie
bei den Helminthoiden stindiges Wenden und dadurch eine flichenhafte Aus-
breitung der Féhrte.

Wir haben dies als einen erndhrungsbiologischen Vorteil gedeutet?)
indem wir auf den Nahrungsreichtum der Sedimentoberfliche und darauf
aufmerksam machten, wie Féahrten iiberhaupt auf allerlei Weisen ein
rationelles Abweiden dieser Oberfliche erreichen. Darauf hat man uns
(miindlich) eingeworfen, dall das Einzeltier in den Gefiihrten M#andern
keinen Vorteil gegeniiber regellosem Weidegang habe und dafl eine Riicksicht
auf andere natiirlich nicht in Frage komme.

Sehr einleuchtend wéire natiirlich ein Vorteil der M#ander, wenn sie in Ver-
bindung mit einer unterirdischen Dauerwohnung gestanden hitten. In

1) Man hiite sich vor Verwechslung mit Dingen wie ,Palaeochorda marina
(Emmons)“Geinitz, die (z. B. im Kulm-Schiefer von Wurzbach den Nereites
loomisi Emmons begleitend) auf den Abbildungen von Geinitz (Nov. Acta,
33, Tadf. 6, 1866) und in der Natur als #ulerlich #hnliches Gebilde erscheinen kann,
ndmlich als lockere, ziemlich regellose Windungen. Diese Ahnlichkeit ist nur
scheinbar. Denn Palaeochorda ist kcin lineares Gebilde, sondern der Querbruch
durch den fossilen Kérper ‘Dictyodora liebeana W eiB. Wenn diese Bruchlinie eine
gewisse Regelméalligkeit und das Streben zum Zusammenbleiben zeigt, so eben nur
deshalb, weil der zugehdrige Kéorper selber in sich zusammenhéngt und einen
gefalteten Kegelmantel darstellt. E. Zimmermann hat den so schwer verstind-
lichen Bau von Dictyodora (Jahresber. d. Ges. v. Freunden d. Naturw. Gera, S. 17,
1892; Naturw. Wochenschrift, 8, 155, 1893) mit meisterhafter Klarheit aufgedeckt,
wovon wir uns an seinen Urstiicken und an Stoff des Senckenberg-Museums iiber-
zeugen konnten.

2) 8. 227; fermer 1924, S. 155. — Ist das Innerc eines Sediments reich an Nihr-
stoffen oder scheut ein Tier das Licht, so werden auf dhnliche Weise auch T un-
nel entstehen konnen (S. 229, 240). Insofern gilt unsre psychologische Beurteilung
auch fiir Gripps Ostsee-Funde.



Psychische Reaktionen fossiler Tiere. 243

deren Nilec hitten sie dann die weidenden Tiere gehalten. Aber solche Dauer-
wohnungen sind nicht wahrscheinlich, solange bei den Helminthoiden sogar von
unausgekleideten Tunncln jegliche Spur fehlt (S. 231).

Betrachtet man aber Flyschschichten im ganzen, so sieht man, dal} sie
oft dicht mit Helminthoiden bedeckt sind (oft sind auf groflen Flichen kaum
einige Quadratzentimeter frei davon (Taf. XXIII, Fig. 1); und dal trotz
dieser Dichte jedes Tier seinen eigenen Weideplatz findet — vermoge jener
psychischen Eigenschaften. Schon das einzelne Tier hat von seinen Reaktionen
unmittelbaren Vorteil (8. 232), indem es so am sichersten den eigenen, leer-
gefressenen Féhrten aus dem Wege geht und am schnellsten den Raum zum
lohnenden Pendelweiden findet. Fiir die Gesamtheit der Tiere konnte man
aber kaum ein wirksameres Systerw ersinnen, wenn man die Aufgabe zu
losen hitte, die oberflichliche Nihrschicht auf eine moglichst grofie Zahl
von Tieren gleichméfig zu verteilen.

Gewill verstindlich also, wenn man die Anordnung der Gefiihrten
Msaander (z. B. wie die Helminthoiden auf Taf. XXIII, Fig. 1) der intelli-
genten Absicht eines systematisch arbeitenden freien Wil-
lens zuschreiben will (S. 231). Und dennoch ist gerade diese Anordnung
fiir uns das Ergebnis und der Beweis eines unbewuliten Triebwerks auto-
matischer Reaktionen.

IX. Zusammenfassung.

1. Dic Fihrtenkunde bedarf der Erfahrungen der Psychologie.

2. Die Psychologie erhdlt von der Untersuchung der Fihrten — sogar der
fossilen — Aufgaben und Aufschliisse, die ihr das lebende Tier noch versagt hat.

3. Diese bheiden, bereits friither entworfenen Sitze werden durch cine vertiefte
Untersuchung der Gefiihrten Mdander (Helminthoiden und Nereiten) dargetan.

4. Beide Sitze gelten fiir denjenigen, der sich der hier vorgetragenen Deutung
der Gefithrten Midander anschliefit. Sie miissen noch mehr fiir denjenigen gelten,
der eine andere Deutung versuchen wollte. Jedenfalls werden alle Deutungen, die
ohne Hilfe der Psychologie unternommen werden, in Zukunft ebenso fehlschlagen
wie die bisherigen.

5. Die Gefiihrten M#ander lassen sich bei dem heutigen Stand der Psycho-
logie nur durch Wechselwirkung von Thigmotaxis und Homostrophie erklaren.

6. Die beiden aus den Gefiihrten M&andern abzulesenden Reaktionen, Thigmo-
taxis und Homostrophie, waren empfindlicher, als sie hei cinem hcutigen Tier
bisher bekannt geworden sind.

7. Die Helminthoiden, Féhrten auf der Sedimentoberfliche, sind auf Wiirmer
zuriickzufithren; und zwar, soweit Analogien bhekannt sind, vermutlich auf Anne-
liden.

8. Die Nereiten sind Fahrten auf der Sedimentoberfliche. Die Schirfe der Ein-
driicke erklirt sich durch die ,letzte Bewegung“. Die aus den Windungen abzu-
lesenden psychischen Eigenschaften ihrer Urheber sprechen fiir Wiirmer, und zwar
wegen der Anhinge fiir Anneliden.

9. Die Wechselwirkung von Thigmotaxis und Homostrophie, wie sie aus den
Gefiihrten M&andern abzulesen ist, dient der Erndhrung, indem dadurch die wirt-
schaftlichste Bewegungsweise weidender Tiere erzeugt wird.

10. Die Zoologie, und im besonderen die Tierpsychologie, hat die Aufgabe, dic
sicherlich auch heute noch lebenden Tiere, welche Helminthoiden- und Nereiten-
IFdhrten erzeugen, festzustellen und ihre systematische Stellung sowie ihr psy-
chisches Verhalten auf die hier vorausgesagten Eigenschaften nachzupriifen.

16*
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Tafel XXIII.
Gefiihrte Miander.
Fig. 1. Helminthoida labyrinthica Heer. 1/2. Féahrten mehrerer Personen,

z. T. auf verschiedenen Schichtbliattern iibereinander. Eocén, Flysch. Bregenzer
Wald (Senckenberg-Museum, XXX 16b). Vgl. S. 230.

Der ,bezeichnende Abstand“ jeder Fihrte ist streng von ihrer Breite, also
von der Gréfle des Tieres, abhingig (S. 232). In der Mitte ist eine Umbiegung
offner als die iiblichen 180° (S. 239): weil sie in das thigmotaktische Anziehungs-
feld anderer Fihrten geraten ist. In der Lénge und im Verlauf der Windungen,
mithin in der Lage der Umkehrstellen, herrschen deutlich #ulere Einfliisse
(S. 283).

Fig. 2. Nereites loomisi Emm., Geinitz Knapp 1/2 (schrig von oben).
Fihrten mehrerer Personen auf derselben Schichtfliche. Mitteldevon, Dach-
schiefer. Haselbach, Thiiringen (Senckenberg-Museum, XXX, 110a).

Am inneren Ende (Anfang) des streng gefiihrten Systems (rechts oben)
sowie am linken oberen Ende des gestreckten Systems (rechts unten) erscheint
die Tunnelpforte (S. 240). Der Msander des kleineren Tieres (links) verliert
streckenweis die Fithrung und wird dann sofort unregelmiBig gekriimmt und
zittrig (S. 242).
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