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IX. Kapitel.

Wirkungen des Lichts auf Stoffwechsel, Wachstum
und Bewegungen (Phototropismen).

A. Allgemeine Vorbemerkungen iiber Licht und Pigment.

Zum Verstindnis der Sehorgane ist eine Bekanntschaft mit den
verschiedenen Lichtwirkungen unerldflich. Das Sonnenlicht iibt einen
ungeheuren Einfluf auf alle Organismen aus, der sich meist im giin-
stigen, zuweilen auch im schidlichen Sinne duBert. Obwohl es viel-
fach unbekannt ist, wie diese Wirkungen zustande kommen, konnen
wir drei Hauptgruppen derselben unterscheiden, wenn wir die mit den
Lichtstrahlen verbundenen Wirmewirkungen unberiicksichtigt lassen:
1. photochemische Beeinflussungen des Stoffwechsels und des Wachs-
tums; 2. Phototropismen, d.h. Bewegungen einzelner Zellen, Organe
oder des ganzen Korpers infolge von Lichtreizen; 3. optische Licht-
empfindungen durch besondere Sinneszellen (Sehzellen). Diese ver-
schiedenen Beeinflussungen konnen gleichzeitiz durch denselben Licht-
reiz hervorgerufen werden, z. B. wenn ein Nachtschmetterling ein Licht
sieht und dann auf dasselbe .auﬂiegt sie konnen aber auch voneinander
unabhiingig sein, z. B. wenn eine Pflanze assimiliert oder dem Lichte
entgegenwiichst, ohne dabei das Licht ,gesehen“ zu haben, weil die
adiiquaten Sinneszellen fehlen. Wir sprechen bei Orgamsmen nur dann
von ,Sehen® bzw. von Sehorganen, wenn solche Sinneszellen vorhanden
sind. Sie vermitteln im einfachsten Fall nur eine Unterscheidung von
hell und dunkel, und erst auf hoherer Organisationsstufe fiihren sie
zum Erkennen von Bewegungen, Bildern oder Farben. Fehlen die
Lichtsinneszellen, so ist anzunehmen, daf die Reaktionen ohne optische
Eindriicke verlaufen, wie ja auch viele tote Korper durch Licht ver-
indert werden. Dagegen halten wir uns fiir berechtigt, in solchen
Fillen ,Lichtempfindungen® anzunehmen auf Grund der Hypothese,
dal alles lebende Protoplasma sensibel ist; eine Pflanze empfindet die
Unterschiede von hell und dunkel, aber sie sieht sie nicht. Es ist be-
kannt, daf durch Licht die verschiedensten chemischen Prozesse hervor-
gerufen werden konnen, wie Oxydationen (z. B. bei der Bleichung von
Farbstoften), Reduktionen, Chlorierungen, allotrope Umwandlungen von
Elementen, Polymerisationen, Synthesen, Spaltungen (Photolysen) und
Zersetzungen. Bei jedem solchen Prozell absorbiert die lichtempfind-
liche Substanz einen Teil der Strahlen, wobei die Energie der Aether-
wellen in chemische Energie verwandelt wird. Diese riihrt nach dem
GrorrHUsSschen Gesetz nur von den absorbierten, nicht von den reflek-
tierten Strahlen her. Weiter steht fest, dal die ultraroten Strahlen
ihre Energie bei der Absorption besonders in Wiirme umsetzen, wih-
rend die ultravioletten und die noch kurzwelligeren Strahlen besonders
die Molekularkriifte beeinflussen und daher chemisch wirken. Dies gilt
fiir tote wie fiir lebende Koérper. Es ist bekannt, wie zerstérend ultra-
violettes Licht und noch mehr die Rontgenstrahlen auf lebende Gewebe
einwirken konnen. Darauf beruht die Verwendung solcher kurzwelligen
Strahlen zur Bekimpfung des Lupus, des Carcinoms und anderer Er-
krankungen. Die Lichtstrahlen konnen entweder den chemischen Energie-
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vorrat der betreftenden Substanz vermehren, z. B. bei der Umwandlung
von Sauerstoff in Ozon durch ultraviolette Strahlen, oder sie konnen einer
Substanz die Fihigkeit verleihen, eine chemische Umsetzung zu be-
schleunigen (katalytische Lichtwirkungen, optische Katalysatoren). Ge-
wisse Stoffe werden optische Sensibilisatoren genannt, weil sie
die Lichtempfindlichkeit einer anderen Substanz, der sie zugesetzt sind,
hervorrufen oder verindern oder einen photochemischen Prozell irgend-
wie beeinflussen. Hierher gehoren namentlich Farbstoffe, welche einen
Teil der Strahlen absorbieren, wiihrend der Rest reflektiert wird. Die
Energie der absorbierten Strahlen wird auf die andere Substanz iiber-
tragen, was als Sensibilisierung bezeichnet wird. Zu den Photokata-
lysatoren gehoren namentlich gewisse Metalle, z. B. Fe, welche durch
den O der Luft leicht Oxyde bilden, die durch Licht zu Oxydul redu-
ziert werden. Der frei gewordene 0 beschleunigt den chemischen Vor-
gang. Hiermit hiingt wohl zusammen, daf Chlorophyll nur bei Gegen-
wart von Fe ergriint, obwohl es selbst kein Eisen enthiilt. Man spricht
von A utophotokataly satoren(-sensibilisatoren), wenn der im
Licht entstehende Stoff seine eigene Bildung beschleunigt. Von Farbstoften
wirken namentlich die fluoreszierenden photokatalytisch, weil sie lang-
wellige Strahlen in kurzwellige nmwandeln. Daher wird dem Chloro-
phyll von manchen Forschern eine katalytische Wirkung zugeschrieben
(s. NoAck, Natwiss. 9, 1921, 286, und WARBURG, ibid., S. 354, 397).
Fiir die Photographie sind fluoreszierende Farben von grofer Bedeu-
tung. Die gewdhnlichen photographischen Platten sind fiir rot un-
empfindlich. Durch Zusatz von blauen Cyaninen werden sie fiir rot
empfindlich gemacht, indem die roten Strahlen absorbiert werden, wo-
durch Bilder mit den richtigen Helligkeitswerten von gelben und roten
Gegenstinden ermoglicht werden: ebenso geben sie nach Zusatz von
Eosin Bilder von griinen und blauen Objekten (Prinzip der ortho-
chromatischen Platte). Ferner ist die Gelatine der Platte ein Sensi-
bilisator, indem sie das abgespaltene Brom aufnimmt und dadurch das
Fortschreiten des photochemischen Prozesses ermiglicht. Nach demselben
Prinzip ist es gelungen, Infusorien und Gewebe, welche fiir Licht un-
empfindlich waren, durch Aufnabme von Farbstoffen in hohem Mafe
zu sensibilisieren ; die ersteren konnen durch fluoreszierende Farbstoffe
sogar so iiberempfindlich gemacht werden, dal sie daran zungrunde
gehen. Hierhin gehort auch die Buchweizenkrankheit der Schafe,
Rinder und Schweine. Wenn diese Tiere die Pflanze oder ihre Korner
fressen, so bekommen sie an den hellen pigmentlosen Hautstellen eine
erisypelartige Entziindung, die zuweilen zu schweren Stoérungen, ja
selbst zum Tode fithren kann. An den dunklen Hautpartien zeigt sich
die Erkrankung nicht und tritt auch nicht auf, wenn die Tiere im
Dunkeln gehalten oder die hellen Regionen verdeckt werden. Der
Buchweizen enthiilt einen nicht niher bekannten Farbstoff, welcher
durch das Blut in die Haut gelangt und sie iiberempfindlich fiir Licht
macht. Aehnlich verhilt sich die Kleekrankheit der Pferde und Rinder.
In den Augen kommen fast immer Pigmente vor, sie sind aber, ab-
gesehen vom Sehpurpur und verwandten Stoffen, sehr lichtbestiindig,
dienen daher nicht zur Sensibilisierung, sondern als Lichtschutz, damit
nur Strahlen aus bestimmter Richtung (optische Isolation) zu den Seh-
zellen gelangen. Die in diesen sich abspielenden Vorginge miissen
natiirlich dem photochemischen Grundgesetze von BunseN und RoscoEr
(Wirkung gleich Produkt von Lichtintensitit und Belichtungsdauer)
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folgen. Das Sehen als physiologischer Prozell ist aber kein einfacher
photochemischer Vorgang — bei zu schwachem Lichte erkennen wir
einen Gegenstand trotz sehr langer Betrachtung nicht —, weil die
Weiterleitung des Reizes und die Erregung der Ganglienzelle das Ent-
scheidende ist. Die S. 7 gegebene Uebersicht zeigt, dal der fiir uns
sichtbare Teil der elektromagnetischen Strahlen ungefihr das Gebiet
einer Oktave von 400—800 wyp Wellenlinge umfafit. Wir verstehen
aber unter Licht im folgenden ein etwas grioleres Gebiet von etwa
100—1000 pp., weil die ultravioletten Strahlen besonders chemisch wirk-
sam sind, withrend die ultraroten als Wirmestrahlen in Betracht kommen,
da sie bei Absorption durch einen Korper dessen Molekularbewegung
(Wiirme) erhohen. Eine solche erwirmende Wirkung kommt aber, wie
allbekannt, auch vielen sichtbaren Strahlen zu, migen sie von der Sonne
oder einer anderen gebriuchlichen Lichtquelle ausgehen. Im Gegen-
satz zu dieser Temperaturstrahlung leuchtender Korper steht
die ,Luminiszenzstrahlung® der leuchtenden Organismen und
Fluoreszenzerscheinungen mancher chemischer Prozesse, bei denen
Lkaltes Licht* ohne Wirmestrahlen erzeugt wird. Da alles Protoplasma
kolloidaler Natur ist, verdienen neuere Untersuchungen Beachtung,
nach denen das Licht den Dispersititsgrad mancher Kolloide #ndert,
das ultraviolette Licht sogar Eiweil zur Gerinnung bringen kann. Es
ist daher wohl moglich, dal bei der Entstehung der ersten Organismen
aus anorganischen Kolloiden das Licht eine grofle Rolle gespielt hat
(vgl. I, 8. 31).

Von der Gesamtenergie des extraterrestrischen Sonnenlichts ent-
fallen etwa 43 Proz. auf das Ultrarot, 52 Proz. auf das sichtbare
Spektrum und 5 Proz. auf das Ultraviolett, wihrend bei mittlerer
Sonnenhohe auf der Erde diese Zahlen ungefihr 59, 40 und 1 sind.
Manche Besonderheiten der Flora und Fauna des Hochgebirges erkliren
sich aus der groBeren Intensitit der ultravioletten Strahlen.

Da im Wasser viele bunt gefirbte Tiere leben, so ist fiir den Bio-
logen die Tatsache von grolier Wichtigkeit, dal zuerst die langwelligen
roten Strahlen absorbiert werden, dann die gelben, in noch griéBerer
Tiefe die griinblauen und endlich die ultravioletten. Im rein blauen
Wasser des Ozeans und der Alpenseen sollen Rot und Orange schon
in 10 m Tiefe aufgezehrt sein. Die orangerote Bauchseite des zur
Laichzeit in ca. 50 m Tiefe lebenden Salmo salvelinus & wiirde also
nie zur Wirkung kommen, falls die Geschlechter nicht auch hohere
Wasserschichten aufsuchen. Nach HUFNer ist ndmlich in 10 m noch
vorhanden: von Rot 2, Orange 8, Gelb 32, Indigo 75 Proz. Wenn die
Absorption gleichmifig mit der Tiefe fortschreitet, wiirden in 100 m
nur noch Blau und Indigo mit 6 Proz. da sein, alle iibrigen Strahlen
wiren bis auf Spuren verschluckt.

Fillt Licht auf einen Organismus, so sind drei Fille moglich. Es kann
erstens hindurchdringen bei wasserhellen Geschopfen, wie dies namentlich
fiir viele Planktontiere gilt, die dadurch mehr oder weniger unsichtbar
werden. Es kann zweitens eindringen und dabei als Licht verschwinden,
absorbiert werden, wobei anzunehmen ist, dall seine Energie zum groften
Teil in Wirme umgewandelt wird, und es kann drittens reflektiert werden.
Die weniger gebrochenen, langwelligen roten Strahlen dringen tiefer in
die Gewebe als die stirker gebrochenen. Ganz besonders schiitzen sich
die Tiere vor dem Eindringen des schiddlichen ultravioletten Lichts durch
Auflagerung toter Hornmassen (Stratum corneum, Federn, Haare, Cuti-
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cularschichten), wenigstens ist vom Menschen bekannt, daR diese Strahlen
zum grioften Teil von der Hornschicht der Haut absorbiert werden.
Bei den Wirbeltieren kommt dazu der Schutz, den das rote Blut in
den Kapillaren der Haut gewiihrt, da dieses nur die chemisch unwirk-
samen langwelligen Strahlen hindurchldfit. In den Augen geschieht
dasselbe durch die Linse und die triiben Augenmedien. Das Absorp-
tionsvermdogen ist sehr hiiufig fiir die verschiedenen Strahlengattungen
verschledeu wodurch die sog. Pigmentfarben entstehen. Wird alles
Licht absorblelt 80 erscheint der Korper schwarz; werden nur Strahlen
einer bestimmten W ellenlinge absorbiert und die iibrigen reflektiert,
so erscheint uns der Korper in derjenigen Farbe, welche den letzteren
entspricht, also in der Komplementirfarbe der absorbierten Strahlen.
Die grofe Bedeutung der Pigmente beruht auf der Absorption der
Strahlen der Komplementirfarbe. Solche Ergénzungsfarben sind z. B.
Rot und Griinlichblau, Orange und Cyanblau, Gelb und Indigoblau, Griin-
gelb und Violett. Die Absorption hingt ab von der chemischen Zu-
sammensetzung, und die Pigmentfarben werden daher auch chemische
oder objektive Farben genannt. Im Gegensatz zu ihnen stehen
die Struktur-, Schein- oder subjektiven Farben, welche
darauf beruhen, daR sehr diinne Schichten eine Interferenz der reflek-
tierten Strahlen verursachen, was je nach der Stellung des Beobachters
zu verschiedenen Farben fiihren kann. Hierhin gehoren in der Regel
die griinen, blauen, violetten und die metallisch glinzenden Farben,
wihrend schwarze, braune, rote und gelbe Téne meist durch Pigmente
hervorgerufen werden. Wird alles Licht reflektiert, so erscheint der
Gegenstand weill. Die Pigmente konnen gelost oder kornig sein; die
letzteren entstehen vielfach aus farblosen ,Chromogenen® (z. B. aus
Tyrosin, einem Zersetzungsprodukt des Eiwei, oder aus dem nahe-
verwandten Dopa [Abkiirzung von Dioxyphenylalanin]) durch die Tiitig-
keit oxydierender Fermente (Oxydasen, z B. Tyrosinase bei Wirbel-
losen, DOpaoxydase bei Wirbeltieren und Schmetterlingen). Verschie-
dentlich ist nachgewiesen, dafl die Chromogene aus zerbrickelnden
Kernen hervorgehen, so fiir Pigmente im Mantelrand von Helixz, in
Augen und in pathologischen Wucherungen. Die Fihigkeit, solche
oxydierende Fermente zu erzeugen, tritt entweder nur zu gewissen
Zeiten auf — so in der Augenretina des Kaninchenembryos am 12. Tage
und verschwindet nach 8 Tagen, wenn das Pigment gebildet ist —
oder sie ist withrend des ganzen L.ebens vorhanden — so in den Chromato-
phoren der menschlichen Haut, die durch starke Lichtreize jederzeit
zur Pigmentbildung gezwungen werden konnen.

Manche Pigmente sind ,farbenempfinglich® (WI1ENER, 1895), d. h. sie
werden durch das Licht so zersetzt, dal sie die Farbe der Beleuchtung
annehmen, oder diejenigen Pigmente werden vermehrt, welche mit der
Beleuchtungsfarbe iibereinstimmen. Daraus erkliiren sich zum Teil die
Uebereinstimmungen der Farbkleider mit der Umgebung. So nehmen
z. B. Schalen von Ostrea edulis, welche sich auf Schalen von Mytilus gallo-
provincialis festgesetzt haben, die schwarzblaue Farbe der letzteren an,
und manche frei aufgehiingte Tagfalterpuppen erhalten ungefihr die
Farbe der Unterlage. Solche Fiille sympathischer Firbung sind aber
sehr selten, so dal die Erklirung der Mimikry durch ,Farben-
photographie® fiir das Tierreich kaum in Frage kommt. Das zeigt
sich sehr deutlich an der Firbung der Puppen von Pieris brassicae,
welche trotz der verschiedensten Umgebung immer hellgriinlich mit
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vielen kleinen schwarzen Flecken ausfillt. Sie schwankt nur wenig
je nach der Unterlage. Auf weiflem Untergrund ist sie am hellsten;
in vollstindiger Finsternis etwas dunkler, auf schwarz noch dunkler,
besonders bei intensiver Belichtung und auf gelb tritt ein sattgriiner
Ton mit wenigen schwarzen Punkten auf. Von einer ,Farbenphoto-
graphie“ oder Schutzfirbung kann also gar nicht die Rede sein. Dal
im Licht auf schwarzer Unterlage die Puppe besonders dunkel wird,
beruht auf dem Reiz der reflektierten ultravioletten Strahlen. Auch
die Firbung der Puppe von Vawnessa wrticac hingt mehr von der
Helligkeit als von der Farbe der Umgebung ab. Auf derselben Unter-
lage treten ziemlich verschiedene Farben auf. Ohne Augen hort die
Einwirkung der Umgebungsfarben auf, sie wird also durch das Nerven-
system vermittelt und erfolgt nicht direkt, was ebenfalls gegen eine
,Photographie* spricht. Daher fehlen auch die Farben an Puppen,
die aus kopflosen Raupen hervorgegangen sind. Aus den Versuchen
von BRECHER an Vanessen geht weiter hervor, daf die Puppenfirbung
nicht auf Instinkten von Raupenrassen beruht, denn wenn verpuppungs-
reife Raupen, die sich fiir verschiedenfarbige Plitze entschieden hatten,
ins Dunkle gebracht wnrden, so waren keine Firbungsunterschiede, je
nach dem gewihlten Ort, festzustellen. Da bei der Bildung der Pig-
mente Sauerstoff notig ist, so ist es begreiflich, daR sie hauptsichlich
in der @dufleren Haut und in der Umgebung von Kaniilen auftreten,
welche von Luft oder frischem Wasser durchstromt werden (Mantel-
hohle der Pulmonaten, Kiemenhéhle vieler Mollusken, Tracheen der
Insekten, Nasenhohle der Wirbeltiere), bei Vertebraten auch vielfach
lings der Blutgefifie, weil die Erythrocyten den Sauerstoff liefern. Wir
werden weiter unten (s. 2) an vielen Beispielen zeigen, daB Licht die
Entstehung der Pigmente fordert: worauf aber dieser Zusammenhang
beruht, ist noch unklar. Ich nehme an, daf ein Teil der absorbierten
Lichtenergie in Wirme verwandelt wird, withrend der Rest als chemische
Energie die Abspaltung der Chromogene aus dem Eiweill begiinstigt.
Die Tatsache, daR sehr oft dicht nebeneinander weifle und gefirbte
Hautstellen der verschiedensten Art vorkommen, beweist, dall die
Ursachen der Pigmentbildung sehr kompliziert sein konnen. Nach
PrziBraM kommen aufler Fermenten, Chromogenen und Licht nament-
lich in Betracht die Aciditit und Alkaleszenz der Gewebe, das Vor-.
handensein bestimmter Neutralsalze, geloste Farbstoffe und die Wiirme.
Mir scheint, daf unter Umstinden jeder starke Reiz pigmentfordernd
wirken kann, indem er die Sauerstoffzufuhr begiinstigt. Apicale Korper-
regionen, welche den duBeren Reizen besonders ausgesetzt sind, zeigen
hitufig eine intensive Firbung (dorsaler Aalstrich vieler Huftiere, schwarze
Spitzen an den Ohren, Fiifen, dem Schwanz der Russenkaninchen im
Winter, Schwanzspitze des Hermelins u. a.). Nach ScrHUuLTZ wachsen
den Himalayakaninchen an weilhaarigen rasierten Stellen schwarze
Haare nach, und an den Russenkaninchen lassen sich durch ortliche
Anwendung von Kilte auch im Sommer schwarze Haare an den termi-
nalen Regionen erzeugen nach Entfernung der weiflen, und umgekehrt
weifle Haare durch Wirme im Winter nach Entfernung der schwarzen.

Die biologische Bedeutung der Pigmente kann sehr verschieden
sein und ist auch bei Pflanzen und Tieren fast immer von entgegen-
gesetzter Art, wenngleich sie in beiden Reichen in irgendeiner Be-
ziehung zum Licht steht. Pigmente sind, kurz gesagt, Lichtfinger und
Lichtverarbeiter. Bei den Pflanzen haben die verbreitetsten Pigmente,
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das Chlorophyll und seine Verwandte, ganz iiberwiegend eine assimi-
latorische Bedeutung, wihrend bei den Tieren diese fehlt und dafiir
folgende Funktionen verzeichnet werden konnen:

1. Firbung: die Pigmente dienen dazu, um als Farben gesehen
zu werden (defensive oder aggressive Verkleidungsfarben, sexuelle
Farben, Herden-, Warnfarben). Die Bliitenfarben dienen zur Anlockung
der Insekten.

2. Lichtschutz, um das Eindringen von Licht zu verhindern:
so in der Chorioidea und im Tapetum nigrum der Wirbeltierangen und
hiufig in dhnlicher Weise bei den Sehorganen der Wirbellosen: in der
Haut, um das ultraviolette Licht fernzuhalten, in vielen Eiern ohne
lichtdichte Schale (Ganoiden, Anuren).

3. Wirmeproduktion durch Umwandlung der Energie der ab-
sorbierten Strahlen in Wirme. Manche Bewohner feuchter oder kalter
(Gebiete sind auffallend dunkel gefirbt: der schwarze Zaunkonig, 7Troglo-
dytes platensis, von Chile und dem Feuerland; der dunkle Albatrof,
Diomedea fuliginosa, der Magellanstrafe; viele melanistische Varietiiten
von Eidechsen auf ozeanischen Inseln, der schwarze Panther (Felis
pardus) von Java und Sumatra, melanistische Fiichse der skandinavischen
Kiisten, schwarze Eichhornchen in den hoheren Alpenregionen; ebenso
neigen manche Schmetterlinge im hohen Norden zur Schwirzung.

4. Lichtisolation in den Augen: das Pigment ist so angeordnet,
dafl nur Strahlen bestimmter Richtung die Stidbchen treffen, wodurch
ein Richtungssehen ermdglicht wird.

5. Sensibilisierung in der Retina (Sehpurpur), in der Haut
oder andern Organen (s. S. 385).

Bei den drei ersten Funktionen treffen wir das Pigment hiiufig in
toten Korperteilen (Chitin, Federn, Haare). Es wiire aber sehr ver-
kehrt, jeder starken Pigmentierung eine biologische Bedeutung zuzu-
schreiben, denn sie kommt oft vor an inneren Organen. Das leuch-
tende Rot und Gelb der Blitter im Herbst beweist, daf Pigmente sehr
oft durch Zerfall von Eiweil entstehen und dann als funktionslos gelten
konnen.

Degenerative Pigmentierung. Ist demnach das Pigment sehr
hiufig von groRfem Nutzen, so beweisen auf der andern Seite viele Tat-
sachen, dal Farbstoffe in grofer Menge bei degenerativen und
pathologischen Prozessen auftreten und dann als biologisch be-
deutungslos gelten kiénnen. Sobald Eiweill sich zersetzt und reich-
licher Sauerstoff zugefiithrt wird, ist die Moglichkeit ihrer Bildung vor-
handen. Entziindete Gewebe werden meist sehr reichlich von Blut-
kapillaren durchzogen, und der Zerfall der Zellen fiithrt dann hiufig
zur Pigmentbildung: so in den Melanosarkomen und vielen anderen
(reschwiilsten, wobei die Melaninkiérner zuerst in den Zellen, nach Zerfall
derselben intercelluliir liegen. Lidkt man Actinosphaerium Eichhorni
hungern, so zerfallen die zahlreichen Kerne zuweilen in Chromidien und
verwandeln sich spiter in Pigment, welches ausgestofien wird. Bei der
Vielteilung der Malariaplasmodien und andrer Protozoen enthilt der
wRestkorper® Pigment als Zeichen des Eiweilizerfalls. Aus demselben
Grunde sind rudimentire Organe, namentlich Augen, oft sehr pigment-
reich. Sogar in der Linse des Petromyzonten (Geofria chilensis habe ich
bei der Macrophthalmia-Larve schwarze Farbstoffballen gefunden, und
dasselbe wird von der Vorderwand des Parietalauges der Blindschleiche
und von Varanus und vom Glaskorper der Seitenaugen der Solifugen
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berichtet. Man darf daher nicht jede Pigmentierung als eine Anpassung
ansehen, sondern muf sie von Fall zu Fall kritisch priifen.

B. Photochemische Stoffwechsel- und Wachstumsprozesse.

1. Photosynthese der Pflanzen. Der wichtigste Vorgang dieser
Art bei Organismen ist die Assimilation der CO, in den griinen oder
sonstwie gefiirbten Pflanzenteilen zu einem Kohlehydrat (Zucker, Stiirke)
unter Bildung von O. Da aus dem Kohlehydrat im weiteren Verlauf
durch Hinzufiigen von N das Eiweifl, der Triiger aller Lebenserschei-
nungen, aufgebaut wird, ist dieser Prozef von so fundamentaler Be-
deutung, dall er hier kurz erwiihnt sein mag, zumal ihm im Tierreich
nichts Aehnliches an die Seite gestellt werden kann. KEr ist gebunden
an gewisse Farbstofftriger, Chloroplasten, welche in den meisten Pflanzen
als griine Chlorophyllkorner vorhanden sind, in den Blau-, Rot- und
Braunalgen aber auch durch anders gefirbte Pigmente verdeckt sein
kinnen. Diese Gebilde sind die Transformatoren der Sonnenenergie
in chemische Energie. Indem die Pflanze die CO, der Luft durch die
Spaltofinungen und das Wasser aus dem Boden durch die Wurzeln auf-
nimmt, erfolgt der Aufbau des Eiweil iiber eine Kette noch nicht ge-
nauer bekannter Umsetzungen, bei denen nach BaEyer CH,O, Form-
aldehyd, auftreten soll: H,O + CO, = CH,0O + 20. Durch 6fache Poly-
merisation wird aus dem Formaldehyd der Traubenzucker, so dall der
ganze Prozel sich durch die Gleichung wiedergeben lift: 6 CO, 4+ 6 H,0
= (C4H;504 (Traubenzucker) -+ 6 O,. Kiinstlich ist diese Umsetzung
noch nicht ausgefiihrt worden. Sie ist jedoch sehr wahrscheinlich,
da es EmiL FiscHEr gelungen ist, aus Formaldehyd eine Hexose auf-
zubauen. Sie findet in den Chloroplasten selbst statt, aber nur wenn
diese Chlorophyll filhren und wenn das umgebende Zellplasma lebend
ist. Dieses wirkt daher mit beim Aufbau des Kohlehydrats und ver-
mittelt allein die Umwandlung des Kohlehydrats in Eiweil. Unbekannt
ist zurzeit noch, ob das Chlorophyll als Sensibilisator wirkt oder ob es
direkt an der chemischen Umsetzung beteiligt ist, oder ob beide Mog-
lichkeiten zutreffen. CO, wird nicht als freies Gas zersetzt, sondern
es verbindet sich vorher mit Wasser zu COgH,. In den meisten Bliittern
verwandelt sich der Zucker sofort in Stirke (C;H,,0;) durch Abspaltung
von Wasser, so dall die ganze Reihe von Umsetzungen sich in die Formel
zusammenfassen lift: 6 CO,H, = C;H,,0;, 4+ 6 O, + H,0. Nach WiILL-
STATTER s0ll zuerst eine Chlorophyll-CO,-Verbindung auftreten, die
sich in Chlorophyll-Formaldehydperoxyd verwandelt. Aus diesem wird
Formaldehyd frei und polymerisiert sich zu Zucker. Da Formaldehyd
ein Protoplasmagift ist, mull dieser Vorgang sich sehr rasch abspielen.
Das Chlorophyll hat die Formel C;;H,,O;N,Mg. Es enthilt also kein
Eisen, obwohl bekannt ist, daR zu seiner Bildung Fe ndétig ist. Das
Chlorophyll wirkt als Lichtfilter, indem es besonders die violetten,
dunkelblauen und roten Strahlen absorbiert und die so gewonnene
chemische Energie zur Reduktion von CO;H, verwendet. Das Chloro-
phyll tritt fast tiberall in zwei verschiedenen Formen zusammen auf,
als das blaugriine Chlorophyll a, dessen Zusammensetzung eben an-
gegeben wurde, und als das gelbgriine Chlorophyll b (C;;H;,O,N,Mg),
und zwar im Verhiiltnis von 3a:1b. AuBerdem enthalten die Chloro-
phyllkérner noeh zwei gelbe Farbstoffe, Karotin und Xanthophyll,
die aber nicht an der Assimilation beteiligt sind. Die beiden Chloro-
phyllsorten ergiinzen sich in ihrer Assimilation. Im direkten Sonnen-
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licht dominieren die Strahlen von Rot bis Gelb infolge der stérkeren
Zerstreuung der stirker brechbaren Strahlen. Jene weniger brechbaren
Strahlen werden ausgenutzt vom DBlauchlorophyll, welches sein Ab-
sorptionsmaximum bei A 680 (rot) hat. Im zerstreuten Tageslicht iiber-
wiegen die stirker brechbaren Strahlen blau bis violett, die von dem
komplementéren Gelbchlorophyll verschluckt werden, und zwar im
Maximum bei A 486 (blau). So sind nach StAHL die Landpflanzen in
iuBerst zweckmiliger Weise fiir die im Sonnenschein wie im diffusen
Himmelslicht vorherrschenden Strahlen eingerichtet. lhre Firbung steht
im Dienst des Stoftwechsels. Die Blau-, Rot- und Braunalgen konnen
ebenfalls assimilieren, da sie jene vier Farbstoffe in ihren Chromato-
phoren enthalten; daneben aber fithren sie noch einen andern, in seiner
Bedeutung etwas unklaren, welcher jene verdeckt und die duliere Er-
scheinung bestimmt, nimlich die Blaualgen das blauve Phycocyan,
die Rotalgen das rote Phycoerythrin und die Braunalgen das braune
Phycoxanthin (Fucoxanthin). Es sind eiweifartige, in Wasser 1ds-
liche sog. Phycochromoproteide (KyLin). Vermutlich verstirken
sie die Titigkeit des Chlorophylls, sind also Sensibilisatoren. Die Griin-
algen leben im Flachwasser bis ca. 6 m und absorbieren aus dem
weillen Licht hauptsiichlich die roten Strahlen, weil diese fiir die Zer-
setzung der CO,H, am stiirksten wirksam sind. Dann folgen die Blau-
algen bis etwa 10 m. Die Braunalgen und noch mehr die Rotalgen
leben mehr in der Tiefe und sind fiir die Absorption der griinblauen
Strahlen eingerichtet, weil die roten und gelben beim Eindringen in
das Wasser von diesem zuerst verschluckt werden (vgl. 8. 374). Chloro-
phyll hat, wie wir sahen, ein Absorptionsmaximum bei A 680 (rot) und
A 486 (blau), withrend dasjenige von Phycocyan bei A 620 (rot) und das
von Phycoerythrin bei A 567 (griin) liegt. Da die Intensitiit der Assi-
milation parallel verliuft mit derjenigen der Absorption, so fiillen diese
Begleitpigmente die Liicke im Chlorophyll aus, und die Pflanze wird
durch sie befiihigt, die verschiedensten Strahlen auszunutzen. Fiir die
Rotalgen diirfte dieser Umstand besonders wichtig sein, weil sie viel-
fach im Schatten leben. Nun ist es freilich sicher, dal die Verteilung
jener vier Algengruppen nicht so schematisch verliiuft, wie eben an-
gedeutet wurde ; manche Blau-, Rot- und Braunalgen kommen auch an
der Oberfliche vor, aber man kann hierin eine sekundiire Ausbreitung
und Anpassung sehen. In dieser Hinsicht sind die beriithmten Ver-
suche von GAipukov beziiglich der chromatischen Adaptation
bedentungsvoll, welche von Borescun und HARDER bestitigt worden
sind. Darnach haben einige wenige Cyanophyceen (Oscillaria sancila,
Phormidiuwm~- und Microchaete-Arten), die Fihigkeit in monochroma-
tischem Licht die Komplementirfarbe zu bilden. Sie werden im roten
Licht blaugriin durch Bildung von Phycocyan und im griinen Licht rot
durch Bildung von Phycoerythrin. Sie enthalten némlich beide Farb-
stoffe, und in jeder Lichtsorte entwickelt sich die komplementire be-
sonders stark. Garpukov hielt diese Umfirbungen fiir erblich, da sie
bei Fortsetzung der Kultur in reinem Licht sich auf neue Fiden aus-
breiteten, aber eine solche Vererbung einer erworbenen Eigenschaft
konnte von BorescH nicht bestitigt werden. Dazu gehéren vermut-
lich lingere Zeitrinme. Eine solche Anpassungsfilhigkeit scheint weit
verbreitet zu sein, denn in den Seen der Voralpen nehmen manche
Peridineen, Chrysomonaden und andere Flagellaten in ca. 10 m Tiefe
eine ritliche Firbung an, die weiter oben braun oder blau aussehen.
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2. Licht- und Hauntpigmente. Die meisten Tiere sind auf der
belichteten Korperseite, welche meist die dorsale ist, stiirker gefirbt
als anf der unbelichteten. Ebenso sind bei Schnecken und Muscheln
die von der Schale bedeckten Korperregionen fast immer ungefiirbt,
wihrend die freiliegenden oft priichtige Farben aufweisen. Die in den
heiflen Liindern lebenden Menschenrassen sind im allgemeinen dunkler
pigmentiert als diejenigen der kiilteren Klimate. Die Farbenpracht der
in den Tropen lebenden Vdigel, Fische, Schmetterlinge und anderer
Insekten ist hiufig sehr auffallend, wihrend ihre nérdlichen Verwandten
viel unscheinbarer aussehen. Die Chitonen des Flachwassers bis zu
etwa 150 m haben alle moglichen Farben auf den Schalen und dem
Mantel, wihrend die ganze Unterseite ungefirbt ist. Die aus groBerer
Meerestiefe stammenden sind oben und unten gleichmiflig weif. Eben-
so sind die in der Tiefsee, in unterirdischen Hoéhlen (Olm, Asellus
cavaticus, Niphargus-Arten und andere Krebse, Campodea staphylinus
und andere unterirdische Thysanuren), in der Erde (Regenwiirmer.
Engerlinge), im Innern von Holz (viele Insektenlarven), von Tieren
(Parasiten) lebenden Geschipfe fast gar nicht oder nur schwach pigmen-
tiert. Man wird aus diesen #duferst zahlreichen Tatsachen schliefen
diirfen, daf das Licht das Auftreten von Pigment begiinstigt und schlief-
lich zu erblich fixierten Farben fiihrt, denn sie legen sich vielfach schon
an dem dem Licht noch nicht ausgesetzten Embryo an. Die Tatsache, dal
die warmbliitigen Végel und Siduger sich in dieser Hinsicht ebenso ver-
halten wie die kaltbliiticen Fische und Insekten, beweist, daf die Korper-
temperatur hierbei keine wesentliche Rolle spielt, sondern daf die Zu-
nahme der Hautpigmente eine Folge intensiverer Belichtung ist. Da-
her ist auch bei Tieren mit abnormer Kirperhaltung die dem
Lichte zugekehrte Seite die pigmentreichere. Beim Schiffshalter
(Kcheneis), welcher sich mit der ersten Riickenflosse ansaugt und daher
die Bauchseite dem Lichte zuwendet, ist diese dunkler als der Riicken.
Dasselbe gilt fiir den im Nil lebenden Wels Synodontis membranaceus
GEOFFR., welcher gewdhnlich anf dem silbergran gefirbten Riicken
schwimmt und den schwarzen Bauch nach oben kehrt. Schon die alten
Aegypter haben ihn in dieser ungewdhnlichen Stellung in den Griibern
von Theben dargestellt. Wenn er bei Gefahr flichtet, so kehrt er hin-
gegen den Riicken nach oben. Dieselbe Erscheinung lifit sich an den
zu den Wanzen gehorigen, in unseren Teichen sehr hiéiufigen Riicken-
schwimmern, Notonecta glauca, feststellen, welche am Bauch schwiirzlich,
am Riicken weillich und hellbraun gefirbt sind. Wird das Aquarium
so eingerichtet, dall nur Licht von unten mit Hilfe eines Spiegels ein-
fallen kann, so werden die Fliigeldecken nach 2 Monaten marmoriert,
und die Tiere &dhneln dann in hohem MaBe einer anderen bei uns
heimischen Art, der Nof. marmorea. Endlich sei an die Plattfische,
Pleuronectiden, erinnert, welche auf einer Seite liegen und auf dieser
des Pigments entbehren und auch des Auges, welches auf die gefirbte
Seite gewandert ist. Bei Rhombus ist die dem Lichte zugekehrte Seite
die linke, bei Hippoglossus, Pleuronectes und Solea die rechte. Ver-
einzelt werden Individuen mit umgekehrter Orientierung angetroffen.

Der pigmentfordernde Einfluf des Lichtes kommt darin deutlich
zum Ausdruck, dal in manchen Fillen ungefirbte Hautteile Pigmente
bilden, wenn sie kiinstlich dem Lichte ausgesetzt werden. Der in den
unterirdischen Gewiissern des Karstgebietes lebende Olm (Profeus
anguwineus) sieht fleischfarbig aus, nimmt aber im Lichte eine braun-
und blauschwarze Farbe an, und zwar um so mehr, je linger er dem
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Lichte ausgesetzt war. Setzt man das Tier darauf ins Dunkle, so kann
es wieder entfirbt und durch abermalige Belichtung wieder gefirbt
werden. Rotes Licht wirkt wie Dunkelheit und lift kein Pigment auf-
kommen. Die in den Jurahohlen lebende Gammaride Niphargus virei
ist rotlich gefirbt, bedeckt sich aber innerhalb zweier Monate mit
braunen Flecken, wenn sie am Licht gehalten wird. Umgekehrt ver-
liert der in tiefen Brunnen lebende Gammarus puteanus seine griin-
lich-graue Pigmentierung, wenn er in vollstindiger Dunkelheit gehalten
wird. Es treten unter Riickbildung des Pigments unregelmifige weille
Flecke in der Haut auf, welche sich immer mehr ausbreiten, so daf
nach 20 Monaten die meisten Individuen farblos sind. Nur das Augen-
pigment bleibt unverindert. Ist auch dieses im Laufe der Zeit ver-
schwunden, so ist aus der Gattung Gammarus ein Vertreter der Gattung
Niphargus geworden. Ebenso verlieren Daphniden im Dunkeln das
Augenpigment, wobei die Phagocyten es iiber den ganzen Korper ver-
teilen. Die Depigmentierung in der Dunkelheit erfolgt bei den ver-
schiedenen Familien und Gattungen verschieden schnell. Die in den
Jurahohlen lebenden Kifer haben zwar ihre Augen verloren, sind aber
sonst noch gut gefirbt. List brach aus einer Miesmuschel (Mytilus)-
Schale ein Stiick von 1—2 c¢m Linge, ohne dabei den Mantel zu ver-
letzen, und setzte das Tier dem Lichte aus, worauf sich nach 3 Wochen
jene Stelle des Mantels gefirbt hatte. Mytilus galloprovincialis sitzt
zaweilen im Hintergrunde dunkler Hohlen und ist dann am Mantel-
rande gar nicht oder sehr wenig pigmentiert, withrend die weiter auflen
sitzenden Individuen gefirbt sind. Bei der Bohrmuschel Lithodomaues
daetylus werden der Sipho und die Spitze des Rumpfes dem Lichte
ausgesetzt. Daher findet sich hier Pigment. Individuen, welche tief
im Innern des Gesteins bohren, sind ganz farblos. Am Lichte bildet
sich an jenen Stellen im Laufe von 4 Wochen Pigment, und nach einem
Jahre sind sie hier stark gefiirbt. CunNINGHAM beleuchtete kleine
Flundern von 12 mm Liinge, welche eben zu Boden gesunken waren,
mittels eines Spiegels von unten und fand, daf wihrend der folgenden
6 Wochen sich das Pigment der Bodenseite vollstindig riickbildete,
was offenbar eine Folge des Vererbungsmechanismus ist. In den néichsten
2 Monaten aber stellte sich bei den meisten Exemplaren das Pigment
durch den Lichtreiz wieder ein. Ierner ist bekannt, daR die Haut des
Menschen nach starker Besonnung sich erst entziindet und dann sich
pigmentiert. In meiner Vererbungslehre, 1914, 8. 207 habe ich einen
Fidschi-Albino abgebildet, dessen weille Haut sich durch Sonnenwirkung
iiber und iiber mit dunklen Pigmentflecken bedeckt hatte. Bei den
Embryonen eines Knochenfisches (Fundulus) treten im Lichte sehr viele
Pigmentzellen der Dotterhaut auf, im Dunkeln sehr wenige. Beim
Embryo selbst zeigt sich kein Unterschied in der Pigmentierung, die
Retina entwickelt z. B. in beiden Fillen gleich viel Pigment.

Gegen die pigmentfordernde Wirkung des Lichtes werden zuweilen
einige Tatsachen ins Feld gefiihrt, welche nur beweisen, dall es auch
noch andere Faktoren gibt, welche die Bildung von Farbstoffen be-
giinstigen, und ferner daf in Anpassung an bestimmte Lebensverhilt-
nisse die Pigmentierung trotz intensiver Lichtfiille unterbleiben kann.
Ist die Bildung von Farbstoffen einmal erblich fixiert, so kann sie auch
im Dunkeln erfolgen, wie die in den Schmetterlingspuppen oder in der
Eischale der Vigel oder im Uterus der Siuger auftretenden Hautfarben
beweisen. Chromatophoren finden sich aus unbekannten Griinden auch
hiiufie im Peritoneum oder anderen inneren Organen. Die Durch-
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sichtigkeit vieler Planktontiere ist ebenso wie die gelbe Pigmentierung
der Wiistentiere eine Schutzfarbe, und auch die schwarze oder rote
Firbung vieler Tiefseetiere wird hierher zu rechnen sein, denn fiir ein
im Wasser befindliches Tier erscheinen sie schwarz, weil die von ihnen
reflektierten roten Strahlen vom Wasser absorbiert werden. Wenn
Salamanderlarven und manche andere Geschopfe im Dunkeln dunkel,
am Lichte hell werden, so spricht sich hierin eine fakultative Farben-
anpassung aus, die aber iiber die Zahl der Pigmentzellen und die Menge
des vorhandenen Pigments nichts aussagt. Dabei ist das Auge von
Einfluf, denn die blindgemachten Larven von Amblystoma punctatim
verhalten sich gerade umgekehrt wie die normalen: sie werden am
Lichte dunkel und in der Dunkelheit hell, zeigen also das Verhalten,
welches man vornherein erwarten sollte. Es folgt hieraus, daf das
Auge einen hemmenden Einfluf auf die Pigmententwicklung in diesem
Falle ausiibt. Bei den Negern ist die Fullkante, obwohl sie dem Licht
ausgesetzt ist, hell, vielleicht weil hier nur wenige Blutgefifle in der
dicken Haut verlaufen. Bei der erwachsenen Blindschleiche ist die
blauschwarze Bauchseite viel dunkler als der Riicken, dessen braune
Erdfarbe Schutz gewdhrt; von der hiufig silberweilen Riickenfliche
der jungen Tiere aber wird man dies nicht behaupten kounen. Die
Féirbung der Tiere ist eine so komplizierte, vielfach auch von phyle-
tischen Faktoren abhiingige Erscheinung, daf man sie in sehr vielen
Fiillen nicht durch eine einfache Formel erkliren kann. Trotzdem kann
an der allgemeinen Regel, dal das Licht die Bildung von
Farbstoffen begiinstigt, kein Zweifel sein. Sind die Farbstofte
einmal da, so konnen sie durch andauernde Belichtung gebleicht werden.
Daher das Abblassen der Farben vieler Tagfalter withrend des Lebens
und das bleiche Aussehen vieler Pulmonatenschalen, welche in der
Wiiste oder anderen stark besonnten Gegenden leben.

3. Einwirkung des Lichts auf den Stoffwechsel. das Blut, die
CO2- und Fettproduktion, besonders der Siiuger. Die bekannte Tat-
sache der Polaranimie (blasse Hautfarbe) scheint dafiir zu sprechen,
dafl durch andauernde Dunkelheit die Zahl der roten Blutkorper ab-
nimmt. BLEssiNG aber fand bei den 13 Teilnehmern der NANSEN-
schen Framexpedition trotz der 3 Polarniichte von je 140—150 Tagen
kein Nachlassen des Hémoglobingehalts und glaubt daher, daB jener
Zustand vielleicht auf eine Kontraktion der Blutgefiile infolge der Kiilte
zuriickzufithren ist. Bei Zechenpferden, die H— 10 Jahre unter Tag bei
kriiftiger Ernihrung gearbeitet hatten, fanden GROBER und SEMPELL
eine leichte Zunahme der Zahl der Erythrocyten bei geringer Abnahme
des Himoglobingehalts. Lange wiihrende Dunkelheit erzeugt also bei
Siungern entgegen der landliufigen Ansicht keine Animie. Durch eine
Anzahl Untersuchungen ist festgestellt worden, daf im Hohenklima
nach kurzer Zeit die Zahl der roten Blutkoérperchen und proportional
damit der Gehalt an Himoglobin zunimmt, und zwar wichst der Zu-
wachs mit der Hohe des Berges. Die Verinderungen zeigen sich in
den Arterien, Venen und Kapillaren. Es galt nun, festzustellen, ob
nicht hierbei der verminderte Luftdruck und der abnehmende Sauer-
stoffgehalt der Luft eine grifere Rolle spielt als die stirkere Belichtung.
Der folgende Versuch klirt hieriiber auf. Wenn Meerschweinchen unter
einem verminderten Luftdruck von 520 mm Hg gehalten werden, so
zeigt ihr Blut nach einem Monat eine griéfere Absorptionsfihigkeit fiir
Sauerstoff als vorher. Die Vermehrung der roten Blutkorper tritt aber
nur ein bei verminderter Sauerstoffspannung, wihrend verdiinnte Luft
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mit normalem Sauerstoffgehalt wirkungslos ist. Die Zunahme des
Hiimoglobins erscheint danach als eine Schutzeinrichtung, um den
notigen Sauerstoff zu binden, obwohl er in geringerer Menge zur Ver-
fiigung steht. Den Einfluf des Lichts auf das Blut hat OErum sehr
genau untersucht, indem er Kaninchen in einem stark verdunkelten
Raum hielt oder sie umgekehrt 40 Tage lang einer elektrischen Bogen-
lampe in ca. 50 Zoll Abstand tiiglich 2 Stunden lang aussetzte. In
volliger Dunkelheit darf man die Tiere nicht halten, weil sie sonst
stark abmagern und sterben. Die normale Blutmenge des Kaninchens
ist 7,3 —-6,4 %, des Korpergewichts. Durch Dunkelheit wird die Blut-
menge im Laufe von 1—2 Monaten auf 3,9-3,3 °/, des Kirpergewichts
herabgesetzt, wodurch auch die Menge des Himoglobins zuriickgeht.
Diese Verminderung der Blutmenge kommt zustande durch Austritt
von Blutplasma und kann in 3 Monaten bis auf die Hiilfte der normalen
Menge zuriickgehen, besonders bei Albinos. Sie hat zur weiteren Folge,
daBl voriibergehend im Blut die Zahl der roten Blutkdérperchen und
der Hamoglobingehalt infolge der Eindickung zunimmt. Durch die
Wirkung der Bogenlampe tritt nach 4 Stunden eine starke Verdiinnung
des Blutes wohl unter dem Einfluf der Haut durch Zunahme der Blut-
flissigkeit ein. Nach 80 Lichtstunden zeigt sich eine Vermehrung des
Hémoglobins. Rotes Licht bt ungefihr dieselbe Wirkung aus wie
Dunkelheit, blaues Licht aber vermehrt die Blutmenge, die Zahl der
roten Blutkorper und das Himoglobin. Es sind also die kurzwelligen
Strahlen, welche das Blut giinstig beeinflussen. Im Hoéhenklima wird
sich der Einfluf dieser Strahlen und der verdiinnten Luft summieren,
um eine Zunahme der Erythrocyten und des Himoglobins zu bewirken.
Bei voriibergehendem Aufenthalt in Oberigypten ist an 4 deutschen
Aerzten eine leichte Vermehrung der Erythroeyten und des Hb-Gehalts
festgestellt worden; ebenso waren diese Werte bei den Bewohnern am
N-Rande der Sahara vermehrt. Ich sehe auch hierin eine Folge der
stirkeren Einwirkung der kurzwelligen Strahlen.

MorescHOTT und seine Schiiler glaubten nachweisen zu kinnen,
dal unter dem Einfluf des Lichtes die Oxydationen in den Geweben
energischer verlaufen als im Dunkeln und daher zu vermehrter CO*-
Ausscheidung fithren. Diese Auffassung hat sich als irrtiimlich erwiesen.
Die Muskeln sind die Hauptstitten der CO2-Produktion, und jede
Arbeitsleistung derselben steigert die Kohlensiureausscheidung erheblich.
Da das Licht sehr viele Tiere zur Bewegung anregt, so mull es in-
direkt zu vermehrter Kohlensiure fiihren.

v. PLATEN fesselte tracheotomierte Kaninchen vollstindig und fand
trotzdem, dall bei offenen Augen mehr Sauerstoff aufgenommen und
mehr Kohlensiure abgegeben wurde als im Dunklen, und zwar war
bei beiden Gasen das Verhiiltnis von Hell zu Dunkel ungefihr wie
115:100. Die Verdunkelung wurde durch Verdecken der Augen be-
wirkt, woraus folgt, daR das Licht bei den Tieren mit offenen Augen
sehr kleine Bewegungen auslioste oder den Muskeltonus verstirkte und
dadurch die CO? vermehrte. In Uebereinstimmung hiermit fand LoEz,
dall ruhende Schmetterlingspuppen sich im Lichte ebenso verhalten wie
im Dunkeln. Das Licht an sich veranlafit also keine Vermehrung der
Sauerstoffaufnahme und der CO2-Abgabe in den Geweben, sondern diese
erfolgt nur, wenn das Licht Bewegungen auslost. Eine gesteigerte
Beweglichkeit kann die verschiedensten Folgen haben. Wenn es sich
bewahrheiten sollte, dal kalifornische Hiihnerziichter die Eierproduktion
durch kiinstliche Beleuchtung vergrofiern, so diirfte das Licht hierbei
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nur indirekt mitwirken, indem die lingere Lichtdauer die Nahrungs-
aufnahme und dadurch die Zahl der Eier erhiht.

GRAFFENBERGER verglich Kaninchen, die bei gleicher Ernihrung
teils im Dunkeln, teils im Hellen gehalten wurden. Er fand, daB
Dunkelheit die Ausbildung des Knochengeriistes verlangsamt; die Leber
bleibt etwas kleiner, wogegen Fell, Fleisch und Herz etwas griofere
Gewichtszahlen aufweisen. Es wird nimlich in der Dunkelheit be-
deutend mehr Fett abgelagert, unter Umstinden im Verhiltnis von
100 : 216. Ich mochte annehmen, dal hier nur eine indirekte Wirkung
vorliegt, indem die Dunkeltiere sich weniger bewegen. Haustiere,
welche schnell gemistet werden sollen, werden daher in dunklen Stillen
gehalten, und hungernde Tiere gehen wegen ihrer Bewegungen am
Licht schneller zugrunde als im Dunkeln.

Ueber die Art der Einwirkung des Lichts auf den Stoffwechsel
innerhalb der Zelle gehen die Meinungen noch weit auseinander,
doch sprechen viele Beobachtungen dafiir, daf die Lichtstrahlen stark
Sauerstoff abspalten, wenn sie auf leicht reduzierbare Stoffe stofen.
Der frei gewordeme O kann dann wieder andere Korper oxydieren.
HerTEL zeigte, dal die unsichtbaren Strahlen von 280 pp. Wellenlinge
O aus Bismuthum subnitricum, aus dem Blute und aus leicht 1sbaren
Verbindungen des sauerstofireichen Zellplasmas frei machen. Manche
andere Beobachtungen beweisen, daf alle Lichtstrahlen in dhnlicher
Weise wirken, vorausgesetzt, daf sie absorbiert werden, und daf der
Grad der Wirkung von der Wellenlinge abhiingt; je kurzwelliger die
Strahlen sind, um so intensiver wirken sie. Aber auch die Strahlen
des gewohnlichen weiflen Lichtes vermogen zu reduzieren, wie die
Bildung von O aus der CO? bei der Assimilation der Pflanzen beweist,
bei der, wie oben betont wurde, nicht nur das Chlorophyll, sondern
auch das lebende Cytoplasma mitwirkt. Einige iltere Angaben unter-
stiitzen diese Auffassung. ScHLAPFER untersuchte die Flimmerzellen
aus dem Plexus chorioideus des Frosches, welcher lebend in Methylen-
blan und Neutralrot gelegt wurde. Diese Farbstoffe geben leicht O
ab und entfirben sich dabei. Die eine Hilfte des Priiparats blieb im
Lichte lange farblos, weil die lebhaft schlagenden Zellen ein groles
O-Bediirfnis haben. Die andere im Dunklen gehaltene Hiilfte zeigte
bald keine Cilienbewegung mehr, die Zellgranula firbten sich rot und
die Erythrocyten blau, weil ohne Licht die Zellen rascher abstarben
und damit ihr O-Bediirfnis nachlief. QuiNke fand, daf Eiterzellen,
die mit sauerstoffreichem Blut gemischt werden, diesem den O am
Lichte stirker entziehen als im Dunkeln.

Zusammenfassend konnen wir sagen, dal eine Beeinflussung
des Stoffwechsels durch das Licht bis jetzt nur fiir das Blut der Siuger
sicher nachgewiesen ist; dieses nimmt durch Belichtung der Haut an
Menge des Plasmas, Zahl der Erythrocyten und Himoglobingehalt zu.
Sehr grof ist der indirekte Einflul des Lichts, indem es die Tiere im
wachen Zustand erhiilt, sie zu den verschiedensten Willenséiuferungen
und Bewegungen reizt und dadurch den Stoffwechsel, die Stimmung
und das Allgemeinbefinden erhoht. Auf das Cytoplasma wirkt das Licht
wahrscheinlich katalytisch ein, indem bei leicht reduzierbaren Sub-
stanzen die Abspaltung des O beschleunigt wird. Aus allen diesen
Tatsachen folgt aber nur, dal das Sonnenlicht auf zahllose Tiere leben-
fordernd einwirkt, aber nicht, daf es unentbehrlich ist, denn bei fast
allen hoheren Tieren dringen die Lichtstrahlen nicht bis zu den inneren
Organen vor, sondern wirken nur auf die Haut und die Augen ein,
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und sehr viele Tiere leben andauernd in tiefster Finsternis. Ein grofer
Teil der Lichtwirkungen erklirt sich ferner aus der Umwandlung der
absorbierten Lichtenergie in Wirme.

4. Eine Erregbarkeit durch sichtbare Lichtstrahlen ist, abge-
sehen von den Sinneszellen der Sehorgane, bis jetzt fast nur nachge-
wiesen worden, besonders durch HerTEL, fiir die Chromatophoren und
fiir einige mit Pigment durchsetzte (Gewebe. Manche Knochenfische
indern je nach der Belichtung etwas ihre Farben. Besonders auffillig ist
die Erscheinung bei dem als Zierfisch hiufig gehaltenen Zahnkarpfen
Haplochilus panchazx, dessen im Licht silberglinzender Hinterkopffieck
im Dunkeln verschwindet, indem die schwarzen Chromatophoren sich
ausdehnen und den Silberglanz verdecken. Diese Reizbarkeit gilt
freilich nicht fiir alle Farbzellen; bei manchen Fischen und Krebsen
sind sie nur reflektorisch von den Augen aus erregbar durch die sie ver-
sorgenden Nerven (s. I, 8. 96, 80). Die Chromatophoren sind aber
vielfach, vielleicht sogar immer, auch fiir die kurzwelligen, unsichtbaren
Strahlen empfindlich. Werden die Pigmentzellen des Schwanzes einer
Larve von Triton taeniatus mit ultraviolettem Lichte von 280 wp. Wellen-
linge bestrahlt, so ballt sich der Farbstoff nach 15 Minuten vollstindig
zusammen, und die Zellen sterben schlieflich ab. Werden sie nur kurze
Zeit belichtet, so dehnen sie sich wieder aus. Blaue Strahlen (440 pp.)
und gelbe (558 py) wirken ebenso, fiihren aber nicht zum Tode der
Zellen. Bei Loligo vulgaris werden durch blaues Licht zuerst die gelben
Chromatophoren zur Kontraktion gebracht, erst spiiter die violettroten,
das umgekehrte Verhalten tritt ein im gelben Lichte. Diese Zellen
werden also durch die Strahlen der komplementiren Farben am meisten
erregt, weil diese am stiirksten absorbiert werden. Andauernde Be-
lichtung mit Blau oder Gelb schiidigt die Zellen nicht. Die ultravioletten
unsichtbaren Strahlen wirken auf beide Sorten gleich schnell. Die
schwarzen Pigmentzellen von 7»ifon zeigen natiirlich keine Unterschiede
in verschiedenfarbigem Licht. Um die Mitwirkung der Nerven der
Chromatophoren auszuschliefen, wurden die Tintenfische mit Atropin
behandelt. Die Wirkung der Lichtstrahlen blieb dieselbe, woraus her-
vorgeht, daB diese Zellen durch Licht erregbar sind, wobei das Pigment
die Rolle des Katalysators spielt. Die unsichtbaren Strahlen werden
so stark absorbiert, dalf sie auch ohne Pigment auf jedes Protoplasma
einwirken. Das unpigmentierte Bauchmark des Regenwurms wird durch
ultraviolette Strahlen, aber nicht durch sichtbares Licht gereizt, wihrend
der von Pigment durchsetzte Bauchstrang von Sipunculus nudus aunf
beide Sorten von Strahlen reagiert. Werden an den Augen von Kanin-
chen, Katzen und Froschen die Sehnerven durchschnitten, so zieht sich
die Pupille zusammen, wenn die Iris mit unsichtbaren Strahlen be-
lichtet wird, aber nicht bei Verwendung sichtbarer Strahlen. Beim
Frosch hingegen, welcher in den glatten Muskelfasern Pigment enthilt,
sind auch die lingerwelligen Strahlen wirksam. Aus allen diesen Be-
obachtungen geht die Bedeutung des Pigments als Sensibilisator deut-
lich hervor, und es ist anzunehmen, dal noch viele andere Gewebe,
welche Farbstoffe fiihren, lichtempfindlich sind. So erklirt sich die
Lichtempfindlichkeit vieler augenloser Tiere (Muscheln, Actinien, See-
igel, Ophiuren u. a.), welche durch die in der Haut befindlichen Farbstoffe
Lichtreize und vielfach auch Schattenreize wahrnehmen, woriiber bei

den Phototropismen ausfiihrliche Angaben gemacht werden sollen.
Plate, Allgemeine Zoologie II. 25
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Eine Reizbarkeit von farblosem Protoplasma durch gewdhnliches
Sonnenlicht ist bis jetzt merkwiirdigerweise nur selten beobachtet
worden, wihrend doch die weite Verbreitung von Sehorganen den gegen-
teiligen Schluf nahegelegt hitte. Wir kennen sie von vielen farblosen
Bakterien, von einigen Amoében und Infusorien, von den Plasmodien
der Myxomyceten, von gewissen Flagellaten, Schlmmelpllz.en und Wurzeln
hoherer Pflanzen. Hingegen vermag sehr intensives Licht von einigen
tausend Kerzen viele Gewebe zu zerstoren, wobei aber die Wirme-
wirkung vielleicht die Hauptrolle spielt. Is scheint also das lebende
Protoplasma an sich kanm empfindlich fiir natiirliche Lichtreize zu sein
und erst sekundir diese Reizbarkeit zuweilen erworben zu haben, und
zwar entweder unter dem Einfluf von Pigment oder ohne dieses, wie
obige Fille und pigmentlose Sehzellen beweisen.

5. Schiidlicher EinfluB des ultravioletten Lichts. Die kurz-
welligen unsichtbaren Strahlen iiben, wie wir sahen, eine besonders
intensive chemische Wirkung aus, welche leicht den Tod lebender
Zellen herbeifiihrt. Zahlreiche Versuche haben gezeigt, daf die ultra-
violetten Strahlen bei kurzer Dauer die Bewegungen von Zellteilungen,
Bakterien, Infusorien, Hydren, Ridertieren, Nematoden u. a. hemmen
und bei lingerer Bellchtung sie toten. Durch die Quecksilberbogen-
lampe in einer Quarzrohre, welche sehr viel kurzwelliges Licht aus-
strahlt, kann stromendes Wasser von allen Bakterien vollkommen ge-
reinigt werden. Die sterilisierende Wirkung des Sonnenlichts beruht
auf seinem Gehalt an unsichtbaren Strablen. Er ist besonders grol
auf hohen Bergen, da die Atmosphiire die am stirksten brechbaren
Strahlen fast vollig absorbiert (s. 8. 374). Dieser schiidigende Einflufl
auf das Protoplasma erklirt sich daraus, daB die Eiweilkorper photo-
sensibel sind, und durch kurzwelliges Licht von ungefihr 300 pp an
die leichtloslichen Albumine in die schwerléslichen Globuline und diese
schlieflich in ausgefilltes, koaguliertes Eiweill {ibergefiihrt werden.
Dieser Satz ist erwiesen worden, indem Hiihnereiweill, Eiweilllosungen
aus den Linsen von Schweinsaugen und aus Blutserum dem Lichte
einer Quarzlampe ausgesetzt wurden. Die Umwandlung der Albumine
in Globuline 1dBt sich dadurch feststellen, dal ein flockiger Nieder-
schlag nach Zusatz von etwas Ammoniumsulfat entsteht. Eiereiweill
enthielt nach 2stiindiger Belichtung 10,3 °/, mehr Globuline und ge-
ronnenes Eiweifl als vorher. Die durch Sonnenstich veranlaften Blut-
verinderungen lassen sich so erkliren. Auch die Altersverinderungen
der menschlichen Linse diirften hierauf zuriickzufiihren sein, denn in
ihr bilden sich wihrend des ganzen Lebens durch die Lichtwirkung
schwerlisliche Eiweilverbindungen auf Kosten der Albumine. Sie ver-
hiirten zunéichst den Linsenkern und rufen dadurch im Alter von 40— 50
Jahren Weitsichtigkeit und am Ende des Lebens hiufig Triibungen
(grauer Star) hervor. Auch das Absorptionsvermigen der Linse wird
hierdurch stark beeinflufft. In der Jugend absorbiert sie nur einen
Teil der nichtsichtbaren Lichtstrahlen, von Anfang der 50iger Jahre
an fast alle ultravioletten und einen Teil der violetten und blauen.
Hand in Hand damit nimmt sie eine immer gelbere Firbung an. Die
Linsen vieler Fische und Cephalopoden haben eine gelbe Farbe, um
die blauen Strahlen durch Absorption von der Retina fernzuhalten. Die
Einwirkung des Lichts auf Eiweill lift sich steigern durch Zusatz von
etwas Eisen oder Eosin. Diese Substanzen wirken dann als ein positiver
Katalysator. Dasselbe gilt von dem in der Haut von Schnecken, See-



EinfluB des ultravioletten Lichis. 387

sternen und Regenwiirmern nachgewiesenen Hamatoporphyrin, welches
aus dem Blutfarbstoff Himatin durch Entziehung des Fe gewonnen
wird und die Haut allgemein lichtempfindlich macht. Damit ist frei-
lich nicht gesagt, dal diese Reaktionen gesehen werden. In fhnlicher
Weise liRt sich aus dem Chlorophyll durch Entfernung des Mg das
Phylloporphyrin darstellen, welches ein so kriftiger Photokatalysator
ist, daf es in einer Verdiinnung von 1:80000 Kulturen von Para-
maecium im Lichte eines triiben Wintertages abtitet, wiihrend es im
Dunkeln wirkungslos ist. Die dunklen Pigmente in der Haut der Tier-
und Menschenrassen heben wohl meist die Lichtwirkung auf die Ei-
weilkorper auf oder vermindern sie, sind also Schutzstoffe. Die oben
geschilderte Fihigkeit des Tierkorpers, Pigmente an den dem Lichte
besonders ausgesetzten Regionen zu bilden, ist also eine Anpassung,
deren Nutzen sich, wie wir oben (S. 377) sahen, in 5facher Richtung
zeigen kann. Manche Einrichtungen in den Sehorganen werden ver-
stiindlich als Schutz gegen die blauen und ultravioletten Strahlen, so
die bei Arthropoden wund Wirbeltieren weit verbreiteten Pigment-
wanderungen, der gelbe Farbstoff in der Linse der Tintenfische und
vieler Cranioten, ferner in der Macula lutea des Menschen; die gelben
und roten Oelkugeln in den Zapfen der Tagvogel und Schildkroten,
endlich die Umwandlung der ultravioletten Strahlen in griinliches
Fluoreszenzlicht in der Linse der Gliederfiifler. Aufer den Pigmenten
gewiihrt auch das Himoglobin und seine Derivate Schutz .gegen die
ultravioletten Strahlen, da es diese stark absorbiert. Die starke Rotung
unserer Haut im Hochgebirge oder in der Tropensonne ist daher eine
Schutzreaktion, wie auch die unter diesen Verhiltnissen eintretende
Pigmentierung, und zwar eine solche zugunsten der Haut selbst, denn
das ultraviolette Licht dringt héchstens 1 mm in die menschliche Haut
ein, kommt also fiir innere Organe nicht in Betracht. Die vielen Blut-
kapillaren im Corium der Wirbeltiere dienen nicht blof zur Ernihrung
der Haut, sondern bilden zugleich einen Lichtschutz, da infolge der
roten Farbe des Bluts nur die langwelligen, chemisch unwirksamen
i‘}trahlen in die tieferen Gewebe eindringen kénnen, falls diese pigment-
rei sind.

6. EinfluB des Liehts auf Wachstum und Organbildung. Pflanzen
hingen sehr hiufie in ihrer Wachstumsrichtung und der Anlage und
Ausbildung von Organen von der Richtung oder von der Intensitiit
des Lichtes ab. Man spricht von positivem oder negativem P hoto-
(Helio-)tropismus, wenn die ganzen Pflanzen oder ihre Teile durch
Kriimmung dem Lichte zuwachsen oder sich von ihm abwenden, und
von Photomorphosen, um die Abhiingigkeit der Gestalt vom Lichte
auszudriicken. Um nur einige Beispiele hier zu nennen, so erhalten
die meisten Pflanzen im Dunkeln kleine Blitter, lange Internodien und
werden nicht griin (Etiolement). Das Licht hemmt das Lingenwachs-
tum der Stengel, daher der rosettenformige Wuchs so vieler Alpen-
pflanzen. Bei vielen Pilzen, den Prothallien der Farne und manchen
Bliitenpflanzen unterbleibt die Bildung der Geschlechtsorgane im
Dunkeln. Impatiens noli me tangere bildet im Licht grofe offene Bliiten,
welche durch Insekten befruchtet werden, im Halbdunkel kleine ge-
schlossene, welche sich selbst befruchten. Es liegt hierin eine An-
passung, denn die Insekten wiirden die letzteren Bliiten nicht aufsuchen.
Der Efeu erzeugt die Haftwurzeln immer nur an der dunklen Seite
und bildet im Schatten zweizeilig beblitterte sterile Triebe, im Lichte

25*
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radilire Zweige mit anders geformten Blittern und mit Bliiten. Die
Schattenbliitter der Buche haben eine grifiere Spreite, aber viel schwiicher
entwickeltes Pallisadenparenchym als die Sonnenbliitter.

Zeigt sich so bei den Pflanzen eine sehr weitgehende Abhiingig-
keit im Habitus und feineren Bau vom Lichte, so verhiilt sich die iiber-
grofle Zahl der Tiere ganz anders: sie sind, abgesehen von der Pigmen-
tierung, ganz unabhingig im Wachstum und in der Organbildung vom
Lichte, und nur von einigen sessilen Tieren sind heliotropische Wachs-
tumserscheinungen bekannt. Die Eier von Seeigeln, Wasserschnecken,
Fischen und Froschen entwickeln sich im Dunkeln ebenso gut wie am
Lichte. Eine mehr oder weniger vollstindige Unterdriickung von
Organen durch Lichtmangel im Laufe der Phylogenie ist nur bekannt
fir die Augen vieler Hohlen- und Tiefseetiere. Amerikanische Forscher
haben die Eier blinder Hohlenfische am Licht und solche von ober-
fliichlich lebenden Fischen im Dunkeln aufgezogen und bei jenen degene-
rierte, bei diesen normale Augen erhalten. Eine Abweichung von der
Norm war also nicht eingetreten. Es erregte daher berechtigtes Auf-
sehen, als es KAMMERER gelang, das rudimentiire Auge des Profeus zu
vollstindiger Ausbildung mit Cornea, Linse, Glaskorper, Stibchen und

;J—_

Fig. 360.

Fig. 359. Heliotropismus von Sertularella polyxonias nach
DriescH. Der Pfeil gibt die Einfallsrichtung des Lichts an.

Fig. 360. Heliotropische Kriimmung von Spirographis spallan-
. xanii nach Loer, Das Licht fillt nur unterhalb des Schirms
Fig. 359. abed ein,

!

Zapfen zu bringen, indem er die Tiere von der Geburt an durch 5 Jahre
im roten Lichte aufzog oder im Tageslichte, welches periodisch durch
rote Beleuchtung ersetzt wurde, um die Pigmentbildung in der Haut
iiber dem Auge zu hemmen. Es geht hieraus hervor, daf trotz sehr
langer Zeitriume die Dunkelheit nicht imstande gewesen ist, die Augen-
anlage zu unterdriicken, so fest ist sie in den Vererbungsmechanismus
eingeschaltet. In &hnlicher Weise konnte MEGUSAR am Hohlenkrebs
Niphargus, welcher weder Auge noch Sehnerv, sondern nur ein Ganglion
opticum besitzt, durch Belichtung wieder Pigment dort hervorrufen, wo
die Augen frither gesessen haben. Der Hydroidpolyp Sertularella
polyxonias wichst in einer Ebene. Befestigt man ihn auf einer Glas-
platte, so entstehen Stolonen statt neuer Personen, wahrscheinlich in-
folge ungeniigender Ernihrung. Der erste Stolo (359) wendet sich
vom Lichte ab, die folgenden sind zuerst positiv, dann nach Erzeugung
eines Tochterstolo negativ heliotropisch. Bei Fuwdendrium werden an
Schnittenden in der Dunkelheit fast nur Stolonen und nur 10 °/, Polypen
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gebildet, wihrend im Hellen ganz iiberwiegend Polypen entstehen. Viel-
leicht hiingt die Bildung der letzteren von einem Stoff ab, welcher nur
im Lichte sich bildet. Ist er einmal vorhanden, so ruft er die Polypen
auch im Dunkeln hervor. Bei manchen tubicolen Anneliden wird das
Wachstum der Réhren von der Richtung der Lichtstrahlen beeinflufit.
Der Rohrenwurm Spirographis spallanxanii, welcher in einer etwas
biegsamen Hornrohre sitzt, stellt diese fast immer nach Loes (360)
in die Richtung der Lichtstrablen ein. Wechselt man nun die Richtung
derselben, so wird die Rohre im Laufe einiger Tage entsprechend ge-
kriimmt und durch Ausscheidung neuer Hornsubstanz an der Biegungs-
stelle in der neuen Lage festgehalten. Lichtempfindlich ist nur der
Kiemenkranz, also der Teil, welcher aus der undurchsichtigen Rohre
herausgestreckt wird. Hydroides pectinata (= Serpula uncinata) kann
ihre Kalkrohren nicht umbiegen, verlingert sie aber so, dafl die Spitze
dem Licht zugewandt wird. In einer Kolonie von diesen beiden und
ihnlichen Arten, welche dicht nebeneinander unter denselben Verhilt-
nissen aufgewachsen sind, zeigen die Rohren aber durchaus nicht immer
eine parallele Stellung, sondern sind hidufie mit ihren Oeffnungen nach
den verschiedensten Richtungen eingestellt, ein Beweis, dalfl das Streben
nach ungestorter Entfaltung der Kiemen und andere Verhiltnisse die
Lichtreaktion beeinflussen. So waren von 37 Individuen von Pomatoceras
triqueter 12 mach oben, 15 nach unten und 10 horizontal gerichtet
(HArRGITT). Aber auch weit voneinander in demselben Aquarium
wachsende Rohrenwiirmer nehmen oft ganz verschiedene Stellungen
ein; der eine wiichst dem Licht entgegen, der andere direkt von ihm
ab. Wie es musikalische und unmusikalische Menschen gibt, so ist
auch die Lichtempfindlichkeit der Rohrenwiirmer sehr variabel.

C. Einflufl des Lichts auf die Lokomotion und Kérperhaltung
frei beweglicher Tiere.

I. Allgemeines.

Unter der Bezeichnung Photokinese oder Phototropismus?)
tassen wir alle zwangsméafligen Bewegungen von Organismen und
ihrer Teile zusammen, welche durch Licht- oder Schattenreize ausgelost
werden. Die ersteren nennt man photoptische Bewegungen, die letz-
teren skioptische (owtd Schatten); solche, die auf Licht- und auf Schatten-
reize eintreten, photoskioptische. Einige photokinetische Erscheinungen,
nimlich die Verinderungen der Chromatophoren und die Abhiingigkeit
der Wachstumsrichtung bei Polypen und Roéhrenwiirmern, haben wir
schon kennen gelernt. Hier sollen die durch Licht oder Schatten aus-
gelosten Ortsveriinderungen geschildert werden. Dabei sind zwei ver-
schiedene Verhiltnisse zu beriicksichtigen: bei der Photopathie
(DaveNprorT) iibt die Lichtintensitdt, genauer gesagt, der em-

1) Die Botaniker sprechen hiiufig nur bei festgehefteten Geschipfen von Photo-
tropismus und gebrauchen bei freibeweglichen die Bezeichnung Phototaxien. Da es
aber gleichgiiltig ist, ob die Zwangsbewegung von einem sessilen oder von einem freien
Organismus bzw. Organ ausgefiihrt wird, ist diese Terminologie nicht empfehlenswert.
Tporog heilit Richtunﬁ, tgf:g bestimmte Stellung, daher sollte man von Phototaxis
nur sprechen, wenn die Korperachse eine bestimmte Stellung zum Licht einnimmt,
gleichgiiltig ob sie ruht oder sich bewegt. Es ist aber iiblich, nur bei Bewegungen
von Taxien zu sprechen, und ich werde es ebenfalls tun, um keine neuen Bezeich-
nungen einzufithren.
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pfundene Helligkeitswert, den Reiz aus: das Tier wandert, ohne
daB dabei ein richtender EinfluR auf seine Korperstellung ausgeiibt
wird, direkt oder auf Umwegen dorthin, wo es die ihm zusagende
Lichtmenge antrifft (371 a); wandert es ins Helle, so wird es als positiv
photopathisch bezeichnet, wandert es ins Dunkle, so ist es negativ. In
einem geschlossenen Becken sammeln sich schliellich alle Individuen
in der Zone der optimalen Lichtintensitit, denn wenn sie bei ihrer
Wanderung einmal zu dieser gelangt sind, so verlassen sie sie nicht
wieder. Sie befinden sich gleichsam in einer Lichtfalle. Im zweiten
Falle iibt die Richtung der Lichtstrahlen einen orientierenden Reiz
auf das Tier aus, so daR es zunichst seine Hauptachse mehr oder
weniger parallel zur Einfallsrichtung stellt. Bleibt es in dieser Stellung,
ohne sich zu bewegen, so spricht man von Phototropotaxis (Kinn):
bewegt es sich in ihr auf das Licht zu oder von ihm ab, so spricht
man von positiver bzw. negativer Phototaxis (371 b). Es sollen
auch Fille vorkommen, in denen das Tier sich unter Beibehaltung
eines bestimmten Winkels zum Lichteinfall bewegt (Lichtkompaf-
bewegung von SANTScHI, Photomenotaxis von KUHN).

Ob wirklich eine Phototropotaxis, eine zwangsmilige sym-
metrische Einstellung eines freibeweglichen, aber ruhenden Tiers zur
Lichtrichtung vorkommt, erscheint mir sehr zweifelhaft. Nach DorLEIN
soll die Larve des Ameisenléwen sich in ihrem Trichter mit dem Kopf
vom Lichte abwenden, was aber v. HEss nicht bestiitigen konnte. Es
haundelt sich vermutlich um eine Reaktion, die nur in sehr grellem
Licht eintritt. Fiir ein ruhig auf Beute wartendes Tier wiire es sehr
unvorteilhaft, wenn der Kérper immer einer solchen Zwangsorientierung
unterworfen wiire. Auferdem gewohnt sich jedes Tier bald an die an
einer Stelle herrschende Lichtrichtung, wenn deren Intensitit konstant
ist. Dagegen werden wir unten sehen, dal ruhende Tiere hiufig in
ihrer Korperhaltung, Fliigel- und Beinstellung vom Lichte abhingig
sind. Ebenso soll spiiter gezeigt werden, daf die Lichtkompalbewegungen
vermutlich auf einer irrtiimlichen Deutung beruhen, daf jedenfalls der
Beweis fiir ein Lichtwinkelgefiihl noch nicht erbracht ist.

So beschrinken wir uns hier auf die Photopathie (DAVENPORT
= Photokinesis ENGELMANN 1883 = Phobotaxis PFEFFER 1904) und
auf die Phototaxis (STRASBURGER 1878 = Phototropismus Loes
1890 = Topotaxis PFEFFER). Beide Bewegungsformen konnen bei
derselben Art vorkommen und sind nicht immer scharf auseinanderzu-
halten. Die photopathische kann als die niedere Form angesehen
werden, denn bei ihr wandert das Geschopf auf einem unregelmifRigen
Wege (371a), die phototaktische als die hohere, denn es wird der
direkte Weg (371 b) zur optimalen Lichtzone eingeschlagen. Ein scharfer
Gegensatz zwischen Photopathie und Phototaxie besteht nicht hinsicht-
lich der Lichtempfindlichkeit, sondern nur beziiglich der Koérperhaltung.
Auch das photopathische Tier, welches sich der hellen bzw. der dunklen
Region zuwendet, liBt sich von der Richtung der Lichtstrahlen be-
einflussen, und umgekehrt miissen auch die phototaktischen Bewegungen
auf Unterschiedsempfindlichkeit beruhen, da der Korper so eingestellt
wird, dal beide Korperseiten gleichviel Licht erhalten. Die photo-
taktischen Tiere bewegen den Kopf oder auch den ganzen Korper so
lange hin und her, bis beide Augen gleich belichtet sind, bis der Zu-
stand einer ,Erregungssymmetrie® erreicht ist. Dann fiihrt die
bilaterale Muskulatur den Kirper von selbst gerade auf die Reizquelle
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zu oder von ihr fort. Die phototaktische Bewegungsrichtung wird bei-
behalten, solange die Moglichkeit hierfiir besteht und der Lichtreiz in
der notigen Stirke andauert. Bringt man Euglenen in schmutziges,
mit vielen kleinen Partikelchen gefiilltes Wasser, so schwimmen sie
bei miifig starkem Licht regellos umher, weil sie bestindig durch die
Teilchen abgelenkt werden. Bei starkem Licht schwimmen sie auf
dieses zu und driicken die Teilchen beiseite. Die Beibehaltung der
Orientierung ist also eine Folge der andauernden Lichtreizung. Wird
die Stellung der Lichtquelle geiindert, so beschreibt die Euglena einen
Bogen und stellt sich dadurch wieder wie frither zum Lichte ein. Der
Mechanismus, durch den das Licht auf die GeiBelbewegung einwirkt,
ist noch nicht bekannt. Bei den meisten phototaktischen Tieren erfolgt
die Korperorientierung mit Hilfe der Augen. Werden beide Augen
gleich stark belichtet, so arbeiten die Beinmuskeln auf beiden Seiten
gleich und bewegen das Tier in der Richtung der Lichtstrahlen. Das
Auge beeinflufit also den Tonus der Muskeln. Um seine Wirkung zu
studieren, beleuchtet man das Versuchstier von oben mit diffusem Licht.
Wird nun ein Auge ausgeschaltet, z. B. das linke einer Schnecke (372),
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Fig. 361. Versuchsordnung fiir Phototaxis. 7' Behiilter mit Wassertieren, A, 5
seine beiden Enden, M seine Mitte, P prismatisches Gefiil mit Tuschelésung, S Schirm
zum Abhalten von Lichtstrahlen, I, Lampe. Nach DAVENPORT und CANNON.

so erfolgt meist zuerst Kreisbewegung nach links, was in der Regel so
gedeutet wird, dall voriibergehend durch die Verletzung ein hemmender
Einfluf vermittels des Nervensystems auf die Muskeln der verletzten
Seite ausgeiibt wird (365 4, ¢). Das umgekehrte Verhalten zeigen
manche Insekten und Amphipoden, was sich daraus erkliren diirfte,
daff die aus dem Ganglion opticnm austretenden Neuronen be-
sonders stark die Gegenseite beeinflussen (vgl. I, S. 437, Fig. 428, die
Bahn 6—13—10). Fir die Tonuswirkung muf es gleichgiiltig sein, ob
ein Tier positiv oder negativ ist; die Kreishewegung erfolgt nach der
gehemmten Seite. Nach einiger Zeit aber bewegen sich einseitig ge-
blendete Tiere wieder geradeaus; wie ich annehme, weil die Muskeln
beider Seiten an ein symmetrisches Zusammenspiel gewohnt sind oder
andere Sinnesorgane kompensatorisch eintreten (371 h, ). Will man
feststellen, ob ein Tier photopathisch veranlagt ist, so muf man die
Lichtstrahlen senkrecht von oben auf den Behilter fallen lassen und
iiber demselben ein keilférmiges mit verdiinnter Tusche gefiilltes Gefil
legen, so dal in dem DBehilter ein abgestuftes Lichtfeld entsteht.
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Sammeln sich nun die Tiere in einer Zone mittlerer Helligkeit, so
kann man sie als photopathisch ansehen. Wandern sie hingegen bis
zum hellsten oder dunkelsten Ende, so kann dies auf Phototaxis be-
ruhen, indem die Tiere merken, aus welcher Richtung die meisten oder
die wenigsten Strahlen kommen, oder auf Photopathie; im ersteren
Falle werden alle Tiere parallel ge-
richtet sein, im letzteren nicht. Viele
Tiere sind gleichzeitig photopathisch
und phototaktisch. Es siegt dann die
stirkere Empfindlichkeit. Solche Tiere
werden z. B., wenn sie positiv photo-
taktisch sind und bei 4 (361) in den
Behiilter 7' gesetzt werden, so weit
gegen B wandern, bis sie die ihnen zu-
sagende Lichtstimmung erreicht haben.
. Sie bewegen sich also auf das Licht zu
und dabei ins Dunkle. In dem in 362
wiedergegebenen Fall haben sich Volvox-
Kolonien vom Lichte fortbewegt, haben
gich aber trotzdem an der hellsten
Stelle des zylindrischen Gefifles an-
gesammelt. Beim Schwimmen stellten
sie sich genau in der Richtung der
Lichtstrahlen ei}]q, Earen also negativ

i _ ive Volroz, DPhototaktisch. Noch bezeichnender ist
welchfl %ich%fn Hﬂeglglllﬁen Stelle der Versuch Fig. 363. Negativ photo-
des zylindrischen Gefiiles ange- taktische Flagellaten (Carteria und
sammelt haben. Nach BUDER. Chlamydomonas) befinden sich in einem
zylindrischen Gefil, welches bei a

indWasser, bei b in Luft, bei ¢ in Monobromnaphthalin steht. Trotz
der verschiedenen Strahlenbrechungen sammeln sich alle Individuen
an der abgewandten Seite. Bei a sind beide Seiten gleich hell, bei b
liegt die hellste Stelle an der abgewandten, beil ¢ an der dem Lichte
zugewandten Seite.
Es ist also allein die
Richtung, nicht die
Intensitit des Lichts
maligebend gewesen.
Esist oft sehr schwer

! : b = festzustellen, ob die
seris F TS Lokomotionen iiber-
T SO S wiegend photopathi-
scher oder phototak-
a b ¢ tischer Natur sind,

Fig. 863. Negative Carteria und Chlamydomonas UM SO _mEhr _als
nach BUDER. Das zvlindrische GefiB ist umgeben bei hiufig eine gewisse
a von Wasser, bei b von Luft, bei ¢ von Monobrom- Variabilitit der In-
Raphihalin. dividuen beobachtet
wird. In solchen

Fillen sprechen wir einfach von positiven oder negativen Photo-
tropismen. Sie werden sehr oft auch bei augenlosen Tieren be-
obachtet, so dal dann eine Lichtempfindlichkeit in der Haut
(dermatoptische Funktion) angenommen werden muf. Einige
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Tiere hingen in der Schnelligkeit ihrer Bewegungen von der Licht-
intensitit ab: man nennt sie dann photodynamisch. Die Ein-
stellung des Korpers bei den Photofaxien erfolgt nach zwei ver-
schiedenen, aber nicht immer scharf zu trennenden Methoden. Einige
Tiere, z. B. Infusorien und Rédertiere, fiihren so lange zuckende Be-
wegungen, deren Art vom Korperbau abhiingt, aus, bis die Hauptachse
des Korpers parallel zu den Lichtstrahlen steht. Man hat dies als die
JProbiermethode“ (Theorie des ,trial and error” von JENNINGS) oder
als ;Suchbewegungen® bezeichnet. Andere Tiere,z. B. die Daphnien
und viele Krebslarven, beantworten die asymmetrische Belichtung des
Korpers mit einer asymmetrischen Bewegung und stellen sich dadurch
symmetrisch ein. Diese Methode wird von Loes (1890) und VERWORN
(1894) tropistische Reaktion genannt, und es ist eine Theorie der
Tropismen auf ihr aufgebaut worden. Die erstere Methode ist die unvoll-
kommenere und daher wohl die primitivere, denn eine Anzahl zu-
filliger Bewegungen sind nétig, um das Ziel zu erreichen, welches bei
der tropistischen Reaktion sofort erreicht wird. Dieser Unterschied in
der Zahl der Bewegungen ist aber nebensichlich. Beide Theorien
gehen davon aus, dal das Tier den Unterschied zwischen einer stirker
und einer weniger belichteten Korperseite bemerkt, entweder durch die
Augen oder durch photosensitive Stoffe der Haut, was zur Folge hat,
daf die Muskeln der einen Seite auf dem Wege iiber das Nervensystem
stiirker gereizt werden als die der andern, und die Einstellung auf die
Lichtquelle zu oder von ihr ab eintritt. Wird ein Tier zwei Licht-
reizen ansgesetzt oder einem Lichtreiz und einem andern Reiz, so sind
zwei Fille denkbar, die beide in der Natur vorkommen: Entweder es
werden beide Reize wahrgenommen und beantwortet nach dem Parallelo-
gramm der Kriifte oder nur der eine. Fig. 373 zeigt einen FluBkrebs, auf
den die Schwerkraft und ein starker Lichtreiz einwirken und dessen Ruhe-
lage der Resultante beider Reize entspricht. Werden Euglenen und marine
Larven zwischen zwei sich kreuzende Lichtstrahlen gestellt, so bewegen
sie sich in der Diagonale eines Rechtecks, dessen Seitenlingen den
Lichtstiirken entsprechen (,Resultantengesetz“ von Buper); des-
gleichen wandern zwei Fliegen (Eristalis tenax, Erax rufibarbis) auf
einen Punkt zwischen zwei verschieden starken Lichtquellen zu, und
dieser Weg entspricht jenem Gesetz. Im zweiten Falle wird nur der
eine Reiz beachtet, sei es, daB er viel stirker als der andere ist, sei es,
daf er zufillig zuerst die Aufmerksamkeit des Tieres erregt und ge-
fesselt hat (371 c—e). Man hat hierans und aus andern Beobachtungen
Einwiinde gegen die Loessche Phototropismenlehre erhoben, die mir
nicht stichhaltig erscheinen und auf die am Schlusse dieses Kapitels
eingegangen werden soll (s. S. 421).

Zur Erkliraong des Gegensatzes zwischen photopathischen und
phototaktischen Tieren kann man annehmen, daf bei ersteren die Reiz-
wirkung geringer ist, weil der percipierende Apparat auf einer nie-
drigen Stufe steht und kein scharfes Fixieren gestattet oder die zu-
gehorigen Zentren unvollkommener arbeiten. Bei den meisten hierzu
gehorigen Tieren spielt das Licht beim Nahrungserwerb keine Rolle,
und sie meiden daher dasselbe, denn im Lichte konnten sie hichstens
ihren Feinden leichter zur Beute fallen (Stentor coeruleus, Planarien,
Arion. Limar, Planorbis, Bettwanze, Amphioxus). Einige unter ihnen
haben nur Hautlichtempfindlichkeit, da die Augen nicht funktionieren
(Amblyopsis, Ammocoetes, Oncidivm floridanum), so daB ein Fixieren
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der Lichtquelle ausgeschlossen ist. Eechinus, Asterina gibbosa und
Asterias rubens lieben eine mittlere Helligkeit und sind ebenfalls
dermatoptisch; erstere Gattung hat keine Augen, und bei letzteren
beiden spielen sie nur eine untergeordnete Rolle. Aus diesen Tat-
sachen schliefe ich, daf die Photopathie die phyletische Vor-
stufe der Phototaxie ist, und daf die Fihigkeit, direkt anf die Licht-
quelle zuzueilen oder von ihr zn fliehen, sich in demselben Mafle ent-
wickelte, als die Aungen, das Gehirn und die Lokomotionsorgane sich
vervollkommneten. Daher finden wir unter den Arthropoden die besten
Beispiele fiir Phototaxie. Die pflanzlichen Flagellaten bilden eine
Gruppe fiir sich, da sie durch das Chlorophyll und zuweilen auch durch
Stigmen besonders photosensibel sind. Meine Auffassung schlieft nicht
aus, dal hochstehende Gruppen die Phototaxien schlieflich aufgeben,
weil sie mit ihren vorziiglichen Augen ihr Nahrungsgebiet und ihre
Verstecke anch ohne solche Zwangsbewegungen finden. Dabei miissen
sie natiirlich auf eine gewisse Lichtintensitit Riicksicht nehmen — ein
Octopus verkriecht sich auf der dunklen Seite des Aquariums, Tag-
schmetterlinge fliegen besonders bei Sonnenschein richtungslos um-
her —, und man kann sie deshalb als photopathisch bezeichnen, aber
sie bleiben doch in hohem Grade unabhingig von dem Helligkeits-
grade. Es ist zweckmiBig, fiir solche Geschopfe die frither oft ge-
brauchten Ausdriicke ,photophil® und ,photophob® (lichtliebend, licht-
meidend) zu verwenden.

Die Schattenempfindlichkeit kommt namentlich sessilen
(Roéhrenwiirmer) oder langsam beweglichen Tieren zu, die sofort ihre
exponierten Organe zusammenziehen (Siphonen von Muscheln, Kiemen
von Chromodoris) oder den ganzen Korper kontrahieren (Holothurien,
Chiton, Oncidinm) oder auch eine Schutzstellung annehmen (Aufrichten
der Stacheln bei Diadema), wenn der Schatten eines Angreifers aunf sie
fillt. Viele von ihnen sind negativ phototropisch und dadurch aus-
gezeichnet, daf sie nicht auf Zunahme der Lichtintensitiit reagieren.
Von gut beweglichen und trotzdem skioptischen Organismen seien
Fuglena und die Ascidienlarven genannt.

Die Phototropismen stehen meist in engster Beziehung zur Lebens-
weise und sind Anpassungen, welche bei nahe verwandten Arten,
sogar bei verschiedenen Altersstadien derselben Art, verschieden sein
konnen. Durch Aenderung der Temperatur, der Salinitit und anderer
duBerer Verhiiltnisse lift sich bei manchen Arten eine Umkehr der
Vorzeichen experimentell hervorrufen. Alle diese Reflexe pflegen bei
frisch gefangenen Tieren viel ausgesprochener zu sein als bei solchen,
welche schon liingere Zeit in Aquarien gehalten wurden, was wohl auf
der geringeren Sauerstoffzufuhr der letzteren oder auch auf Gewdhnung
beruht. Die Phototropismen sind bei den wirbellosen Tieren sehr weit
verbreitet, zeigen sich aber meist nur auf einer bestimmten Altersstufe:
bei den Fischen finden sie sich iiberwiegend nur bei jugendlichen
Exemplaren. Von den Amphibien an kann man kaum mehr von op-
tischen Zwangsbewegungen sprechen, denn die hoheren Tiere beherr-
schen durch ihr wohlentwickeltes Auge so sehr ihre Umgebung, dall
sie dieselbe ohne Festhaltung einer bestimmten Richtung ausnutzen.
Ihre Abhiingigkeit vom Lichte tritt dann nur darin hervor, daf sie’
helle, sonnige oder dunkle, schattige Pliitze aufsuchen und ihrer Lebens-
titigkeit am Tage oder in der Dimmerung oder in der Nacht nach-
gehen. Bei den niederen Tieren tritt der Anpassungscharakter der
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Phototropismen hauptsiichlich in doppelter Hinsicht hervor. Die Licht-
reize fiihren die Tiere erstens in ihr Nihrgebiet, z. B. die jungen Raupen
dorthin, wo die zarten jungen Blitter sich befinden. Hierhin gehoren
die Schwarmbewegungen vieler Larven der Bewohner des Meeres-
grundes und der Planktontiere,
wodurch diese in die ihnen
zusagende Wasserzone ge- i
trieben werden. Zweitens ver-
anlasseng ie Lichtreize Flucht-
bewegun en, je nach der
Lebensweise, ins Helle oder { ‘
ins Dunkle hinein. Daher
lassen sie sich hiufig durch
kiinstliche Reize (Erschiitte- S V4
rung, scharfe Reagentien, e
schlechtes Wasser, Zusammen-
driingen vieler Tiere aufengem
Raum) hervorrufen. Bringt =
man z B. in ein Gefif mit /

vielen Kaulquappen, welche /

nach allen Richtungen durch- =
einander schwimmen, einige

Exemplare in einem Uhr- <O \
schiilchen (364), so stellen nur S
diese sich gegen die Licht-
quelle ein. Die Phototropis- a

men gehoren zu den Instinkten, o
da sie zwangsmiifig ohne Be-
wulitsein und Absicht ver-
laufen und (im Gegensatz zu -
den viel einfacheren, aber Fig. 364¢. Phototaxis von Kaulquappen
ebenfalls zweckmiBigen Re- auf engem Raum, nach FRANZ.

flexen) aus einer komplizierten

Kette von Bewegungen sich zusammensetzen. Die Zwangsmiifligkeit
zeigt sich darin, daf alle unter sich gleichen Individuen einer Art
dasselbe Verhalten zum Lichte zeigen.

T

-

II. Phototropisches Verhalten verschiedener Klassen.

1. Protisten. Awmocba proteus kriecht bei starker seitlicher Be-
leuchtung gern von der Lichtquelle weg, indem auf der Lichtseite die
Bildung von Pseudopodien gehemmt wird. Letzteres tritt auch ein,
wenn das ganze Tier stark belichtet wird. Dabei sind die blauen
Strahlen die eigentlich wirksamen, denn in diesem Lichte unterbleibt
die Bewegung der meisten Individuen, wihrend sie im roten Lichte
umherkriechen. Gewisse Beobachtungen zeigen, daf Amdoben sogar
auf dunkle Flecke in 100 p Entfernung reagieren, und zwar meist
negativ. Die Lichtempfindlichkeit ist fiir Amoben erwiesen, aber es
ist noch unklar, warum sie bald positiv, bald negativ oder auch in-
different sich verhalten. Die meisten farblosen Infusorien reagieren
nicht auf Licht von gewohnlicher Stirke; eine Ausnahme bilden einige
pigmentfreie Infusorien, welche parasitisch auf griinen Flagellaten leben
und ebenso wie diese vom Licht beeinfluft werden, wodurch das Auf-
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suchen der Wirtstiere sehr erleichtert wird. Bei den gefirbten In-
fusorien hat man zum Teil sehr ausgesprochene Reaktionen beobachtet.
Bei dem griinen Paramaecivm bursaria sind sie abhiingig von dem Sauer-
stoffgehalt des Wassers: im sauerstoffarmen Wasser sammeln sich die
Tiere an den belichteten Stellen an, damit ihre chlorophyllfiihrenden
symbiontischen Algen Sauerstoft produzieren: enthilt es viel Sauerstoff,
so bevorzugen sie die dunklen Regionen. Stentor coeruleus sucht sich
an schattigen, vom Lichte abgewandten Stellen anzusammeln. Wird
die eine Hilfte des Gefifles verdunkelt, die andere belichtet, so ge-
langen beim Umherschwimmen schlieflich alle Individuen in die dunkle
Zone und bleiben hier. Sie sind also negativ photopathisch. Sobald
sie in die Lichtzone vorstofen, schwimmen sie riickwirts oder wenden
sich nach der rechten aboralen Seite herum, so daB sie wieder ins
Dunkle gelangen. Das vordere Ende des Tieres ist viel empfindlicher
als das hintere, mit dem es sich anheftet, und daher dndert es die
Schwimmrichtung so lange, bis das Vorderende abgekehrt ist. Im an-
gehefteten Zustand reagieren sie nicht auf Licht, weil der Kontaktreiz
iiberwiegt, der sie zwingt, sich senkrecht zur Unterlage zu stellen.

Euglenen und andere chlorophyllartige Flagellaten sind aus-
gesprochen phototaktisch, und zwar einige Arten positiv, andere negativ.
Es kommen auch Umkehrungen der Vorzeichen vor, so dal Individuen,
welche in den Kulturgefiflen positiv waren, in den Versuchskiivetten
negativ reagieren. In dem in 362 abgebildeten Falle stellen sich bei
horizontaler Beleuchtung die einzelnen Individuen genaun in die Rich-
tung des Lichtstrahls. Dabei schwimmen sie unter Drehung um die
Léngsachse in einer engen Spirale. Wird eine positive Kuglena plotz-
lich von hinten belichtet, so beschreibt sie meist zuerst eine etwas
weitere Spirale und macht gleichzeitig einen Bogen, so daf das Vorder-
ende wieder dem Lichte zugekehrt ist. Es fehlen also Versuchs-
bewegungen. Die dorsale Seite (grifere Lippe, 376) wird der Auflen-
seite der Spirale zugekehrt. Taucht das Vorderende plotzlich in eine
sehr viel hellere oder dunklere Zone oder wird es sonstwie gereizt,
so erfolgen die ,Schreckbewegungen®, welche in Stillstand, Drehung
um 90 oder mehr Grad, Rickwirtsschwimmen und Korperkontraktionen
bestehen konnen. Ist das Lichtgefille nur gering, so schwimmen sie
bald in die helle, bald in die dunkle Zone und bleiben schlieflich in
einer Region von mittlerer Helligkeit. Sie sind also bei geringen
Lichtabstufungen photopathisch, bei starken phototaktisch. Die Euglenen
sind sicherlich unterschiedsempfindlich, und zwar gilt dies fiir positive
und fiir negative Individuen. Die Neueinstellung nach Aenderung der
Lichtrichtung durch Schwimmen in einer Kurve und die Schreck-
bewegungen (nach Aenderung der Lichtintensitit) scheinen auf ver-
schiedenen Mechanismen zu beruhen. — Die Zuckerflagellate Polyto-
mella agilis besitzt ein rotes Stigma, aber keine Chromatophoren, und
ist negativ phototaktisch.

2. Cilenteren. Die Hydren, griine wie blaue, sind positiv photo-
tropisch, wie A. TREMBLEY 1744 entdeckte. Sie sammeln sich an der
belichteten Seite eines Gefifles und, wenn dieses aus verschieden-
farbigen Glasstreifen besteht, in dem blauen Lichte. Da die kleinen
Krebse, von denen sie leben, sich ebenso verhalten, liegt der Vorteil
dieser Reaktionsweise auf der Hand. Die meisten Actinien scheinen
nicht lichtempfindlich zu sein, wahrend Cereanthus und Bunodes ihre
Tentakeln dem Lichte zuwenden und die im Schatten lebende Edwardsia



Phototropismen der Célenteren und Echinodermen. 397

lucifuga sie beim schwilchsten Lichtstrahl einzieht. Sars (1846) fand
kleine ,Augenflecke” an der Tentakelbasis von Anthomedusen und sah,
daf die Tiere immer dem Lichte zuschwimmen. Manche Medusen
(Sarsia, Leuckartiara) schwimmen nur im Licht umher, wihrend sie
bei lingerer Dunkelheit ruhig am Boden liegen. Die Glockenkontrak-
tionen der letzteren Gattung treten im Licht auch etwas rascher ein
als im Dunkeln. Das Licht wirkt also. wie bei so vielen mit Augen
versehenen Tieren, anregend auf die Lokomotion. Bei der Meduse
Gonionemus murbachii bestehen die gewdhnlichen Bewegungen darin,
dal sie mit eingezogenen Tentakeln von unten nach oben steigt, dann
an der Oberfliche umdreht und sich mit lang ausgestreckten Fang-
tentakeln herabfallen 1d8t, wobei die Subumbrella nach oben gekehrt
ist. Am Boden dreht sie wieder um und beginnt das Spiel von neuem.
Dieses iindert sich auch nicht bei Belichtung von unten, hat also mit
Phototaxis nichts zu tun. In einem Gefif mit Licht und Schatten
sammeln sie sich nach einiger Zeit gewohnlich im Dunkeln. Sie meiden
grelles Licht, steigen aber bei beginnender Dunkelheit vom Boden nach
oben, sind also dann positiv. Liegt das Tier mit der empfindlichen
Subumbrella nach oben am Boden, so dreht es sich zuweilen bei Steige-
rung der Lichtintensitit um und kehrt bei Abnahme wieder in die erste
Stellung zuriick. Alle diese Lichtreaktionen zeigen grofe Variabilitit
und héingen wohl von den inneren Zustinden des Individuums ab.

3. Echinodermen. Viele hierhergehorige Arten sind in ihrer
Haut sehr lichtempfindlich, obwohl sie keine Augen besitzen. Die
Seeigel sind nach v. UEXKULL und MANGOLD negativ phototropisch.
Einige Arten zeigen aullerdem einen ausgesprochenen DBeschattungs-
reflex, indem alle Stacheln bei voriibergehender Beschattung, ebenso
wie bei mechanischer Reizung oder bei Lichtreizung, gehoben werden,
um sich gleich darauf wieder zu senken. Bleibt der Schatten auf dem
Tiere ruhen, so bleiben auch die Stacheln gehoben. Sehr schon kann
man diese Reaktion bei den mit sehr langen und diinnen Stacheln aus-
geriisteten Diademen der Korallenriffe beobachten, die dem Angreifer
einen ganzen Wald von zusammengelegten SpieBen entgegenstrecken,
wenn er seinen Schatten auf sie fallen 1ift. Wiihrend der Schatten-
reflex ein Abwehrmittel ist, ist der Lichtreflex eine Fluchtbewegung.
In der Haut der Echiniden findet sich eine Art Sehpurpur, welcher
durch Alkohol ausgezogen wird. Diese Losung bleicht im Lichte schnell
ab. Man nimmt daher an, daf er sich im Lichte zersetzt und auf die
Hautnerven einwirkt, also als Lichttransformator und Sensibilisator
dient. Der Belichtungsreflex kann sich auf der duBeren Schalenhiilfte
allein abspielen, wiihrend zum Beschattungsreflex auch die Anwesen-
heit des Radialnerven notig ist. Die mediterranen Arbacia pustulosa
und Strongylocentrotus lividus zeigen beide die Fluchtbewegung ins
Dunkle, wiihrend der Beschattungsreflex nur bei der ersteren Art deut-
lich ist. FEehinus kriecht in einem dunklen Bassin auf einen Licht-
spalt zu, scheint also eine mittlere Beleuchtung zu bevorzugen. Der
langstachelige Centrostephanus longispinus des Mittelmeers hebt seine
Stacheln ebenfalls bei Beschattung, und gleichzeitig bewegt er ca. 30
sehr kleine, nur 2—3 mm lange Stacheln, welche um den After herum
angeordnet sind. Sie enden mit einer violetten Verdickung, welche
kleine Sinneshiigel (Augen?) trigt, und rotieren lebhaft bei Abnahme
der Belichtung, aber nicht bei Zunahme. Ich vermute, daf sie ebenso
wie die Randkorper der Medusen und die Halteren der Dipteren energie-
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erzeugend wirken und die Muskelarbeit beim Heben der Stacheln unter-
stiitzen. HEss konnte mit dem Pupilloskop zeigen, dal die violetten
Kolbchen noch die feinsten, vom menschlichen Auge wahrgenommenen
Helligkeitsunterschiede empfinden und durch Bewegungen beantworten.

Bei den Seesternen lillt sich besonders deutlich nachweisen, dal
nahe verwandte Arten in ihrem phototropischen Verhalten verschieden
sein konnen. Asterias forreri ist im allgemeinen negativ, obwohl
einzelne Individuen je nach inneren Zustinden und duflleren Verhilt-
nissen zuweilen recht variabel sind. Sie kriechen nach der dunklen
Seite des Behilters, horen mit dem Fressen auf, wenn sie plotzlich
stark belichtet werden, und werden sehr unruhig, wenn sie aus dem
Dunklen ins Helle gebracht werden. In einem von einer Seite be-
lichteten Gefill biegt das Tier alle 5 Arme nach der vom Licht ab-
gekehrten Seite. Wird ein Teil des Korpers beschattet, so bewegt es
sich nach der Schattenseite, und dreht sich aus der Riickenlage nach
der dunklen Seite in die normale Stellung zuriick. Es bleibt noch
unentschieden, wie weit bei diesen Reaktionen die Hautempfindlichkeit
und wie weit die Augen beteiligt sind. Der negative Phototropismus
erklirt sich aus der Lebensweise, denn die Art lebt an der kalifornischen
Kiiste im Flachwasser an der Unterseite von Felsen. Umgekehrt ist
Echinaster erassispina, eine Art, welche bei den Tortugas im offenen
Licht anf dem Meeresboden lebt, positiv phototropisch. Sie bewegt sich
fast immer, auch im abgestuften Lichte, nach der hellen Seite. Diese
Reaktion erfolgt durch die Lichtempfindlichkeit der Riickenhaut, denn
sie dndert sich nicht, sondern wird nur etwas langsamer nach Ent-
fernung der Armspitzen. Auch ein Exemplar des mediterranen Fenfa-
gonaster placenta erwies sich als positiv, obwohl die in 40—400 m
lebende Art nicht oft Gelegenheit zur Verwertung dieser Eigenschaft
hat. Vielleicht hiingt sie damit zusammen, daf das untersuchte Exemplar
geschlechtsreif war, und daf die Art in diesem Zustande zum Absetzen
der Geschlechtszellen aus tieferem Wasser nach oben steigt. FEine
dritte Gruppe von Seesternen bevorzugt auf Grund ihrer Hautlicht-
empfindlichkeit eine mittlere Belichtung und kriecht daher aus ganz
dunklen Regionen ins Helle und aus greller Belichtung ins Dunkle.
Hierher gehoren Asterina gibbosa und Panceri von Neapel und Asterias
rubens und Solaster papposus der Nordsee. Bei den beiden letzten
Arten ist die Hautlichtempfindlichkeit so stark, dal schon durch eine ge-
ringe teilweise Beschattung ein Tier ohne Armspitzen in das hellere
Gebiet sich bewegt. Die Augen dieser Arten vermigen nicht Bilder,
vielleicht auch nicht Bewegungen zu erkennen. Sie sehen aber Hellig-
keitsunterschiede, die aus der Ferne kommen, und zwar sowohl helle
Strahlen, die in ein dunkles Gebiet fallen, wie Schatten, welche in ein
helles Versuchsfeld geworfen werden. Sie kriechen dann auf diese
Reizquellen zu, also z. B. auf eine dunkle Mytilusschale oder ein dunkles
Stiick Pappe oder einen Lichtstrahl, Unter den Seesternen des Golfes
von Neapel zeigen die Astropecten-Arten eine auBerordentliche Licht-
empfindlichkeit der Fiifchen; sie werden bei Belichtung eingezogen,
und die Ambulacralrinne schliefit sich iiber ihnen.

Die Ophiuren sind negativ phototropisch; sie wandern auf
dunkle Gegenstinde zu und von der Lichtquelle fort. Daher findet
man sie im Freien unter Steinen, in Felslochern, in dunklen Winkeln
zwischen Korallen u. dgl. Ophioderma kann man durch Fischfleisch
ans dem Versteck hervorlocken, und das Tier kriecht dann mit der
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Beute wieder in dasselbe zuriick. Da keine Augen vorhanden sind,
miissen wir eine Lichtempfindlichkeit in der Haut vermuten. Bei dieser
Gattung ist die Riickenseite viel empfindlicher als die Bauchseite, bei
anderen reagiert auch die letztere prompt auf Lichtreize.

Manche Holothurien ziehen bei Belichtung die Tentakeln ein
und schlieBen den Mund. 7hyone briareus hat ein schattenempfindliches
Hinterende, das aus dem Sande herausgestreckt gehalten wird, wihrend
der iibrige Kmper eingegraben wird. Holothuria surinamensss und Ver-
wandte sind negativ phototropisch und sammeln sich an der dunkelsten
Stelle des Aquariums. Auf der Suche nach einer solchen marschieren
sie nicht selten gegen das Licht. Sie sind also photopathisch. Auler-
dem sind sie skioptisch. Jede Beschattung bringt die Tentakeln, den
Mund und die Kloake zur Einstiilpung. Die ganze Korperoberfliche ist
licht- und schattenempfindlich. Eine Reaktion auof Lichtzunahme findet
nicht statt.

4. Wiirmer. Die Planarien leben im allgemeinen an dunklen
Stellen, unter Steinen, in Spalten, die Landformen im Mulm alter
Biume. Damit stimmt iiberein, daR sie negativ phototaktisch sind,
nur die anf Liémulus halb parasitisch lebende Bdellowra candida reagiert
positiv. Die ersteren indern daher die Richtung, wenn sie so gestellt
werden, dal sie sich dem Lichte entgegen bewegen. Die einmal ein-
geschlagene Richtung wird aber ofters noch eine kurze Zeit beibe-
halten. Dabei bewegen sie sich schneller, wenn der Kopf gegen das
Licht gekehrt ist, als wenn er von ihm abgekehrt ist. Die Einstellung
ist manchmal nicht genau parallel den Strahlen, so dafl sie dann schriig
vom Lichte sich fortbewegen. Wenn sie miide sind, werden sie oft
unempfindlich gegen Lichtreize. Aenderungen in der Richtung des
einfallenden Lichtes werden sofort beantwortet, auch wenn der Wechsel
allmihlich vor sich geht. Sind sie hungrig und ist Nahrung in der
Niihe, so treten alle diese Reaktionen zuriick. Wird das rechte Auge
entfernt und das Tier von links beleuchtet, so bewegt es sich nach
rechts vom Lichte ab; es kriecht aber geradeaus, wenn das Licht von
der verletzten Seite einfillt und auf das intakte nicht einwirkt. Ein-
seitige Durchschneidung der Halsnerven veranlaft Fluchtbewegung
nach der unverletzten Seite (371 h). Sehr intensives Licht kann eine
Lichtstarre zur Folge haben. Das Vorderende ist besonders licht-
empfindlich, weil sich hier die Augenflecke befinden. Tiere mit Augen
bewegen sich schneller als solche ohne sie. Wird der Kopf abge-
schnitten, so bleiben die Lichtreaktionen unverindert, verlaufen aber
langsamer, ein Beweis, daf die ganze Korperoberfliche lichtempfindlich
ist. Nur bei Dendrocoelum lactewm und bei Thysanoxoon brochii reagiert
allein der Kopf auf Lichtreize. Planarien vermdgen auch Intensitits-
unterschiede bei nicht gerichteter Belichtung wahrzunehmen, sie sind
also auch photopathisch.

Die Regenwiirmer halten sich am Tage in ihren Lochern auf und
kommen nur nachts zum Vorschein, um Blitter zu fressen. Man kann
schon hieraus entnehmen, dal sie das Licht im allgemeinen meiden,
wenngleich Versuche ergeben, dal die Lichtempfindlichkeit nicht grof
ist und wihrend des Fressens und Kopulierens noch mehr zuriicktritt.
Wenn man sie nach Regengiissen viel im Freien umherliegen sieht,
so hat das Wasser sie aus ihren Lichern herausgetrieben. LBt man
Allolobophora foetida am Fenster bei Tageslicht auf feuchtem FlieBpapier
umherkriechen, so sind die Reaktionen zwar iiberwiegend negativ, aber
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doch sehr unsicher. Konstruiert man eine k= Rdhre und lifit das Tier
von rechts in sie hineinkriechen und orientiert so, daf die kurze
Rohre parallel zum Lichteinfall steht, so wandert das Tier in 96 Proz.
der Fillle nach der abgewandten Seite. Es zeigt sich also in dieser
Zwangslage eine deutliche Lichteinwirkung. Perichaela bermudensis,
ein besonders lebhaft beweglicher Regenwurm, kriecht nur in sehr
starkem Licht sofort von ihm ab. In schwicherem Licht werden erst
viele ,,Probierbewegungen® nach den verschiedensten Richtungen ans-
gefithrt. Im ausgestreckten Zustand ist die Lichtempfindlichkeit grofer
als im zusammengezogenen, weil die sensiblen Elemente im ersteren
auf eine grofere Oberfliche verteilt sind und das Epithel weniger
dick ist. Das Kopfende ist am empfindlichsten ; darauf folgt das Hinter-
ende, und noch geringer ist die Empfindlichkeit der iibrigen Haut.
Diejenige am Schwanze hingt damit zusammen, daf der Regenwurm
beim Absetzen der Faeces die Afteréffnung aus der Erdrohre heraus-
streckt und dabei ,der Sicherheit wegen® (DARWIN) vorsichtig zu
Werke geht.

Ueber die Abhiingigkeit des Wachstums der tubicolen Anneliden
vom Lichte haben wir schon S. 369 berichtet. Hier sei hervorgehoben,
dall sie auch sehr empfindlich auf Beschattungsreize reagieren. Wenn
eine Kolonie von Branchiomma vesiculoswm sich mehr als einen Meter
unter der Wasseroberfliche befindet, so ziehen sich die Tiere bei Be-
wegung einer Hand blitzschnell in die Rohren zuriick. Befinden sie
sich ausgestreckt im Dunklen, so antworten sie nicht auf plotzlichen
Lichtzutritt. Sie sind also nur skioptisch und zwar auch nach
Entfernung der Kiemenaugen. Der Sitz dieser Empfindlichkeit liegt
wohl in den Kopfaugen. Damit stimmt iiberein, dal Serpula contortu-
plicata, welche nur Kopfaugen besitzt, nach Schatten- und Lichtreizen
sich zusammenzieht. Spirographis spallanzanei reagiert nur manchmal
auf Beschattung. DBei der frei im Schlamm lebenden Arenicola grubii
ist der Kopf und das Schwanzende lichtempfindlich, und da Augen
noch nicht gefunden worden sind, sitzt diese Fihigkeit wohl in der Haut,

5. Mollusken, Bei den Weichtieren spielt die Hautlichtempfindlich-
keit eine grofie Rolle und zwar um so mehr, je weniger die Augen vor-
handen oder ausgebildet sind. Es ist dies leicht verstindlich, denn
wenn sie mit Hilfe ihrer Augen das Herannahen von Feinden bemerken,
brauchen sie sich nicht mehr durch eine Hautlichtempfindlichkeit zu
schiitzen. Die meisten Musche ln sind augenlos, aber trotzdem photo-
skioptisch, indem sie auf Licht- oder Schattenreize mit dem Einziehen der
Siphonen oder dem Verschlul der Schalen antworten. Capsa fragilis,
Psammobia vespertina und ILama hians sind besonders fiir Lichtreize,
Venus-, Cardiwm-, Unio- und Austernarten besonders fiir Schattenreize
empfinglich. Die erstere Gruppe lebt in der Tiefe des Sandes, die letztere
an der Oberfliche desselben oder ganz frei, daher das entgegengesetzte
Verhalten. Die Venus-Muschel zieht sich dabei durch eine Bewegung
des FuBes in den Sand zuriick. Die Empfindlichkeit ist manchmal
aullerordentlich grof trotz fehlender Augen: die Siphonen der Bohr-
muschel (Pholas dactylus) werden z. B. schon durch den Schatten von
Tabakwolken zur Verkiirzung gebracht. Bei letzterer Art und bei
Psammobia haben sich die blauen und violetten Strahlen als wirksamer
erwiesen als die roten und gelben. Photopathische und phototaktische
Ortshewegungen sind bei Muscheln noch nicht beobachtet worden. Die
hochentwickelten Mantelaugen von Pecten befihigen schon zum Formen-
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sehen, denn das Tier streckt seine Tentakeln einem Gegenstand von
seesternihnlicher Gestalt entgegen.

Der genau studierte Chiton tuberculatus (Bermudas, Westindien)
hiilt sich als junges Tier unter den Steinen und an anderen dunklen
Plitzen auf und ist daher negativ phototropisch. Die grofen, bis 9 em
langen Individuen leben an den dem vollen Sonnenlichte ausgesetzten
Regionen der Brandungszone, weil sie mehr Algennahrung nétig haben;
sie sind daher positiv. Tiere mittlerer Grofe verhalten sich gegen
schwaches Licht positiv, gegen starkes negativ. AREY und CROZIER
meinen, dall dieser Umschlag veranlalt wird durch die Zerstorung der
lichtempfindlichen Makréstheten durch Algen und andere die Schale
zerfressende Organismen. Es ist aber nicht wahrscheinlich, daf diese
Zerstorungen die eigentliche Ursache sind, sondern die phototropische
Umkehr wird wohl, wie bei vielen Tieren (s. 8. 415), durch die ver-
inderten Lebensbediirfnisse der erwachsenen Individuen (mehr Nahrung,
stirkerer Wellenschlag) bedingt sein. Bei den grofien Chitonen der
chilenischen Kiiste fand ich ebenfalls die alten Exemplare meist an
den dem Licht und Wellenschlag exponierten Stellen, die jiingeren
hiiufig mehr in Spalten, obwohl bei jenen die Schalen keineswegs immer
sehr angefressen waren. Der Mantel von Chifon luberculatus ist ski-
optisch und wird bei Beschattung oder bei plitzlicher Belichtung mit
grellem Sonnenlicht der Unterlage angeprefit. Die Bauchseite ist eben-
falls skioptisch, denn ein auf dem Riicken liegender Chiton rollt sich
nach Beschattung ein. Fiir Lichtzunahme ist die Art wenig empfind-
lich. Besonders interessant ist die Licht- und Schattenempfindlichkeit
der Schalen, denn sie kann ihren Sitz wohl nur in den Makristheten
(s. S. 24) haben, wodurch es verstiindlich wird, dal diese merkwiirdigen
Sinnesorgane sich bei manchen tropischen Chitonen zu echten Linsen-
augen entwickelt haben. Die Bedeutung dieser Sehorgane sehe ich
darin, daf jugendliche oder von der Brandung abgerissene Individuen
durch sie die Richtung nach oben finden. Die Schattenempfindlichkeit
mag dadurch niitzen, daB der Schatten der heranrollenden Welle das
Tier zwingt, Mantel und Fuf der Unterlage fest anzupressen.

Die Landpulmonaten und Cyclostoma sehen sehr schlecht mit
ihren Augen und lassen sich beim Kriechen hauptsichlich durch Tast-
und Geruchsreize leiten. Grofie Objekte erregen einen Eindruck in
ungefihr 1 em Abstand, wihrend die Form eines Gegenstandes erst
in 1—2 mm unterschieden wird. Bewegungen werden noch schlechter
wahrgenommen als ruhende Gegenstinde. Die Basommatophoren
scheinen mit ihren Augen weder Formen noch Bewegungen, sondern
nur Lichtintensitiiten zu sehen, denn sie bewegen sich bis zur Beriihrung
aufeinander zu. Unsere Helix-Arten und Lzmax agrestis ziehen ihre
Fithler ein, wenn plotzlich ein Schatten auf sie fillt, und zwar auch
nach Entfernung der Augen. Sie sind also dermatoptisch. Freilich
ist die Empfindlichkeit individuell sehr variabel, und sie gewéhnen sich
auch rasch an Schattenreize, was in gleicher Weise fiir die Muscheln
gilt. Viele Landschnecken zeigen bei Beschattung ein Aufbiumen des
Vorderkorpers, Helix variubilis kann auch den Korper kontrahieren
und zwar mit oder ohne Augen. Verdunkelt man die eine Hiilfte eines
Behiilters mit einem schwarzen Tuch, wihrend die andere von oben
Tageslicht empfiingt, so erweisen sich Helix aspersa, Arion empiricorum,
unsere Limaxr- und Planorbis - Arten als photophob, widhrend Helix
vomatia und nemoralis, Succinea putris und Limnaea stagnalis das Licht
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aufsuchen. Diese Unterschiede bleiben auch nach Entfernung der
Augen, infolge der Hautempfindlichkeit, aber die Ansammlung aunf der
dunklen bzw. hellen Seite erfolgt dann langsamer. Yunc hillt Helix
pomatia auf Grund dhnlicher und anderer Versuche fiir vollig blind.
Darin geht er sicherlich zu weit, obwohl die Tiere oft gegen Gegen-
stinde anstofen mit den Augentrigern. Besteht dieser aus Glas, so
wird der Fiihler stark eingezogen, bei Beriihrung eines sichtbaren
Gegenstandes nur wenig. Das Auge unterstiitzt damit die Tastfunktion
und unterscheidet hell und dunkel. L#maz soll nach FRANDSEN nur
bei starkem Licht negativ, bei schwachem Licht positiv reagieren. Es
bleibt noch durch genauere Untersuchung festzustellen, inwieweit die
Reaktionsweise der Landschnecken von der Wirme und der Feuchtig-
keit beeinfluft wird. Die letztere wirkt auf Clausilien erheblich ein,
denn sie sind in feuchter Umgebung indifferent gegen das Licht, in
trockener lichtfliichtiz. Die ihnen nahestehende Balea perversa sucht
im allgemeinen das Licht auf, reagiert aber umgekehrt auf trockenem
Boden. Da die Pulmonaten nur in feuchter Umgebung gedeihen kénnen
und diese hauptsiichlich dort sich findet, wo wenig Licht herrscht, er-
weist sich diese Reaktionsweise als niitzlich.

Von Oncidien, die im Seichtwasser des Meeres und in der Ge-
zeitenzone leben und vielfach auf dem Riicken zahlreiche Kiemenbiischel
und Augen (436, 437) besitzen, ist Oneidium floridanwm untersucht
worden. Die Art ist negativ phototropisch, was damit zusammenhiingt,
daB sie auf den Bermudas die Kiistenfelsen bewohnt, und zwar leben
immer eine Anzahl Individuen in einer Spalte oder Hihle des Gesteins
mit hiiufig sehr engem Eingang, die sie bei Beginn der Ebbe verlassen,
um auflerhalb des ,Nestes“ Algen abzuweiden, und in die sie regel-
miifiig bei Beginn der Flut wieder zuriickwandern. Der Eingang ist
meist dicht besetzt mit blauschwarzen Modiolus-Schalen. Merkwiirdiger-
weise kriechen sie nur am Tage aus ihrer Héhle. Noch auffallender
ist, daf sie ihr Nest wiederfinden, wenn sie !/,—1 m von ihm hin-
gesetzt werden, und es dabei vermeiden, in ein fremdes Nest zu kriechen.
CrozieEr schliefit daraus, daf irgendein Riechstoff sie bei der Riick-
kehr leitet, und daB die Mundlappen als Nase dienen, denn diese Fiihig-
keit verschwindet nach Entfernung derselben. Wenn das Nest zwei
Ausgiinge hat, wird zuweilen der eine beim Ausmarsch, der andere bei
der Riickkehr benutzt. Die Art hat keine Riickenaugen, und das Tentakel-
auge scheint, wenn iiberhaupt, nur von einem rudimentiren Nerven
versorgt zu werden. Dafiir ist die ganze schalenlose Riickenfliche des
Mantels lichtempfindlich und zwar besonders der Vorderrand. Dagegen
scheinen der Kopf mitsamt den Tentakeln und der Ful nicht auf Licht-
reize zu reagieren. Das vordere Korperende ist auch sehr empfind-
lich fiir Schattenreize und beantwortet sie sofort mit Einziehen der
Fiihler. Auf eine Lichtzunahme reagieren die Tiere nicht.

Unter den Prosobranchiern reagieren Littorina obtusata und
littorea, Nassa inerassata, Buccinum wundatum positiv phototaktisch.
Litlorina rudis bewegt sich im allgemeinen von einem hellen Schirm
fort und auf einen schwarzen zu, vermutlich weil es auf dunklen
Felsen lebt.

Unter den Opisthobranchiern ist Chromodoris zebra positiv und
wird durch Licht zu lebhaftem Umherkriechen veranlalt, eine Reaktion,
welche sich auch nach Entfernung der kleinen Augen erhiilt. Die
Kiemen werden im Dunkeln in der Regel eingezogen, aber schon das
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Licht eines Streichholzes geniigt zu ithrer Entfaltung: sie kénnen auch
durch Schattenreize etwas zur Kontraktion gebracht werden. Des-
gleichen ist fiir einige Aeolidier Schattenempfindlichkeit nachgewiesen.
Von den augenlosen Dentalien ist bekannt, daB sie bei plotzlicher
Belichtung den Fuf in die Schale zuriickziehen. Die Oetopoden sind
auch nach Ausschaltung der Augen negativ photopathisch und sammeln
sich nach einiger Zeit auf der verdunkelten Seite des Gefifes an. Hier-
bei spielen wohl die Chromatophoren eine grofe Rolle, denn wenn
FEledone und Oclopus plotzlich dem Sonnenlichte ausgesetzt werden, so
nehmen sie eine tiefbraune Firbung an und schwimmen lebhaft umher.
Durch die Lichtwirkung werden die Muskeln der Chromatophoren (vgl.
I, 82, S. 98) kontrahiert, und das Pigment breitet sich aus, wihrend
im Dunklen sich die Zelle infolge ihrer Elastizitit zusammenzieht.
Sogar abgeschnittene Arme verhalten sich ebenso, kriechen unter
Briunung umbher und kommen erst im Schatten zur Ruhe. Sie ver-
lieren aber diese Fihigkeit nach Entfernung der Saugnipfe, so daB
diese den Reflex der Hautfirbung auslosen. Tiere ohne Arme und
Siugnipfe bleiben andauernd farblos. Die Farbeniinderungen beruhen
also wahrscheinlich auf einem Hautreflex und nicht auf willkiirlicher
Schutzfirbung oder auf einem vom Auge vermittelten Reflex. Ganz
sicher ist dieser Schluf nicht, weil moglicherweise die Entfernung der
Arme oder Saugniipfe das Nervensystem so erschiittert, daf aus diesem
Grunde das Farbenspiel ausbleibt.

6. Sehr viele Beobachtungen beweisen, daf Arthropoden photo-
pathisch oder phototaktisch reagieren. Infolge des Chitins treten aber
dermatoptische Reaktionen sehr zuriick hinter den durch die Augen
vermittelten Lokomotionen.

a) Photopathische Bewegungen zeigt Asellus communis, indem die
Tiere nach vorherigem Aufenthalt in diffusem Tageslicht bei kiinstlicher
Horizontalbelichtung unruhig werden und sich nach !/, Stunde und
mehr iiberwiegend am dunklen Ende des Behiilters ansammeln. Be-
fanden sich die Tiere vorher im Dunkeln, so wandern sie auf die
elektrische (Glihbirne zu und nur bei sehr starkem Licht von ihr fort.
Die weille augenlose nordamerikanische Héhlenassel Caecidotea stygin
erwies sich als viel unempfindlicher gegen horizontale Belichtung, denn
erst nach 2 —3 Stunden sammeln sie sich am dunklen Ende des Aquariums.
Wiihrend jene Art schon auf 2,5 Kerzen in 1 m Abstand reagiert, ge-
schieht dies bei der blinden erst bei 80 Kerzen. Bei Belichtung von
oben verhalten sich beide Arten dhnlich. Wird gleichzeitig der Behilter
von Wasser durchstromt, so erweist sich die Lichtreaktion stirker als
die rheotaktische. — Die Amphipode Awmphithoe longimana sammelt
sich an der dunklen Seite des Behiilters an. Gewisse Landamphipoden
(Talorchestia- und Orchestia-Arten) bewegen sich immer auf das Licht
zu; gelangen sie aber dabei zufillig in dunkle Plitze, so bleiben sie
hier ruhig liegen. Die Dunkelheit hemmt also die Bewegungen. Die
photopathischen Vertikalwanderungen der Planktontiere werden weiter
unten behandelt werden (S. 418).

Unter den Tracheaten finden wir viele, welche, wie die Tag-
falter, durch Licht zur Bewegung, durch Dunkelheit zur Ruhe veran-
lalit werden oder die sich umgekehrt verhalten. Die Stabheuschrecken
(Dixippus) sitzen z. B. bei Tage ruhig in ihrer mimicryarticen Ruhe-
stellung mit kataleptisch starren Extremititen, wihrend sie bei Nacht
umherkriechen und fressen. Auch nach Ausschaltung der Augen bleiben
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diese Unterschiede erhalten, so dal die Haut trotz des Chitinmantels
lichtempfindlich sein muf. Werden starre Stabheuschrecken aus dem
hellen Tageslicht plotzlich ins Dunkle gebracht, so fangen sie nach
10—20 Minuten an sich zu bewegen. Werden sie umgekehrt vom
Dunklen ans Licht gebracht, so hiren die Bewegungen fast augenblick-
lich auf, sie gehen aber erst nach einiger Zeit (1—2 Stunden) in die
Schutzstellung mit angelegten und nach vorn ausgestreckten Vorder-
beinen iiber. Werden sie andauernd kiinstlich belichtet, so fressen sie
zu jeder Zeit, nehmen aber nur selten die Schutzstellung ein. Auch
das wandelnde Blatt, Phylliwm pulchrifolium, nimmt bei Tage iiber-
wiegend eine starre Schutzstellung ein und frifit bei Nacht, doch habe
ich auch Tiere bei Tage fressen sehen. Gewisse blinde Myriopoden
(Geophilus) und Kiichenschaben (Blatta), sowie Larven von Tenebrio
molitor, deren Augen mit schwarzem Lack iiberzogen wurden, vermoigen
hell und dunkel zu unterscheiden, besitzen also eine Hautlichtempfind-
lichkeit.

b) Phototaxien bei Arthropoden. Schon TrREMBLEY (1744) hat be-
obachtet, dal die ,pucerons* (Daphnien) sich auf der Lichtseite an-
sammeln und durch eine Kerze nach jeder Richtung hin locken lassen.
Voraussetzung fiir diese positive Reaktion ist freilich, dal die Tiere
schon vorher im Hellen waren. Im Dunkeln adaptierte Daphnien fliehen
zuerst das Licht. Neuere Untersuchungen haben gezeigt, daB die
Daphnien auf das Licht zuwandern, auch wenn sie dabei in eine dunklere
Region kommen. Wird die Daphnide Simocephalus vetulus in ein
(refill mit abgestufter Beleuchtung gebracht, so sammeln sich die Tiere
nach 2—3 Minuten am hellsten Ende. In demselben Mafle, wie man
die Lichtquelle weiter abriickt, wird die Reaktion ungenauer. Fiir die
Daphnien lief sich deutlich nachweisen, daf die Tiere um so schneller
auf das Licht zuschwimmen, je stirker dasselbe ist, da eine Lichtzu-
nahme eine Beschleunigung der Ruderschlige bewirkt, was eine mehr
aufsteigende Bewegung zur Folge hat. Eine Strecke von 50 ¢m wurde
in der ersten, vom Lichte weiter entfernten Hiilfte in durchschnittlich
27 Sekunden, in der zweiten dem Lichte niheren Hilfte in 25 Sekunden
durchschwommen. Cypris virens zeigt dieselben Erscheinungen, aber
weniger deutlich. Diese Arten sind also photodynamisch. Daphnien sind
so empfindlich, dall die kleinsten, dem menschlichen Auge noch eben
wahrnehmbaren Helligkeitsunterschiede Aenderungen ihrer Schwimm-
bewegungen auslosen, und sie reagieren zuweilen so stark auf das
Licht, dal sie sogar in eine HCIl-Losung hineinschwimmen, welche die
Tiere in wenigen Sekunden totet. Die Wasserflohe gewohnen sich aber
bald an eine mittlere Lichtmenge. Sie verteilen sich dann gleichmiiRig
im Gefill und reagieren hiiufig nicht auf einen hellen Lichtstrahl oder
auf Schattenreize. Durch eine plotzliche Herabsetzung der Licht-
intensitit werden sie im allgemeinen positiv, durch eine Steigerung
negativ phototaktisch; diese Bewegungsreflexe werden also durch
Aenderung der Lichtintensitiit ausgelost. In beiden Fillen tritt schlieli-
lich wieder Gewdhnung ein. Bei sehr starker Verminderung steigen
sie nach oben an die Oberfliche, wihrend sie absinken, wenn die Hellig-
keit zunimmt. Ueber Umkehr der Vorzeichen nach andern Reizen
s. 5. 416. AulBerdem wirkt das konstante Licht auf die Korperstellung
ein. Das Auge wird stets so eingestellt, dal sein Scheitel und damit
auch der Riicken dem Lichte zugekehrt werden. Die 6 an seine Peri-
pherie sich ansetzenden Muskeln sind dann gleichméfig gespannt. Wird
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das Tier durch das Deckglas festgehalten und die Lichtquelle ver-
schoben, so folgt ihr das Auge nach Moglichkeit und 148t sich auf diese
Weise leicht um 120—150° drehen. Aehnliche Augendrehungen lassen
sich durch Intensititsinderungen und durch farbiges Licht auslosen,
wobei sie in Rotgelb anders ausfallen als in Blan. Das Auge reguliert
nicht nur die Schnelligkeit und Richtung der Ortshewegungen, sondern
auch die Korperstellung: es ist ein photostatischer Apparat (Ndheres
hieriiber bei Schilderung der Augen nach WoLTERECK), welcher be-
wirkt, daR die Tiere horizontal oder nur wenig ansteigend das Wasser
abfischen, wobei die Korperfortsiitze und Helme als Steuer dienen.
Siikwassercopepoden (Cyclops, Diaptomus) sind positiv phototropisch,
und suchen die hellste Stelle auf, bei Verdunkelung lassen sie sich
zum Boden sinken. Sind sie einige Minuten in der Dunkelkammer
gewesen, so kann plotzliche grelle Beleuchtung sie negativ machen.

1 ‘ 1

a b C

Fig. 365. Bewegung von Hum-
merlarven nach Haprey. Der Pfeil
zeigt dic Richtung der Lichtstrahlen.
a normal, die iibrigen nur mit einem
Auge, b und ¢ bei schwacher Be-
leuchtung, d, e Drehungen um die
Liingsachse nach der Seite ohne Auge, 3
f das eine Auge wird von vorn stark
belichtet; es erfolgt Umkehr nach
der schwiicher belichteten Seite, so
dafl der Schwanz dem Lichte zu-
gewendet wird, g, h Licht von vorn,
nur ein Auge; Drehung um die
Lingsachse nach der augenlosen
Seite.

Die Empfindlichkeit fiir Helligkeitsunterschiede ist trotz des einfachen
Baues des Stirnauges kaum geringer als beim menschlichen Auge. Sie
reagieren auch auf ultraviolette Strahlen, wohl in Anpassung an griofere
Wassertiefen (100 m und mehr).

Wasseramphipoden (Gammarus, Amphithoe ete.) erwiesen sich als
negativ phototaktisch, gewisse Landformen (7alorchestia- und Orchestia-
Arten) und der marine Podocerus falcatus als positiv. Wird ein Auge
durch einen schwarzen Ueberzug ausgeschaltet, so werden Kreisbe-
wegungen ausgefiihrt, wobei die positiven Arten mit dem normalen
Auge gegen das Zentrum des Kreises sehen, wihrend die negativen
sich umgekehrt bewegen. Die decapoden Krebse scheinen als Larven
und als Jungtiere iiberwiegend positiv phototaktisch zu sein, und viele



406 IX. Kapitel: Lichtwirkungen.

von ihnen zeigen die Abhiingigkeit ihrer Bewegungen besonders deutlich.
Die drei jiingsten Larvenstadien von Homarus americanus schwimmen,
wie die Mysiden, mit Hilfe der Exopoditen der Thoracalbeine und stellen
sich parallel zu den Lichtstrahlen, mit dem Kopfe vom Lichte abge-
wandt (360 a—e). Ebenso verhalten sich die Larven von Palaemoneles.
Die Hummerlarven schwimmen riickwirts auf das Licht zu unter
Drehungen um die Lingsachse und verschiedenen Zuckungen. Werden
sie von unten beleuchtet, so suchen sie die hellste Stelle auf. Sie
sind also positiv. Im vierten und fiinften Larvenstadium werden sie
negativ phototaktisch und orientieren sich nicht mehr so genau zum
Lichte. Wird das eine Auge auf den jiingsten Stadien entfernt, so
stellt sich die Larve bei schwacher Beleuchtung schriig (365 b und c)
und vollfithrt bei stirkerer rasche Drehungen um die Lingsachse, deren
Richtung aus 365 d und e zu ersehen ist. Sie beschreiben daher hiiufig
einen Bogen nach vorn nach der augenlosen Seite zu. Es geht hieraus
hervor, dafl die Exopoditen der Thoracalbeine der verletzten Seite sich
schwicher bewegen als die der normalen. Wird eine normale Larve der
ersten drei Stadien von vorn und von links beleuchtet (f), so schwimmt
sie nach rechts, bis der Korper parallel den Strahlen und der Kopf
vom Lichte abgewendet ist, unter gleichzeitigen Drehungen um die
Lingsachse nach der unbelichteten Seite; umgekehrt, wenn das rechte
Auge stirker beleuchtet wird als das linke. Die Exopoditen der stirker
beleuchteten Seite arbeiten stiirker als die der anderen und fiithren da-
zu, daf das Tier sich schlieflich mit dem Schwanz gegen das Licht
einstellt. Ist nur ein Auge vorhanden (g, h), so erfolgt immer die
Drehung um die Lingsachse nach der verletzten Seite zu, wobei es
vorkommen kann, daf voriibergehend das Licht gerade von vorn (der
Pfeil # und &) auf das Tier fillt, was im normalen Zustand stets ver-
mieden wird. Werden beide Augen geblendet, so bewegen sich die
Tiere weniger, und das Licht iibt keinen phototaktischen Einfluf mehr
aus. FEine Hautlichtempfindlichkeit ist also nicht vorhanden. Diese
Versuche beweisen, dafl die Schwimmbeine der Hummerlarven in ihrer
Arbeitsenergie abhidngen von den Lichtreizen: wird das eine Auge
stirker gereizt, so steigert sich die Muskeltitigkeit der Schwimmbeine
derselben Seite. — Die Mysiden verhalten sich ganz ihnlich: Reizung
eines Auges durch Belichtung oder Beschattung hemmt die Muskeln
der gegeniiberliegenden Seite und verstirkt dadurch die derselben
Seite. Starker Lichteinfall von oben treibt sie in die Tiefe. Sind sie
an eine bestimmte Lichtmenge adaptiert, so bleiben sie gern in dieser
und vermeiden den Uebertritt in eine hellere oder dunklere Zone. Bei
den Bewegungen spielt die Farbe des Untergrundes eine grofie Rolle.
Macromysis inermis und flexuosa sind negativ phototroplsch auf weillem,
positiv auf schwarzem Boden. Bei Palaemon zeigt sich etwas Aehn-
liches. P. squilla und serratus sind adult Bodentiere und lieben pflanzen-
bewachsenen schattigen Untergrund; daher verhalten sie sich wie die
Macromysis-Arten. Als Zoéen hingegen benehmen sie sich gerade um-
gekehrt: auf weiem Untergrund sind sie positiv, auf schwarzem negativ
phototropisch. — Fiir eine positiv phototropische Krabbe (Uea pugnax
wfiddler crab®) und fiir junge Carcinus maenas von 1 cm DBreite wird
angegeben, dal sie sich seitwiirts auf das Licht zu bewegen. Es ist
dies nicht weiter auffallend, da Taschenkrebse héufig breiter als lang
sind und sich dann mit Vorliebe in seitlicher Richtung bewegen, wo-
bei ein Auge dem Licht zugekehrt, das andere abgewendet wird. Die
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Larven der Krabben sind ebenfalls positiv und schwimmen mit dem
Kopf oder mit dem Schwanz voran zum Lichte.

Die Pyenogoniden, welche gewdhnlich zu den Spinnentieren
gestellt werden, reagieren nicht auf das Licht, solange sie sich zwischen
Hydroidpolypen aufhalten und sich an diesen mit ihren langen Klammer-
beinen festhalten. Befinden sie sich aber frei auf einer Unterlage, so
sind sie ausgesprochen positiv phototaktisch. Dabei bewegen sie sich
mit dem Kopf voran auf das Licht zu, wenn sie am Boden kriechen,
wihrend sie, wenn sie schwimmen oder halb kriechen und halb
schwimmen, sich riickwirts der Lichtquelle ndhern. Die Reaktion hort
auf, wenn der kleine Augenhicker an der Basis des Riickens entfernt
wird, geht also von den Augen aus. Hierin liegt nach meiner Meinung
der Schliissel zum Verstindnis jener Besonderheit: Die Tiere stellen
sich so, daf das Licht direkt auf den Augenhocker fillt. Wenn sie
mit allen 4 Beinpaaren am Boden
kriechen, so fillt das Licht auch bei P
einer Vorwirtsbewegung auf die Augen.
Beim Schwimmen schligt das erste
Beinpaar am stiirksten, und der Korper A
richtet sich daher vorn auf (366 C) und
steht schrig oder fast senkrecht zur
Unterlage, wobei die Hinterbeine noch "
auf dieser ruhen konnen. In dieser a
Stellung wandert das Tier riickwiirts .
auf das Licht zu, denn bei Vorwirts- B w}é
bewegungen wiirden die Augen im
Schatten liegen. Fillt das Licht von
der Seite, so schlagen hiufig die Beine
der Schattenseite stiirker als die der ¢ ~
Lichtseite und kehren dem Lichte die "l\7

d

volle Riickenseite zu: das Tier geht aus  C
A in B iiber. Fic. 366. Ko tell d
Phototaktische Bewegungen sind 18- o i
bei Insekten sehr hinfig, und swar Goen eyl Avplodocties nach
sind die Imagines iiberwiegend positiv, C von der Seite gesehen. Der Pfeil
weil sie gewohnt sind, bei Tage oder deutet den Lichteinfall an.
wenigstens in der Diémmerung umbher-
zufliegen. Es ist allbekannt, dal die in einem Zimmer befindlichen In-
sekten (Fliegen, Tagschmetterlinge, Chrysopa u. a.) sich mit Vorliebe am
Fenster ansammeln, und dal die verschiedensten Arten nachts durch das
Licht angezogen werden. Um Strafenlaternen sammeln sich zuweilen die
Ephemeriden in ungeheueren Schwirmen, und ihnliche Beobachtungen
macht man gelegentlich an Leuchttiirmen. Bei den Leuchtkifern fiihrt
der Lichtreiz die Geschlechter zusammen. Praktisch verwertet wird
dieser positive Phototropismus bei der Vertilgung schiidlicher Eulen
und Kleinschmetterlinge durch Fanglampen und bei der sogenannten
,,biologischen Bekimpfung* schiidlicher Insekten durch ihre Parasiten
(Iechneumoniden, Tachinen u. a.). Da diese oft winzig klein und in
einem grofen Zuchtkasten schwer zu finden sind, stecken die Ameri-
kaner in die eine Wand desselben eine Anzahl horizontaler dem Lichte
zugekehrter Glastuben, in denen sich die Parasiten sammeln. Will
man eine Wohnung im Sommer frei von Fliegen halten, so muf man
die Fenster schliefen, ehe sie von der Sonne beschienen werden, weil
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sie sonst die Fliegen anlocken. Auch die Larven der Insekten sind
hiiufig positiv phototaktisch. So z. B. der Ameisenlowe, die Larve von
Myrmeleon formicarius, welche bei seitlich einfallendem Lichte zuniichst
einige Versuchsbewegungen macht und dann, da sie nur riickwirts
laufen kann, mit dem Hinterende voran, auf das Licht zuwandert. Im
diffusen Licht, bei Belichtung von oben und im Dunkeln liuft sie ganz
unregelmifig hin und her. In ihrem Trichter nimmt sie keine be-
stimmte Stellung zur Sonne ein, wie behauptet worden ist.

Als charakteristische Erscheinung zeigt sich, daB die Insekten sehr
oft nur zu einer bestimmten Tageszeit oder in einem bestimmten Alter
ausgesprochen positiv oder negativ sind, auf anderen Stadien sich aber
indifferent oder umgekehrt verhalten. Nachtschmetterlinge sind nur
nachts positiv phototropisch, withrend sie am Tage ruhig schlafen. Man
kann sie aber nachmittags lange vor Eintritt der Dimmerung durch
plotzliche Verminderung der Lichtintensitit zum Schwirmen bringen,
aber nicht vormittags. Eine vom Stoftwechsel abhidngige ,,Stimmung*
ist also hierzu erforderlich. Die Raupen des Goldafters, Porthesia
chrysorrhoea sind sehr energisch positiv, wenn sie aus dem Gespinnst,
in dem sie iiberwintern, hervorkriechen und noch keine Nahrung zu
sich genommen haben. Sie kriechen dann, ohne negativ geotropisch
zu sein, unermiidlich bis zur Spitze der Zweige, wo die jungen Blitter
ihre erste Nahrung bilden. Fiittert man sie, so werden sie indifferent,
werden aber spiiter, wenn sie wieder hungrig werden, wieder positiv
photdtropisch. Ganz junge Raupen suchen anch die Nahrung in einer
dunklen Zone, wenn sie in der hellen keine finden. Der Hunger iiber-
windet den Lichttrieb, aber der positive Phototropismus erhélt sich
bis zur Verpuppung. Frisch geschliipfte Raupen sind sehr empfindlich
fiir eine Verminderung der Lichtstirke; sie heben dann sofort den
Vorderkorper in die Hohe und bewegen ihn, wie suchend, hin und her.
Raupen werden auch durch ultraviolette Strahlen sehr angezogen, weil
der dioptrische Apparat ihres Auges darin griinlich fluoresziert. Man
kann sie in jede Farbe des Spektrums hineintreiben, wenn man aus
den anderen Farben diese ultravioletten Strahlen durch ein vorgesetztes
Schwerstflintglas eliminiert. Das schin dunkelblaue Blau-Uviolglas ist
fiir Ultraviolett besonders durchlissig. Besteht die eine Hiilfte der
Wand des Behiilters aus diesem Glase, die andere aus gewohnlichem
Glase, welches viele ultraviolette Strahlen verschluckt, so gehen alle
Raupen vor das Uviolglas, also fiir unser Auge aus dem Hellen ins
Dunkle. Die ganz jungen Larven von Chironomus gregarius sind aus-
gesprochen positiv; nach der ersten Hiutung aber bildet sich im Blute
diffus verteiltes Ha,moglobm wodurch das Sauerstoffbediirfnis sehr
herabgesetzt wird. Sie werden dann negativ und sammeln sich im
Schlamm an. Die mit ihrem Atemrohr an der Wasseroberfliche hiin-
genden Larven von Culer pipiens und nemorosus zeigen sehr schon den
Anpassungscharakter der Lichtbewegungen. Ihr Aufenthalt am Wasser-
spiegel scheint die Folge ihres Sauerstoffbediirfnisses, nicht eines posi-
tiven Phototropismus zu sein, denn bei Beschattung oder bei plétzlicher
Lichtabnahme — es geniigt eine Verminderung um !, — flichen sie
wie bei Erschiitterung in die Tiefe, und werden sie hier plotzlich be-
leuchtet, so bewegen sie sich vom Lichte ab ins Dunkle. Durch diese
beiden Reaktionen entziehen sie sich der Gefahr, von Feinden ergriffen
oder am Boden leicht gesehen zu werden. Die gefliigelten Ameisen
sind zur Zeit des Hochzeitsflugs stark positiv, und zwar die Minnchen



Phototropismen der Insekten. 409

mehr als die Weibchen. Die Arbeiter sind es nicht zu jener Zeit oder
nur sehr schwach. Bienen, welche frisch am Flugloch beim Verlassen
eines Stockes gefangen werden, reagieren positiv; setzt man sie in einen
rechteckigen Kasten, in den das Licht nur von links und von rechts
fallt, und liBt durch verschieden helle reflektierende Schirme von
beiden Seiten Licht hineinwerfen, so gehen sie sofort nach der hellsten
Seite; ebenso bei farbigen Schirmen nach der helleren Farbe. DBlatt-
liuse zeigen dieselbe Erscheinung nur auf dem ungefliigelten Stadium.
Die Maden von Musca wvomitoria sind negativ, die ausgewachsenen
Fliegen positiv. Die Larven des Mehlwurms und des Maikiifers und
andere im Innern von Friichten, Holz oder Erde lebenden Jugendstadien
meiden das Licht. Es ist nicht immer leicht festzustellen, ob bei diesen
Bewegungen die Richtung der
Lichtstrahlen oder ihre Intensitiit
von Bedeutung ist. Hiélt man
z. B. ein Glas mit Goldafterraupen
so, dal das eine Ende dem Fenster
zugekehrt und zugleich etwas be-
schattet wird, das andere aber von
einem Sonnenstrahl getroffen wird
(367), so wandern die positiven
Raupen gegen das Fenster zu, ob-
wohl sie dabei in die weniger be-
leuchtete Zonme kommen. LoEm
schlof hieraus, daB die Richtung
der Lichtstrahlen orientierend auf
die Korperstellung der Raupen
wirkt. ErvHARD aber konnte
zeigen, dal die Raupen ins Dunkle
kriechen, weil ihnen die Wirme
des von der Sﬁnne bestrahlten
Endes unangenehm ist, denn sie e o :

bleiben an diesem hellsten Punkt, Be“.eigégaefbfaim%?;?:cﬁfn Eﬁ;ﬁ,ﬂl : 54
wenn die Wiirmestrahlen abge- selbe ist aber nicht beweisend, denn in
fangen werden. Es liegt also Wirklichkeit kriechen die Tiere nicht gegen

T : At das Fenster W W, weil das Licht von hier
Photopathie, nicht Phototaxie vor. ainfillt. mondern: ale Diwhes<hiek - ogen

Nach PARkER spielt bei manchen gag beschattete Ende ¢, weil sie bei a durch
Insekten auch die Grofle der be- die Sonmenstrahlen S zu sehr erwiirmt

leuchteten Fliiche eine Rolle, denn  werden.

wenn man Vanessa antiopa in

ein Zimmer zwischen einer Glihbirne und einem Fenster an einer
Stelle, die von beiden Lichtquellen gleich viel Licht empfingt, fliegen
liift, so bewegt sich der Schmetterling stets dem Fenster zu. Darin
liegt vielleicht die Erklirung der Tatsache, daf die Insekten am
Tage nicht gegen die Sonne und nachts nicht gegen den Mond fliegen,
da die beleuchteten Flichen der Umgebung dem Tiere stets viel grifier
erscheinen als das Gestirn, welches von ihnen nur als ein heller Punkt
gesehen wird. AuBerdem kommen sie beim Flug gegen die Sonne
nicht in ein helleres Gebiet und merken bald, daf in der hoheren Luft-
schicht nichts zu holen ist. Bei jenen Zimmerversuchen konnte freilich
auch der Umstand mitwirken, daR das Tier zunéchst sich der an ultra-
violetten Strahlen reicheren Lichtart, also dem Sonnenlicht zuwendet,
denn nach Hess sind Raupen, wie erwihnt, fiir diese Strahlen sehr
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empfindlich. Die Raupen gehen immer dahin, wo mdoglichst viele dieser
Strahlen sind, und schon eine vorgehaltene gewdhnliche Glasscheibe
ist von Einfluf, weil sie die kurzwelligen Strahlen dieser Art zuriick-
hilt. Entsprechende Versuche mit zwei gleich hellen, aber verschieden
grofen, kiinstlich erleuchteten Flichen zeigten, dal auBer Vanessa
antiopa auch Ranatra fuseca und 2 Frosche (Aeris gryllus, Rana elamata)
sich fast immer der groferen Fliche zuwandten, wiihrend Regenwiirmer,
Landschneckeu, Bipalium, Periplaneta, Tenebrio-Larven sich ebenso oft
nach der einen, wie nach der anderen Seite wandten, also auf die ver-
schiedenen Grofen des Lichtfeldes nicht reagierten (CoLE). Jene Re-
aktion ist nicht verwunderlich, denn auch uns Menschen erscheint von
zwei gleich hellen, aber sehr verschieden grofen Flichen die grofere
als die hellere.

Die Abhiingigkeit der Bewegungen von den Augen geht daraus
sehr deutlich hervor, dal die daraufhin untersuchten Insekten Kreis-
bewegungen ausfiihren, wenn das eine Auge abgedeckt wird. Das
normale Auge sieht dabei nach dem Zentrum des Kreises (372). Ge-
wisse Arten (Ranatra, Drosophila, Calliphora) gewohnen sich aber
schliefilich an die Eindugigkeit und gehen dann ziemlich gerade auf
das Licht zu.

¢) LichtkompaBbewegungen. Unter dieser Bezeichnung verstehen
wir nach SanxTtscHI die Tatsache, daBR viele Insekten und andere Tiere
sich in verschiedenster Richtung zum Lichte bewegen konnen, die
einmal gewiihlte Lage zum Lichtstrahl aber eine Zeitlang beizubehalten
suchen. Der von der Hauptachse des Korpers und der Richtung des
Lichtes gebildete Winkel bleibt also derselbe, wodurch das Tier be-
fihigt wird, in gerader Linie sich zu bewegen, was ihm vielfach von
Nutzen ist. Kriecht z. B. eine Ameise vom Nest in der Weise, daf
ihre linke Seite von der Sonne beschienen wird, so macht sie bei der
Umkehr eine solche Drehung, dal die rechte Seite dem Lichte dar-
geboten wird, und findet so den Weg zum Nest zuriick. Das beweist,
nebenbei gesagt, dafl das Tier seine beiden Korperseiten unterscheiden
kann. Ebenso ist die geradlinige Bewegung im allgemeinen von grofiem
Vorteil bei der Suche nach giinstigen Lokalitiiten, nach Nahrung u. dgl.
Stiilpt man iiber eine zum Nest zuriickkehrende Ameise einen oben
geiffneten Kessel, um die Lichtorientierung auszuschliefen, so verliert
sie sofort die Richtung. Wirft man mit Hilfe eines Spiegels das Bild
der Sonne auf die gegeniiberliegende Seite, so dreht die Ameise sofort
um. Hebt man die heimkehrende Ameise auf und setzt sie hinter dem
Nest nieder, so wandert sie vom Nest weg. v. BUppENBROCK hat
gezeigt, daB Schnecken, Raupen, Marienkiifer, Julus, Oniscus u. a. sich
bei hellem Sonnenlicht ebenso verhalten. Sie bewegen sich dann im all-
gemeinen geradlinig, wiithrend sie im Dunkeln auf einer berufiten Platte
ganz unregelmiifig und vielfach in Kreisen und Spiralen (368) laufen.
Auch vom Menschen ist es bekannt, dal er sich in der Nacht, wenn
er verirrt ist, hiufig im Kreise umherbewegt, weil das eine Bein stiirker
arbeitet als das andere. Liilt man die Strahlen einer kiinstlichen Licht-
quelle auf die linke Seite einer kriechenden Raupe fallen, und setzt
plotzlich das Licht auf die rechte Seite, so macht sie eine Drehung
und kriecht in umgekehrter Richtung weiter. Dieses Verhalten hat
jedoch etwas Willkiirliches. Ist die Ameise oder Raupe eine Strecke
in einer Richtung gekrochen, so bewegt sie sich plotzlich in einer
anderen. Die Lichtkompalbewegungen unterscheiden sich also dadurch
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von den Phototaxien, daf sie nicht in der Richtung des Lichtstrahls,
sondern unter Beibehaltung eines bestimmten Winkels zu ihm verlaufen
und daR ihre Richtung spontan, aus inneren unbekannten Griinden
veriindert werden kann. Das Fliegen der Nachtinsekten zum Licht
wird als ein besonderer Fall der Kompalbewegungen angesehen. Sie
fliegen dabei vielfach in das Licht hinein oder im Kreise um dasselbe
herum oder plotzlich wieder in die Dunkelheit hinein. Das erstere
mul eintreten (369), wenn die Bewegungen stets denselben Winkel a
mit den Strahlen des Lichtes bilden. Nur wenn derselbe = 90°
ist, wird ein Kreis um das Licht beschrieben. Bewegt sich das Tier
spiralig vom Licht weg, so muf es in die dunkle Zone geraten. Der
Flug in die Flamme ist natiirlich nicht als eine Anpassung, sondern
als Instinktirrung anzusehen, wie alle Instinkte unter ungewohnlichen
Verhiltnissen zu einer Unzweckmiilligkeit
filhren konnen, denn sie sind angepafit an
normale Zustinde.

Plarienkifer

4
Fig. 368. Fig. 369.

Fig. 368. Bewegung einer Coccinellide und Chrysomelide: die dicke gerade Linie
zeigt den Weg im hellen Sonnenschein, die krumme Linie den Weg im Dunkeln.
Nach v. BUDDENBROCK.

Fig. 369. LichtkompaBbewegung eines Insekts in die Flamme, nach v. BUDDEN-
BROCK.

Ob LichtkompaBbewegungen wirklich existieren, erscheint mir trotz
obiger Angaben noch sehr zweifelhaft, da kaum anzunehmen ist, daf
die oben erwihnten Tiere das Gefiihl fiir die Grole eines bestimmten
Lichtwinkels haben. Es ist in keiner Weise bewiesen, dal der im
sausenden Fluge ein Licht umschwiirmende Nachtfalter wirklich einen
bestimmten Winkel (369«) einhilt, und dieser diirfte sich auch schwer
feststellen lassen. Wenn nach v. BuppeENBrROCK diese Bewegungsart
.bei freilebenden Tieren die Bedeutung hat, denselben einen gerad-
linigen Lauf zu ermdéglichen®, so wiire sie {iiberfliissig, denn jedes
bilaterale Geschopf bewegt sich geradlinig, weil die Muskeln beider
Seiten normalerweise gleich arbeiten und dadurch eine Vorliebe zur
Beharrung in der eingeschlagenen Richtung bedingen. Auch im Dunkeln
befindliche oder geblendete Tiere laufen oft eine Strecke weit gerade-
aus, ein Zeichen, daf eine Tonuseinwirkung hierzu unnotig ist. Erst
durch Reize irgendwelcher Art entstehen die Abweichungen von der
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Geraden. Die Zickzackbewegungen im Dunkeln (36S) sind Suchbe-
wegungen als Ausdruck abnormer Verhiltnisse, wobei der ungewohnte
Untergrund (berufte Fliche) die Wirkung der Dunkelheit verstirkt
haben mag. Die hiufigen spontanen Aenderungen der Bewegungs-
richtung sprechen nicht fiir eine Lichtwinkelempfindung. Wenn eine
Ameise oder Raupe die eingeschlagene Marschrichtung, die sie an den
Licht- oder Wirmeverhiltnissen erkennt, beizubehalten sucht und sich
umdreht, wenn das Licht die andere Korperseite plotzlich bestrahlt, so
sehe ich darin die Wirkung jenes Beharrungstriebes, aber nicht diejenige
eines Winkelgefiihls, weil dieses ein geometrisches Verstindnis voraus-
setzt. Der Flug zur Flamme erfolgt fast immer so unregelmiBig, daf
er sich aus positiver Phototaxie, Ueberreizung und Fluchtbewegung
geniigend erklirt.
d) Licht und Ruhekorperhaltung. Bei einigen Arthropoden iibt das
Licht einen Zwang auf die Korperhaltung in der Ruhe aus. Die aus-
gewachsenen  Wasserstab-
/ wanzen (Ranatra) biegen,
wie aus 370 ersichtlich ist,
den Korper dem Lichte ent-
gegen. Wenn sie sich be-
wegen, wandern sie auf das
Licht zu:; wenn sie eben
aus dem Ei geschliipft sind,
reagieren sie noch kaum auf
Licht, aber schon im Alter
von einer Woche sammeln
sie sich mit Vorliebe auf
der Lichtseite des Gefilles.
Manche Tagschmetterlinge
(Satyriden, Lyciinen, Va-
- nessen) stellen sich nach
RapL, wenn die Sonne nach-
mittags tief am Horizont
steht, mit dem Riicken gegen
sie, so daB die geiffneten

AN el Fliigel moglichst senkrecht
N B A A bestrahlt werden. (PARKER
S N fand hingegen, dal Vanessa

,/ D = __ antiopa diese Stellung nur
W _ff J ¢ = " bei hellem Sonnenschein ein-

nimmt.) Lift man einen

Fig. 370. Korperstellung von Ranatra bei : T
Beleuchtung. A von der Seite, B von vorn, Schatten auf das Tier fallen,

C von hinten, Nach HOLMES. so werden die Fliigel. ge-
schlossen, um bald wieder

geiffnet zu werden. Die
sxtzende Epinephele. janira mit geschlossenen Fliigeln stellt sich fast
immer mit der Seitenfliche gegen die Sonne, wihrend sie mittags sich
parallel zu den Strahlen orientiert. Es scheint als ob dieser Schmetter-
ling bei schwachem Sonnenschein eine moglich grofie Fliche, bei starkem
Sonnenschein eine moglichst kleine Fliche den Strahlen darbietet, und
zwar benimmt er sich auch so, wenn die Sonne durch Wolken verdeckt
ist. Die Libelle Gomphus forcipatus sah RapL sich nachmittags immer
so auf den Boden setzen, dal der Kopf nach Stiden gerichtet war und
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die rechte Seite beschienen wurde. Im Tageslicht werden Stabhen-
schrecken und Phyllivm mit Vorliebe bewegungslos, kataleptisch, und
strecken dabei die Vorderbeine dicht am Korper vorbei gerade nach
vorn in die Luft, wodurch die Aehnlichkeit mit Zweigen bzw. Blittern
erhoht wird.

e) Lichtriicken- und Lichtbauchreflex. Bei einigen Wassertieren,
namentlich Krebsen, iibt das Licht einen Zwang auf die Kérperhaltung
aus, indem die Tiere entweder den Riicken oder die Bauchseite mit
Hilfe der Augen dem Lichte zukehren. Photodorsal, wie wir kurz
sagen wollen, sind z. B. die Daphnien, die Mysiden und viele marine
Krebse ohne Statocysten ( Virbius, Hippolyte, Larven von Squilia, Zoéen,
Phronima, Hyperia), photoventral sind Branchipus, Fuphausia, Sap-
phirina und die statocystenlose Decapode Lysmala selicaudala. Erstere
schwimmen normalerweise mit dem Riicken, letztere mit dem Bauch
nach oben. Alle diese Tiere nehmen die umgekehrte Lage ein, wenn
sie von unten beleuchtet werden, indem sie sich entweder um die
Lings- oder um die Querachse drehen. Die Mysiden haben im Schwanz
eine Statocyste (120, 121), welche das Tier ebenfalls zwingt, den Riicken
nach oben zu kehren. Dieser Zwang ist sogar stirker als der Licht-
riickenreflex (v. BuppeENBROCK), und Mysiden und andere Krebse mit
Statocysten schwimmen daher auch bei Belichtung von unten mit dem
Riicken nach oben. Die Umkehrung tritt aber in diesem Falle sofort
nach Entfernung der Statocysten ein. Die decapoden Krebse haben
fast ausnahmslos eine Statocyste und schwimmen gewdhnlich mit Hilfe
dieses Organs und der Augen mit dem Bauch nach unten. Ohne
statische Organe und von unten belichtet schwimmen sie auf dem
Riicken, auch wenn blof ein Auge vorhanden ist, nur die néchtlich
lebende Lysmata und der wenig schwimmende Alphews entbehren des
Lichtriickenreflexes. Ueber das Zusammenwirken des Lichtriicken-
reflexes mit statischen Reflexen vgl. S. 98. Die photoventrale Lage
von Branchipus grubii hiingt in erster Linie von dem unpaaren Ocellus,
nicht von den Fazettemaugen ab. Werden die letzteren entfernt, so ist
die Reaktion bei Belichtung von unten noch sehr deutlich, und die Tiere
schwimmen dabei - vermutlich weil der Tonus der Riickenmuskeln
durch die Amputation jener Augen veriindert wird — in senkrechten
Kreisen und mit dem gekriimmten Riicken dem Zentrum des Kreises zu-
gewandt, so daf sie unten mit dem Bauch nach unten, oben mit dem
Bauch nach oben orientiert sind. Nur mit den Fazettenaugen. aber ohne
das Stirnauge, ist die Reaktion sehr schwach. Unter den Tracheaten
haben sich der Wasserkiifer Agabus bipustulosus und Larven von Wasser-
kiifern, Libellen, Ephemeriden als photodorsal erwiesen.

7. Die kaulquappenartigen Larven der stockbildenden Ascidie
Amaroucium haben an der Schwanzbasis ein laterales Auge. Wenn
sie aus den Kolonien treten, sind sie zuerst fiir kurze Zeit photopositiv,
werden aber bald negativ und bleiben so bis zur Festsetzung und
Metamorphose. Plotzliche Verdunklung bewirkt eine Aenderung der
Bewegungsrichtung, also eine Fluchthewegung, wobei positive Tiere
zur abocularen, negative zu ocularen Seite sich wenden. Sie sind so
empfindlich, daB schon rasche Handbewegungen vor dem Mikroskop
Schwanzbewegungen hervorrufen, die demnach skioptisch ausgelost
werden. Beim Schwimmen dreht sich die Larve bestindig um die
Lingsachse, und wenn sie dabei asymmetrisch vom Licht getroffen
wird, so muf das Auge alternierend im Hellen und im Dunkeln
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sein. Das bewirkt die Einstellung in die Lichtrichtung, und diese wird
beibehalten auch ohne weitere Reizung des Auges.

8. Vertebrata. Unter den Wirbeltieren finden sich viele Arten,
welche eine ausgesprochene Vorliebe fiir eine bestimmte positive oder
negative Lichtintensitiit haben. Wenn dabei auch meistens das Auge das
entscheidende Organ ist, so sind doch unter den Fischen und Amphibien
einige FKiille von Hautlichtempfindlichkeit bekannt. Der Amphioxus
sammelt sich immer in der dunkelsten Ecke des GefiBles, ist also
negativ photopathisch. Belichtung des Vorderendes treibt ihn riickwiirts,
die des Hinterendes nach vorn. Man hat ihm friither einen hohen Grad
von Lichtempfindlichkeit zugeschrieben, weil die Tiere eines Aquariums,
die im Dunkeln plitzlich belichtet werden, den Sand verlassen und in
grofter Aufregung umherschwimmen. Es hat sich aber herausgestellt,
daf dies darauf beruht, daB einige wenige Tiere durch das Licht auf-
gescheucht werden, dann aber die iibrigen beriihren und den Aufruhr
veranlassen. In Wirklichkeit ist der Amphioxus wenig lichtempfind-
lich und antwortet nur auf Zunahme der Lichtmenge. Hat er sich an
das Tageslicht gewohnt, so reagiert er oft iberhaupt nicht auf einen
Sonnenstrahl. Der grofle Pigmentfleck am Vorderrande des Gehirns
und iiberhaupt die vorderen 3 Kopfsegmente sind unempfindlich. Das
Licht wird wahrgenommen von den hinter dem Kopf in der ganzen
Linge des Riickenmarks verteilten Ocellen (s. Kapitel Augen), und da
diese im ersten Viertel und im hintersten Viertel desselben besonders
zahlreich sind, so ist hier die Empfindlichkeit grofer als in der mittleren
Region. Am stiirksten empfindlich ist das erste Medullarviertel. Die
Haut als solche ist nicht lichtempfindlich.

Dagegen ist die Haut mancher Fische und Amphibien mit stark
reduzierten Augen durch Licht sehr reizbar, so bei dem in amerikanischen
Hohlen lebenden blinden Fisch Amblyopsis spelaeus (45 g). Werden
Individuen dieser Art aus dem Dunkeln ins Helle gebracht, so werden
sie unruohig und sammeln sich stets in viel grioferer Individuenzahl in
dem dunklen, als in dem hellen Teil des Aquariums. Junge Exemplare,
bei denen das Auge noch als schwarzer Punkt dicht unter der Haut
hindurchschimmert, sind empfindlicher als ausgewachsene, deren rudi-
mentires Auge von aullen nicht mehr sichtbar ist. Diese hohere
Empfindlichkeit bleibt auch nach Entfernung der Augen, hat also mit
diesen nichts zo tun, und zwar scheinen alle Regionen der Haut diese
Figenschaft zu besitzen. Ganz &hnlich verhalten sich Admmocoetes-
Larven von 7 em Liinge, welche ja hinsichtlich der stark riickgebildeten,
tief unter der Haut liegenden Augen aunf derselben Stufe stehen wie
jene Hohlenfische. Thre Haut ist lichtempfindlich vermutlich durch
die freien Nervenendigungen, und zwar am Schwanze mehr als weiter
nach vorn, einschlieflich der Region des Augenflecks. Wirft man
Sonnenstrahlen auf das rubende Tier, so schwimmt es fort, und zwar
besonders wenn der Schwanz getroffen wird. Sogar an einem ent-
haupteten Tiere liBt sich diese Schwanzempfindlichkeit feststellen. Da
die Tiere sich mit dem Kopf voran in den Sand einbohren, so ist
diese Eigentiimlichkeit begreiflich. Werden sie im Dunkeln plétzlich
belichtet, so schrecken sie auf und verkriechen sich in der dunkelsten
Ecke. Die Tiere sind photodynamisch, d. h. die Schnelligkeit der Be-
wegung hingt von der Lichtintensitit ab: in der Ndhe des Lichts be-
wegen sie sich schneller von ihm fort als in einiger Entfernung. Dies
gilt auch fiir Individuen mit durchschnittenen Optici, was nicht aus-
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schlieBt, dal unter normalen Verhiiltnissen die Augen die Lichtempfind-
lichkeit unterstiitzen. Die Knochenfische sind als Larven und im
ausgewachsenen Zustand im allgemeinen keinen optischen Zwangshewe-
gungen unterworfen:; nur bei den Fluchtreflexen liGt sich eine solche
hiiufig feststellen. Pelagisch lebende junge Fische oder solche, welche
sich zwischen Algen aufhalten, flichten dem Lichte, d. h. dem offenen
Wasser zu, wihrend aufgeschreckte Bodenfische sich nach der dunklen
Seite begeben, so z. B. Amiwrus nebulosus, welcher sich dabei so in den
Schatten legt, dal der Kopf dem Lichte zugekehrt ist. Manche Fisch-
arten verhalten sich als pelagische Jugendformen positiv, als benthonische
Altersform negativ. Junge Aale gehen z. B. auf ein Licht zu, alte
meiden es. Man benutzt diese Eigenschaft zum Fange der Aale, welche
zum Laichen durch die Belte und den Sund ziehen, indem elektrische
Lampen zwischen die Netze gehiingt werden, um sie in diese hinein-
zutreiben.

Unter den Amphibien ist die Reizbarkeit der Haut durch Lichtstrahlen
fiir Proteus, Triton und Rana nachgewiesen worden. Beim Frosch ist die
Haut fir das ganze Spektrum empfindlich. Eine direkte Bestrahlung
der blofigelegten Teile des Nervensystems bleibt ohne Wirkung. GRABER
beobachtete, dall junge 7rifon eristatus, deren Kopf nach Entfernung
der Augen mit schwarzem Wachs umhiillt wurde, sich mit Vorliebe im
Dunkeln ansammelten. Eine ausgesprochene Phototaxis fehlt den Frischen,
die Angaben lauten daher sehr widersprechend. Wihrend die deutschen
Rana-Arten in der Mehrzahl der Individuen die dunkle Ecke des Kiifigs
aufsuchen und das rote Licht dem griinen oder blauen vorziehen, ver-
halten sich die amerikanischen R. wirescens, pipiens und clamala num-
gekehrt. FEine Vorliebe fiir das Licht spricht sich darin aus, daf nach
WERNER die braunen Rana-Arten und Bufo vulgaris nur bei Sonnen-
schein sich paaren. Die Kaulquappen der Frosche sind im allgemeinen
indifferent gegen Lichtreize, nur wenn sie auf kleinen Raum dicht zu-
sammengedringt werden, verhalten sie sich hiufig positiv (364). Die
Larven des Hohlensalamanders Spelerpes maculicaudus und von Necturus
maculatus sind negativ, diejenigen von Amblystoma punectatum positiv ;
letztere auch nach Entfernung der Augen. Im ausgewachsenen Zu-
stande ist letztere Art negativ. Bei den Amnioten kann man nicht
mehr von Zwangshewegungen, die durch das Licht ausgelost werden,
sprechen. Sie beherrschen mit ihren Augen so sehr ihre Umgebung, daf
sie sich unbekiimmert um die Lichtverhiiltnisse bald nach dieser, bald
nach jener Richtung hinwenden. Nur bei den Fluchtbewegungen be-
wegen sich viele Arten instinktiv ins Dunkele. Unter den Reptilien
sind viele Arten sehr wirmebediirftig und kommen daher bei Sonnen-
schein aus ihren Verstecken hervor.

III. Eine Umkehr der phototropischen Reaktionen

lift sich bei vielen Tieren durch kiinstliche Reizung (Chemikalien,
Temperatur, Erschiitterung u. a.) erzielen oder in Anpassung an
wechselnde dullere oder innere Verhiltnisse beobachten. Z. B. werden
der negative Gammarus puler und andere Amphipoden positiv durch
Zusatz von Kohlen-, Salz-, Oxal-, Essig- und andere Siuren. Dasselbe
gilt fiir 'die |negativen Ephemeridenlarven, auf die auch Spuren von
JKa, KCl, Alkohol, zuweilen auch von Alkalien in demselben Sinne
wirken. Ein positiver Diaptomus kann durch Strychnin negativ gemacht



416 IX. Kapitel: Lichtwirkungen.

werden ; ein indifferenter wird durch Coffein positiv, und darauf durch
Atropin (micht durch Strychnin) negativ. Gammarus mucronatus ist
negativ, wird aber durch Erhthung der Wassertemperatur positiv. Die
Orchestia-Asseln sind positiv und werden durch Erhéhung der Tem-
peratur noch ausgeprigter positiv, wihrend Herabsetzung der Tem-
peratur sie negativ macht. Verdiinnt man das Seewasser, so schwimmen
die oben geschilderten Palaemonetes-Larven in der Mehrzahl der In-
dividuen vom Lichte weg, ohne aber ihre Korperrichtung zu findern,
das Kopfende bleibt also vom Lichte abgekehrt. Die Nauplien von
Tanymastic lacunae (Branchipodide) sind wihrend der ersten b Tage
ihres Lebens positiv, spiter indifferent. Werden sie nun irgendwie
schwach gereizt, so kehren sie dem Lichte die Bauchseite zu und
schwimmen bei stirkerer Reizung auf dieses zu. Positive Nauplien
von Balanus perforatus werden durch Temperaturzunahme negativ
und negative noch mehr negativ; umgekehrt macht Temperaturabnahme
die negativen Nauplien positiv. Sehr merkwiirdig verhdlt sich die
Ostracode Cypridopsts vidua. Das Tier ist an sich negativ phototaktisch,
wird aber durch jede Beriihrung, Wassererschiitterung oder sonstigen
mechanischen Reiz positiv. Hélt man ein Licht an das eine Ende eines
linglichen GefiBes und setzt das Tier mit einer Pipette in die Mitte
desselben, so bewirkt der hierbei ausgeiibte mechanische Reiz ein
Wandern auf das Licht zu; sobald das Tier die Wand des Gefilles er-
reicht hat, kehrt es um und wandert vom Licht ab, bis es auf die
gegeniiberliegende Wand stofit. Durch die Berithrung mit dieser wird
das Tier wieder positiv usf., bis Ermiidung eintritt. Befindet sich das
Tier in der positiven oder in der negativen Phase, so kann man es
durch Umstellung des Lichtes stets zur Umkehr zwingen. Sind die In-
dividuen lange in direktem Sonnenlicht gewesen, so sind sie so negativ,
dal sie durch Erschiitterung sehr schwer positiv gemacht werden
konnen. Daphnien gehen sehr leicht aus dem dunkeladaptierten Zu-
stand, in dem sie negativ sind, in den helladaptierten iiber, wodurch
sie positiv werden. Daher ihr oft so wechselvolles Verhalten. Die
positive Daphnia pulex kann man zaweilen durch mehrfaches Aufziehen
in einer Pipette oder durch Erhohung der Wassertemperatur bis auf
ca. 20° C negativ machen. Diese Art wird ferner negativ durch die
ultravioletten Strahlen einer Quecksilberlampe. Diese negative Reak-
tion ist sehr ausgesprochen, lifit sich aber durch Zusatz von etwas
(CO? oder HCI in ihr Gegenteil umkehren. Werden Daphnien mehrere
Tage im Dunkeln gehalten, so sind sie zunichst fir 1—1%/, Stunden
ausgesprochen negativ gegen diffuses Tageslicht. Darauf werden sie
zuerst indifferent, dann allmiihlich positiv. Auch solche Tiere, die im
Winter frisch gefangen und in Zimmertemperatur gebracht werden, sind
meist zuerst negativ. Durch Zusatz von etwas Gelatine oder Quitten-
schleim werden solche negative Tiere in wenigen Sekunden ausge-
sprochen positiv. Plotzliche Verdunkelung oder plétzliche Steigerung
der Lichtintensitit macht positive oder indifferente Daphnien negativ,
wenngleich nur fir ganz kurze Zeit, wiihrend durch jede Aenderung
der Viskositit des Wassers eine bleibende Umkehr hervorgerufen wird.
Nur Weibchen mit Ephippien bleiben zuweilen trotz des Quittenschleims
negativ. Diese Substanz und Gelatine wirken nicht als chemische Reiz-
mittel, sondern durch Aenderung der inneren Reibung des Wassers,
d. h. des Widerstandes gegen eine Verschiebung der Wasserteilchen.
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Der Einfluf der Farben auf die Bewegung der Daphnien wird spiter
geschildert werden. Er lillt sich kurz dahin zusammenfassen, dall die
rote Hilfte des Spektrums die Tiere positiv, die blane sie negativ
macht. Diese auf den ersten Blick wenig einheitlichen Reaktionen
lassen sich aus der Biologie verstehen. Die Daphnia pulex liebt das
Licht, weil sie an der Oberfliche der (Gewiisser kleine Algen und anderes
Planktonmaterial findet. Wird das Licht zu grell, was in der Natur
gleichbedeutend mit erhohter Wassertemperatur zu sein pflegt, so
werden sie negativ. Ferner veranlafit fast jeder ungewohnte Reiz
(Kiilte, Quittenschleim, Erschiitterung) eine Fluchtbewegung, also in
den meisten Fillen eine Negativierung, nur bei zufillig negativen Tieren
eine Positivierung. Bei Leplodora hyalina scheint der Hunger stirker
die Bewegungen zu beeinflussen als das Licht: sie folgen den Cyclops-
Schwirmen und werden daher in den grofen Schweizer Seen fast nur
nachts an der Oberfliche angetroffen, wihrend sie in Teichen von
geringer Tiefe im hellsten Sonnenschein ebendort in Massen vor-
kommen.

Hemmungen oder Umkehrungen der gewdhnlichen Phototropismen
sind auch von den Insekten bekannt. Die Kleiderlaus (Pediculus
vestiment?) ist im ausgehungerten Zustand, wenn sie 2—4 Tage lang
kein Blut gesogen hat, positiv ; ist sie aber vollgesogen oder wird sie
beunruhigt, etwa durch Stofen, Druck, Hitze, so wird sie negativ. Bei
den verlausten Soldaten findet man die Tiere morgens viel weniger
aufien an den Kleidern sitzen als abends, denn sie haben sich wiihrend
der Nacht vollgesogen und halten sich daher in den Falten der Kleider
auf. An Leichen sitzen sie auf der Aulenseite der Kleider, weil sie
an diesen nicht saugen und daher hungerig werden. Sehr hungerige
Tiere wandern so lange planlos umher, bis sie zufillig in die Nihe
eines Menschen kommen und diesen riechen. Auch die Bettwanzen
sind im allgemeinen lichtscheu. Sie sammeln sich an der dunkelsten
Stelle oft in grofen Scharen an. Das erste Tier hat z. B. den Schatten
eines Nagels aufgesucht, das zweite legt sich in den Schatten des
ersten, usf. Sind sie aber sehr hungerig, so kann man sie im hellsten
Sonnenschein umherwandern sehen. Der Ohrwurm (Forficula awricu-
laria) meidet das Licht: seine Neigung, sich in enge Spalten zu ver-
kriechen, ist aber so grof, daf er sie, auch wenn sie belichtet sind,
aufsucht. Die positive Raenatra kann durch Dunkelheit, Kilte und
Kontaktreiz negativ gemacht werden. Bei dem positiven Ameisen-
lowen ist der thigmotaktische Reiz stirker als der vom Licht ausgeiibte ;
das Tier kriecht daher in einem Spalt unter Umstéinden vom Lichte
fort. Die Raupen von Hypochrita jacobaea sollen auf schwarzem Grund
positiv, auf weilem negativ sein. Sehr interessant sind die Versuche
von SzyMANSKI, welcher die negativen Kiichenschaben (Blalta orien-
lalis, 1'/,-jihrige minnliche Larven) dadurch voriibergehend positiv
machte, daf er ihnen in der dunklen Ecke des Kiifigs elektrische Schlige
erteilte, so das sie ins Helle fliichteten. Nach einer Anzahl von Schligen,
welche je nach der individuellen Lernfihigkeit zwischen 16 und 118
schwankten, kehrten sie schon an der Grenze der dunklen Zone um,
ohne sich einem Schlage ausgesetzt zu haben. Es war also eine Ideen-
assoziation der Begriffe Dunkel und Schlag entstanden, und diese wurde
1—4 Stunden gedichtnismiifig festgehalten. Auch das Wiedererlernen
am neunten Tage ging schneller vor sich als die erste Erlernung, z. B.

bei einem Tier nach 7 Schligen statt beim ersten Mal nach 37.
Plate, Allgemeine Zoologie II. a7
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IV. Vertikalwanderungen der Planktonten.

Wir besprechen an dieser Stelle die Vertikalwanderungen der
Planktonten, weil sie zweifellos in erster Linie durch den Wechsel
von Tag und Nacht ausgelost werden. Die Nauplien von Balanus sind,
wenn sie aus dem Dunkeln oder aus schwachem Licht an helles Tages-
oder Sonnenlicht gebracht werden, zuniichst positiv. Nach einigen
Minuten fangen die ersten Individuen an negativ zu werden und im
Laufe einer halben Stunde werden sie alle negativ. Bringt man sie
wieder in schwiicheres Licht, so werden sie wieder positiv. Sehr viele
pelagische Tiere verhalten sich ebenso, und so erkliren sich nach Logs
die tiglichen Wanderungen der Planktontiere im Meer und im Sii-
wasser: das starke Licht macht sie negativ und treibt sie in die Tiefe,
withrend das schwache Licht am Abend oder in der Nacht sie wieder
nach oben zieht. Die Wanderung nach unten wird so lange anhalten,
bis sie in eine Zone kommen, welche indifferent wirkt, d. h. die normale
horizontale Schwimmbewegung auslost. In dieser Zone bleiben sie so
lange, bis das von oben einfallende Licht abnimmt und sie dadurch
wieder positiv macht. Die Loepsche Annahme einer zweimaligen
Aenderung des phototaktischen Vorzeichens im Laufe von 24 Stunden,
welche iiber die Ursachen dieser Aenderung nichts aussagt, lift sich
wenigstens fiir die Cladoceren ersetzen durch die Auffassung, dal eine
bestimmte optimale Lichtmenge eine horizontale Schwimmbewegung
auslost, wihrend bei geringerer Lichtmenge die natiirliche Aufwiirts-
bewegung durch den Ruderschlag der Antennen erfolgt. Diese mufl
das Tier an die Oberfliche des Wassers oder in seine Niihe bringen.
Nachdem es hier eine Zeitlang sich aufgehalten hat, wird es durch die
Zunahme des Tageslichts oder durch Reize der Oberfliche in die Tiefe
getrieben. Wahrscheinlich spielt hierbei das Bediirfnis nach Ruhe, also
Ermiidung infolge der Ruderarbeit die Hauptrolle, indem das Tier sich
einfach durch seine Schwere bis zur optimalen Zone herabsinken lifit.
BurckHArRDT fand, daf die Siifwasserbewohner im Hochsommer tiefer
herabsinken als im Winter, weil die hoher stehende Sonne das Licht
bis in grioBere Tiefen vordringen lift. Die Grofe der Vertikalwande-
rung wechselt von Art zu Art je nach dem Lichtbediirfnis. Nach
RurrNEr steigen Cyelops, Hyalodaphnia kahlbergensis, Bosmina core-
goni im Plonersee Ende Juli nur bis einen Meter herab, Leptodora
hyalina bis 2 m, Calaniden bis 15 m. Cnun schitzte die tiiglich durch-
laufene Wasserschicht der marinen Planktontiere auf 30—50 m, sie
ist aber hiufig viel groRer. So wandert Calanus finmarchicus in der
San Diego-Bucht (Kalifornien) bis zu 400 Faden Tiefe und durchmift
dabei Temperaturen von 21—9° C. Diese Art liebt eine tiefe Dimme-
rung und hilt sich daher von 6 Uhr morgens bis 6 Uhr abends in
groferer Individuenzahl in 200 Faden auf, steigt dann zur Oberfliiche,
um noch wihrend der Nacht wieder hinabzuwandern. Diese letzte
Phase ist also wohl einfach eine Ermiidungserscheinung. Aehnliche
Beobachtungen liegen von anderen Planktonten vor. Die meisten Clado-
ceren sind ,Nachtwanderer“ d. h. sie halten sich nachts in den obersten
Schichten, am Tage in der Tiefe auf. Nach Horer finden sich im
Bodensee nachts ungefihr 60mal so viel Organismen an der Ober-
fliche als am Tage. Bosmina coregoni und Daphnia cucullata sind
wDimmerungwanderer“, welche wihrend der Abend- und Morgen-
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diimmerung sich in grofen Mengen an der Oberfliche ansammeln, die
iibrige Zeit mehr in der Tiefe leben.

Die tdglichen Wanderungen lassen sich nicht direkt beobachten,
sondern sie werden erschlossen aus der Tatsache, daff man nachts viel
mehr Individuen fingt an der Oberfliche als am Tage. Dies konnte
nach der Meinung einiger Forscher, darauf beruhen, daB Crustaceen
und andere mit Augen versehene und rasch bewegliche Planktonten
(Sagitten, Fischlarven) bei Tage das Netz sehen und ihm ausweichen.
Einem Netz mit grofem Durchmesser konnen aber diese kleinen Tiere
nicht entflichen, und trotzdem werden sie in bestimmten Zonen be-
sonders zahlreich angetroffen. Diese Wanderungen kommen also sicher-
lich vor. Sie zeigen begreiflicherweise manche Besonderheiten je
nach den Arten, dem Geschlecht, den Jahreszeiten und den ortlichen
Verhiiltnissen, iiber die der Leser sich in STEUERs Planktonkunde
S. 346, 375 orientieren mag. Das Phytoplankton, die Nauplien der
Copepoden und die meisten Riidertiere vollfithren in den Siifwasserseen
keine Wanderungen. Aus allen bis jetzt vorliegenden Beobachtungen
mochte ich schliefen, daB die Vertikalwanderungen in erster Linie von
der Lichtintensitit abhiingen, also photopathische Erscheinungen sind,
und daf sie nur wenig von der Temperatur oder der Viskositit des
Wassers beeinfluft werden. Daher finden sie auch unter dem Eise statt,
wenn die Schneedecke einige Quadratmeter entfernt wird. Ueber die
biologische Bedeutung dieser Wanderungen ist wenig bekannt. Nach
BurckHARDT sollen sie dazu dienen, die Planktonten der Seen aus
dem Seichtwasser fernzuhalten, welches durch die Brandung, Tem-
peraturschwankungen und gefriflige Tiere manche Gefahren aufweist.
Da aber auch die Tiere der Hochsee wandern, sehe ich den Vorteil
darin, daf das Wohngebiet vergroflert und die Moglichkeiten der Er-
nithrung dadurch vervielfiltigt werden.

Beziiglich der Wirkung des Spektralfarben auf Tiere vgl. das
Kapitel iiber Farbensehen.

V. Allgemeine Ergebnisse iiber die Wirkungen des Lichts auf
Organismen und Kritik der Phototropismenlehre.

1. Das Licht wirkt auf anorganische und lebende Korper in der
verschiedensten Weise ein. Bei den ersteren ruft es physikalische und
chemische Verdinderungen hervor, die ohne Empfindungen verlaufen;
bei den letzteren erregt es Empfindungen, welche die Lebenserschei-
nungen in der mannigfaltigsten Form beeinflussen. Dabei spielt sowohl
die Intensitit des Lichts, wie seine Zusammensetzung aus verschiedenen
Farben eine Rolle. Die Lichtreaktionen der Organismen sind ganz
iiberwiegend niitzlich, also Anpassungen. Nur die ultravioletten Strahlen
wirken auf die Gewebe der Tiere schiidlich ein, so dall vielfach Pigment
als Schutz gegen sie gebildet wird.

2. Die Pflanzen sind in weit hoherem Mafe vom Lichte abhiingig
als die Tiere. Nur sie benutzen das Licht zur Assimilation, indem sie
seine Bewegungsenergie umsetzen in chemische Energie und aus H?0,
CO? und N-Verbindungen Eiweil aufbauen. Ihr ganzer Stoffwechsel
steht unter der Herrschaft des Lichts, wihrend eine solche assimila-
torische Beziehung in der Tierwelt, wie wir oben sahen, nur in ganz
unbedeutendem Grade fiir das Blut der Siuger nachgewiesen ist. Auch
die Firbung der Pflanzen wird durch das Licht bedingt. Die Land-
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und Flachwasserpflanzen sehen griin aus, um die roten Strahlen des
direkten Sonnenlichts durch das Blauchlorophyll und das diffuse Tages-
licht durch das Gelbehlorophyll zu absorbieren. Ebenso sind die Blau-,
Braun- und Rotalgen komplementir zu den in ihren Wohngebieten vor-
herrschenden Strahlen gefirbt, um diese besonders ausniitzen zu konnen.
Ferner ist das Wachstum und die Formbildung der Pflanzen in hohem
MaBe abhiingig vom Licht. Abgesehen von einigen Ausnahmen er-
griinen sie nur im Licht; die Blitter und Zweige zeigen eine deutliche
Licht- und Schattenseite, und das Auftreten der Geschlechtsorgane und
bestimmter Formen der DBlidtter und Bliiten hiingt vielfach von der
Lichtintensitit ab. Durch die sog. ,,Schlafbewegungen® (Photonastien)
stellen sich viele Blitter und Bliiten teils durch das Wachstum, teils durch
Aenderungen des Turgors zum Lichte ein, wobei es nicht auf dessen
Einfallsrichtung ankommt, wihrend bei den phototropischen Bewegungen
der Flagellaten und Schwirmsporen sowie der Keimlinge, Bliiten und
Zweige die Richtung der Lichtstrahlen von entscheidender Bedeutung
ist. Das Wachstum und die Formbildung der Tiere sind zwar bei
einigen sessilen Arten etwas abhingig vom Lichte, vollziehen sich aber
im allgemeinen ganz unabhiingig von ihm. So zeigt sich eine Ueber-
einstimmung beider Reiche nur darin, daf auch die Tiere sehr oft eine
Licht- und eine Schattenseite besitzen und dal die phototropischen Er-
scheinungen bei ihnen weit verbreitet sind. Dafiir besitzen die Tiere
in den Augen ,Sehorgane®, welche sich weit iiber die dumpfe Licht-
empfindung der Pflanze erheben, und in den Pigmenten stehen ihnen
wichtige Hilfsmittel im Kampf ums Dasein zu Gebote. Die Ausnutzung
des Lichts geschieht bei Pflanzen und Tieren in so verschiedener Weise,
dall man jene Uebereinstimmungen nur als Konvergenzen deuten
kann, wobei man von der Anschauung ausgehen mag, dall sie sich auf der
Lichtempfindlichkeit des Protoplasmas als gemeinsamer Grundursache
aufbauen. Die pigmentreiche Riickenseite eines Tieres, welche als
Firbung wirkt und das Licht moglichst vom Eindringen in den Korper
abhiilt, lift sich in keiner Weise mit der Oberseite eines Blattes ver-
gleichen, die gerade fiir das Eindringen der Strahlen eingerichtet ist.
Beziiglich der tierischen Phototropismen stimme ich ErHARD bel, der
im Gegensatz zu LoEB sie nicht fiir identisch mit den pflanzlichen hilt.
Das geht schon daraus hervor, daf die Protozoen im allgemeinen nicht
phototrop sind und dieses erst werden, wenn sie sekundir Algen oder
gewisse Pigmente in sich aufnehmen. Bei den Metazoen werden die
Phototropismen immer durch das Nervensystem vermittelt, indem
Pigment auf die Hautnerven einwirkt oder indem das Auge die Be-
wegungen reguliert. Das Maximum der phototropischen Bewegungen
liegt bei Tieren im Gelbgriin bis Griin, bei den meisten Pflanzen im
Blau oder Violett. Es liegen also ganz andere Verhiltnisse in beiden
Reichen vor, und ich bin iiberzeugt, daf eine niihere Untersuchung
dies auch fiir die Hydroidpolypen bestiitigen wird.

3. In phylogenetischer Hinsicht lassen sich diese Gedanken i folgen-
der Weise auswerten. Die ungeheuere Abhiingigkeit der Pflanzen vom
Licht lift vermuten, daf bei der Entstehung der ersten Lebewesen,
der I, S. 30 erwihnten Probien, neben hohen Temperaturen auch
das Licht eine Rolle gespielt hat. Die Untersuchung des Stoffwechsels
mariner autotropher Bakterien verspricht nach dieser Richtung wichtige
Aufschliisse. Die Entwicklung der chlorophyllhaltigen Flagellaten zu
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chlorophyllosen Amében wird eingetreten sein in Anpassung an das
Leben im Schlamm und an anderen dunklen Wohnplitzen, wo tote
organische Substanz, aber nur wenig Licht vorhanden war. So erklirt
es sich, daB die meisten Protozoen sehr wenig oder gar nicht licht-
empfindlich sind. Erst auf hoherer Stufe hat die Tierwelt die Licht-
empfindlichkeit neu erworben und dabei ganz andere Wege eingeschlagen
als die Pflanzen. Die Phototropismen der Tiere sind wie die der Pflanzen
Anpassungen, aber sie sind vielseitiger, denn sie dienen nicht nur dem
Aufsuchen der Nahrung, sondern auch vielfach als Flucht- und Schreck-
bewegungen. Es hiingt dies mit der freien Beweglichkeit zusammen,
und daher finden wir fdhnliche Erscheinungen auch bei den pflanzlichen
Flagellaten und Schwirmsporen.

4. Die Ansichten gehen dariiber auseinander, ob die Phototropismen
der Tiere zwangsmifig verlaufen, wie die gewdhnlichen Reflexe und
die Kettenreflexe (Instinkte) oder ob das nicht zutrifit. Im letzteren
Falle miilten sie abhiingig sein von einer Fihigkeit, zu lernen, Er-
fahrungen zu sammeln oder zu iiberlegen, also von einem gewissen
Grade von Verstand. Den Wirbeltieren fehlen Phototropismen, abge-
sehen von Jungfischen und Kaulquappen, und wo bei GliederfiiSlern
(Bienen, Ameisen) solche hohere psychische Eigenschaften vorkommen,
sind die Phototropismen wenig ausgepriigt. Schon diese Tatsache
spricht dafiir, daB solche Bewegungen zwangsmiifiig sind. Es geht dies
ferner daraus hervor, daf fast alle unter gleichen Verhiltnissen leben-
den Individuen einer Art sich gleich verhalten. Wenn einige Tiere
sich zuweilen anders benehmen als die Mehrzahl, so erklirt sich dies
aus individuellen Unterschieden. Sie werden bedingt durch die genetische
Konstitution (Rassenunterschiede), durch Hunger, Ermiidung, Hiutungen,
Altersstadien, krankhafte Zustinde und innere Verhéltnisse ; ferner durch
dulere Faktoren (lemperatur, einseitige oder allseitige Belichtung,
Lichtintensitit u. a.), denen die Individuen in ungleichem Mafe aus-
gesetzt waren und die die Reaktion umkehren oder modifizieren kénnen.
Man braucht demnach in solchen Fiillen seine Zuflucht nicht zu ,Stim-
mungen®, d. h. zn unkontrollierbaren psychischen Zustinden zu nehmen.
Ebenso konnen wir hier absehen von den durch Erfahrung beeinfluf-
baren Reflexen (vgl. I, S. 380), da diese nur fiir héhere Tiere nach-
gewiesen sind. Ganz irrig ist die Auffassung, dal die Tropismen sehr
labil sein miifiten, weil der Nervenreiz iiber ein Gehirn oder ein anderes
kompliziertes Zentrum geleitet wird, denn auch diese arbeiten maschinen-
miifig. Durch Erfahrung wird der tropistische Reflex vielleicht in ein-
zelnen Fillen verstirkt oder beeinfluft — wenn die Eidechse gelernt
hat, dal die Sonnenstrahlen warm sind, wird sie um so lieber sich ihnen
aussetzen —, die vielen Tropismen ganz junger Tiere beweisen aber,
dall solches Lernen nicht notig ist. Aus der Zwangsmiilligkeit erklirt
es sich, daB die Tropismen zuweilen unter ungewohnten Verhiltnissen
schidlich ausfallen. So beobachtete ich, daf grofe Mengen der Wanze
Pentatoma rufipes bei Zinnowitz an der Ostsee in die vom Sonnenlicht
grell beschienenen Brandungswogen flogen und dabei zugrunde gingen.
Der Flug néchtlicher Insekten in die Flamme und von Tagschmetter-
lingen gegen die Schneefelder der Alpen gehidrt ebenfalls hierher.

5. Die LoeBsche Phototropismenlehre ist im wesentlichen
richtig, und die neuerdings vielfach gegen sie durch v. HEss, v. BUDDEN-
BROCK, ALVERDES, ERHARD, MAST u. a. erhobenen Vorwiirfe sind hin-
fillig, wenn man darunter ,zwangsmifige Orientierung gegen bzw.
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zwangsmiifige Progressivbewegungen zu oder von einer Lichtquelle®
und die Auffassung versteht, dal die erste Einstellung in die Licht-
richtung durch eine Asymmetrie der Erregung, welche auf die Be-
wegungsmuskeln einwirkt, zustande kommt. Das Tier merkt, daff das
eine Auge oder die eine lichtempfindliche Korperseite mehr beleuchtet
wird als die andere, und es dreht sich dann so, daf es symmetrisch
erregt wird. Es ist zuzugeben, daf Loes in einigen Punkten zu weit
gegangen ist. Ich wies schon darauf hin, daf der tierische und pflanz-
liche Phototropismus nicht identisch sind, wie LoEB meinte. Er faflt
ferner einen Organismus zu grob-mechanisch als ,chemische Maschine®
auf. Die Lichtreaktionen sind meist nicht einfache Reflexe, sondern
Kettenreflexe (Instinkte), die auf dem zweckmifligen Zusammenarbeiten
vieler Muskeln auf Grund eines komplizierten Nervensystems beruhen.
Aber auch diese komplizierte Maschinerie, welche den Phototropismen zu-
grunde liegt, arbeitet zwangsmiiflig, und es spricht nichts dafiir, dal
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Fig. 371. Schemata zur Bewegung phototropischer liere. a photopathische Be-
wegung. b—g Phototaxien, b bei einem Licht, ¢—g bei zwei Lichtern. ¢ Kriech-
spuren von 5 Individuen der Nemertine Oerstedia dorsalis. d Bewegung von Daphnia,
Amphipode Podocerus falcatus, Zoéalarven. Beide Lichter werden zuerst als eins,
spiiter getrennt wahrgenommen. e Beide Lichter stehen so nahe, da sie als eins er-
scheinen. f, g Augen mit verschiedenen Schfeldern. h Planarien, denen ein Auge
entfernt und bei 7, § auch die Halsnerven der einen Seite durchsenitten wurden.
In o kriecht das ’Eier gerade aus, weil das linke Auge kein Licht sieht; in 8 wendet
es sich vom Licht ab; in y und 3 Flueht nach der nichtdurchschnittenen Seite.
L Licht. b—e nach v. BubpENBROCK, h nach Schilderung von ERHARD, sonst Orig.

hohere psychische Eigenschaften, die eine Verstandestitigkeit voraus-
setzen, bel ihnen mitwirken. Ganz vereinzelt mag dies der Fall sein,
wie das oben erwiihnte Beispiel der ,bestraften® Schaben nach SzymaANskI
dartut. Lo hat irrtiimlicherweise den adaptiven Charakter der Photo-
tropismen bestritten, obwohl er in sehr vielen Fillen klar zutage tritt.
Wenn man die Lebensweise eines niederen Tiers kennt, kann man meist
seine Reaktionsweise voraussagen. Dunkelformen sind negativ, Licht-
formen positiv. Bei Ueberreizung oder bei Gefahr tritt eine Umkehr
in die gegenteilige Bewegung ein. Der Leser vergleiche die Erklirung
zu 371h. Loer hat ferner unnitigerweise angenommen, dal die Bei-
behaltung der geradlinigen Fortbewegung von der Fortdauer der sym-
metrischen Erregung abhénge. Tiere mit nur einem Auge oder einer
Statocyste bewegen sich aber sehr oft geradlinig, weil die Muskulatur
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beider Korperseiten an ein symmetrisches Zusammenspiel gewohnt ist,
und weil die nichtverletzten Sinnesorgane kompensatorisch fiir das
ausgeschaltete Organ eintreten. Fiir eine Uebertreibung der Tropismen-
lehre halte ich die Loessche Auffassung, dal die phototropischen Tiere
andauernd in diesem Erregungszustande bleiben, wenn die Beleuchtung
sich nicht dndert. Die Erfahrung lehrt, daf alle derartigen Geschopfe
nach einiger Zeit indifferent gegen das Licht werden, nachdem sie in
die Zone optimaler Lichtfiille gelangt sind. Die Daphnien oder die
jungen Raupen bewegen sich so lange nach oben, bis sie in diese
Region gekommen sind. Dann fischen die ersteren horizontal das Wasser
ab, und die letzteren nehmen bald diese, bald jene Stellung zum Lichte
ein. Eine dauernde Parallelstellung zum Lichteinfall wiire hochst un-
praktisch, denn dann miiften die Tiere immer mit dem Kopf hinter
der Sonne herlaufen. Die phototropische Erregung ist demnach keine

Fig. 372. Fig. 373.
Fig. 372, Schemata der Kreisbewegung von einseitig geblendeten Tieren infol
der Tonuswirkung der Augen. Die Tiere sind von oben belichtet. Die Schnecke
zeigt gleichseitige Tonuswirkung und dreht sich nach der verletzten Seite. Das In-

sekt zeigt gekreuzte Tonuswirkung und dreht sich nach der normalen Seite. Nach
v. BUDDENBROCK.

Fig. 373. FluBkrebs, nach links schief gestellt und von links stark belichtet.

Ruhelage in der Resultante (R) beider Reize. L Lichtrichtung, S Schwererichtung.
Nach Kinx.

dauernde, sondern tritt nur ein nach Intensitiitsschwankungen, und zwar
gleichgiiltiz, ob ein Auge (365 b e, 371, 372) oder zwei davon betroffen
werden. Sehen wir von diesen Irrtiimern der Tropismenlehre ab, so
besteht sie nach meiner Ueberzeugung in der Hauptsache, so wie ich
sie oben nmgrenzt habe, vollkommen zu Recht, und man sollte dank-
bar anerkennen, wie sehr sie unser ,Verstindnis® fiir die tierischen
Handlungen bereichert und viele gesetzmiifige Zusammenhinge aufge-
deckt hat. Sie wird auch durchaus bestitigt, wenn man ein Tier in
die Mitte vor zwei Lichter stellt. Wenn die Augen ein seitliches Ge-
sichtsfeld haben, dann wird nur ein Licht auf die eine Netzhaut fallen,
und das Tier wird auf dieses Licht zukriechen (371 ¢). Durch die Such-
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bewegungen des Kopfes kommt es nicht selten vor, daf ein Individuum
plotzlich seine Richtung iindert und auf das andere Licht zukriecht,
weil dieses in seine Blickrichtung gefallen ist (¢, 7 wollte erst nach
rechts, ist aber dann nach links umgebogen). Stehen beide Lichter
nahe bereinander, so wirken sie wie eins (e). Ist nur ein Auge vor-
handen (Dapknm), oder haben beide Augen ein grofes gemeinsames
Gesichtsfeld (g), so wirken auch zwei etwas auseinanderstehende Lichter
zunidchst wie eins (d), und das Tier bewegt sich in der Mittellinie auf
sie zu. Ist aber das Tier in die Nihe der Lichter gekommen, so wirkt
bei den Kopfbewegungen plitzlich eins stirker als das andere, und
das Tier dreht sich nach diesem herum. Buridans Esel war nur in
der scholastischen Philosophie so dumm, daf er in der Mitte zwischen
zwel Heubiindeln verhungerte. In Wirklichkeit zwang ihn der Hunger
zu Suchbewegungen, und diese fiihrten ihn erst zu dem einen und
dann zum andern Biindel. Man kann der Phototropismenlehre wohl
vorwerfen, sie biete nur ein Wort. keine wirkliche Erklirung, wie dieser
Instinkt eigentlich zustande kommt, warum dieselbe Lichtmenge ein-
mal positiv, ein anderes Mal negativ oder indifferent wirkt. Dieser
Schwierigkeit stehen wir bei allen Instinkten gegeniiber. Wenn Mast
anstatt jener Lehre den Satz aufstellt, dal die Art des Muskelreflexes
davon abhiingt, welcher Punkt der Retina gereizt worden ist, so bietet
er uns nichts prinzipiell Neues, sondern nur eine etwas andere Form
der Tropismentheorie.

X. Kapitel.
Die Augen der Evertebraten.

Wir geben zuniichst eine morphologische Uebersicht iiber die Augen
und augeniihnlichen Organe der wichtigsten Wirbellosen einschlieflich
des Amphiorus und werden manche physiologische Betrachtungen direkt
an sie anschliefen. Im Kapitel XI soll dann eine vergleichende Ueber-
sicht gegeben und geschildert werden, wie die Lichtsinnesorgane sich
phyletisch entwickelt und ihre Leistungsfihigkeit gleichzeitig erhoht
haben.

a) Protisten.

Unter den einzelligen Geschopfen finden wir Lichtorganellen nur
bei gewissen Flagellaten, und zwar sind sie weit verbreitet bei den
Schwiirmern der Algen, bei Euflagellaten und finden sich ferner bei
einigen Peridineen. Unter den Euflagellaten kommen sie namentlich
bei den mit Chromatophoren versehenen, sehr hochstehenden Familien
der Euglenoiden und Volvocineen vor, doch sind auch farblose Gattungen
mit ihnen versehen. Sie sitzen am Vorderende in der Nihe der Geilleln
als ein roter Fleck, Stigma genannt, dessen plasmatischer Grund-
substanz zahlreiche rote olartige Kérperchen eingelagert sind, welche
aus einer dem Chlorophyll verwandten Substanz, Himatochrom
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