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Zusammenfassung: Durch die Modifikation und kombinierte Anwendung mikropraparato-
rischer, licht- und elektronenmikroskopischer Techniken in den letzten Jahren sind die Kennt-
nisse zur Anatomie des Lokomotionsapparates der Actinopterygii verbessert worden. Darauf
basierend kénnen mdgliche Wege der Kraftiibertragung bei der undulatorischen Lokomotion
aufgedeckt werden. Im Zusammenhang mit Kraftiibertragung bei der axialen undulatorischen
Lokomation sind die bindegewebigen Strukturen (Myosepten und horizontale Septen), die
Muskulatur und das Integument (Stratum compactum) von besonderem Interesse. Diese Struk-
turen werden im Hinblick auf ein funktionelles Verstandnis beschrieben.

Nach vergleichend-anatomischen Untersuchungen an Vertretern der grolen Taxa innerhalb der
Actinopterygii stellt sich heraus, dal3 einige Strukturen des Lokomotionsapparates sehr einheitlich
ausgepragt sind und dem Grundplan der Actinopterygii zuzuschreiben sind: 1. Innerhalb eines
Myoseptums wechseln stets zugstabile Bereiche (epineurale oder epipleurale Sehnen und/oder Ver-
kndcherungen und laterale Bander) mit sehr diinnen Bereichen ab. 2. Der Rumpf ist mit Muskelfa-
sern ausgefilllt, die im epaxialen Bereich einen bogenférmigen Verlauf Gber mehr als zehn Segmen-
te von der dorsalen Mittellinie nach ventrolateral und anterior und weiter nach medial zum Axial-
skelet nehmen. 3. Das Stratum compactum besteht aus mehreren Lagen sich kreuzender Kollagen-
fasern. 4. Die zugstabilen Elemente des horizontalen Septums bestehen bei Teleostei aus sich kreu-
zenden ,posterior oblique tendons’ (POT's) und epicentralen Sehnen und/oder Verknécherungen.
Aus der Verlaufsrichtung der Bindegewebs- und Muskelfasern 1Rt sich eine Hypothese zur
Kraftiibertragung bei der undulatorischen Lokomotion ableiten. Kraftbdgen aus weien Mus-
kelfasern, die durch epineurale Sehnen und laterale Bander der Myosepten verstarkt sind, kénn-
ten die Undulationen erzeugen. Voraussetzung dafir ist, daB achsennahe Fasern gleichzeitig
aktiv sind und dem Kontraktionsbogen als Widerlager dienen. Fiir die rote Muskulatur liegt
ein KraftschluB nahe, der Muskelkréfte Gber epicentrale Sehnen und ,posterior oblique ten-
dons’ (POT's) auf die Wirbelsdule (ibertrégt.

Die vorgeschlagenen Wege der Kraftlibertragung gelten fur die mittlere Rumpfregion. Von
den Myomeren dieser Region werden Biegemomente generiert, die nach posterior (ibertragen
werden. Die Strukturen der hinteren Rumpfregion (Myosepten und Stratum compactum) ste-
hen hingegen im Dienste der Ubertragung dieser Biegemomente. Fiir diese Hypothese liefern
anatomische, elektromyographische und biomechanische Befunde Indizien.

Schlusselworter: Actinopterygier, undulatorische Lokomotion, Kraftiibertragung, myosepta-
le Sehne, myoseptale Verknécherungen, Myosepten, horizontales Septum, Stratum compac-
tum, axiale Muskulatur
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Summary: In the last few years the knowledge of the anatomy of the actinopterygian locomo-
tory apparatus has increased because an analysis of myosepta and horizontal septa became
possible by studying material that was cleared and stained in a modified way. Microdissections
then allowed for an investigation of these structures with SEM and several light-microscopic
techniques. Based on this research, likely pathways of transmission of muscular forces during
undulatory locomotion can be identified. Myosepta, horizontal septa, and integument (stra-
tum compactum) are the structures that are most likely to be involved in transmission of
muscular forces.

Some structures of the locomotory apparatus turned out to be uniform throughout the major
actinopterygian taxa, and thus have to be considered as features of the actinopterygian ,grund-
plan’. These structures are as follows: 1) a myoseptum bears a Y-shaped arrangement of strong
tendinous structures (epineural or epipleural tendons and/or ossifications and lateral bands)
whereas the remaining parts of the myoseptum is remarkably thin and weak. 2) Tracing mid
body muscle fiber pathways across several myomeres a muscle arch is revealed that runs from the
dorsalmost part of median septum to the axial skeleton. This arch spans more than ten myome-
res. 3) The stratum compactum consists of several layers of crosswise arranged collagen fibers. 4)
The horizontal septum of teleosts bears epicentral tendons (and/or ossifications) running poste-
rolaterally that are crossed by posterior oblique tendons (POTS) running anterolaterally.

A hypothesis of pathways of force transmission during undulation is deduced from the orienta-
tion of tendinous structures and muscle fibers. Muscle arches consisting of white muscle fibers
are reinforced by epineural tendons and lateral bands that may transmit forces to the backbone.
This may cause bending if at the same time time white muscle fibres near the axis are active and
thus by radial expansion generate internal pressure acting against the muscle arches. Forces of red
muscles may be transmitted to the backbone via epicentral tendons and POTSs.

The proposed pathways of force transmission are valid for the midbody region. Bending mo-
ments are likely to be generated mainly in this region and thus have to be transmitted po-
steriorly. It is hypothesized that myomeres of the posterior body region do not generate strong
bending moments but its structures (myosepta and stratum compactum) transfer bending
moments to the caudal tip. This hypothesis is supported by anatomical, electromyographic,
and biomechanical data.

Keywords: actinopterygians, undulatory locomotion, force transmission, intermuscular ten-
dons, intermuscular bones, myosepta, horizontal septum, stratum compactum, axial muscles

1. Undulatorische Lokomotion als In-
teraktion von Fisch und Wasser

1.1. Grundlegende Prinzipien der un-
dulatorischen Lokomotion

Nach den friihen Untersuchungen von
Pettigrew (1873) und Marey (1895) legte
Breder (1926) die erste systematische und
vergleichende Analyse zur Fischlokomo-
tion vor. Er schlof3 aus seinen Beobach-
tungen, dalR den Undulationen in allen
Féllen Kontraktionswellen der metame-
ren Muskulatur zugrundeliegen. Verglei-
chende kinematische Analysen von Gray
(19333, 1933b, 1933c) erbrachten Kennt-
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nisse Uber Prinzipien zur Vortriebserzeu-

gung, die flr die undulatorische Fortbewe-

gung aller Fische gelten.

- Undulatorische Wellen laufen nach cau-
dal tber den Korper. Ein definierter
Punkt auf dem Korper vollfiihrt somit
Pendelbewegungen zwischen zwei Ma-
ximalauslenkungen.

- Der Abstand zwischen diesen Maximal-
auslenkungen, die Amplitude, steigt
nach caudal.

- Die Ausbreitungsgeschwindigkeit der un-
dulatorischen Welle ist immer hoher als
die Schwimmgeschwindigkeit des Fisches.

Die undulatorische Natur der Lokomoti-

on ist z.B. bei aalférmigen Fischen sehr



Abb. 1: Kinematische Analyse ei-

ner Schwimmsequenz  von

Polypterus senegalus 66 mm TL.

Die Korperumrisse des ersten und

letzten Bildes der Sequenz sind

dargestellt. Die Bewegungsbahnen

von neun auf dem Rumpf einge-

tragenen Punkte sind dargestellt.

Die fetten Punkte auf einer Bahn

reprasentieren je ein Einzelbild

(Abstand 20 ms), die feinen Punk-

te sind Interpolationen zwischen

den Einzelbildern. Die Amplitu-

den fir verschiedene Kérper-

punkte lassen sich direkt ablesen,

Schwimmgeschwindigkeit und

Geschwindigkeit der (ber den

Korper laufenden Welle lassen sich

aus den Daten berechnen (n.

Gemballa 1991).

Fig. 1. Kinematic analysis of un-

dulatory swimming of Polypterus

senegalus 66 mm TL. Body outli-

ne of first and last frame are illu-

strated on top. The movement of

nine points of the trunk are shown.

Each fat dot represents a single fra-

me (time interval 20 ms), interpo-

lation of movement between two

frames is represented by tiny dots.

Amplitudes for various points of

the trunk can be seen directly,

swimming velocity and velocity of

the undulatory wave passing back-

wards can be calculated from the

data (after Gemballa 1991).

leicht zu erkennen, bei anderen hingegen,
z.B. bei Carangiden oder Scombriden,
scheint nur die Caudalis ausgelenkt zu
werden. Doch auch diesen Féllen liegen
die genannten Prinzipien zugrunde (Lind-
sey 1978). Die erwéhnten Pendelbewegun-
gen der einzelnen Korperpunkte werden
durch eine kinematische Analyse deutlich
(Abb. 1). Das Ausmal} der Pendelbewe-
gungen und die Beteiligung der einzelnen
Rumpfabschnitte ist bei verschiedenen
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Arten jedoch sehr unterschiedlich. Man
unterscheidet danach verschiedene Typen
der axialen undulatorischen Lokomotion,
die graduell ineinander ubergehen. Eine
haufig verwendete Einteilung stammt von
Lindsey (1978). Bei der anguilliformen
Undulation nimmt im Vergleich zur ca-
rangiformen Undulation ein gréRerer Be-
reich des Rumpfes an der Undulation teil
und weist groRere Amplituden auf. Die
subcarangiforme Undulation (z.B. Forel-
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Abb. 2: Anguilliforme (links), subcarangifor-
me (mitte) und thunniforme (rechts) Lokomo-
tionsweise. Die Unterschiede sind dargestellt
anhand von je drei Einzelbildaufnahmen (obe-
re Reihe), anhand der an der Undulation teil-
nehmenden Rumpfbereiche (mittlere Reihe,
grau unterlegt) und anhand der Amplituden
entlang des Rumpfes (untere Reihe,verdndert
nach Lindsey 1978).

Fig. 2: Anguilliform (left), subcarangiform
(middle) and thunniform (right) mode of un-
dulatory locomotion. Differences between
modes are shown by three single frames (top),
by body regions that take part in undulation
(marked grey in middle row) and by amplitu-
des along body (bottom, modified after Lind-
sey 1978).

le oder Dorsch) liegt diesbeziiglich zwi-
schen den beiden erstgenannten Typen
(Abb. 2).

Die Befunde von Gray sind in zahlreichen
Lokomotionsstudien an Actinopterygii
(Adulti z.B. Bainbridge 1958a, 1958b,
1963; Videler und Wardle 1978; Videler
und Hess 1984; He und Wardle 1986,
1988; Wardle und He 1988; Webb et al.
1984; Webb 1988a; Archer und Johnston
1989; Gemballa 1991; Larvalstadien z.B.
Rosenthal 1968; Hunter 1972; Batty 1981,
1984; Gemballa 1991; ontogenetische Ver-
anderungen: Bartsch; Gemballa und Pio-
trowski 1997) bestétigt worden, so dal}
heute Datensatze vorliegen, die einen in-
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terspezifischen Vergleich erméglichen
(Ubersicht bei Videler 1993). Fir Amphi-
bien (Larven: Wassersug und Hoff 1985;
Hoff und Wassersug 1986; Wassersug
1989; Hoff et al. 1989; adulte Urodelen:
d’Aodt und Aerts 1997; Gillis 1997) sind
diese Zusammenhénge ebenfalls nachge-
wiesen. Verschiedene hydrodynamische
IAntriebsmodelle sind entwickelt worden,
die Schub und Arbeit aus der Bewegung
des Fisches heraus berechnen (Lighthill
1971, 1975; Cheng und Blickhan 1994;
Uberblick: Yates 1983).

1.2. Okomorphologischer Ansatz: Kor-
perform und lokomotorische Fahigkei-
ten

Die Erforschung der Interaktion Fisch-
Wasser fuhrte zur Aufklarung von Zusam-
menhéngen zwischen Koérperform und
Lebensweise (Webb 1982, 1984a,b, 1988b).
Das fiir eine ausdauernde, aber beschleu-
nigungsschwache undulatorische Lokomo-
tion geeignete Design ist durch einen thun-
niformen Bau gegeben: Die Muskelmasse
ist am Vorderkorper konzentriert, der
Schwangzstiel ist diinn, die Schwanzflosse
ist lunat. Das geeignete Design fiir einen
wenig audauernden aber dafiir beschleu-
nigungsstarken Fisch ist durch einen eso-
ciformen Koérper gegeben: Die Muskelmas-
se ist relativ gleichmdRig Gber den Rumpf
verteilt, am Schwanzstiel wird die Ober-
flache durch die weit hinten stehenden
Flossen vergroRert. Ein dritter spezialisier-
ter Lokomotionstyp sind die Mandvrierer.
Sie besitzen scheibenformige, kurze Kor-
per, die Drehbewegungen um die Querach-
se erleichtern. Ausgeldst werden diese
durch oszillierende Brustflossen.

Aus hydromechanischen Prinzipien [4Rt
sich ableiten, daf3 sich die Spezialisierun-
gen ausschlieBen: Es kann keine Korper-
form geben, die sowohl fir hohe Be-
schleunigung als auch fir ausdauerndes
Schwimmen oder Mandvrieren ausgelegt



ist. Dieses AusschluBprinzip wird durch
ein funktionsmorphologisches Dreieck
veranschaulicht (Abb. 3). Die meisten
Fischarten stehen aufgrund ihres Korper-
designs nicht an einer der Ecken des
Dreiecks und mussen daher eher als Lo-
komotionsgeneralisten bezeichnet wer-
den. Als Beispiele sind in Abb. 3 einge-
tragen: die Salmoniden, die eher zu den

Dauerschwimmern zu rechnen sind, die
Scorpaeniden, die eher zu den Beschleu-
nigern zu rechnen sind, ein Lippfisch als
Mandovrierer und eine Brandbrasse als Lo-
komotionsgeneralist in jeder Hinsicht.
Das Verstehen der hydromechanischen
Zusammenhénge erlaubt somit eine Vor-
hersage der lokomotorischen Mdglich-
keiten aus der Korperform.

Abb. 3: Lokomotorische Fahigkeiten und Korperdesign bei Fischen. Die Vertreter an den
Eckpunkten sind in ihren lokomotorischen Fahigkeiten spezialisiert: Beschleuniger (oben),
Mandvrierer (unten rechts) und Dauerschwimmer (unten links). Eine Spezialisation flr eine
der Disziplinen bedeutet aus hydrodynamischen Griinden eine Abnahme der Fahigkeiten in
einer der anderen. Je weiter innerhalb des Dreiecks ein Fisch angeordnet ist, desto mehr ist er
als Lokomotionsgeneralist zu bezeichnen (verdndert nach Webb 1984).

Fig. 3: Locomotory capabilities and body design in fishes. The representatives at the corner of
the triangle are specialists for acceleration (top), maneuvring (right bottom) and sustainable
swimming (left bottom). For hydrodynamic reasons specialization in one discipline forces a
reduction of capabilities in any other discipline. Therefore fishes placed near the center are
locomotory generalists (modified after Webb 1984).
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2. Fragenkomplexe anatomischer For-
schung: Funktionelle Morphologie und
Evolution des Lokomotionsapparates

Angesichts der Fille an Daten zur Inter-
aktion von Fisch und Wasser ist der Fra-
ge nach den strukturellen Grundlagen der
Lokomotion wenig Beachtung geschenkt
worden. Kdrperkrimmungen missen
Biegemomente zugrundeliegen, die aus
der Ubertragung von Muskelkraften auf
die Wirbelsdule oder die Medianebene
resultieren.

Bei Landwirbeltieren werden Biegemo-
mente erzeugt, indem Muskelkraft auf
eine Sehne (bertragen wird, die ein Ge-
lenk Gberbruckt. Letzteres dient als
Drehpunkt. Bei Fischen ist die Wirbel-
sdule als eine Aneinanderreihung von
Drehpunkten aufzufassen. Es gibt aber
keine definierten Muskeln, die direkt
oder in Sehnen auslaufend und eine oder
mehrere Wirbelgrenzen uberschreitend
an der Wirbelsdule ansetzen . Vorrangi-
ge funktionsanatomische Fragen sind
daher: Welche Strukturen des Lokomo-
tionsapparates konnen Muskelkréfte auf
die Wirbelsaule ubertragen? Wie erfolgt
das Zusammenspiel von Muskelfasern
mit anderen Komponenten des Lokomo-
tionsaparates bei der Erzeugung von Kor-
perkrimmungen?

Angesichts der hohen Diversitat der Ac-
tinopterygii sind auch innerhalb des Lo-
komotionsapparates zahlreiche Speziali-
sierungen zu vermuten. Aussagen zur
Evolution des Lokomotionsapparates er-
fordern aber zundchst die Kenntnis des
Ausgangszustandes, d.h. des Grundplan-
zustandes einzelner Komponenten des
Lokomtionsapparates bei der letzten ge-
meinsamen Stammart der Actinopterygii.
Zu seiner Rekonstruktion bedarf es ver-
gleichend-anatomischer Studien an Vertre-
tern aus den verschiedenen Taxa, vorzugs-
weise von urspriinglichen Vertretern. Erst
die Kenntnis des Grundplanzustandes

34

schafft die Voraussetzung, Abweichungen
vom Grundplanzustand im Sinne einer
adaptionistischen Veranderung zu deuten.

3. Funktion und Interaktion der Kom-
ponenten des Lokomotionsapparates

3.1. Strukturen zur Ubertragung von
Muskelkraften auf die Wirbelsaule

Die mdglichen kraftiibertragenden Struk-
turen des Rumpfes, Myosepten und Sep-
tum horizontale, entzogen sich aufgrund
ihrer methodischen Unzuganglichkeit
lange einer genauen anatomischen Unter-
suchung. Aufwendige makroskopische
Préparationen waren der einzige Zugang
zur dreidimensionalen Auffaltung und
Architektur der Myosepten. Eine genaue
Darstellung der Myomer- und Myosep-
tenform war daher selten (Willemse 1972,
Westneat et al. 1993, Jayne und Lauder
1994b), die Myoseptenarchitektur ist mit
dieser Methode bisher nicht beschrieben
worden. Andere Techniken, wie Abko-
chen oder Réuchern, verschaffen ebenfalls
eine dreidimensionale Vorstellung von
Myomer und Myoseptum (Videler 1993).
Beide Techniken zerstoren allerdings die
Myosepten und kénnen daher keine Aus-
kunft tber deren Architektur liefern.
Daher war allein die dreidimensionale
Auffaltung der Myosepten Gegenstand
funktioneller Uberlegungen.

Durch methodische Verbesserungen ge-
lang es in den letzten Jahren, die Archi-
tektur dieser Systeme zu beschreiben und
den Grundplanzustand fir die Actino-
pterygii zu rekonstruieren. Dabei stellte
sich heraus, daR einige Elemente der
Rumpfkonstruktion (Sehnenstrukturen
in den Myosepten und im Septum hori-
zontale und die dreidimensionale Anord-
nung der Muskelfasern) im Laufe der Evo-
lution nahezu unverdndert geblieben
sind. Dies kann als Hinweis auf eine hohe
funktionelle Bedeutung dieser Konstruk-



tion gewertet werden. Nach bisherigen
Ergebnissen lassen sich diese Verhéltnisse
auch fir den Grundplan der Gnathosto-
mata formulieren (Gemballa 1995).

3.1.1. Techniken zur Untersuchung von
Bindegewebe

Eine Modifizierung der von Dingerkus
und Uhler (1977) entwickelten clearing
and staining-Technik erlaubt es in Verbin-
dung mit Mikropréparationen die Archi-
tektur der Myosepten darzustellen (Gem-
balla 1995; Gemballa und Britz 1998). Bei
der Technik von Dingerkus und Uhler
(1977) werden Muskelproteine von fixier-
ten Exemplaren mit Trypsin verdaut,
wéhrend Bindegewebselemente erhalten
bleiben. Die Uberfiihrung in Glycerin
macht die Préparate transparent, da die
bindegewebigen Elemente einen &hnli-
chen Brechungsindex haben wie Glyce-
rin. Bei Uberfiihrung in Alkohol aller-
dings nimmt das Bindegewebe eine opa-
ke Farbe an und wird somit einer Mikro-
praparation zugdnglich. Mit dieser Tech-
nik gelingt es, sowohl die genaue rdumli-
che Anordnung der Myosepten mit ihren
Ansédtzen am Axialskelet, als auch die

Faserarchitektur zu erfassen. Mit feinen
Iridektomiescheren kdnnen Myosepten
oder horizontale Septen als Ganzes ent-
nommen und weitergehend untersucht
werden. Mit Hilfe von lichtmikroskopi-
schen Techniken (Hellfeld und Differenz-
Interferenzkontrast, DIC) und Rasterelek-
tronenmikroskopie kdnnen Sehnenstruk-
turen und Faserverldufe in den Myosep-
ten studiert werden. Aufgrund der dop-
pelbrechenden Eigenschaft des Kollagens
konnen die Faserverlaufe durch Polarisa-
tionsmikroskopie besonders gut visuali-
siert werden. Kollagenfasern leuchten da-
bei hell auf, wéhrend die sie umgebende
Matrix vor dem dunklem Hintergrund
farblos erscheint. Die Anzahl und die
Dicke der Fasern laRt sich bei allen ge-
nannten mikroskopischen Techniken gut
abschédtzen oder vermessen. Sehnenarti-
ge Strukturen in den Septen kdnnen er-
kannt und dargestellt werden.

3.1.2. Septum horizontale

Architektur und Grundplan der Actino-

pteryqii
Abb. 4 zeigt eine Aufsicht auf die horizon-
talen Septen von Polypterus und Channa.

Abb. 4: Polarisationsmikroskopische Aufnahmen von horizontalen Septen, dorsale Ansicht der
rechten Seite, anterior nach links, a. Polypterus ornatipinnis, b. Channa obscura. dri - dorsale
Rippe, ect - epicentrale Sehne, POT - posterior oblique tendon (verdndert nach Gemballa 1995).
Fig. 4: Dorsal view of horizontal septa under polarized light, right side, anterior to the left a.
Polypterus ornatipinnis, b. Channa obscura. dri - dorsal rib, ect - epicentral tendon, POT -
posterior oblique tendon (modified after Gemballa 1995).
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Man findet zwei Verlaufsrichtungen von
Kollagenfasern. In der posterolateralen
Verlaufsrichtung liegen bei Polypterus die
dorsalen Rippen. Bei Amia ist diese Faser-
verlaufsrichtung durch homogen verteilte
Fasern représentiert. Bei den Teleostei ver-
dichten sich die Fasern in dieser Richtung
zu epicentralen Sehnen. Diese epicentra-
len Sehnen sind bei allen bisher untersuch-
ten Teleostei nachgewiesen (Kishinouye
1923; Kafuku 1950; Westneat et al. 1993;
Patterson und Johnson 1995; Gemballa
1995; Gemballa und Britz 1998) und da-
her als Grundplanmerkmal der Teleostei
zu bewerten. Sie kdnnen ossifizieren und
werden dann als epicentrale Verkntche-
rung oder Epicentrale bezeichnet. Fir die
Sehnen in anterolateraler Verlaufsrichtung
hat Kishinouye (1923) die Bezeichnung
»posterior oblique tendon* (POT) fir die
Verhéltnisse bei Scombriden eingefiihrt,
die von Kafuku (1950) und Westneat et al.
(1993) tbernommen wurde. Diese POT’s
findet man bei allen bisher untersuchten
Teleostei (Patterson und Johnson 1995,
Gemballa 1995, Gemballa und Britz 1998),
so daf3 eine Homologie nicht zu bezwei-
feln ist. Die Bezeichnung POT wird daher
auf diese Strukturen im horizontalen Sep-
tum allgemein ausgedehnt. Im Gegensatz
zu den epicentralen Sehnen ossifizieren sie
nie. Die scherengitterartige Anordnung
von epicentralen Sehnen und POT’s ist
zumindest ein Grundplanmerkmal der
Teleostei. Bei den urspriinglichen Actino-
pterygii Polypterus, Acipenser, Lepisosteus
und Amia gibt es keine Verdichtung der
Faserverlaufsrichtungen zu Sehnenstruktu-
ren (Gemballa 1995).

Funktionelle Interpretation

Mit dieser Erkenntnis kann auch eine
funktionelle Hypothese, die von Westneat
et al. (1993) fur Scombriden formuliert
wurde, allgemein fiir Teleostei formuliert
werden. Sie wird in Abb. 5 schematisch
veranschaulicht. Danach kommt durch
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Abb. 5: Schematische Darstellung eines mdg-
lichen Kraftschlusses von epicentraler Sehne,
roter Muskulatur und POT’s bei der langsa-
men Undulation, dorsale Ansicht eines Hori-
zontalschnittes auf Hohe des Septum horizon-
tale, gekreuzter Verlauf von epicentralen Seh-
nen und POT’s grau. rm - rote Muskulatur,
ect - epicentrale Sehne, POT - posterior obli-
que tendon.

Fig. 5: Schematic representation of a likely
way of transmission of red muscle forces by
epicentral tendons and POT’s to the backbo-
ne, dorsal view of a section through horizon-
tal septum. Array of epicentral tendons and
POT’s gray . rm - red muscles, ect - epicentral
tendon, POT - posterior oblique tendon.

die epicentralen Sehnen und POT’s mit
der dazwischenliegenden roten Muskula-
tur ein Kraftschlul} zustande, der eine
Verbiegung des Fisches bewirkt. Diese
Hypothese betrifft nur die lateral liegen-
de rote Muskulatur und damit die langsa-
me ausdauernde Undulation. Zudem muf
ein medial gelegenes Widerlager vorhan-
den sein, gegen das der Kontraktionsbo-
gen arbeiten kann. Dies kann aber nur
durch Aktivitat der weien Muskulatur
erfolgen. Tatsachlich liegen Befunde vor,
nach denen bei steigender Schwimmge-
schwindigkeit neben der roten auch ach-
sennahe weille Muskulatur aktiv ist (John-
ston et al. 1977, Bone et al. 1978; Brill
und Dizon 1979; Rome et al. 1992; Jayne
und Lauder 1994a).

3.1.3. Myosepten

Myoseptenfaltung und Grundplan der
Actinopterygii

Ein Myoseptum ist die bindegewebige
Trennflache zwischen zwei aufeinander-
folgenden Myomeren. Mit dem Septum




horizontale als Grenze lassen sich ein hyp-
axialer und ein epaxialer Myoseptenbe-
reich gegeneinander abgrenzen. Die
Grundelemente der Myoseptenfaltung
waren bereits seit den ersten Beschreibun-
gen (Wikstrom 1897; Chevrel 1913; Gree-
ne und Greene 1913; Shann 1914; Nishi
1938) bekannt.

Die nach einer Enthdutung von lateral
sichtbare Ansatzlinie des Myoseptums am
Integument weist bei Arten verschieden-
ster systematischer Zugehorigkeit die
Form eines liegenden, nach vorne offenen
‘W’ auf, das symmetrisch um das Septum
horizontale angeordnet ist (Abb. 6). Auch
die mediale Begrenzungslinie des Myosep-
tum, die von der ventralen Mittellinie
liber das Peritoneum und ventrale Rippen
oder Hamalfortsatze auf das Axialskelet
und weiter tber Neuralfortsatze und me-
dianes Septum zur dorsalen Mittellinie
verlduft, beschreibt die Form eines liegen-
den ‘W’ (vgl. z.B. Greene und Greene
1913; Nursall 1956; Alexander 1969; Vi-
deler 1975; Videler 1985; Vronsky und
Nikolaichuk 1989; Jayne und Lauder
1994). Zwischen den beiden Begrenzungs-
linien sind die Spitzen des W’ in Kegel
ausgezogen (Abb. 6, Abb. 7), die ineinan-
dergeschachtelt in der Muskulatur liegen.
Im Korperquerschnitt erscheint daher das
typische Bild ineinanderliegender konzen-
trischer Kreise.

Alexander (1969) und Willemse (1972)
haben flr einige Teile der Myosepten Ter-
mini eingefihrt, die in jingeren Arbei-
ten (Gemballa 1995; Gemballa und Britz
1998) vereinheitlicht und erweitert wur-
den. Es lassen sich nach vorne weisende
und nach hinten weisende Kegel (DAC,
VAC, DPC, VPC) unterscheiden und die
ventral und dorsale angrenzenden ,hyp-
axial’ und ,epaxial flanking parts’ (HFP,
EFP; vgl. Abb. 6 fiir Erlauterungen).
Gemballa (1995) hat Vertreter der meisten
groRen Taxa innerhalb der Actinopterygii
untersucht und eine Reihe von Gemein-
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Abb. 6: Schematische Darstellung eines typi-
schen Myoseptum der mittleren Kdrperregi-
on, Lateralansicht, anterior nach links. DAC -
dorsal anterior cone, DPC, VPC - dorsal, ven-
tral posterior cone; DAC, VAC - dorsal, ven-
tral anterior cone; EFP, HFP - epaxial, hypa-
xial flanking parts. Die Bereiche zwischen den
,cones’ sind als ESP, HSP (epaxial, hypaxial
sloping part) bezeichnet. Die mediale Ansatz-
linie am Axialskelet und medianen Septum ist
durch die unterbrochene Linie, die laterale
Ansatzlinie am Integument durch die fette
Linie wiedergegeben (verandert nach Gembal-
la und Britz 1998).

Fig. 6: Schematic representation of typical
myoseptum from midbody in lateral view, an-
terior to the left. DAC - dorsal anterior cone,
DPC, VPC - dorsal, ventral posterior cone;
DAC, VAC - dorsal, ventral anterior cone;
EFP, HFP - epaxial, hypaxial flanking parts.
Area between anterior and posterior cone is
called epaxial sloping part (ESP) and hypaxi-
al sloping part (HSP) respectively. Medial line
of attachment on axial skeleton and median
septum is represented by a dashed line, late-
ral line of attachment on integument is re-
presented by solid line (modified after Gem-
balla and Britz 1998).

samkeiten der Myoseptenanordnung her-
ausgearbeitet, die dementsprechend als
Grundplanmerkmal der Actinopterygii
aufzufassen sind. Bisherige Daten sprechen
dafiir, daB sich dies auch als Grundplan-
merkmal der Gnathostomata ausweisen
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lai3t. Folgende Aussagen lassen sich treffen:

- Der Ansatz eines Myoseptum an einem
Wirbel erfolgt am Vorderrand eines
Centrum. Es kann daher nicht von ei-
ner um ein halbes Segment gegeneinan-
der versetzten Anordnung von Wirbel-
segment und Myomer gesprochen wer-
den, wie dies in einschlagigen Lehrbu-
chern vertreten wird (z.B. Starck 1979).

- Die mediale Ansatzlinie biegt auf dem
Centrum oder der Neuralbogenbasis
nach caudal um und verlduft fast hori-
zontal Gber mindestens zwei weitere Seg-
mente, bevor es auf einem Neuralfort-
satz caudodorsad weiterverlauft. Insge-
samt Gberspannt eine mediale Ansatzli-
nie damit einen Bereich von 4 bis fast 6
Wirbelldngen (vgl. Abb. 7A).

- Auf Hohe der Neuralbdgen liegen auf-
einanderfolgende Myosepten dadurch so
nah beieinander, dal} sie hier fast eine
gemeinsame Ansatzlinie bilden (vgl.
Abb. 7A). Diese Ansatzlinie liegt in vor-
deren Segmenten auf Hohe der Neural-
bogenbasis und wird zu den hinteren
Segmenten hin nach dorsal verlagert.

- Der hypaxiale Myoseptenbereich ist in
der hinteren Rumpfregion spiegelbild-
lich zum epaxialen Myoseptenbereich
ausgebildet. Fir die vordere Rumpfregi-

on trifft das nicht zu, da die Leibeshoh-
le einen erheblichen Anteil des Raumes
beansprucht.

- Die mediale Ansatzlinie folgt im hyp-
axialen Bereich dem Verlauf der am
Centrum ansetzenden ventralen Rippe
oder dem am Centrum ansetzenden Ha-
malfortsatz nach caudoventral bis zum
Umkehrpunkt am ventralen hinteren
Kegel (VPC, vgl. Abb. 7B).

- Die laterale Ansatzlinie folgt in ihrem
Verlauf den beiden Vorzugsrichtungen
der Fasern im Stratum compactum
(s.Kap. 3.3.1).

- Die Myoseptenkegel (DAC, VAC, DPC,
VPC) sind oft in der vorderen Rumpf-
region wenig oder gar nicht, in der hin-
teren Rumpfregion oft sehr deutlich aus-
gepréagt. Hier sind sie als Bindegewebs-
fahnen in die Muskulatur verlédngert (vgl.
Kap. 3.3.1)

Myoseptenarchitektur und Grundplan
der Actinopterygii: Myoseptale Sehnen-
strukturen und ihre Ossifikationen

Architektur des epaxialen Bereiches (ohne

EFP)

In diesem Myoseptenbereich findet man
zwei mehr oder weniger distinkte Biindel

Abb. 7: Schematische Darstellung eines Myoseptums der mittleren Rumpfregion mit Sehnen-
strukturen und deren mdglichen Verkndcherungen (schwarz). A. Epaxialer Myoseptenbereich
von anterodorsal, B. Hypaxialer Myoseptenbereich von anteroventral. Die mediale Ansatzlinie
eines Myoseptums ist durch die unterbrochene Linie dargestellt. Die unterbrochene Linie auf
dem Septum horizontale (nur in A) zeigt den Ansatz des Myoseptums und gleichzeitig den
Verlauf der epicentralen Sehnen an. Die POT's verlaufen gekreuzt dazu (nur im hinteren Bereich
von A als schwarze Linien), alb - anterolateraler Ast, eine Verkndcherung, im proximalen Teil
des lateralen Bandes, amb - anteromedialer Ast, eine Verkndcherung, im proximalen Teil der
epineuralen Sehne, ect - epicentrale Sehne, ent - epineurale Sehne, ept - epipleurale Sehne, Ib -
laterales Band, myr - Myorhabdoi, pb - hinterer Ast einer Verkndcherung, im posterioren Berei-
ches des lateralen Bandes gelegen, POT - posterior oblique tendon.

Fig. 7: Schematic representation of myoseptum from midbody showing intermuscular ten-
dons and their possible ossifications (black). A. epaxial part, anterodorsal view, B. hypaxial
part, anteroventral view. Dashed line represents the medial attachment line of a myoseptum.
Dashed line on harizontal septum represents attachment of myoseptum and orientation of
epicentral tendon. These are crossed by POT’s (shown as solid lines in posterior part of A
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e

alb ept amb  myr

only). alb - anterolateral branch of an ossification, situated in proximal part of lateral band,
amb - anteromedial branch of an ossification, situated in proximal part of epineural tendon,
ect - epicentral tendon, ent - epineural tendon, ept - epipleural tendon, Ib - lateral band, myr -
Myorhabdoi, pb - posterior branch of an ossification, situated in posterior part of lateral band,
POT - posterior oblique tendon.

Verh. Ges. Ichthyol. Bd. 1, 1998
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Abb. 8: Schematische Darstellung des ,epaxial sloping part’ (ESP) eines Myoseptums der linken
mittleren Rumpfregion von anterodorsal. ent - epineurale Sehne, Ib - laterales Band, DPC - dorsal
posterior cone, DAC - dorsal anterior cone (verandert nach Gemballa und Britz 1998).

Fig. 8: Schematic representation of epaxial sloping part (ESP) of midbody myoseptum of left side,
anterodorsal view. Arrangement of epineural tendon (ent) and lateral band (Ib) is shown. DPC -
dorsal posterior cone, DAC - dorsal anterior cone (modified after Gemballa and Britz 1998).

kréftiger Fasern, wéhrend der verbleiben-
de Bereich mit sehr diinnen Fasern ausge-
stattet ist (Abb. 8). Eines dieser Faserbin-
del zieht als mehr oder weniger distinkte
Sehne vom Centrum oder Neuralbogen
nach posterolateral ins Myoseptum, wo
es im lateralen Bereich divergierend aus-
lauft. Diese Struktur wird als epineurale
Sehne bezeichnet. In allen bisher doku-
mentierten Féllen (Patterson und John-
son 1995; Gemballa 1995; Gemballa und
Britz 1998) sind diese Strukturen bei Te-
leostei vorhanden. Gemballa (1995) hat
sie auch fur die Taxa der urspriinglichen
Actinopterygii (Cladistia, Chondrostei,
Ginglymodi, Halecomorphi) nachgewie-
sen. Epineurale Sehnen sind daher als
Grundplanmerkmal der Actinopterygii
Zu werten.

Ein zweites Band von Bindegewebsfasern
verlduft in einem weiten Bogen vom DAC
zum DPC (Abb. 8). Hierbei handelt es
sich niemals um eine distinkte sehnenar-
tige Struktur, sondern um eine flachen-
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hafte, manchmal aponeurosenartige Seh-
ne - das sogenannte laterale Band (Gem-
balla 1995, Gemballa und Britz 1998). Im
Gegensatz zur epineuralen Sehne ist die-
se Struktur nur an herauspréparierten und
im polarisierten Licht untersuchten Myo-
septen zu erkennen. Bei allen derart un-
tersuchten Myosepten von Nicht-Acan-
thomorpha aus den meisten grof3en Mo-
nophyla der Actinopterygii (Gemballa
1995) und zahlreicher Acanthomorpha
(Gemballa und Britz 1998) lieR sich diese
Struktur nachweisen. Auch sie ist somit
als Grundplanmerkmal der Actinoptery-
gii ausgewiesen.

Abb. 9 zeigt polarisationsmikroskopische
Aufnahmen des beschriebenen epaxialen
Myoseptenbereiches einiger Actinoptery-
gii. In allen drei Fallen ist die Anordnung
der epineuralen Sehne und des lateralen
Bandes zu erkennen. Der mediale Bereich
der Myosepten hingegen weist kaum oder
keine Fasern auf. Die epineuralen Sehnen
sind art- und regionenspezifisch unter-



Abb. 9: Polarisationsmikroskopische Aufnahmen von Myosepten verschiedener Actinoptery-
gii, mittlere Rumpfregion. Die Myosepten sind jeweils so ausgebreitet, dafl ihre mediale Be-
grenzung links liegt. A. Salmo trutta, B. Sphyraena barracuda, C. Lates calcarifer, D. Molva
dipterygia. ent - epineurale Sehne, ect - epicentrale Sehne, ecb - epicentrale Verkndcherung, Ib
- laterales Band (B, C, D verandert nach Gemballa und Britz 1998).

Fig. 9: Micrographs of epaxial myosepta of four actinopterygians under polarized light, mid-
body. The myosepta are spread out in a way that the medial line of attachment points to the
left. Two tendinous structures, the epineural tendon and the lateral band can be seen in each
myoseptum. The remaining medial part of the myoseptum remains thin and weak. A. Salmo
trutta, B. Sphyraena barracuda, C. Lates calcarifer, D. Molva dipterygia. ent - epineural tendon,
ect - epicentral tendon, ecb - epicentral bone, Ib - lateral band (B, C, D modified after Gemballa
and Britz 1998).
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Abb. 10: Myoseptum von Channa obscura.
Grenzbereich der Fasern der epineuralen Seh-
ne mit dem angrenzenden diinnen Bereich des
Myoseptums. Differenz-Interferenzkontrast-
aufnahme, MaBstrich 200 um (veréndert nach
Gemballa 1995).

Fig. 10: Part of an epaxial myoseptum of Chan-
na obscura showing the border between the
strong fibers of the epineural tendon and the
thin medial part of the myoseptum. Micrograph
with difference-interference-contrast, scale bar
200 um (modified after Gemballa 1995).

schiedlich ausgebildet. Neben epineura-
len Sehnen mit einem sehr distinkten pro-
ximalen Bereich (Abb. 9A, B) findet man
auch weniger distinkte eher flachig aus-
gebildete epineurale Sehnen (Abb. 9D)
oder Ubergénge (Abb. 9C).

Die Aufteilung der Myosepten in verstark-
te sehnige Bereiche und im Gegensatz
dazu sehr zarte, diinne Bereiche wird in
DIC-Aufnahmen deutlich. Abb. 10 zeigt
den Ubergangsbereich zwischen einer epi-
neuralen Sehne und dem angrenzenden
dinnen Myoseptenbereich.

Ossifikationen im epaxialen Bereich
(ohne EFP)

Die epineurale Sehne und das laterale
Band ossifizieren nie bei den urspriingli-
chen Actinoperygiergruppen Cladistia,
Chondrostei, Ginglymodi und Haleco-
morphi (Gemballa 1995). Bei den Teleo-
stei hingegen findet man in verschiedenen
Taxa ein unterschiedliches Ausmal an
Sehnenverkndcherungen vor (Patterson
und Johnson 1995, Gemballa 1995). Bei
vollstandiger Verkndcherung der beschrie-
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benen Sehnenstrukturen nehmen die Bin-
degewebsknochen eine Y-artige Form an
(Abb. 7A). Der anteromediale Ast dieser
Verkndcherung liegt in der epineuralen
Sehne und kann bis zum Axialskelet zie-
hen. Der anterolaterale Ast liegt im vor-
deren Bereich des lateralen Bandes und
endet frei im Myoseptum im DAC. Bei-
de Aste verbinden sich in der Uberkreu-
zungsregion von epineuraler Sehne und
lateralem Band. Ein hinterer Ast der Ver-
kndcherung zieht eingebettet in das late-
rale Band nach caudal und endet frei im
DPC. Das vordere und hintere Ende der
Verkndcherungen im lateralen Band kon-
nen ausgefranst sein. Beim anteromedia-
len Ast beobachtet man dies nicht.

Das Ausmall der Verkndcherungen ist bei
verschiedenen Arten unterschiedlich und
kann sich selbst innerhalb eines Individu-
ums von rostral nach caudal graduell ver-
andern. Als Beispiel sind in Abb. 11 drei
Myosepten von Megalops angefiihrt. Der
posteriore Ast ist in allen Fallen verkno-
chert. Bei dem vordersten Myoseptum
(Abb. 11A) ist zusatzlich der anteromedia-
le, nicht aber der anterolaterale Ast verkno-
chert. Die Verkntcherung erhélt dadurch
C-foérmiges Aussehen und sitzt dem Axi-
alskelet direkt auf. Im direkt nachfolgen-
den Myoseptum (Abb. 11B) ist der proxi-
male Teil des anteromedialen Astes nicht
mehr verkndchert. Zusétzlich ist der an-
terolaterale Ast verkndchert, so daR die
Verkndcherung Y-férmiges Aussehen er-
hélt. Zu den weiter caudal gelegenen Myo-
septen hin (Abb. 11C) verschwindet die
anteromediale Verkndcherung graduell. Es
ist nur noch das laterale Band verkndchert.
Eine derartige C-férmige Verkntcherung
verlduft vom DAC zum DPC und sitzt nie
direkt dem Axialskelet auf.

Architektur und Ossifikationen im hypa-
xialen Bereich (ohne HFP)

Je nach Art sind die hypaxialen Myosep-
ten Uber einen mehr oder weniger weiten




A Y

AN
-~

Abb. 11: MegalopsTyprinoides 185 mm TLAusgebreitete Myosepten, Ausrichtung wie in
Abb. 9. amb, alb, pb - anteromedialer, anterolateraler und posteriorer Ast der epineuralen
Verkndcherung, ent - epineurale Sehne, ecb - epicentrale Verkndcherung, Ib - laterales Band.
A. Myoseptum aus dem vorderen Bereich der mittleren Rumpfregion. C-férmige epineurale
Verkndcherung (anteromedialer Ast und posteriorerAst). B. Nachfolgendes Myoseptum. Y-
foérmige epineurale Verkndcherung. Der proximale Teil des anteromedialen Astes ist unver-
knochert, der anterolaterale Ast ist zusétzlich verkndchert. C. Myoseptum aus der Rumpf-
mitte mit C-férmiger epineuraler Verkndécherung. Der anteromediale Ast ist unverkndchert,
die epineurale Sehne fachert sich distal auf. Der anterolaterale und der posteriore Ast sind
verkndchert, MaBstrich 500 um (verandert nach Gemballa 1995).

Fig. 11: Myosepta of Megalops cyprinoides 185 mm TL spread out, for orientation see fig. 9.
amb, alb, pb - anteromedial, anterolateral and posterior branch of epineural bone, ent - epi-
neural tendon, ech - epicentral bone, Ib - lateral band. A. myoseptum of anterior part of mid-
body. C-shaped epineural bone, anteromedial and posterior branch ossified. B. subsequent
myoseptum. Y-shaped epineural bone, proximal part of anteromedial branch not ossified, an-
terolateral branch ossified. C. myoseptum of midbody. C-shaped epineural bone, anteromedi-
al branch not ossified, epineural tendon fans out distally. Anterolateral and posterior branch
ossified, scale bar 500 pm (modified after Gemballa 1995).

Rumpfbereich auf schmale Streifen ein-
geengt. In diesen verlaufen die Bindege-
websfasern posterolateral und sind gleich-
maRig verteilt. Sehnenartige Strukturen
treten nicht auf.

Zum hinteren Rumpfbereich hin &ndert
sich das graduell. Hier findet man auch
die epaxiale Myoseptenarchitektur am
Septum horizontale gespiegelt im hypa-
xialen Myoseptum wieder (Abb. 7B). Die
der epineuralen Sehne vergleichbare
Struktur wird als epipleurale Sehne be-
zeichnet. Sie setzt am Hamalfortsatz oder
an der ventralen Rippe an und verlduft
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posterolateral zum Integument. Gekreuzt
wird diese Sehne im lateralen Bereich vom
lateralen Band, das in einem weiten Bo-
gen vom VAC zum VPC zieht. Die Ossi-
fikationen, die in diesen Sehnenstruktu-
ren liegen, kdnnen analog zum epaxialen
Bereich Y- oder auf verschiedene Art C-
formig ausgepragt sein.

Architektur und Ossifikationen im EFP
und HFP

Die weit dorsal und ventral gelegenen und
nach anterior weisenden EFP und HFP
sind entsprechend der geringen Korper-
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breite an diesen Stellen sehr schmal aus-
gebildet. Trotzdem &Rt sich bei den un-
tersuchten Arten eine charakteristische
Faserarchitektur auffinden (Gemballa
1995). Im medial gelegenen Bereich fin-
det man besonders in der Néhe des DPC
feine Fasern, die ins mediane Septum ein-
strahlen (in Abb. 7A, B nicht beriicksich-
tigt). Im lateralen Bereich hingegen fin-
det man eine sehnenartige Struktur, de-
ren Fasern in longitudinaler Richtung von
der vorderen Spitze zum DPC bzw. VPC
ziehen. Diese Strukturen sind besonders
im hinteren Rumpfbereich als hell glén-
zende Strukturen oft bereits ohne Prépa-
ration gut zu erkennen. In einigen Taxa
der urspriinglichen Teleostei findet man
Ossifikationen in diesen Sehnen. Die
Ossifikationen selbst sind bereits frih
beobachtet worden und sind von Chap-
man (1944) als Myorhabdoi bezeichnet
worden. Sie werden unter anderem fir
Vertreter der Osteoglossomorpha (Taver-
ne 1978; Patterson und Johnson 1995),
viele Clupeoidei (Chapman 1944; Gran-
de 1985), Gymnotoidei (Patterson und
Johnson 1995) und Pleuronectiformes
(Patterson und Johnson 1995) angegeben.
Im vorderen Rumpfbereich sind die EFP
besonders lang ausgezogen und die seh-
nenartigen Strukturen besonders ausge-
pragt (Gemballa 1995). Die vordere setzt
am Hinterrand des Oberschadels an. Sie
lbertragen die von der vorderen epaxia-
len Muskulatur erzeugten Krafte auf den
Oberschédel, was zu dessen Elevation
fuhrt. Die Beteiligung der epaxialen Mus-
kulatur an der Elevation ist bereits von
Lauder (1980) elektromyographisch nach-
gewiesen worden.

3.1.4. Rdumliche Anordnung der Mus-
kelfasern

Bei funktionellen Diskussionen Uber

Myomere und Myosepten ist oft verein-
fachend ein longitudinaler Verlauf der
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Muskelfasern angenommen worden (Che-
vrel 1913; Greene und Greene 1913; Rock-
well et al. 1938; Jarman 1961; Willemse
1966), obwohl mehrfach deutliche Abwei-
chungen vom longitudinalen Verlauf be-
schrieben wurden (Maurer 1913; Shann
1914; Nursall 1956; van der Stelt 1968).
Die Ergebnisse von Nursall (1956) beriick-
sichtigen zwar die Myoseptenstruktur, die
Anordnung der Muskelfasern hingegen
wenig, wahrend Alexander (1969) die
réumliche Anordnung der Muskelfasern
bei einigen Arten analysiert, aber die Be-
zlige zu den Myosepten nicht herstellt.
Gemballa (1995) hat eine Dickschnittech-
nik (Agar-Agar-Einbettung mit Schnitt-
dicken von 1 bis 2 mm) und eine Farbdif-
ferenzierung nach Laukdtter (1986) mit
Mikropréparationen kombiniert. Da die
Dickschnitte (Schnittdicke 1 bis 2 mm)
nicht vom Einbettungsmedium infiltriert
sind, kann in diese hineinprapariert wer-
den und der rdumliche Verlauf der Mus-
kelfasern in Relation zu der bekannten
Myoseptenarchitektur rekonstruiert wer-
den. Wenn man eine Muskelfaser bis zu
ihrem Ende an einem Myoseptum verfolgt
und den Verlauf anhand der an der entge-
gengesetzten Flache des Myoseptums an-
setzenden Faser weiterverfolgt, gelangt
man zu einem segmentibergreifenden
Verlauf der Muskelfasern.

Alexander (1969) hat zuerst das rdumli-
che Anordnungsmuster von Muskelfasern
beschrieben und dabei zwei Sachverhalte
in den Mittelpunkt geriickt. Die rdumli-
che Anordnung der Muskelfasern dndert
sich nach caudal graduell von einem so-
genannten ,teleost pattern” zu einem
»Selachian pattern”. Der “selachian pat-
tern” tritt aber nach Alexander (1969) als
alleiniges Anordnungsmuster in allen
Rumpfregionen einiger Arten auf (Sela-
chii: Scyliorhinus, Dipnoi: Protopterus,
Cladistia: Calamoichthys, Chondrostei:
Acipenser, Halecomorphi: Amia, Anguil-
liformes: Anguilla, Protacanthopterygii:



Salmo). Nachuntersuchungen (Gemballa
1995) haben gezeigt, daB sich diese Aus-
sage nicht halten 1aRt. Es ist daher ver-
wirrend weiterhin von einem ,teleost pat-
tern” und einem ,selachian pattern” zu
sprechen, da mit dieser Begrifflichkeit
Evolutionsprozesse impliziert werden.
Vielmehr zeigte sich bei Vertretern aus
verschiedenen Gruppen der Actinoptery-
gii eine weitgehende Ubereinstimmung
im Muskelfaserverlauf. Durch Vergleich
der Anstellwinkel der Muskelfasern zur
Median- und Horizontalebene in einem
definierten Myoseptenbereich (z.B. Ho-
rizontalschnitte auf Hohe des DPC) bei
verschiedenen Arten konnte dies gezeigt
werden. Demnach muf es sich bei der
nachfolgend dargestellten rdumlichen
Anordnung der Muskelfasern wiederum
um ein Grundplanmerkmal der Actino-
pterygii handeln (Gemballa 1995). Die
Architektur der Myosepten und des Sep-
tum horizontale und die Muskelfaseran-
ordnung zeichnet sich nach allen bisheri-
gen Untersuchungen folglich durch eine
hohe Konstanz wéhrend der Evolution
der Actinopterygii aus. Dies legt eine hohe
funktionelle Bedeutung nahe.

Die bereits von Alexander (1969) festge-
stellte graduelle Muskelfaserverlaufsédnde-
rung von der mittleren zur hinteren
Rumpfregion hat sich bestétigt. Damit ist
die Frage verknlpft, ob diese Muskelfa-
serverlaufsdnderung ein Hinweis auf eine
unterschiedliche Funktion der Muskelfa-
sern in der mittleren und hinteren Rumpf-
region ist. Auf diese Frage und auf Beson-
derheiten der hinteren Rumpfregion wird
weiter unten eingegangen. Im folgenden
wird nur der Muskelfaserverlauf in der
mittleren Rumpfregion erldutert.

Abb. 12 stellt eine Gruppe von Muskelfa-
sern dar, die uber etwa 15 Myosepten hin-
weg vom dorsalen Abschnitt des media-
nen Septum in einem weiten Bogen ent-
lang des Integumentes zur Wirbelséule
zieht. Diese Anordnung wurde von Gem-
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balla (1995) als Kontraktionsbogen be-
zeichnet. Die Fasern verlaufen von dor-
somedian zundchst nach cranioventral
und lateral. Sie kreuzen dabei den Bereich
der DPC’s. Etwa in der Mitte zwischen
DPC und Septum horizontale erreichen
sie einen Umkehrpunkt und verlaufen
nach ventral und medial bis sie schlieB-
lich das Centrum der Wirbelkorper er-
reichen. Weiter caudal startende Fasern
eines Kontraktionsbogens erreichen den
Umkehrpunkt auch in einem weiter cau-
dal gelegenen Myomer und laufen dann
unter den anderen Faserziigen des Kon-
traktionsbogen zur Wirbelséule. Ein ein-
zelner Kontraktionsbogen ist folglich aus
einzelnen helixartig ineinander verwun-
denen und entlang der Langsachse gegen-
einander versetzten Faserziigen aufgebaut.
Im Vordergrund von Abb. 12 sind die
angeschnittenen Fasern des Kontraktions-
bogens hinter einem transparent gezeich-
neten Teil eines Myoseptum sichtbar.
Die zweite in Abb. 12 dargestellte Gruppe
von Muskelfasern liegt medial vom Kon-
traktionsbogen. Sie unterlagert den Kon-
traktionsbogen und fuihrt kreuzweise dazu
angeordnete Muskelfaserziige, die den me-
dialen diinnen Bereich der Myosepten in
einem groRen Winkel Uberqueren. Diese
Faserziige verlaufen von caudal am Neural-
bogen startend nach dorsal und leicht nach
lateral. Wenn sie die Ebene der DPC'’s er-
reichen gehen sie graduell in die Fasern ei-
nes weiter cranial gelegenen Kontraktions-
bogens tber. Trotz der hier im Hinblick
auf die funktionelle Deutung (vgl. 3.2) her-
ausgestellten Komponenten der Rumpf-
muskulatur bleiben daher die Verdnderun-
gen der Muskelfaserverlaufe innerhalb der
Myomere graduell.

Die beschriebenen Faserziige fillen den
epaxialen Bereich aus. Wie bereits fiir die
Myosepten beschrieben, findet man auch
beziiglich des Muskelfaserverlaufes eine
spiegelbildliche Anordnung zwischen epa-
xialem und hypaxialem Bereich, wenn
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Abb. 12: Schematische Darstellung der Muskelfaserverldute in bezug zu den Myosepten In der
mittleren Rumpfregion. Eine Gruppe von Muskelfasern bildet einen Kontraktionsbogen. Die
Aktion des Kontraktionsbogens kénnte dann zu einer Flexion fiihren, wenn die medial gele-
genen, gekreuzt dazu angeordneten Muskelfasern gleichzeitig aktiv sind und ein muskulédres
Widerlager bilden. Das Myoseptum im Vordergrund ist transparent dargestellt. Die im Vor-
dergrund abgeschnittenen Fasern (grau) des Kontraktionsbogens setzen an der riickseitigen
Flache dieses Myoseptums an. Der Bezug der Muskelfasern zu Sehnenstrukturen (gestrichelte
Linien) dieses Myoseptums ist dargestellt, ent - epineurale Sehne, Ib - laterales Band.

Fig. 12: Schematic representation of the spatial orientation of muscle fibers and its relation to
myosepta in the midbody region. A group of muscle fibers forms a muscle arch. Contraction
may cause bending, if at the same time the underlying, crosswise arranged group of muscle
fibers would be active and thus provides a muscular abutment. Fibers of muscle arch are cut in
front. They insert at the reverse surface of the myoseptum in front (shown transparent, fibers
grey). The relation of muscle fibers to tendinous structures (dashed lines) of this myoseptum is
shown. ent - epineural tendon, Ib - lateral band.

nicht die Leibeshthle den Gberwiegenden
Raum einnimmt. Die Darstellung der
Muskelfaserverlaufe hat zundchst nur ei-
nen beschreibenden Wert. Es stellt sich die
Frage, ob sich hinter den Faserziigen auch
funktionelle Einheiten verbergen.

3.2. Korperbiegung durch Interaktion
von Muskelfasern und Myoseptenstruk-
turen

Die Myosepten und ihre Anordnung wa-
ren bereits seit den ersten Beschreibungen
Gegenstand funktioneller Diskussionen
im Zusammenhang mit der undulatori-
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schen Lokomotion. Wéhrend einige Au-
toren (Willemse 1959, 1966; Szarski 1964)
eine Beteiligung der Myosepten an der
Kraftlibertragung ablehnten, haben ande-
re diese vor allem aufgrund der schragen
Anordnung der Myosepten zum Axials-
kelet fur wahrscheinlich gehalten (Gree-
ne und Greene 1913; Rockwell et al. 1938;
Nursall 1956; Gutmann 1966; van der
Stelt 1968). Nur Nursall (1956) und van
der Stelt (1968) beziehen die Muskelfaser-
verlaufe in geringem MaRe in ihre Uber-
legungen mit ein.

Physiologische Daten zur Muskulatur
sind in den vergangenen Jahrzehnten in



zahlreichen experimentellen Arbeiten und
zusammenfassenden Artikeln zusammen-
getragen worden (z.B. Boddeke et al. 1958;
Bone 1966; Blight 1976, 1977; Bone 1978;
van Raamsdonk et al. 1980; Johnston
1981; Rome et al. 1988; Altringham und
Johnston 1990a, b; Johnston und Altring-
ham 1991; Blickhan 1992; Rome et al.
1993; Altringham et al. 1993; Videler
1993) Danach werden heute ein weil3er,
ein roter und ein intermedidrer Muskel-
fasertyp bei Fischen unterschieden, die
durch unterschiedliche aerobe Leistungs-
fahigkeit und unterschiedliche Kontrak-
tionsgeschwindigkeit charakterisiert sind:
Die ausdauernde, langsam kontrahieren-
de rote Muskulatur wird bei der langsa-
men, stetigen undulatorischen Lokomo-
tion rekrutiert. Sie wird meistens durch
ein schmales lateral um das horizontale
Septum liegende Band langsverlaufender
Muskelfasern repréasentiert und hat einen
geringen Anteil an der Gesamtmuskula-
tur. Die Hypothese zur Ubertragung der
von der roten Muskulatur erzeugten Kréf-
te auf die Wirbelsdule Gber Sehnenstruk-
turen im Septum horizontale ist bereits
dargestellt worden (s. 3.1.2).

Der Groldteil der Rumpfmuskulatur wird
von der anaeroben, schnell kontrahieren-
den weiBen Muskulatur eingenommen.
Sie wird bei schnelleren oder beschleunig-
ten Bewegungen rekrutiert. Intermedidre
Muskelfasern bilden eine diinne Lage
zwischen weier und roter Muskulatur.
Ihr Metabolismus ist als intermediér zwi-
schen dem der roten und weil3en Musku-
latur zu charakterisieren.

Die von Gemballa (1995) entwickelte
Hypothese zur Interaktion von Muskel-
fasern mit den Sehnenstrukturen im Myo-
septum bezieht sich auf die von der wei-
Ren Muskulatur angetriebenen Bewe-
gungen. Sie postuliert, da? Muskelkréfte
nur dann Gber Sehnenstrukturen ubertra-
gen werden kdnnen, wenn Muskelfasern
in einem spitzen Winkel an diesen inse-
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rieren. Dies ist nur an zwei Bereichen des
Myoseptums der Fall, ndmlich im Bereich
des lateralen Faserbandes und im proxi-
malen Bereich der epineuralen Sehne. Der
Bezug von diesen Sehnenstrukturen zu
den Muskelfasern ist aus Abb. 12 ersicht-
lich. In das Myoseptum im Vordergrund
sind die epineurale Sehne und das laterale
Band als gestrichelte Linien eingetragen.
Die Muskelfasern sind hinter dem trans-
parent dargestellten Myoseptum zu erken-
nen. Die Aktion eines derartigen durch
Sehnen unterstutzten Kontraktionsbo-
gens kann aber nur dann Muskelkrafte auf
das Axialskelet Gbertragen und in eine
Kérperkrimmung minden, wenn zur
gleichen Zeit die achsennahen, kreuzwei-
se dazu angeordneten Muskelfasern aktiv
sind. Sie dienen durch ihre radiale Expan-
sion als Widerlager. lhre Faseranordnung
ist fir diese Zwecke geeignet. Zur Kraft-
bertragung auf Myosepten oder auf das
Axialskelet sind sie hingegen nicht geeig-
net, da sie erstens nur die extrem dlinnen
Bereiche der Myosepten kreuzen und dies
zweitens noch unter einem sehr groRRen
Winkel. Weiterhin kann der vordere Myo-
septenkegel (DAC) durch die Kontraktion
der darinliegenden Muskulatur und die
dariibergespannte epineurale Sehne eben-
falls in Spannung versetzt werden und so
den Korper insgesamt versteifen.

Zur Starkung dieser Hypothese sollten
durch weiterfiihrende Experimente, z.B.
Elektromyographie, Hinweise zum Zu-
sammenspiel der Muskeln und des Bin-
degewebes bei der Lokomotion gesammelt
werden. Diese Techniken ermdglichen in-
zwischen sehr elaborierte Ansétze. Jayne
und Lauder (1995) ist es erstmals gelun-
gen, experimentell an einer Art (Microp-
terus salmoides) zu tberprifen, ob alle
Muskelfasern eines Myomers gleichzeitig
aktiv sind. Die elektrische Aktivitdt wan-
dert nach posterior von Myomer zu My-
omer. In einem gegebenen Rumpfquer-
schnitt, der Anschnitte von mindestens
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sechs Myomeren aufweist, miissen also
nicht notwendigerweise alle Muskelfasern
gleichzeitig aktiv sein. Allerdings ist die
mittlere Aktivitdtsdauer eines Myomers
mit etwa 30 ms so hoch , daf? bei der Aus-
breitungsgeschwindigkeit der elektrischen
Aktivitat nach caudal (6-7 ms fir sechs
Myomere) 15 Myomere noch eine ge-
meinsame Aktivititszeit von etwa 15 ms
besitzen. Alle Myomere, die an einem
Kontraktionsbogen beteiligt sind, wéren
somit gleichzeitig aktiv. Einschrankend
muf hinzugefiigt werden, dal? dies fiir den
Bereich zwischen VPC und DPC gilt,
wéhrend die Befunde fur die Bereiche EFP
und HFP nicht eindeutig sind. Diese Be-
reiche scheinen nicht notwendig mit den
anderen synchron aktiv zu sein. Da sich
RegelméRigkeiten aber nicht erkennen
lassen, sind methodische Unzulénglich-
keiten nicht ausgeschlossen. Die von Jay-
ne und Lauder (1995) erstellten Daten
gelten fur moderate Schwimmaktivitaten.
Bei heftigeren Schwimmbewegungen wer-
den die Abstdnde des Aktivitatsbeginns
hintereinanderliegender Myomere kiirzer
und damit die Uberlappungen in der
Aktivitat groRer. Dies gilt auch fiir die
Bereiche EFP und HFP.

3.3. Transfer von anterior erzeugten
Kraften nach posterior

Der weitaus groRte Teil der Rumpfmus-
kulatur der Fische ist hydrodynamisch
glinstig am vorderen Rumpf lokalisiert.
Die Biegemomente missen aber am hin-
teren Rumpf zur seitlichen Auslenkung
der Schwanzflosse wirksam werden. Be-
sonders aufféllig ist das bei carangiformen
oder thunniformen Schwimmern. Wenn
bei der undulatorischen Lokomotion nur
dort Biegemomente erzeugt werden, wo
Undulationen zu beobachten sind, wir-
de das bedeuten, daB ein Grof3teil der
Muskelmasse nur als Ballast herumgetra-
gen wird. Daher sollte ein Mechanismus

48

existieren, der anterior generierte Muskel-
krafte nach posterior Gibertragen kann
(Wainwright 1983).

Wainwright et al. (1978) haben daher erst-
mals aufgrund experimenteller Daten aus
der Untersuchung eines Hai-Integumen-
tes (Negaprion brevirostris) geduRert, dal}
die vorderen Myomere fiir die Krafterzeu-
gung zustandig sind und diese Kréfte nach
hinten Ubertragen werden. Auf eine
Kraftiibertragung nach posterior gibt es
mittlerweile Hinweise aus verschiedenen
Quellen. Einerseits sprechen experimen-
telle Daten und anatomische Befunde fr
die Beteiligung ganz bestimmter Struktu-
ren bei der Kraftlibertragung, andererseits
gibt es elektromyographische Daten, die
allgemein fiir diese Hypothese sprechen,
ohne dabei einer bestimmten Struktur
eine kraftiibertragende Funktion zuzu-
schreiben. Der direkte experimentelle
Nachweis der kraftlibertragenden Eigen-
schaft einer Struktur ist auBerordentlich
schwer zu erbringen. Als kraftiibertragen-
de Strukturen werden das Integument als
dulRere Sehne und die Myosepten selbst
genannt.

3.3.1. Stratum compactum und Myosep-
ten als Kraftibertréager

Fir das Integument liegen eine Reihe
anatomischer Untersuchungen vor. Hier
ist aus mechanischen Griinden besonders
das kraftige Stratum compactum der
Dermis interessant. Nach Untersuchun-
gen an Teleostei (Fauré-Fremiet 1938;
Schnakenbeck 1962; Fuji 1968; Nadol et
al. 1969; Brown und Wellings 1970; Haw-
kes 1974; Mittal und Banerjee 1974; Vi-
deler 1975; Leonard und Summers 1976;
Hebrank 1980; Hebrank und Hebrank
1986; Gemballa 1995) besteht das Stra-
tum compactum aus mehreren Lagen
von Kollagenfasern. Innerhalb einer Lage
verlaufen die Fasern parallel. Die Fasern
angrenzender Lagen verlaufen gekreuzt
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Abb. 13: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen des Stratum compactum urspriingli-

cher Actinopterygii. Sowohl in der Aufsicht (A, B) als auch im Anschnitt (C, D) ist der
Aufbau aus Lagen sich kreuzender Bindegewebsfasem zu erkennen. A. Polypterus delhezi
216 mm TL, B. Lepisosteus platyrhincus 524 mm TL, C. Acipenser ruthenus 145 mm TL, D.
Amia calva 422 mm TL (verdndert nach Gemballa 1995).

Fig. 13: Scanning electron micrographs of Stratum compactum of lower actinopterygians.
The top view (A, B) and the sections (C, D) both illustrate the cross fiber array of the Stratum
compactum. A. Polypterus delhezi 216 mm TL, B. Lepisosteus platyrhincus 524 mm TL, C.
Acipenser ruthenus 145 mm TL, D. Amia calva 422 mm TL (modified after Gemballa 1995).

und schlieRen einen Winkel von etwa 90°
ein. Diese Organisation des Stratum
compactum liegt auch bei den urspriing-
lichen Actinopterygii vor (Gemballa
1995). Abb. 13 illustriert diese Verhalt-
nisse flr Polypterus, Lepisosteus, Acipen-
ser und Amia. In der Aufsicht (Abb. 13A,
B) sind die beiden Faserverlaufsrichtun-
gen zu erkennen, im Anschnitt (Abb.
13C, D) die Anzahl der Lagen. Beide Fa-
serverlaufsrichtungen sind gegen die Kor-
perldngsachse um etwa 45° geneigt.
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Durch das Vorkommen des scherengit-
terartig organisierten Stratum compac-
tum bei allen bisher untersuchten Ac-
tinopterygii ist diese Organisation als
Grundplanmerkmal der Gruppe ausge-
wiesen. Weitere Nachweise dieser Orga-
nisation bei anderen Taxa (Branchiosto-
ma: Olsson 1961; Cyclostomata: Pietsch-
mann 1962; eig. Beob.; Selachii: Willemse
1972; Motta 1977; Wainwright et al.
1978; Sarcopterygii: Gemballa 1995) le-
gen nahe, daf es sich um ein Grundplan-
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merkmal der Vertebrata einschlief3lich
Branchiostoma (Notochordata, Nelson
1994) handelt.

Die scherengitterartige Anordnung des
Stratum compactum ergibt sich zunéchst
als Notwendigkeit aus den Anforderungen
an die Flexibilitdt des Korpers. Mit dieser
Anordnung ist eine maximale Dehnbarkeit
in Léngsrichtung gegeben, die sehr starke
Kriimmungen zuldlt, ohne daR die einzel-
nen zugstabilen Kollagenfasern dabei ge-
dehnt werden mussen. Auch alle anderen
lateral gelegenen Strukturen, d.h. die late-
rale Begrenzungslinie der Myosepten und
die Schuppenreihen, folgen daher diesem
Verlauf. Dies ist von besonderer Bedeutung
bei den starr miteinander verbundenen
Ganoidschuppenreihen der Flgsselhechte
und Knochenhechte, die dank dieser
Schragstellung keine geringerer Flexibili-
tat besitzen als Teleostei (Gemballa 1995).
Die maximale Flexibilitat ist bei der
undulatorischen Lokomotion nicht erfor-
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Abb. 14: Momentaufnahmen von Lokomoti-
onssituationen bei Polypterus. A. Engrdumige
Wende, B. Wende in Verbindung mit einem
Beuteschlag, C. normale undulatorische Lo-
komotion, die sich weit innerhalb der Grenze
der Beweglichkeit (A., B.) abspielt (A, C aus
Gemballa 1991, B aus Gemballa 1995).

Fig. 14: Single frames showing locomotory si-
tuations of Polypterus. A. narrow tum, B. turn
while striking prey, C. normal undulatory lo-
comotion. The latter is far from reaching the
limit of flexibility given by A. and B. (A, C
from Gemballa 1991, B from Gemballa 1995).
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derlich, da sie sich weit innerhalb der Be-
wegungsgrenzen abspielt. Sie wird aber in
einigen Situationen, z.B. bei Wenden oder
beim Beuteschlag (vgl. Abb. 14) oder bei
schnellen Fluchtreaktionen, benétigt. An-
gesichts dieser Tatsachen ist es zunachst er-
staunlich, daR gerade das Stratum compac-
tum im Verdacht steht, bei der undulatori-
schen Lokomotion Muskelkréfte nach cau-
dal zu Ubertragen. Zum Teil mag das dar-
an liegen, dafl3 das Stratum compactum die
einzige experimentell leicht zugangliche
Struktur des Lokomotionsapparates ist.
Nach Wainwright et al. (1978) veréndert das
Stratum compactum seine mechanischen
Eigenschaften allerdings drastisch, wenn der
Korperinnendruck steigt. Dieses Ansteigen
des Korperinnendruckes ist bei der Loko-
motion mel3bar. Mechanische Tests haben
fur drei Arten tatsdchlich nahegelegt, daf}
das Stratum compactum unter den Bedin-
gungen der undulatorischen Lokomation in
seiner longitudinalen Dehnbarkeit er-
schopft ist und jede weitere Kontraktion der
anterioren Muskulatur in einem Transfer
von Spannung in caudaler Richtung resul-
tiert (Wainwright et al. 1978; Hebrank 1980;
Muller et al. 1991). Fir zwei andere Arten
konnte die Hypothese allerdings experimen-
tell nicht untermauert werden (Hebrank
und Hebrank 1986).

Alle bisherigen mechanischen Untersu-
chungen am Integument zeigen, dal es eine
kraftibertragende Funktion nicht aufgrund
seiner passiven mechanischen Eigenschaf-
ten, sondern nur mit einer z.B. durch Mus-
keltatigkeit erzeugten Vorspannung erfiillen
kann. Physikalisch betrachtet muf3 die hin-
tere Rumpfregion auf eine Steifheit einge-
stellt werden, die es ermdglicht, einen vor-
ne generierten Impuls nach caudal als har-
monische, mechanische Schwingung, als
Undulationswelle definierter Frequenz und
Amplitude weiterzuleiten. Die Schwin-
gungsfrequenz ist abhéngig von der Steif-
heit der hinteren Rumpfregion, die durch
das Stratum compactum und die Muskula-



tur eingestellt werden konnte. Long et al.
(1996, an Lepisosteus osseus) haben ein wich-
tiges Indiz fur die Richtigkeit dieser Hypo-
these gesammelt. Ihr Ansatz war es, den Bei-
trag des Stratum compactum zur Steifheit
des Rumpfes auszuschalten, indem es ent-
lang einer caudalen Schuppenreihe durch-
trennt wurde. Wie es nach den fir eine
mechanische Schwingung glltigen Gesetzen
bei einer Reduktion der Steifheit zu erwar-
ten ist, hat sich die Schwingungsfrequenz
(d.h. beim schwimmenden Fisch die Schlag-
frequenz der Caudalis) erhoht. Bei einer
entsprechenden Durchtrennung des Stra-
tum compactum entlang einer précaudalen
Schuppenreihe zeigte sich dieser Effekt
nicht. Damit ist erstmals an einem leben-
den Fisch die mechanische Bedeutung des

Abb. 15: Polypterus ornatipinnis. REM-Auf-
nahme eines dorsalen posterioren Kegels
(DPC), hintere Rumpfregion. Einblick in den
DPC von medial. DPC’s der hinteren Rumpf-
region sind mit einer Bindegewebsfahne (TP,)
nach posterior in die Muskulatur und in DPC’s
nachfolgender Myosepten verlangert, so daf
eine bindegewebige Verkoppelung der Myo-
septen entsteht. Die Bindegewebsfahne des
vorangehenden Myoseptum (TP,) steckt noch
im DPC (verandert nach Gemballa 1995).

Fig. 15: Polypterus ornatipinnis. Scanning elec-
tron micrograph of dorsal posterior cone (DPC),
posterior body region, medial view. DPC’s of
posterior body bear tendinous projections (TP,)
directed posteriorly into musculature and sub-
sequent DPC’s. Thus myosepta of that region
are coupled by connective tissue. Tendinous
projection of preceding myoseptum (TP) can
be seen in DPC (modified after Gemballa 1995).
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Stratum compactum fur die Weiterleitung
einer mechanischen Schwingung nach cau-
dal demonstriert worden.

Sicherlich kdénnen aber auch die Myosep-
ten eine Rolle bei einer caudal gerichteten
Kraftubertragung spielen. Experimentell
sind sie bisher nicht zugénglich. Gembal-
la (1995) hat allerdings auf eine Besonder-
heit der Myoseptenstruktur hingewiesen,
die nur in der hinteren Rumpfregion auf-
tritt und anatomisch eine Rolle der Myo-
septen beim caudal gerichteten Krafttrans-
port reflektieren kann. Abb. 15 zeigt am
Beispiel eines epaxialen Myoseptenberei-
ches von Polypterus, daf? die Kegel der hin-
teren Myosepten in bindegewebige Fahnen
in die Muskulatur hinein ausgezogen sind.
Diese Bindegewebsfahnen ziehen in die
Kegel der nachfolgenden Myosepten hin-
ein, was zu einer sehnenartigen Verkop-
pelung zwischen den Myosepten fuhrt.
Besonders aufféllige Sehnenstrukturen ha-
ben Scombriden in der hinteren Rumpfre-
gion entwickelt. Die paarige grof3e laterale
Sehne wird aus den DAC und VAC, die
paarige mediale caudale Sehne aus den
DPC bzw. VPC davorliegender Myosep-
ten abgeleitet (Fierstine und Walters 1968;
Westneat et al. 1993). Diese Sehnenstruk-
turen konnten stammesgeschichtlich durch
eine Verschmelzung derartiger Bindege-
websfahnen entstanden sein.

3.3.2. Experimentelle Daten zur caudal
gerichteten Kraftibertragung

Long et al. (1994) haben eine Methode
entwickelt, bei der die Muskulatur von
frisch toten Fischen elektrisch zu Kon-
traktionen stimuliert werden kann. Um
annédhernd die Undulationen zu erhal-
ten, die auch bei einem lebenden Fisch
beobachtet werden, genugt es, die vor-
deren Myomere abwechselnd rechts und
links elektrisch zu reizen. Offensicht-
lich sind die mechanischen Eigenschaf-
ten der hinteren Rumpfregion dazu ge-
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eignet, die anterior erzeugten Kréfte
nach caudal zu libertragen. Im lebenden
Fisch sind selbstverstandlich auch in den
hinteren Myomeren Muskelaktivititen
nachweisbar.

Elektromyographie (EMG) in Kombina-
tion mit kinematischen Analysen ist seit
vielen Jahren die Technik zur Erforschung
des Muskeleinsatzes bei den Schwimmbe-
wegungen der Fische (vgl. zur Ubersicht
Wardle et al. 1995). Der Bedeutung des
zeitlichen Zusammenhangs von EMG-
Aktivitat und Korperkrimmungen wird
erst in jlingerer Zeit Beachtung geschenkt
(Altringham et al. 1993; Rome et al. 1993;
Wardle und Videler 1993, 1994). Wardle
et al. (1995) haben die diesbeziiglich exi-
stierenden Daten zusammengestellt und
einer einheitlichen Analyse unterzogen.
Es mull eingerdumt werden, daB die
EMG-Daten mit Unsicherheiten behaftet
sind, weil eine Plazierung der Elektrode
an einem bestimmten Punkt am Rumpf
infolge der Faltung der Myosepten je nach
Einstecktiefe Informationen tber die elek-
trische Aktivitdt von zahlreichen verschie-
denen Myomeren geben kann. Trotzdem
1aRt sich aus den vorliegenden Daten all-
gemein schlieBen, was sich in Einzelarbei-
ten mit unterschiedlichen experimentel-
len Ansdtzen (Altringham et al. 1993;
Johnson et al. 1994; Long et al. 1994; John-
ston et al. 1995) bereits abzeichnete: Die
vorderen Myomere stehen starker im
Dienste der Krafterzeugung, die hinteren
starker im Dienste der Kraftlibertragung.
Fir diese SchluRfolgerung sind aus der
kinematischen Analyse Daten zum mo-
mentanen L&ngenzustand der Muskelfa-
sern wichtig. Man kann fur die Muskel-
fasern jedes Korperpunktes sagen, ob sie
sich zu einem gegebenen Zeitpunkt in
Dehnung (konvexe Kdérperkrimmung an
diesem Punkt) oder in Verkiirzung (kon-
kave Korperkrimmung an diesem Punkt)
befinden. A priori sollte man erwarten,
daR sich bei einer Gruppe von Muskelfa-
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sern, die sich gerade verkiirzt, auch eine
EMG-AKktivitdt nachweisbar ist. Dieser
Zusammenhang gilt aber meist nur fr die
Myomere der vorderen Korperhélfte. Die-
se Myomere verrichten positive Arbeit.
Das weiter oben vorgestellte Modell eines
Kontraktionsbogens mit darunterliegen-
dem muskuldrem Widerlager kénnte in
dieser Region also zutreffen.

Bei den hinteren Myomeren hingegen fallt
die Phase der Muskelverkiirzung, die aus
den kinematischen Analysen erhalten wur-
de, immer weniger mit der Phase der EMG-
Aktivitdt zusammen, da die Welle elektri-
scher Erregung sich schneller nach caudal
ausbreitet als die undulatorische Welle. Dies
fuhrt in zunehmendem Male dazu, dal
die hinteren Myomere elektrisch aktiv
sind, wenn sich ihre Muskelfasern verlan-
gern (exzentrische Aktivitat). Diese My-
omere verrichten negative Arbeit. Die Steif-
heit wird damit erhéht und der hintere
Rumpfabschnitt kann die vorne generier-
ten Kréafte nach hinten Ubertragen. Dieser
Zusammenhang gilt nicht gleichermal3en
fur alle der ohnehin wenigen Fischarten,
fur die in ausreichendem Mal3e Daten vor-
liegen. Bei anguilliformen Schwimmern,
wie dem Aal oder den Neunaugen, schei-
nen auch die hinteren Myomere keine Pha-
senverschiebung von Muskelverkiirzung
und elektrischer Aktivitat aufzuweisen; die
Daten flr die Forelle passen bisher in kein
Bild (Wardle et al. 1995).

Exzentrische Aktivitdt posterior gelege-
ner Muskelfasern ist auch bei Cyprinus
carpio nachgewiesen (van Leeuwen et al.
1990; van Leeuwen 1995). Diese Muskel-
fasern sollten daher relativ h6heren Bela-
stungen ausgesetzt sein. Spierts et al.
(1996) konnten zeigen, daR dies anato-
misch in einer signifikant héheren Kon-
taktflache von Sarcolemma und Myosep-
ten der posterioren Muskelfasern gegen-
Uber den anterioren reflektiert wird.
Das Ausmal der elektrischen Aktivitét
caudal gelegener Myomere zur Zeit der



Muskelverldngerung sollte die mechani-
schen Eigenschaften der hinteren Rumpf-
region verdndern kénnen und damit auch
die Eigenschaften der undulatorischen
Welle, also die kinematischen Parameter
insgesamt, steuern kénnen. Long und
Nipper (1996) konnten dies experimen-
tell an einer Art (Micropterus salmoides)
durch gezielte elektrische Reizung der hin-
teren Rumpfregion erstmals nachweisen.
Da die hintere Rumpfregion offensicht-
lich nicht direkt an der Erzeugung von
Undulationen beteiligt ist, kann das Mo-
dell eines Kontraktionsbogens mit darun-
terliegendem muskuldrem Widerlager fiir
diese Region auch keinerlei funktionelle
Erklarungen liefern. Tatsdchlich findet
man in dieser Region den beschriebenen
Kontraktionsbogen auch nicht mehr
(Gemballa 1995). Wenn die Fasern in die-
sen Myomeren erst nach einer passiven
Vordehnung aktiv werden, so besteht die
Gefahr, dal} sie bei starker Vordehnung
nicht mehr genug Kraft entwickeln kdn-
nen, um einer weiteren Dehnung ent-
gegenzuwirken. Sie sollten daher derart
angeordnet sein, daR eine konvexe Kor-
perkrimmung eine relativ geringe Vor-
dehnung verursacht. Dies ist erflllt, da

il
\
\
\

T

Abb. 16: Muskelfaserverlaufsrichtung in Ho-
rizontalschnitten aus der mittleren (A.) und
hinteren (B.) Rumpfregion von Channa obscu-
ra. Die Schnittebene liegt jeweils auf Hohe der
dorsalen anterioren Kegel (verédndert nach
Gemballa 1995).

Fig. 16: Orientation of muscle fibers in hori-
zontal sections of midbody region (A.) and po-
sterior body region (B.) of Channa obscura. Sec-
tions are taken at level of dorsal anterior cones.
Notice the deviation from longitudinal direc-
tion in B (modified after Gemballa 1995).
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die Fasern nicht longitudinal angeordnet
sind, sondern maglichst stark von dieser
Richtung abweichen. Diese Abweichung
von der longitudinalen Ausrichtung wird
deutlich, wenn man die Winkel zur L&ngs-
richtung in der hinteren Rumpfregion mit
der in der mittleren Rumpfregion ver-
gleicht (Abb. 16).

Der derzeitige Stand der Forschung legt
nahe, dal} Fische bei der undulatorischen
Fortbewegung die vordere Muskulatur
zur Krafterzeugung (positive Arbeit) ein-
setzen und die hintere Muskulatur zur
Versteifung des Rumpfes und damit in
Zusammenarbeit mit dem Bindegewebs-
apparat zur Kraftiibertragung (negative
Arbeit). Der graduelle Ubergang zwi-
schen diesen funktionellen Differenzie-
rungen wird anatomisch in einem gradu-
ellen Ubergang der Muskelfaseranord-
nung und einer graduellen Verstarkung
myoseptaler Langssehnen reflektiert.
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