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Vorwort.

Die Aufgabe, eine systematische Darstellung der Sinnesorgane
der Arthropoden zu geben, war fiir mich dankbar und undankbar zu-
gleich.

Insofern, als es sich darum handelte, ein Gebiet zu bearbeiten,
das mich in einzelnen Teilen schon seit Jahren immer wieder be-
schiftigte, begriiite ich die Gelegenheit, durch eine umfassende Dar-
stellung gezwungen zu sein, meine Interessen samtlichen Teil- und
Spezialproblemen, die dieses Gebiet umschlieft, zuwenden zu miissen,
und andererseits auch wieder Ideen, die das Studium im einzelnen
ergab, auf ihren Wert fiir die Gesamtheit priifen zu kénnen.

Undankbar nenne ich die Aufgabe da, wo die niederen Sinnes-
organe zu behandeln waren. Hier sind unsere Kenntnisse noch so
sporadisch, daB es nicht gelingt, unter den verschiedenen moglichen
Einteilungsprinzipien auch nur eines in einwandfreier Weise durchzu-
fiihren. Legt man den Bau der Sinnesorgane zugrunde, so wird
physiologisch Gleichartiges getrennt, Ungleichartiges vereinigt, und man
gelangt so zu einer durchaus unbefriedigenden Darstellung. Anderer-
seits lassen sich auch die physikalischen und chemischen Eigenschaften
der Reizarten nicht nach dieser Richtung verwerten, da fiir sehr viele
Organe die zugeordnete Reizform noch nicht ermittelt werden konnte.
So ist man stindig auf Kompromisse angewiesen, die iiberdies baufig
genug durch theoretische Erwigungen und Vermutungen gestiitzt
werden miissen.

Dazu kommt, daB die geringe Kenntnis der den verschiedenen
Sinnesorganen zugeordneten (addquaten) Reize die Auswahl der zun
naherer Besprechung herangezogenen Typen oft recht willkiirlich
erscheinen lassen mufB, und man sieht stets die Gefahr vor Augen,
physiologisch wohl charakterisierte Organe vollstindig iibergangen zu
haben, weil sie morphologisch keine erheblichen Eigenarten aufweisen.

So wird man es nicht zu sehr tadeln diirfen, wenn das Kapitel,
das die niederen Sinnesorgane behandelt, allzu deutlich den Charakter
des unsicheren Tastens trigt.

In neumerer Zeit wurde der Versuch gemacht, die aullerordentlich
vielgestaltigen niederen Sinnesorgane einigen wenigen, willkiirlich auf-
gestellten Grundtypen zu subsummieren, fiir welche besondere Namen
geschaffen wurden. Ein solches Unternehmen ist bei dem Stande
unserer Kenntnisse verfriiht und muB8 zu einer widernatiirlichen Sor-
tierung der Mannigfaltigkeit dieser Gebilde fiihren. Diese Typen
und ihre Benennungen sind daher in diesem Buche nicht zu finden.
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Man wird wohl bemerken, dafl dann und wann einer Frage ver-
mehrte Aufmerksamkeit geschenkt und ihr intensiver nachgegangen
wurde. Derartige Exkurse miissen in einem Lehrbuche unmotiviert
erscheinen und daher einen Vorwurf einschliefen. In Darstellungen
jedoch, die immer wieder iiber den gesicherten Bestand unseres Wissens
hinausgreifen miissen und in dem MaBe, als sie dies zu tun gezwungen
sind, die Individualitit des Schreibenden deutlicher erkennen lassen,
in solchen Biichern finde ich Abschweifungen in Gebiete, die den
Verfasser besonders beschiftigen, nur begriienswert. Ich glaubte
daher, mir eine volle Zuriickhaltung nach dieser Richtung hin nicht
auferlegen zm miissen.

Mit Ausnahme des Schluflkapitels wurden im Text die Autoren
in weitgehendem MaBe erwahnt. Auffassungen und Beobachtungen,
die sich als irrig erwiesen haben, sind vollstindig beiseite gelassen,
sofern es sich nicht um Hypothesen handelt, die heute noch in ernst
zu nehmender Weise vertreten werden.

Bei den Krebsen und insbesondere bei den Insekten finden sich,
oft auf Familien oder selbst Gattungen beschrinkt, nervise Organe
verschiedenen Baues, iiber deren Funktion bisher nichts Sicheres
ermittelt werden konnte. Sie sind in diesem Buche nicht niher
beschrieben, einmal, um den allgemein verbreiteten Sinnesorganen mehr
Raum zugestehen zu kénnen; dann aber auch, und zwar nicht zum
wenigsten, um nicht die Kapitel zu vermehren, in denen die physio-
logischen Fragen nur durch Vermutungen unbefriedigende Antworten
erfahren kennten.

Im besonderen mufl in dieser Hinsicht der leierférmigen Organe
der Spinnen gedacht werden. Hier habe ich auf ein ndheres Eingehen
verzichtet, weil es mir scheint, daB die histologischen Feststellungen
noch mancherlei zu wiinschen iibric lassen. Aus der Kenntnis des
feineren Baues liefen sich jedenfalls Anhaltspunkte gewinnen, um die
Funktion sicherer beurteilen zu koénnen. Meine Vermutung, dall die
Bedeutung dieser Sinnesorgane eine dhnliche ist, wie die der kuppel-
férmigen Organe, kann ohne eingehende Untersuchung und experi-
mentelle Prifung nur in zu vager Form ausgesprochen werden, als
dafB es sich jetzt schon verlohnte, nach niheren, schwachen Begriin-
dungen dieser Hypothese zu suchen.

Das Manuskript war zum groBeren Teil bereits fertig, als der
Krieg ausbrach. Als ich aus dem Felde zuriickkam und vom Herbst
1915 ab im Garnisondienst Verwendung fand, bot sich mir Gelegen-
beit, die Arbeit langsam und mit Unterbrechungen fortzusetzen, so
daB ich 1916 das Manuskript abschliefien kounnte.

Durch das liebenswiirdige, sehr dankenswerte Entgegenkommen
der Herren Verleger wurde ein sehr angenehmes Zusammenarbeiten
geschaffen und das Buch wesentlich gefordert.
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Einleitung.

Den Arthropoden wurde von jeher vom Wissenschaftler wie auch
vom Laien ein besonderes Interesse entgegengebracht. Dies liegt nicht
allein daran, daBl unter ihnen eine groBe Zahl dem Menschen Nutzen
oder Schaden bringen. Auch ist der ausschlaggebende Faktor nicht der
Umstand, daB diese Formen mit ihrem starren AuBenskelett dem
Spezialisten ein angenehmes, ebenso vielgestaltiges, wie infolge der Hart-
teile leicht zu bestimmendes Sammlungsobjekt darstellen. Diese beiden
Momente werden zwar immer bewirken, daB den GliederfiiBlern ein
besonderes Augenmerk geschenkt wird. Das was aber diese Tiere dem
Menschen niher bringt als die meisten anderen Wirbellosen, ist ihre
auBerordentlich mannigfaltige Anpassung an die verschiedensten, zum
Teil recht komplizierten Lebensbedingungen und — im Zusammenhang
damit stehend — ihre Beweglichkeit, die wieder gut entwickelte Sinnes-
organe zur Voraussetzung hat und mit einer héheren Entwickelung
eines zentralen Nervensystems verkniipft ist. Je komplizierter die
Reaktionen sind mit denen die Reize der AuBenwelt beantwortet
werden sollen, je mehr sie sich durch eine Freiheit in der Zusammen-
fugung ihrer Komponenten und durch Verwertung von Erfahrungs-
elementen den handlungsmafBigen Reaktionen nahern, eine um so hshere
und individualistischere Leistungsfahigkeit der Sinnesorgane wird ge-
fordert.

Es ist leicht festzustellen, durch welche Organisationsziige des
Arthropodenkérpers die Fahigkeit begiinstigt wurde, kompliziertere Re-
aktionen und mithin vielgestaltige, oft schnelle und stets geordnete
Bewegungen auszufithren. Es war dies einerseits das Vorhandensein
eines Skeletts und andererseits die geringen Dimensionen, die diese Tiere
durchweg zeigen. In we'cher Beziehung diese beiden Faktoren unter
sich stehen, in welcher Weise ferner das Aullenskelett die Organisation
der Sinnesorgane beeinfluBlt und ihnen ein ganz charakteristisches Ge-
prage verleiht, sollen die nichsten Zeilen ausfiithren. Es ist nicht iiber-
fliissig, wenn wir hierbei etwas weiter ausholen und wenn wir besonders
der Art der Gelenkbildung beim AuBenskelett einige Aufmerksamkeit
schenken. Denn in den Gelenken haben wir die Gebilde vor uns, die
bei dem AuBenskelett prinzipiell anders gebaut sein miissen als bei dem
Innenskelett; mit dem verschiedenen Bau geht auch eine verschiedene

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 1



2 R. Demoll.

Funktion Hand in Hand, und diese wieder ist es, die die GréBe, die Be-
weglichkeit und zum Teil auch die Sinnesorgane dieser Tiere in hohem
MaBe beeinflufit.

Ich habe hier von Aulen- und Innenskelett gesprochen. Es sollen
diese Worte sich nur auf die Funktion, nicht aber auf die Genese der
Stiitzsubstanzen beziehen. Das Innenskelett ist demnach ein Skelett,
das dem Korper oder dessen einzelnen Organen lediglich als Stiitze
dient. Dem ist dann das AuBlenskelett gegeniiber zu stellen als ein
Skelett, das dem Korper nicht nur Stiitze, sondern auch wirksamen
Schutz gegen aullere Verletzungen gewdhrt. Ein dufleres Schutzskelett
wird bei kleineren Formen nur dann uberflissig sein, wenn es sich um
pelagische oder im Schlamm lebende Organismen handelt. Auch kénnen
niederstehende Tiere einen duBeren Schutz dann entbehren, wenn sie
infolge ihrer geringeren Differenzierung ein beinahe unbegrenztes Rege-
nerationsvermogen besitzen (Turbellarien). In ihnen haben wir trige
Wassertiere vor uns mit einfachen Bewegungen ohne Extremitéiten.
Die Entstehung von Extremitdten ist aber besonders fiir Landtiere
und auch fiir nicht frei schwimmende Wassertiere der erste Schritt, der
eine reichere Bewegungsmoglichkeit verbiirgt. Sie fordern aber ihrer-
seits eine Stiitzsubstanz, ein Skelett, ohne das sie nur plumpe Aus-
stillpungen des Korpers ohne eigentliche Gliederung bleiben miifiten.
Wird aber ein Skelett gefordert, so wird dies bei kleinen Formen, die
weder pelagisch noch im Schlamme leben, stets zur Bildung eines Schutz-
skeletts, also eines dulleren Panzers fithren.

Dem groBen Vorteil, den ein AuBenskelett als Schutz bietet,
stehen auch grofle Nachteile gegeniiber. Das Aullenskelett gestattet
nur geringe Dimensionen, wenn die Beweglichkeit der Tiere nicht stark
herabgesetzt werden soll. Es ist kein Zufall, dafl gerade die kleinsten
Formen unter den Tieren mit AuBlenskelett, also unter den Insekten und
Spinnen, auch die beweglichsten sind, und es ist weiter kein Zufall, daf
die Tiere, die hinsichtlich ihres Intellekts an erster Stelle stehen, die
Wirbeltiere, auch die einzigen sind, die ein gegliedertes Innenskelett
aufweisen. Dies soll aus der nachfolgenden Betrachtung deutlich werden.

Esist hier das Wort ,,gegliedert‘‘ besonders zu betonen, denn solange
kein Bediirfnis vorhanden ist nach einer Gliederung des Kérpers, solange
das Tier entweder am Boden festgewachsen sein Leben wie eine Pflanze
verbringt, oder als ein in seinen einzelnen Teilen unbeweglicher Korper
im Wasser flottiert, solange machen sich auch weder bei Endo- noch bei
Exoskelette Begleiterscheinungen von gréferer Bedeutung geltend. Erst
bei eintretender Gliederung und im speziellen durch die Forderung ge-
lenkiger Verbindungen gewinnt das Innenskelett wesentliche Vorteile
gegeniiber einem #uBeren Skelettsystem. Es wird daher die nichste
Frage sein: Welche prinzipiellen Unterschiede bestehen zwischen den
Gelenken eines Exo- und denen eines Endoskeletts, und wodurch werden
sie bedingt ?

Eine gelenkige Verbindung eines Endoskeletts kommt dadurch zu-
stande, daf3 die zwei Skeletteile mit zwei korrespondierenden Flichen
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einander direkt auflagern, indem dem Gelenkkopf des einen die Gelenk-
pfanne des anderen entspricht. Auf diese Weise besteht ein direkter
Kontakt der einzelnen Teile, der auch bei Bewegungen nicht aufgehoben
wird. Hieraus ergibt sich, daB bei dieser Skelettform der Idealtypus
des Gelenkes verwirklicht werden kann. Dieser besteht in einer Ver-
bindung der Teile, die jede mogliche Bewegung zuldfBt, sowohl Be-
wegungen um die Léngsachse, sowie um jede beliebige, auf der Langs-
achse des feststehenden Teiles senkrecht stehende Querachse, und
schlieBlich Bewegungen, die eine Kombination dieser beiden darstellen.

Nun miissen freilich die Skeletteile durch Bénder zusammengehalten
werden, wobei sie nach dem Grade ihrer Spannung und entsprechend
der Verlaufsrichtung nur eine begrenzte Bewegung erlauben. Wohl wird
dadurch das Idealgelenk zu einem solchen mit einer beschriankten Anzahl
von Drehungsachsen herabgedriickt. Aber das, worauf es hier ankommt,
ist, daBl ausgehend von dem Idealtypus jeweils den Bedingungen ent-
sprechend eine andere Gelenkform entstehen kann. Stets bleibt in
vollem Umfang die Bewegungsfreiheit erhalten, die von den gegebenen
Bedingungen gefordert wird. Und da die Bedingungen sehr verschieden
sind, so findet man auch die verschiedensten Modifikationen oder Ein-
schrinkungen des Idealgelenks: So das Kugelgelenk, das diesem am
nichsten kommt, dann das Drehgelenk, das eine Bewegung um die
Liangsachse erlaubt, das Scharnier- oder Ginglymusgelenk, das Sattel-
und das Schraubengelenk und schlieflich die verschiedensten Kombi-
nationen dieser Typen. Dieser Mannigfaltigkeit von verschiedenen
Gelenkformen des Innenskeletts steht bei dem Exoskelett eine Monotonie
und Formenarmut entgegen, die in dem Wesen eines Schutzskeletts
direkt begriindet ist.

Die Extremitat eines Kafers oder Krebses setzt sich hinsichtlich ihrer
Hartgebilde aus einzelnen Chitinréhren zusammen. Eine direkte Auf-
lagerung der Rédnder der einen Rohre auf die der anderen, also ein direkter
Kontakt, ware hier sehr ungiinstig, da in diesem Falle bei Bewegung
die Rander auf der einen Seite weit auseinanderklaffen miiiten. Die
Skeletteile konnten sich nur noch an einem einzigen Punkte direkt be-
rithren und der Halt, der gerade bei Bewegungen in erhdhtem Mafle
gefordert wird, wiirde sehr vermindert oder iiberhaupt ganz in Frage
gestellt werden. In der Tat findet man auch bei den Arthropoden meist
eine Modifikation dieser Anordnung, die darin besteht, daB die beiden
Rohren sich an zwei diametral einander gegeniiberliegenden Stellen je
zwei Fortsitze entgegensenden, die dann durch Bédnder miteinander in
Verbindung treten. Oder aber die gelenkige Verbindung wird dadurch
hergestellt, daf} der eine Teil mit seinem verjiingten Ende sich etwas in
den anderen hineinschiebt. Die Hartgebilde liegen sich also dann nicht
direkt auf, wie es bei den Wirbeltieren der Fall ist, sondern es wird hier
die Verbindung lediglich oder mindestens in der Hauptsache durch
Bandmassen hergestellt.

Das teleskopartige Ineinanderschieben zieht auch andere nach-
teilige Konsequenzen nach sich. Zunichst kann die Exkursionsweite
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einer solchen Gelenkverbindung keine sehr betrichtliche sein. Denn
entweder wiirden bei geringer Ineinanderstiilpung dieselben Nachteile
erwachsen, wie bei direktem Aufeinandersetzen; oder aber die Teile
schieben sich weit ineinander hinein. Und dann wird eben hierdurch
wieder eine ausgiebige Bewegung unmoglich gemacht. So finden wir
denn diese Anordnung nur da, wo keine groe Exkursionsweite gefordert
wird. In allen anderen Fallen trifft man die erstgenannte Modifikation
an, oder bisweilen eine zweite, die darin besteht, daB der eine Skeletteil
zwar tief in die andere Skelettrohre hineinfithrt, jedoch nur auf einer
Seite, wihrend auf der anderen Seite die entsprechende Partie fehlt;
oder, mit anderen Worten, das in dem Inneren der anderen Rdohre
liegende Endstiick ist schrag abgestutzt. Dadurch wird die Exkursions-
grenze fiir eine bestimmte Bewegung etwas nach oben verschoben, ohne
daB dieser Vorteil durch einen Mangel an Fithrung wieder illusorisch
wiirde. Auch wird dadurch wenigstens an einem Punkte ein dauernder
Kontakt der beiden Hartgebilde erméglicht. Die Bewegungen, die durch
diesezwei Modifikationenbegiinstigt werden, sind eine einfache Scharnier-
bewegung. Denn in demselben Mafle, in dem die Bewegung um eine
Achse giinstig beeinflufit wird, werden alle iibrigen Bewegungsmoglich-
keiten ausgeschlossen. Und so finden wir denn in der Tat bei den
Tieren mit gegliedertem AufBlenskelett immer nur die eine Gelenk-
form, das Scharnier- oder Ginglymusgelenk Auf die verschiedenen
feineren Modifikationen, die innerhalb dieses Gelenktypus noch
moglich und auch verwirklicht sind, brauche ich hier nicht ein-
zugehen, da ihnen die prinzipiellen Nachteile gemein sind. Zwar
kommen auch reine Drehbewegungen bei dem Auflenskelett vor. So
besitzen unter anderem manche Fliegen die Fahigkeit, den Kopf in
s0 hohem MaBe um die Koérperlingsachse zu drehen, dafl der Riissel,
der normal nach abwérts sieht, fiir Augenblicke senkrecht nach oben
zeigt. Solche Bewegungen, besonders wenn es sich nicht um reine
Drehungen handelt, werden jedoch meist dadurch ermoglicht, daf
einzelne Skeletteile nur mittels der diinnen Kérperhaut miteinander
in Verbindung stehen. Es handelt sich in solchen Fillen dann iiber-
haupt nicht um Gelenke. Voraussetzung fiir eine derartige Verbin-
dung ist natiirlich ein geringes Gewicht des einen Teiles. Daher
kénnen sie auch nicht bei den Extremititen, die die ganze Korper-
last zu tragen haben, und deren Betrachtung uns hier am wichtigsten
ist, in Frage kommen. Nun finden sich freilich dann und wann
bei Insekten und Krebsen auch Kugelgelenke. TIst aber ein Gelenk-
kopf und eine Gelenkpfanne ausgebildet, die beide eine zentrale Durch-
bohrung zum Durchtritt der Muskeln und Nerven besitzen miissen,
so ist ohne weiteres klar, daB hierdurch die Bewegungsfreiheit sehr be-
eintrichtigt wird, da bei gréBeren Exkursionen die Weichteile geklemmt
wiirden. Andererseits liegt im Sinne einer rationellen Muskelwirkung
eine moglichste Einschrinkung der zentralen Offnung. So widerstreiten
sich hier zwei Faktoren, die das Zustandekommen eines giinstigen Ge-
lenkes unmoglich machen.
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Hieraus folgt, dafl einerseits die Zahl der verschiedenen Gelenk-
formen bei dem Exoskelett sehr beschriankt sein muf}, und andererseits,
daB selbst das sehr spezialisierte Scharniergelenk, sowie auch das Kugel-
gelenk im Verhiltnis zu dem des Innenskeletts eine nur geringe Ex-
kursionsweite besitzen kann. Diese Nachteile werden teilweise kom-
pensiert durch eine Haufung der Gelenke; so an den Fiihlern, die oft
iiber 20 Glieder aufweisen, dann an den Extremititen, und hier besonders
wieder an dem basalen Teil, wo drei und selbst vier Gelenke dicht auf-
einander folgen, diesich zwischen die Kérperwand und das erste lingere
Extremitatenglied schieben.

Der Umstand, dafl das Scharniergelenk am rationellsten von allen
Gelenken des Exoskeletts arbeitet, und dafl daher an den Extremitiaten
oft ausschlieilich dieser Typus vertreten ist, zieht eine Eigenheit in
der Anordnung der Gelenkachsen nach sich. Wiirden alle Drehachsen
der Gelenke einer Extremitat einander parallel verlaufen, so konnten
die Gliedmaflen nur Bewegungen in ein und derselben Ebene ausfithren.
Nun sind aber die Drehachsen durchweg in einem bestimmten Winkel
gegeneinander gestellt (List). Dadurch wird erméglicht, dafl das End-
glied nicht nur einen Kreisbogen beschreiken, sondern wie bei einem
Kugelgelenk beliebige Punkte eines Spharoids erreichen kann. Wahrend
aber dies beim Endoskelett durch ein einziges Gelenk erméglicht wird,
sind beim Auflenskelett hierzu eine ganze Anzahl nétig, wobei noch
nicht gesagt ist, dafl von diesen der Aktionsradius des Kugelgelenkes
auch wirklich erreicht wird.

Sind also durch die angefiihrten Faktoren die Bedingungen fiir
eine grofle Beweglichkeit fiir das AuBenskelett schon sehr ungiinstig.
so treten noch andere nachteilige Begleiterscheinungen zutage, wenn
wir die Frage behandeln, wie in beiden Fallen die Last des Korpers ge-
tragen wird. Bei den Wirbeltieren ergibt sich hierfiir keine weitere
Schwierigkeit, indem an den Gelenken der eine Knochen direkt auf
dem anderen aufsteht. Die Maximalbelastung wird hier durch die
Druckfestigkeit der Hartgebilde bestimmt. Anders liegt es bei dem
AuBlenskelett. Da dort die Skeletteile teleskopartigineinander geschoben
und nur mit Bandern miteinander verbunden sind, so wird die ganze
Korperlast von den Chitinrshren auf die Bander und von diesen wieder
auf Chitinréhren tibertragen. Somit wird hier die Maximalbelastung
nicht durch die Druckfestigkeit der Hartgebilde, sondern durch die
viel geringere Zugfestigkeit der Bénder bestimmt. FEine solche Ver-
bindung ist bei grofieren Lasten auch hinsichtlich der sicheren Fithrung
weniger leistungsfahig. Nun verlangt aber ein AuBenskelett eine noch
viel hohere Leistungsfahigkeit in dieser Hinsicht als ein Innenskelett,
besonders wenn es sich um gréBere Tierformen handelt. denn jenes
wird bei gleich grofen Tieren unverhaltnismaBig viel schwerer sein
miissen als dieses. Ich erinnere nur an die mit funktionellem Exoskelett
versehene Schildkréte. Ein AuBlenskelett stellt somit Forderungen,
die nur bis zu einer gewissen Grenze erfiillt werden konnen, d. h. nur
so lange, als die Tiere sehr klein bleiben — die Schildkréten bilden inso-
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fern keine Ausnahme, als ihre Extremititen ein Innenskelett besitzen —
oder aber solange die Last des Korpers nicht ausschlieBlich von den
Extremititen getragen werden muBl. Daher finden wir unter den Tieren
mit gegliedertem AuBlenskelett lediglich kleine Formen (Insekten,
Spinnen), solange es sich um Landtiere handelt, oder aber die Tiere leben
im Wasser und konnen dort infolge der Verminderung der Last, die von
den Extremititen getragen werden mul}, grofere Korperformen er-
reichen. Wenn aber auch die gr6Bten unter diesen, wie die Hummern und
die Langusten, gegeniiber den Insekten schon riesenhafte Proportionen
aufweisen, so sind es doch noch kleine Tiere im Vergleich zu den Riesen
unter den Wirbeltieren.

In dem Sinne einer Einschrinkung der Korpergrofle wirkt ferner
auch das AuBenskelett, wenn wir die Art des Wachstums beriick-
sichtigen. Das Skelett, das unfihig ist sich zu dehnen und zu wachsen,
muB von Zeit zu Zeit abgestreift und durch ein neues ersetzt werden.
Nur in dem Moment der Hiutung bis zur Erhirtung des Chitins
ist eine GroBenzunahme des Korpers moglich. Dall dies aber eine
wesentliche Einschrinkung der KorpergréBe bedeutet, wird klar, wenn
man beriicksichtigt, ein wie groBer Prozentsatz der Tiere bei diesem
ProzeB zugrunde geht. Kurz zusammengefafit kann man also sagen:
Die Insekten, die Spinnen und alle die mit dullerem gegliederten Skelett
versehenen Tiere haben nicht deshalb ein Exoskelett, weil sie klein sind,
sondern weil ihre Lebensbedingungen ein AuBlenskelett forderten, des-
halb muBten sie klein bleiben. Nicht die GriBe bedingt den
Skelettypus, sondern dieser bedingt die GroéBe.

Auch hinsichtlich der Beanspruchung der Gelenke auf Zug machen
sich wichtige Unterschiede bei beiden Skelettypen bemerkbar. Schneidet
man an der Leiche eines Saugetieres an der hinteren Extremitat die
Oberschenkelmuskulatur und ebenso die Binder in der Hohe des Hiift-
gelenkes durch, so fillt damit der Gelenkkopf nicht aus der Pfanne
heraus, obwohl das Gewicht der ganzen Extremitat als Zug wirkt.
Denn die beiden Skelettstiicke werden durch den atmosphérischen
Druck aneinander gepreBt, da in der Hiiftgelenkhohle ein stark ver-
minderter Luftdruck herrscht.

Es entfernen sich bei dem Endoskelett, also bei Zug, die beiden
Skeletteile auch dann nicht voneinander, wenn die Muskeln nicht in
Aktion treten. Dies bedeutet aber eine wesentliche Erleichterung fiir
die Muskulatur. (Beim Menschen vermag der atmospharische Druck
den Oberschenkelknochen gegen die Gelenkpfanne zu driicken bei einer
Belastung von etwa 20kg. Erst wenn der Zug diese Grenze iber-
steigt, miissen notwendig Muskel in Aktion treten, um auch weiterhin
ein Heraustreten des Gelenkkopfes zu verhindern.) Ein weiterer Vorteil
besteht darin, dafl hier auch bei Zug die Gelenkflichen in Kontakt
miteinander bleiben und hierdurch die sichere Fiihrung der Extre-
mititen gewahrt bleibt. Beim AuBenskelett dagegen liBt die Sicherheit
der Fithrung, die an sich schon nicht mit der der Innengelenke zu ver-
gleichen ist, bei Zug noch mehr zu wiinschen iibrig.
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Beachtet man all die bisher angefithrten ungiinstigen Begleit-
erscheinungen des Auflenskeletts, so ergibt sich, daf} diese Gelenke um
so mehr Nachteile zeigen, je grofSere Dimensionen die einzelnen Teile
annehmen. Es sind demnach kleine Formen mit Auflenskelett besser
gestellt als grofe. Fir jene kommt auch noch weiter giinstig hinzu,
daf infolge des geringen Gewichts der einzelnen Korperteile bisweilen
auch nur hiutige Verbindungen derselben nétig sind, die dann natiirlich
ausgiebige Bewegungen ermoglichen. Nun héingt aber von der Beweglich-
keit des Korpers die ganze Entwickelungshohe des Tieres ab. Eine
hohe Ausbildung der Sinnesorgane und der Intelligenz kann nur er-
folgen, wenn infolge hoher Beweglichkeit auch feine Sinne erforderlich
werden. Wir finden denn auch in der Tat als die geistig hochstehendsten
Tiere der Wirbellosen sehr kleine Tierformen, die Ameisen, bei denen
die Bewegungsfahigkeit der Extremitédten noch dadurch unterstiitzt
wird, da der Korper sehr tiefe Einschnitte besitzt, so dafl die einzelnen
Korperabschnitte einer ausgiebigen Bewegung gegeneinander fahig sind.
Dadurch aber wird der Aktionsradius der Extremititen sehr wesentlich
erweitert. Die Folgen hiervon sehen wir in der Befahigung der Ameisen,
Werkzeuge zu handhaben, der einzige Fall, wo dies fiir Wirbellose bis
jetzt nachgewiesen ist.

Wahrend also bei Tieren mit Exoskelett die Grofle der Individuen
einen Nachteil einschlieBt, fallt dies bei den Tieren mit Endoskelett
weg. Eine Beziehung zwischen Korpergréfle und Tichtig-
keit der Gelenke besteht hier nicht. Infolgedessen sind auch
der Entwickelung hoherer geistiger Fahigkeiten durch die Grofie der
Tierformen keine Schranken gesetzt. Begiinstigt wird diese Entwicke-
lung noch besonders durch die Moglichkeit einer weitgehenden Kountrolle
der Bewegungen durch die Augen. Und diese wieder setzt einen bieg-
samen Hals voraus, wie wir ihn bei den Vogeln und Sdugetieren fast
durchweg finden. Bei den Insekten dagegen ist diesinfolge der geringeren
Beweglichkeit des Kopfes am Rumpfe ausgeschlossen. Die Moglichkeit
einer Kontrolle der Extremitéatenbewegungen ist aber die Grundbedin-
gung einer hohen Beweglichkeit und vielseitigen Tétigkeit der Glied-
mafBen und muBte zugleich zu einer immer weiterfithrenden Zentrierung
der Sinneseindriicke Veranlassung geben.

Eine vielseitige Tatigkeit der Extremititen wird bei dem Innen-
skelett noch durch einen anderen Faktor giinstig beeinfluit, der eben-
falls in direkter Abhéngigkeit von den Gelenken steht. Es ist dies die
Bildungsméglichkeit eines in seinen einzelnen Teilen beweglichen Bogens
und Gewoélbes. Das Prinzip beruht hierbei auf einer festen Aneinander-
lagerung der einzelnen Hartgebilde in dem Sinne, daB die Last die
einzelnen Teile des Bogens oder Gewoélbes in erster Linie auf Druck
beansprucht, ein Prinzip, das in der Technik vielfach Anwendung findet.
Der Vorteil beruht hauptsachlich auf dem Umstand, daB die meisten
Materialien eine hohere Druck- als Zugfestigkeit besitzen.

Bei einem Exoskelett sind solche Konstruktionen so gut wie aus-
geschlossen, da hier die Skeletteile nicht direkt einander anlagern,
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sondern ineinander hineingeschoben und durch Bandmassen miteinander
verbunden sind. Hier wiirde also trotz Gewdlbebaues die Last eine
Zugwirkung auf Bander ausiiben und der Vorteil, der in dem Gewdlbe-
bau liegt, wiirde dadurch wegfallen.

Andererseits ist die Verwendung des Gewoélbebaues bei dem Innen-
skelett eine sehr weitgehende. In erster Linie ist hier die Rumpfwirbel-
sdule zu erwahnen, die sich wie ein flach gewtlbter Bogen von der
vorderen nach der hinteren Extremitdt hiniiberspannt  Auf diese
Weise wird durch relativ geringe Skelettmassen das Tragen von unge-
heuren Lasten ermdéglicht. Es sei nur an das Gewicht des Rumpfes
eines Elefanten oder Nilpferdes erinnert, das von einer horizontal ver-
laufenden oder nach unten durchgebogenen gegliederten Wirbelsidule
von nur denselben Dimensionen und demselben Banderapparat wohl
nie getragen werden koénnte. Auch das Pferd ist nur infolge dieser
Formation der Wirbelsdule imstande, stundenlang den Reiter auf
dem Riicken zu tragen, ohune eine Schadigung der inneren Teile zu er-
leiden. Andere Tiere, wie z. B. die Eidechsen, zeigen diese Krimmung
nicht, da sie in der Ruhe den langen Rumpf auf dem Boden auflegen.
Auch die Saugetiere lassen, solange sie jung sind, nur wenig oder nichts
von einer derartigen Kriitmmung erkennen Junge Hunde, junge Katzen
und ebenso wilde Tiere, wie junge Lowen usw., laufen mit eingesenktem
Riicken. Erst wenn die Tiere sich auswachsen, wird die Kriimmung
deutlich. ,,Bei Pferden kann man eine vermehrte Riickenwolbung in
dem Augenblick wahrnehmen, in welchem der Reiter aufsteigt, und
bei vielen Tieren gehort der starker gekriimmte Riicken zur Charakte-
ristik ihres Sprunglaufes.” (G. H. Meyer, 1873.) Es sei hier ferner
noch an die Sprunghaltung der Maus erinnert. Auch die Kampfes-
stellang macht sich bei Hunden und besonders bei den Katzen in einer
Verstarkung der Riickenkriimmung bemerkbar. Wenn dies auch bei
der Katze zum Teil wohl als Abschreckungsmittel aufzufassen ist, so
hat es sich doch allmihlich aus einer Verstirkung der Krimmung beim
Kampfe entwickelt, die zundchst nur den Vorteil hatte, da3 hierdurch
die Muskeln mit geringerer Kraftentfaltung den Rumpf zu tragen ver-
mochten und dieser zugleich dadurch zu einem geschlosseneren Ganzen
wurde, das eine einheitlichere Fithrung erméglichte. Sollte dieselbe
Festigkeit, die das Innenskelett auf diese Weise dem Korper zu geben
vermag, durch ein Exoskelett erreicht werden, so wiirden hierzu Skelett
massen notig sein, die um ein Vielfaches die eines Innenskeletts iiber-
treffen miBten. Eine weitere Verstirkung dieses Skeletts wiirde dann
wieder durch sein eigenes Gewicht gefordert werden. Und schliellich
wiirde noch ein anderer Nachteil hieraus erwachsen; es wiirde die Be-
weglichkeit des Rumpfes sehr wesentlich beeintrichtigt.

Eine weitere Verwendung des beweglichen Gewoélbes finden wir
speziell beim Menschen an dem Fuf}. Die ganze Last des Kérpers wird
durch dieses FuBgewdlbe getragen, das durch seine Gliederung und
relative Beweglichkeit ein Balancieren auf einer kleinen Unterstiitzungs-
fliche erméglicht. Bei einem mit starrem Schutzskelett umgebenen
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Korper ist dies undenkbar. Dahl hat mit Recht darauf hingewiesen,
daB mit der Chitinpanzerung der Arthropoden die hohe Anzahl ihrer
Gangbeine in engstem Zusammenhang steht. Der unbewegliche Rump{
fordert dort stets eine Unterstiitzung an drei Punkten, da er unfihig
ist, auf nur zweien zu balancieren. Es sind also zum Gehen stets drei
Beine notig, um das Gleichgewicht zu wahren, wihrend die anderen
drei die Lokomotion besorgen. Daher finden sich bei Arthropoden als
Mindestzahl immer drei Beinpaare.

SchlieBlich sei noch auf die hohe Ausbildung eines Greifapparates
bei einem Teil der Saugetiere hingewiesen, wie sie prinzipiell bei den
Arthropoden unmdéglich ist. Wenn wir uns umsehen nach den Greif-
apparaten, die den Insekten, Krebsen und Spinnen zum Ergreifen der
Beute und zur Verteidigung zur Verfiigung stehen, so sind es nur eine
ganz geringe Anzahl von Konstellationen, die diesem Zwecke dienen.
Es sind entweder einfache Zacken oder Klauen an dem Ende einer ge-
gliederten Extremitat, oder es kénnen zwei Glieder messerartig auf-
einander geklappt werden (Manthis, Squilla), oder schlieBlich es
finden sich Scheren, wie bei den Krebsen, die aus zwei Skeletteilen be-
stehen, von denen der eine wie ein Scherenteil gegen den anderen
bewegt werden kann. Dieser Greifapparat ist als der hochstentwickelte
zu bezeichnen, der bei den Arthropcden vorkommt; und doch, ein wie
rohes, unhandliches Werkzeug stellt er der Greifhand der Affen und
des Menschen gegeniiber dar.

Die Monotonie der Greifapparate der Arthropoden beruht also in
letzter Instanz ebenfalls wieder auf den unginstigen Gelenkverhilt-
nissen und man geht wohl nicht zu weit, wenn man tiberhaupt die
Monotonie im Bauplane innerhalb der an Individuen- und Artzahl so
iiberaus reichen Gruppe der Insekten und dann auch der Krebse auf
die Monotonie der Gelenkverbindungen zuriickfithrt. Andererseits diirfen
wir die giinstigen Gelenkverhiltnisse des Innenskeletts als die Grund-
bedingung der Mannigfaltigkeit der verschiedenen Wirbeltier- und
insbesondere der Siugetiergruppe ansehen. Aber nicht nur die Mog-
lichkeit einer hohen Formverschiedenheit wird durch sie gewéhrleistet,
sondern auch wie bereits ausgefithrt, stellen sie duBerst giinstige Be-
dingungen fiir eine hohe Beweglichkeit, fiir eine Zentrierung der Nerven-
bahnen, fiir eine hohe Ausbildung der Sinnesorgane und mithin fir
eine Entwickelung der intellektuellen Fahigkeiten, wie sie unsin anderen
Tierklassen nur als seltene Ausnahmen in vergleichbarer Héhe entgegen-
treten. Man kann wohl allgemein sagen, daB der Faktor, der den
Menschen auf seine heutige Hohe gefithrt hat, die gliickliche Gestaltung
seiner Hand ist. Diese ist aber wieder in erster Linie gegeben durch die
gliickliche Gestaltung der Gelenkverhiltnisse. Es kommt hinzu, da8
bei dem Endoskelett eine iiberall sensible, weiche und nachgiebige Haut
die direkte Berithrung mit den Objekten vermittelt. Hierdurch wird
im Verein mit der Moglichkeit, die Objekte zu umfassen, eine Feinheit
des Tastens erreicht, die keinen Vergleich mit dem Tasten der Arthro-
poden zuliBt, soweit es sich um das Betasten der Form eines Gegen-
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standes handelt. Bei diesen werden mmer nur einige wenige Punkte
gleichzeitig in Berithrung mit dem Objekt kommen, wihrend wir mit
der Hand ein Objekt zu gleicher Zeit an ungezéhlten Punkten betasten
konnen. Dies erméglicht weiter den unbeschrinkten Gebrauch von
Werkzeugen und damit die Entwickelung einer Kultur.

Wir haben im vorausgehenden die Bedeutung des Aufllenskeletts
tiir die gesamte Organisation der Tiere zu wiirdigen versucht. Dabei
haben sich Beziehungen zur Bewegungsfihigkeit und mittelbar zur
Hohe der Ausbildung der Sinnesorgane ergeben. Aber nicht allein der
Grad der Entwickelung dieser Organe, sondern auch ihr ganzer Habitus
und ihr innerer Bau erhalt durch das Auflenskelett ein spezifisches
Gepriage. Ich erinnere nur an die fir die Arthropoden so typische
Chitinborste, die mit ihren verschiedenen Modifikationen zum wich-
tigsten Hilfsmittel fiir die Allgemeinsinne wurde.

Die geringere Beweglichkeit des Kopfes gegen den Thorax, der
Mangel eines Halses und der dadurch bedingte Mangel einer Bewegung
des Kopfes nach der Seite und nach hinten — ein Mangel, der durch
dis bei den Insekten moglichen Drehbewegungen (um die Kérperachse)
nicht kompensiert wird —, lief das Bediirfnis nach Augen mit moglichst
umfassendem Sehfeld entstehen. Zwei Losungen waren hier moglich
und beide finden wir bei den Arthropoden realisiert. Die Spinnen be-
sitzen eine grofere Anzahl von Augen, deren Sebfelder sich zu einem
einzigen ergianzen (mit Ausnahme der Hauptavgen). Diese Haufung
von Augen fithrt schon innerhalb der Gruppe der Spinnen zum zweiten
Typus, zu dem einheitlichen, aber von einer groflen Zahl Einzelaugen
zusammengesetzten Facettenauge (Limulus), das bei den Krebsen und
Insekten das dominierende wird, und als ein spezifisches Auge fiir Tiere
mit AuBenskelett angesehen werden darf. Denn — um nochmals kurz
zusammen zu fassen — das AuBlenskelett bedingt eine beschréinkte Be-
weglichkeit. Dieser Mangel muBl — was die Augen angeht — durch
ein groBes Sehfeld ersetzt werden. Esliegt aber in der Natur des Linsen-
auges, daB sein Sehfeld beschrankt ist. Es mufite also eine Haufung
von Linsenaugen stattfinden, die schliefilich zur Bildung eines Facetten-
auges fithrte. Diese Uberlegung laBt es uns nicht mehr so befremdend
erscheinen, daB innerhalb der Gruppe der Gliederfiiler mehrere Male
unabhingig voneinander ein Facettenauge entstand.

Das Sehfeld des Facettenauges kann beliebig weit ausgedehnt
werden. Durchsichtige Tiere, wie Leptodora, sehen mit ihrem einen
Auge nach allen Richtungen, ohne den Kopf bewegen zu miissen. Bei
Libellen fehlt nur ein kleiner Bezirk, um das Sehfeld zu einem allseitig
ausgedehnten zu machen. Damit soll nicht gesagt sein, dafl Fixierungs-
bewegungen bei dem Facettenauge iiberflissig wirden. Wir werden
sehen, daB dies nicht der Fall ist, und werden auch die Erklarung dafiir
finden.



Niedere Sinne. 11

Die niederen Sinne.

Der Ausdruck ,,niedere Sinne* bezieht sich auf den anatomischen
Bau der Sinnesorgane. Es sollen damit alle diejenigen zusammengefaSt
werden, die weder infolge einer geordneten Aneinanderreihung einer
grofleren Anzahl von Sinneszellen, noch durch das Auftreten kompli-
zierterer Hilfsapparate zu einem komplexen Organ ausgestattet sind.
Der Sammelbegriff , niedere Sinne‘ bietet fiir die Arthropoden insofern
Vorteile, als es damit moglich wird, eine Reihe von Sinnesapparaten
einfachster Form, deren Funktion bisher nur zum Teil ermittelt werden
konnte, mit einem anatomischen Begriff zu umschlieBen.

Die Unzulinglichkeit unserer physiologischen Kenntnisse 148t es
geboten erscheinen, auch als engeres Einteilungsprinzip nicht die Art
des Reizes oder die zu postulierende Differenz der Erregungsqualititen,
sondern die Gestalt des Sinnesorgans zu wiahlen, wobei jedoch gesagt
werden mul}, da@ bei der aullerordentlichen Mannigfaltigkeit der Formen
eine gewisse Willkiir darin liegt, z. B. eine Einteilung in Haare, Kegel,
Kuppeln usw. zu treffen. Wollte man mehr Gewicht darauf legen, ob
das Plasma der Sinneszellen direkt mit der Aullenwelt in Berithrung
kommen kann oder nicht, so wire damit ein physiologisches Moment
herein gebracht, iiber dessen Wert sich jedoch vorderhand wenig aus-
sagen laf3t, da es nicht ausgeschlossen ist und durch manche Befunde
sogar wahrscheinlich wird, daBl eine Trennung der Nervenendigung
von der Auflenwelt durch eine diinne Chitinlamelle nicht notwendig
eine Ausschaltung derjenigen Reize zur Folge hat, die ohne diese tren-
nende Schicht den adiquaten Reiz darstellten. Wir werden uns bei
unserer Betrachtung hinsichtlich der Anordnung des Materials in der
Hauptsache von dem Gedanken leiten lassen, dal all die verschieden-
artigsten. Sinnesapparate der Arthropoden mit EinschluB der soge-
nannten Gehororgane auf die einfachen Tasthaare zuriickgefiithrt werden
kénnen.

Der Besprechung der Physiologie der niederen Sinne kann
unseren Kenntnissen entsprechend nur ein geringer Raum zugestanden
werden. Wer sich mit dem feineren Bau der Gliedertiere vertraut ge-
macht hat, wird sich leicht Rechenschaft geben kénnen iiber die groen
Schwierigkeiteu, die sich der Erforschung der Funktion dieser Sinne
entgegenstellen. Vor allem wird das Experiment oft unméglich gemacht
durch den Umstand, daBl die verschiedenartigsten Sinnesapparate in
engster rdumlicher Vereinigung iiber den ganzen Koérper angeordnet
sind. In den wenigen Fillen, wo eine Hiufung ein und desselben
Sinnesorgans an einem Platze stattgefunden hat, wie z. B. auf den
ersten Antennen der Brachyuren, kann an eine experimentelle Aus-
schaltung der ganzen Gruppe gedacht werden. Doch auch dann noch
wird meist eine gewisse Unsicherheit in die Beurteilung des Experi-
ments gebracht durch die gleichzeitig erfolgte Eliminierung einer Reihe
anderer Sinnesorgane, die — wenn auch in geringer Zahl — sich
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zwischen diesen zerstreut finden. Andererseits sind die fiir die ersten
Antennen besonders charakteristischen Organe — um bei unserem
Beispiel zu bleiben — durchaus nicht in ihrem Vorkommen auf diese
allein beschrankt.

Des weiteren mul3 darauf hingewiesen werden, daBl es durchaus
nicht angeht, fiir alle gleichartig gebaute Sinnesorgane in der Reihe
der Arthropoden dieselbe Funktion anzunehmen. Ist es uns gelungen
festzustellen, dafl z. B. ein Sinneskegel eines Schmetterlings als Riech-
organ aufzufassen ist, so ware es verfritht, wollte man nun allen gleichen
und sehr #dhnlichen Kegeln dieselbe Funktion zuschreiben. Dieser
Schlufl darf nicht einmal durchgefithrt werden fiir die iibrigen Sinnes-
kegel desselben Schmetterlings. Zundchst miissen uns die ganz all-
mihlichen Ubergiinge dieses Gebildes in verschiedene andere zur
Vorsicht mahnen. Besonders beachtenswert sind in dieser Hinsicht
die Falle, in denen sich fiir nahezu gleich gestaltete Sinnesapparate
mit groer Wahrscheinlichkeit eine verschiedene Funktion erschliefen
laBt. Dies gilt z. B. fiir Sinnesborsten von Sirex, Schmetterlingen und
Dipteren, Borsten einfachster Art mit einer Nervenendigung versehen,
die man wohl unbedenklich als Tastorgane ansprechen wird, solange
man sie der Oberflache des Korpers aufsitzend findet Andere dagegen,
die in eine tiefe und wenig gedffnete Grube des Zungentasters bzw.
der Antenne versenkt sind (Fig. 14), kénnen wohl nur als Riechorgane,
jedenfalls aber nicht als Tastborsten in Betracht kommen. Ahnliches
gilt fiir diein komplizierter Weise differenzierten Zellen der sogenannten
Hororgane. Die Voraussetzung, dall diese bestimmt charakterisierten
Zellen nur ein und derselben Reizart zuganglich sind, kann nur hemmend
auf ein weiteres Eindringen wirken. Mancherlei spricht hier dafiir,
daB es ganz allgemein Erschiitterungen sind, die den adiquaten Reiz
fiir diese Sinneszellen darstellen, die im einen Fall durch Luftwellen,
im anderen Fall durch Erschiitterungen der Aufhéngepunkte den Sinnes-
zellen mitgeteilt werden.

Aus dem Gesagten geht hervor, dal vorderhand keine Moglichkeit
besteht, fiir die niederen Sinnesorgane ein allgemein befriedigendes
Einteilungsprinzip aufzustellen. Denn nicht nur ist unsere Kenntnis
iber die Physiologie dieser Organe sehr liickenhaft; auch in dem Bau
selbst liegt eine Schwierigkeit begriindet, insofern als wir immerhin
schon fiir manche Fille feststellen konnen, dal gleichartiger Bau oder
wenigstens nahezu gleichartiger Bau mit verschiedenartiger Funktion
verbunden ist. Die geringen Differenzen, die sich eventuell in der
Form finden lassen, vermogen uns jedoch nicht aus der Verlegenheit zu
retten, da ein Beachten so geringer Formunterschiede zur Aufstellung
von ungezidhlten Sinnesorgantypen bei ein und demselben Tier fithren
miifite.

Dieser Umstand, die aulerordentliche Mannigfaltigkeit der niederen
Sinnesorgane der Arthropoden hat schon zu eingehenden Erérterungen
iber den Giltigkeitsbereich des Miillerschen Gesetzes von den
spezifischen Energien in dieser Tiergruppe Veranlassung gegeben
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Der Reiz und die durch ihn hervorgerufene Erregung sind nicht
wesensgleich oder wesensverwandt. Die Lichtwellen von 580 uw und
die durch sie hervorgerufenen der Gelbempfindung zugrunde liegenden
Nervenerregungen haben weiter nichts miteinander gemein, als daf
diese jeweils entstehen, wenn die Zapfen unserer Retina von jenen
Lichtern getroffen werden. Irgend eine Qualitatsverwandtschaft
zwischen Reiz und Erregung besteht nicht. Wenn aber in dem auf-
nehmenden Apparat, dem Rezeptor, durch den Reiz nur eine .,Aus-
l6sung® der Erregung stattfindet, so lag es nahe, zwischen den beiden
Phéanomen eine Qualitatswirkung iiberhaupt zu leugnen und sich vor-
zustellen, dafl in einer Nervenfaser die auslosbare Erregung immer die
gleiche sein wird, welchem Reiz es auch gelingen mag, die Auslésung
herbeizufithren. Esist demnach jedem Nerven eine ,,spezifische Energie
inharent. Ein konstanter Kausalkonnex zwischen der Erregung und
einer bestimmten Reizqualitdt wird nur dadurch geschaffen, dafl die
zugehorige Sinneszelle nur dieser Reizart gegeniiber empfindlich ge-
macht ist, wihrend durch alle anderen Reizkategorien eine Auslésung
dieser Erregungen gar nicht oder nur in geringem Umfange stattfinden
kann. Man unterscheidet dementsprechend adiquate Reize als die-
jenigen, auf welche der Rezeptor abgestimmt ist, und stellt diesen die
inadaquaten Reize gegeniiber, die zwar auch eine Erregung hervor-
zurufen vermogen, die aber normalerweise nicht als Reize in Betracht
kommen kénnen. So stellt z B. das Licht fiir die Retina den adidquaten
Reiz dar, ein starker Druck auf den Augenbulbus, der bekanntlich
auch eine momentane Lichtempfindung auslésen kann. einen inadé-
quaten.

Von der Formulierung, die Miiller damals (1840) in seiner zweiten
Arbeit diesem fundamentalen Gesetz von den spezifischen Sinnes-
energien gegeben hat, filhren wir hier den wichtigsten Satz an. Er
lautet: ,,Die Sinnesempfindung ist nicht die Leitung einer Qualitit
oder eines Zustandes der dufleren Korper zum BewufBtsein, sondern
die Leitung einer Qualitdt, eines Zustandes eines Sinnesnerven zum
BewuBtsein, veranlafit durch eine &uBlere Urssche, und diese Quali-
tiaten sind in den verschiedenen Sinnesnerven verschieden, die Sinnes-
energien.® An anderer Stellelafit Miiller die Frage offen, ob diese spezi-
fischen Qualitdten in den Nerven oder erst in dem zentralen Endorgan
derselben zu suchen sind Nach dem heutigen Stande unserer Kenntnisse
wird man wohl eher zur letzten Ansicht neigen.

In konsequenter Durchfithrung des Gesetzes von den spezifischen
Energien und unter Zugrundelegung der Young-Helmholtzschen
Dreifarbentheorie mufite fiir das Farbensehen die Existenz von drei
verschiedenen, durch ihre Erregungsqualitidten voneinander geschiedenen
Zapfen und ebenso von drei voneinander verschiedenen Nervenfasern
angenommen werden. Irgend welche Stiitzefiir diese ,,Dreifasertheorie‘
konnte aber bis heute nicht gewonnen werden, so daB man ihr zurzeit
recht skeptisch gegeniibersteht. Ja man darf wohl sagen, daf man
innerhalb der Annahme einer allgemein fiir den Optikus spezifischen
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Erregung auf eine weitere Durchfithrung des Miillerschen Gesetzes
verzichtend, jeder Faser mehr als eine Erregungsqualitit zuschreibt,
und zwar nach der einen Theorie zwei, nach der anderen drei.

Nachdem damit im Gebiete der Physiologie des Auges an der All-
gemeingiiltigkeit des Miillerschen Gesetzes geriittelt war, wurde auch
auf anderen Teilgebieten Mifitrauen wach. Nagel fand es wahrschein-
lich, daB die primitiven Sinnesorgane ihre niedere Stufe unter anderem
dadurch dokumentieren, daB sie sich nicht einer einzigen Reizart
angepalit haben. Den verschiedenen Reizen, die alle noch als adidquat
bezeichnet werden diirfen, entspricht aber — und dies ist der springende
Punkt — eine verschiedene Reizqualitat. Solche Organe bezzichnet
er als ,,Wechselsinnesorgane’ Die niederen Sinne der Arthropcden
stellt er in diese Kategorie. ;

Es lafit sich heute noch kein abschliefendes Urteil iiber den Gel-
tungsbereich des Miillerschen Gesetzes fiallen. Doch laBt sich dies
eine schon mit Sicherheit sagen, daf} es in einer zu starren Form keine
Giltigkeit haben kann. Es scheint wohl méglich, dal den Nervenfasern
eine groflere Mannigfaltigkeit von Energien nicht zur Verfiigung steht.
Doch wird man annehmen miissen, dafl ihre spezifische Energie ver-
schiedener Modifikationen fahig ist. Man wird ihnen mehrere Erregungs-
qualititen nur insofern zusprechen, als sie Verdnderungen eines Zu-
standes nach einer Richtung hin bedeuten. Mithin werden auch die
hiermit verkniipften Empfindungen eine gewisse Verwandtschaft unter
sich aufweisen.

Es hat jedoch nicht an Stimmen gefehlt, die dem Miillerschen
Gesetz eine Geltung iiberhaupt nicht, auch nicht in eingeschrinkter
Form zuerkannten, und die in den Sinnesorganen die Spezifitatenbildner
sahen, deren Produkte eine Abhiangigkeit von der Qualitit des Reizes
aufweisen. Die Annahme einer solchen Qualitatsbestimmung der Er-
regung verstofit durchaus nicht gegen das Wesen eines Ausldsungs-
prozesses.

Die verschiedenen in den Sinnesorganen entstandenen Spezifitaten
werden nach der Ansicht dieser Autoren von der Nervenfaser auf-
genommen und unter Wahrung ihrer Qualititen zentralwirts weiter
geleitet. Eine Beschrinkung der Leitungsmoglichkeiten besteht nicht.
Nur durch Gewshnung, also durch regelméafliges Einwirken gleichartiger
Reize sollen in der Nervenfaser Zustande geschaffen werden, die das
Vorhandensein einer angeborenen spezifischen Energie vorzutduschen
imstande sind.

Es ist wohl kaum zu leugnen, dafl einer derartig prinzipiellen
Zuriickweisung des Miillerschen Gesetzes schwere Bedenken gegen-
iiberstehen. Aber auch wenn man durch diese nicht abgehalten wird.
dieser Auffassung zuzustimmen, so wird man deshalb noch keineswegs
die von Nagel iiber die Funktion der niederen Sinne der Insekten als
Wechselsinnesorgane aufgestellte Hypothese teilen wollen. Spricht man
auch der Nervenfaser eines Haares die potentielle Fahigkeit zu, alle
moglichen von dem Rezeptor ihr zugeschickten Erregungsqualitidten
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weiter zu leiten, so hat man damit noch nicht entschieden, ob man
auch eine Ausnutzung dieser Fahigkeiten im einzelnen Fall fiir gegeben
halt. Die auBlerordentliche Mannigfaltigkeit in der Ausgestaltung der
Hilfsapparate bei den Insekten (Haare und ihre Modifikationen und
Umwandlungen) verraten deutlich die Tendenz, sich bestimmten Reizen
anzupassen und andere im selben Mafle auszuschliefen. Dies bedeutet
aber nichts anderes, als da — im Sinne dieser von uns nicht geteilten
Ansicht tiber die spezifischen Energien gesprochen — die potentielle
Fiahigkeit als Wechselsinnesorgan zu funktionieren unterdriickt wird,
um einer Spezifizierung der Reize und damit auch einer Spezifizierung
der Energien durch Gewshnung Platz zu machen. Also auch auf diesem
Boden stehend miiiten wir die Existenz von Wechselsinnesorganen bei
den Arthropoden ablehnen.

Es muBlte oben schon darauf hingewiesen werden, daB unsere
Kenntnisse iiber die Funktion der verschiedenen Sinnesorgane der
Arthropoden noch aufBlerordentlich liickenhaft ist. Wenn wir uns nun
iiberlegen, welcherlei Sinne wir bei diesen Tieren wohl erwarten diirfen
anzutreffen, so werden wir uns begreiflicherweise zunichst vom anthro-
pozentrischen Standpunkt leiten lassen, und nach all den Sinnesorganen
suchen, die wir bei uns selbst finden und deren Funktion uns durch die
Empfindungen, die sie uns vermitteln, begreifbarer zu sein scheint. Aus
diesem Grunde werden wir viel weniger an ein Organ denken, das z. B.
iiber die in der Luft herrschenden elektrischen Spannungen orientiert.
Die Willkiir, die hereingetragen wird, wenn man den anthropozentrischen
Standpunkt hier etwas durchschimmern laft, wird jedoch durch den
Umstand wesentlich abgeschwicht, daB bei uns unsere Sinnesorgane
im groBlen und ganzen den verschiedenen in der Natur vorkommenden
(von uns, d. h. allerdings wieder mit Hilfe eben dieser Sinnesorgane,
aufgestellten) Energieformen (mit Ausnahme der elektrischen Energie-
form) entsprechen.;

Die Haupttypen der niederen Sinnesorgane.

Sehen wir zunichst von den bei den Arthropoden nur eine unter-
geordnete Rolle spielenden freien Nervenendigungen ab, und versuchen
wir in der uniibersehbaren Mannigfaltigkeit der verschiedenen mit
Hilfsapparaten ausgestatteten niederen Sinne dieser Tiere eine Richt-
schnur zu gewinnen, die es uns ermdglicht in irgend einer Form eine
gewisse Gesetzmafigkeit in das Chaos hineinzubringen, so wird uns
dies einigermaflen gelingen, wenn wir uns die Frage vorlegen: Wie
mag wohl das urspriinglichste Sinnesorgan der mit einem Chitinpanzer
umgebenen Tiere ausgesehen haben?, und wenn wir dann weiter uns
ein Bild zu machen versuchen von den Umwandlungen desselben und
den funktionellen Anderungen, denen diese Umwandlungen entsprechen.

Als das einfachste und urspriinglichste Sinnesorgan der Arthro-
poden bzw. ihrer Vorfahren diirfen wir das Chilinhaar ansehen, das
dem wenig veranderten Chitinpanzer aufsitzt. In sein mehr oder weniger
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ausgedehntes Lumen dringt die unter ihm liegende Sinneszelle mit
einem Fortsatz ein.

Eine Verfeinerung dieses Sinnesapparates wird zunichst dadurch
erreicht, daf das Haar leichter beweglich wird, und so auch geringste
Anst6Be mit einer Durchbiegung beantworten kann. Wir sehen daher
die Stelle, an der es dem Panzer aufsitzt, verdiinnt und in verschiedenem
MaBle zu einem Gelenk umgebildet (Fig.1). Dadurch wird noch ein
weiterer Vorteil geschaffen. Die ganze Bewegung des Haares (in Fig. 1
handelt es sich um eine Borste) konzentriert sich jetzt auf diese eine
Stelle. Und es ist durchaus wahrscheinlich, daf3 eine Alteration der

Fig. 1. Langsschnitt durch eine Fig. 2. Langsschnitt durch die
Sinnesborste der Gaumenplatte Basis eines Sinneshaares von der
von Dytiscus marg. Unterlippe von Dytiscus marg.
sb Sinnesborste; pk Porenkanal; km kuppel- tst Terminalstrang; stk stiftformiger Korper;
f6rmige Membran; ¢st Terminalstrang; pk Porenkanal; km kuppelférmige Membran;
szk Sinneszellenkern; s8zgr Sinneszellengruppe; sh Sinneshaar; k Xanal in demselben.
neurk Neurilemmkern; nf Nervenfaser. (Hochreuther, 1912.)}

(Hochreuther, 1912.)

nervosen Substanz wirksamer wird, wenn sie in konzentrierter Form
an einer Stelle appliziert wird, als wenn sie sich auf eine groere Strecke
verteilt.

In dieser Richtung bedeutet es wieder einen Fortschritt, wenn die
Biegungsfestigkeit des Haares gesteigert wird, so daB es schlieflich
einen starren Hebel darstellt, der nur an der einen Stelle, wo er dem
Panzer gelenkig aufsitzt, drehbar ist. So sehen wir das Sinneshaar
in die Sinnesborste iibergehen.

Diese Konzentration der Bewegung beantwortet der nervése Appa-
rat ebenfalls mit einer Konzentrierung des Rezeptors im engeren Sinne
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(des eigentlichen reizaufnehmenden Teiles) (Fig.2). Die beigegebene
Figur (ein Sinneshaar) zeigt, wie hier der Rezeptor ¢, e, 8, in welchen
der Terminalstrang der Nervenzelle (¢s¢) auslauft, und der hier stiftchen-
formig differenziert ist (stk), nur gerade die Basalkuppe des Haares
berithrt. Damit nun die leiseste Bewegung des Haares bereits einen
Ausschlag gibt, ist dieses iiber den Drehpunkt hinaus nach innen zu
noch etwas verlingert, so dal} die Berithrungsstelle mit dem Nerven
groflere Exkursionen ausfithrt, als dies ohne diese Verlingerung der
Fall wire.

An der Innervierung eines Sinneshaares oder einer Sinnesborste
sind meist mehrere Sinneszellen, sehr haufig zwei beteiligt (Fig. 1).

Fig. 4. Langsschnitt durch ein Tast-
(¢2) u. ein Geschmackszapfchen (gsz) (?)
v. Palpus maxillaris v. Dytiscus marg.

tst Terminalstrang; pk Porenkanal.
(Hochreuther, 1912.)

Fig. 3. Langsschnitt durch einen Fig. 5. Langsschnitt durch ein
hohlen Grubenkegel (hgk) der An- kleines kuppelférmiges Organ vom
tenne von Dytiscus marg. Femur von Dytiscus marg.
drg Driisenausfuhrungsginge; hypzk Kerne der tst Terminalstrang; sk Sinneskuppel;
Epidermiszellen. Die ubrigen Bezeichnungen pk Porenkanal.
wie in Fig1. (Hochreuther, 1912.) (Hochreuther, 1912.)

Stets handelt es sich um schlanke Zellen, die sich proximal in eine
Nervenfaser ausziehen. Der distale Fortsatz verjiingt sich allmahlich
(Terminalstrang) (tst Fig. 1) und tritt haufig mit einem spezifisch diffe-
renzierten Endstiick — stiftchenférmiger Korper genannt (Fig. 2, stk)
— an das Haar oder die Borste heran. In dem Terminalstrang verlauft
ein feiner axialer Strang, den man als aus Neurofibrillen bestehend
ansprechen darf (Fig.5). Die Sinneszellen treten meist schon ziem-
lich deutlich aus dem Verband der Epidermiszellen heraus. Sie sind

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 92
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umhiillt von einer aus Zellen gebildeten Scheide (Fig. 1, neurk = Kerne
dieser Zellen).

Es scheint mir bedeutungsvoll, dal die Autoren, die sich in neuverer
Zeit, sehr eingehend mit diesen Gebilden befafit haben, zu dem Ergebnis
kamen, daf der stiftchenférmige Korper eine chitinige Umwandlung
des Terminalstranges darzustellen scheint. Ich neige dazu anzunehmen,
daB hier gleiche Verhiltnisse vorliegen, wie bei den Rhabdomen der
Augen, insofern als auch hier die eigentlichen rezipierenden Teile der
Sinneszellen in eine kutikulare Masse eingebettet sind. Inwieweit mir
diese Einbettungsmasse bei der Funktion wesentlich zu sein scheint,
werde ich bei der Besprechung der Rhabdome ausfithren.

Wenn wir nun die weiteren Umbildungen der Sinnesorgane ver-
folgen, so kénnen wir ihre Funktion nicht ganz auBler acht lassen, miissen
also dann und wann in dieser Hinsicht etwas vorgreifen.

Ein Sinneshaar, das als Geruchsorgan funktionieren soll, scheint
immer nur an der Spitze zu einem solchen Organ umgebildet zu werden.
— Ob hier eine Offnung im Chitin dem Terminalstrang einen direkten
Kontakt mit der AuBlenwelt gestattet, ist eine Frage, die uns hier noch

NN
PAN

Fig. 6. Langsschnitt durchein kelch- Fig. 7. Schnitt durch Sinneskuppel
formiges Organ der Antenne eines und Terminalstrang eines Chordo-
jungen Dytiscus marg. tonalorgan - Elementes am Grunde

pk Porenkanal ; chpl verschlieBende Chitinplatte ; der Halteren.
Achm Chitinmembran. tst Terminalstrang; C Cuticula.
(Hochreuther, 1912.) (Pflugstadt, 1912.)

nicht zu beschaftigen braucht. — Die Tatsache aber, daB nur die &uBerste
Spitze des Haares den aufnehmenden Teil des Sinnesorganes darstellt,
mull uns den ganzen iibrigen Teil des Haares iiberfliissig erscheinen
lassen, und macht uns die Reduktion dieses Gebildes auf ein Minimum
(Fig. 3, hgk) verstindlich. Die kuppelférmig gewolbte Chitinmembran
der Fig. 1 und 2, die die Bewegungsfreiheit ermoglicht, finden wir auch
hier bei diesen Grubenkegeln wieder (km), obwohl sie hier als Gelenk-
haut keine nennenswerte Bedeutung mehr haben mag. Ein Heraus-
heben dieses ganzen Organes fithrt uns zu Typen, wie sie in Fig. 4
wiedergegeben sind.

Kehren wir nochmals zu unserer Fig. 3 zuriick und stellen uns nun
vor, dal die Riickbildung des Haares noch weitere Fortschritte macht,
bis dieses schlieBlich nur noch als kleine Kappe das Ende des Terminal-
stranges, also den stiftchenférmigen Koérper umschlieBt und mit diesem
mehr oder weniger zu einer Einheit verschmilzt, und lassen wir weiter
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mit dieser Reduktion auch eine geringe Verlagerung in die Tiefe ein-
hergehen, so kommen wir zu einem Typus von Sinnesapparaten, den
man als kuppelférmige Organe bezeichnet hat (Fig.5). Die Sinnes-
kuppel (sk) ist die nahezu geschlossene Chitinmembran (km) der
vorhergehenden Figuren. Uber die Funktion der kuppelférmigen Or-
gane siehe spater.

Als eine eigenartige Abart dieser Sinnesapparate sind die soge-
nannten kelchformigen Organe zu erwéhnen, bei denen die Sinneskuppel
Hand in Hand mit einer Verlagerung an die Oberfliche eine Abflachung
erfahren hat (Fig. 6). Der Terminalstrang tritt auch hier in der Mitte
an die Sinneskuppel heran.

Bei den kuppelférmigen wie bei den kelchformigen Organen steht
bereits das zu einer Stiftchenkappe reduzierte Chitinhaar nur noch in
lockerem Kontakt mit der Sinneskuppel. In den Chordotonalorganen
finden wir diese Loslosung noch weiter getrieben. Neben Sinneszellen,
die sich noch kaum von den Sinneskuppeln unterscheiden (Chordotonal-
organe der Dipteren-Halteren) (Fig. 7 und 19) finden wir diese Organe
in der Regel losgelst von der Cuticula und in die Tiefe versenkt (vgl.
Fig. 20).

Wir haben in dieser Ubersicht nicht etwa schon alle bei den Arthro-
poden vorkommenden Typen von niederen Sinnesorganen kennen ge-
lernt. Eine ganze Reihe nicht uninteressanter Modifikationen sind
bisher nicht beriicksichtigt. Sie werden zum Teil in den folgenden
Abschnitten noch Erwdhnung finden. Hier kam es zunéchst nur darauf
an, die markantesten Etappen in der Euntwickelung und Umbildung
festzulegen, wobei im Auge behalten wurde, dal auch die verschiedenen
physiologischen Kategorien durch die hier ausgewithlten Typen re-
prasentiert werden.

Tastsinn.

Wenn wir an einen Kifer denken, der in seinem Chitinskelett
wie ein gepanzerter Ritter in seiner Riistung steckt, so werden wir uns
nicht wundern diirfen, daB dieses Tier auf leise Berithrungen nur dann
reagiert, wenn es dadurch in seiner Lage beeinflut wird, d. h. wenn
dadurch seine Gelenke in irgend einer Weise passiv bewegt werden.
DafB durch den toten Panzer hindurch feinste Reize nicht wirken kénnen,
ist ohne weiteres zu erwarten. Wir werden daher auch vergebens hier
nach freien Nervenendigungen suchen. Das dicke Chitinkleid bedingt
besondere reizaufnehmende Organe auch fiir den Tastsinn. Anders
liegen die Verhiltnisse bei vielen Larven So hat z. B. die Maikéfer-
larve zwar auch einen ziemlich dicken Chitinmantel, aber dieses Chitin
ist weich und geschmeidig. Dasselbe gilt auch fiir das der Schmetterlings-
raupen. Hier hat denn auch Zawarzin freie Nervenendigungen in
grofler Zahl unter der Cuticula gefunden. Aber auch bei Tieren mit
festerem Skelett kommen sie an bestimmten Stellen, nimlich an Gelenk-
hduten in regelmifiger Anordnung und Zahl vor (Fig.8).

2*
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Uberall aber wo das Chitin auf Druck nicht nachgiebig ist, fallt
auch die Moglichkeit einer Sensibilisierung ohne besondere Apparate
weg, und wir finden dann das Skelett je nach Bediirfnis mehr oder
weniger iibersit mit Tasthaaren, Borsten oder den teils soliden, teils
hohlen kurzen Tastkegeln. Man kann diese Art der Sensibilisierung der
Cuticula nicht als einen Notbehelf gegeniiber der anderen mit freien
Nervenendigungen bezeichnen. Sie leistet unter allen Umstanden mehr
als die letzterwidhnte. Wir brauchen nur an unsere Tastempfindlichkeit
zu denken. Eine Fliege wird auf unserer Hand nie durch den Druck,

den sie ausiibt, bemerkt, auch nicht
wenn sie lauft. Selbst die so emp-
findliche Fingerspitze vermag den
geringen Reiz nicht aufzunehmen.
Kommt das Tierchen aber auf
seiner Wanderung auf den Hand-
riicken und berithrt hier nur die
kleinsten Hirchen, so wird der
ziemlich deutliche Reiz sofort als
lastig empfunden. Dies belehrt uns
schon, dafl das Haar und seine Mo-
difikationen das ideale Tastorgan
darstellen.

Die Verteilung dieser Organe
auf dem Korper ist natiirlich keine
gleichmiaBige. Besonders bedacht
sind damit die Anhénge des Kopfes
und die Extremititen sowie auch
einzelne Teile der &ufleren Ge-
schlechtsorgane (Fig. 9). Die Elytren
sind ziemlich arm an Tastcrganen.
Dagegen werden sie auf den héuti-
gen Fliigeln in groBerer Zahl ge-

Fig. 8. Das Trochantergelenk der funden. Naher untersucht sind
dritten Extremitdt einer Aschna- q,raufhin die Schmetterlinge (Frei-
larve. ling, Vogel). Dafi die Damme-

Cox Coxa; Fem Femur; chto chordotonale Or- . .
gane; ZII Zellen mit freien Nervenendigungen ; rungs- und die Nachtfa]ter reicher
Th Tasthirchen. (Zawarzin, 1912.) mit .Tastorganen auf den Fluge]n
versehen sind, mag daran liegen,
daB sie fast durchweg bessere Flieger sind als die Tagschmetterlinge.
Fiir den Tastsinn darf man wohl die Sinnesschuppen und die Sinnes-
stacheln in Anspruch nehmen. Damit ist die Auswahl der auf den
Fliigeln vorkommenden Sinnesapparate jedoch nicht erschopft. Wir

werden bei Besprechung anderer Sinne noch davon héren.

Die Sinnesschuppen der Schmetterlinge sind durch ihren starken
Chitinmantel, die schmale, lanzettférmige Gestalt und die scharf aus-
laufende Spitze gekennzeichnet. Sie stecken in einer Alveole, die ihnen
einige Bewegungsfreiheit gestattet, Die Sinneszelle reicht mit einem
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Terminalfaden an das basale Ende der Schuppe heran. Man findet sie
meist auf den Adern und besonders auf den Randadern. Auch in dem
Vorderwinkel des Vorderfliigels und an der Basis der Fliigel, d. h. da,
wo Unter- und Oberseite des Fliigels nicht miteinander verwachsen
sind und so die Ausbreitung von Nerven gestatten, sind die Sinnes-
schuppen nicht selten (Vogel) Seltsamerweise liegen sie meist ganz
unter den Deckschuppen versteckt (Freiling).

Durch diese Sinnesschuppen wird der Fligel gewohnlichen Tast-
reizen zuginglich, wie es fir Nachtschmetterlinge, besonders fiir
Spanner, beim Auflegen der
Fligel auf die Unterlage er-
forderlich erscheint. Fiir cine
Registrierung des Luftwider-
standes (woran die neueren
Untersuchungen an Fleder-
méusen schon denken liefen),
hétten diese Sinnesapparate
die denkbar ungiinstigste
Form, und was auch fiir
anders geartete Sinnesorgane
gelten wiirde, die denkbar
schlechteste Lage.

Die Sinnesstacheln sind
auflerordentlich klein, stehen
bei allen Schmetterlingen am
Fligelrande an der Unterseite
der Randadern (Fig. 10) und
sind hiufig sichelf6rmig nach
unten gekriimmt. Sie werden
jeweils von mehreren (vier)
Zellen innerviert, deren Ter-
minalschlauch in die hohle
Borste eindringt. Ob ihre
Funktion mit einer Sensibili- Fig. 9. Léangsschnitt durch die Spitze
sierung des Fliigelrandes fiir eines Palpus Maxillaris von Locusta viri-
Tastreize erschopft ist, 1aBt dissima.

sich nicht ermitteln. sh Sinneshaare; bz Blutkdrperchen; pk Porenkanal;

hyp Epidermis; szg Sinneszellengruppe; ch Chitin.
a - L i b

In der Gruppe‘ d“r P_te Chromsilberimpriignation nach Golgi.
rophoriden hat Freiling eine (vom Rath, 1896.)

Innervation von Duftschuppen
festgestellt, die dem in Fig. 2 wiedergegebenen Typus entspricht.
Bei den Krebsen wie bei den Insekten enthalten die Antennen die
wichtigsten Tastorgane. Doch findet man auch alle iibrigen dem Chitin-
panzer aufsitzenden Haare und Borsten innerviert (vom Rath, 1896).
Weniger gut sind in dieser Richtung die Spinnen untersucht. Doch
miissen wir ihnen na¢h dem Urteil von Forel ein sehr fein ausgepragtes
Tastvermdgen zuschreiben.
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An den Extremitdten finden sich bei den Arthropoden Tasthaare,
deren Aufgabe es ist, das Tier iiber die gegenseitige Lage der einzelnen
Extremitatenglieder zu unterrichten. Diese Haare sind so angeordnet,
daf} sie mit dem Chitinpanzer oder mit einer Haargruppe des Nachbar-
gliedes in Berithrung kommen, sobald dieses gegen das erste winkelig
abgeknickt wird. Die Stirke des Reizes kann das Tier iiber die GriBe
des Winkels orientieren, den die beiden Teile einschlieBen. Doflein
(1910), der diese Funktionsweise aufgedeckt hat, nennt die in Frage
kommenden Haare ,,Stellungshaare.

Drucksinn.

Es wire voreilig, wollte man den Drucksinn ohne weiteres mit dem
Tastsinn identifizieren. Wohl ist es richtig, da} jeder Tastreiz zugleich
auch einen Druckreiz darstellt. Dennoch ist die Moglichkeit zuzugeben,

daB die Tastorgane, wie
wir sie auf den Antennen
finden, mit denen die Ob-
jekte abgetastet werden,
andere sind als die, die
bei Wassertieren vielleicht
vorhanden sind, um den
Wasserdruck zu registrie-
ren.  Ferner hoffe ich
wahrscheinlich machen zu
kénnen, dafBl die Bedeutung
der kuppelformigen Organe
(Fig. 5) darin liegt, iiber
Durchbiegung des Chitin-
skeletts zu orientieren.
Diese Durchbiegung, bei-
spielsweise des Femurs
durch die Belastung, ist

Fig. 10. Vorder- und Hinterfliigel von Druckwirkung nicht

von Cheimatobia brumata zu trennen, hat aber nichts

mit den Nerven innerhalb derAdern (die Nerven im ,Fligel- mit dem Tasten gemein.
feld“ sind nicht beriicksichtigt), den Randadersinneshirchen Die Fi ~ L S.17

— Sinnesstachel (RSH) und den Sinneskuppeln, von denen 1e Kig. o (Vg - e )

die der Oberseite als Punkte, die der Unterseite als Kreise 148t erkennen, daf3 eine
dargestellt sind. Die Sinneskuppelgruppen der Fliigelbasis . oy
8 o Von ¢ Durchbiegung des Chitins

sind nicht eingezeichnet. (Vogel, 1911.)

dazu fithren muf}, daB die
schmale Offnung, durch die der Terminalstrang in die Kuppel ein-
tritt, erweitert wird, und zwar um so mehr, je tiefer diese Offnung
liegt; und diese Erweiterung mufl zu einer Abflachung der Sinnes-
kuppel und damit zu einer Herabdriickung ihrer mittleren Partie
fithren. Andererseits wird eine Ausbiegung des Skeletts von der
Sinneskuppel mit einer stirkeren Hervorwolbung beantwortet. ~Auf
diese Weise kommt ein Hochziehen und Niederdriicken des Terminal-
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stranges zustande, ein Reiz, der diese Sinnesorgane schon in die Nahe
der chordotonalen Organe stellt.

Wenn mich schon der Bau dieser Sinnesapparate eine derartige
Funktion vermuten lie3, so wurde ich in meiner Ansicht noch bestirkt
durch die charakteristische, von Hochreuther bei Dytiscus festge-
stellte Verteilung dieser Organe. Man findet sie vernehmlich an basalen
Gliedern der Extremitaten und der Kopfanhinge. So am Scapus und
Pedicellus der Antennen, an Coxa, Trochanter, Femur und Tibia des
ersten, an Coxa, Trochanter und Femur des zweiten und am Trochanter
des dritten Beinpaares; ferner sind damit bedacht die Oberseite der
Oberlippe und der Mandibeln sowie die Taster. Schlieilich sitzen
einige wenige auch auf dem Epikranium am Augenrand. Thre Anzahl
ist stets beschrinkt.

Besonders beachtenswert scheint mir, dafl sie auf den Fliigeln, be-
sonders auf denen der Schmetterlinge (Vogel),in bestimmter Anordnung
und Zahl gefunden werden, und daf} sie in einem etwas abgeénderten
Typus in groBer Zahl die Basis der Halteren der Dipteren umlagern.
Die Verteilung auf dem Schmetterlingsfliigel ergibt sich aus der Fig. 10.
Eine groflere Ansammlung dieser Sinnesorgane an der Fliugelbasis ist
auf der Figur nicht eingezeichnet. Diese 1at am Vorder- wie am
Hinterfliigel wieder zwei Gruppen unterscheiden, von denen die eine
auf der Ober-, die andere auf der Unterseite sitzt. Die der Oberseite
hat man proximal der Basis der Subcostalader zu suchen, die der
Unterseite proximal der Basis der Costalader. Jene Gruppe zdhlt
auf dem Vorderfliigel 60 bis 100 Sinnesorgane, diese 50 bis itber 200.
Auf dem Hinterfliigel ist die Costalgruppe meist recht schwach ent-
wickelt (10 bis 18), wahrend die Subcostalgruppe bei Heterocera bis
zu 250 Sinnesorgane vereinigt.

Fig. 11. Schnitt durch die Achse einer Randkuppel von Larentia bil.
in der Richtung der Ader.

Ax Achsenfaden; Stk stiftchenformiges Korperchen; km Kuppelmembran; Va Vakuole;

R Chitinringwall; Sz Sinneszelle; Szk deren Kern; Kzk Kern der die Kuppel bildenden

Epidermiszelle; Hzk Kern einer Hiillzelle (epidermoidaler Abkunft); NeuK Neurilemmkern.,
(Vogel, 1911.)

Alle kuppelférmigen Organe, die in einer stark entwickelten Cuticula
liegen, das sind also die basalen Gruppen, unterscheiden sich in ihrem
Bau nur wenig von den oben abgebildeten. Die Kuppelmembran findet
ihren Ansatz an das Korperchitin nicht in der Tiefe, sondern spannt
sich mehr an der Oberfliche aus. Beiden am Rande der Fliigel stehenden
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Kuppeln dagegen ist durch das nur sehr diinne Chitin ein etwas modi-
fizierter Bau bedingt, wie er durch die Fig. 11 dargestellt wird. Auf
dieser Abbildung ist nicht erkennbar, dafl von dem Ringwall aus mehrere
Chitinleisten strahlenartig ausgehen, so dafl auf diese Weise die Sinnes-
kuppeln von einer Durchbiegung des Fliigelrandes auch geniigend be-
troffen werden.

Die Flugel anderer Insekten entbehren diese Sinnesorgane keines-
wegs, doch sind sie bei den Schmetterlingen am eingehendsten unter-
sucht. Aus diesem Grunde haben wir auch hier etwas linger verweilt.

Hier konnte die Besprechung der Sinneskuppeln angeschlossen
werden, die an der Basis der Halteren zu gréBeren Gruppen vereinigt
vorkemmen. Doch werden wir ihre Betrachtung dem Kapitel ,,Chor-
dotonale Sinnesorgane‘ einreihen und hoffen, daB dies durch ihren
Bau und ihre mutmafliche Funktion gerechtfertigt erscheinen wird.

Wir haben nun dreierlei Sinnesorgane kennen gelernt, die bei der
aktiven Bewegung des Tieres eine Rolle spielen. Die einfachsten, die
freien Nervenendigungen, die die Gelenkhaut sensibel machen, und
dabei vielleicht auch Aufschlul geben iiber den Grad der Spannung
oder Entspannung, in dem sie sich befindet Dann finden wir in den
Stellungshaaren Vorrichtungen, um die winkelige Abknickung zweier
Skeletteile gegeneinander abzumessen. Und schliefllich geben die kuppel-
formigen Organe dem Tier die Moglichkeit, die Belastung des Chitins
zu beriicksichtigen (womit kein bewufites Beriicksichtigen gefordert
sein soll). Daf} dies nicht iiberfliissig ist, und dafl die Muskelkraft auch
bei den Arthropoden direkt zu einer Schidigung des Skeletts fithren
kann, das miissen wir schon annehmen, wenn wir uns vorstellen wollen,
daB die bei diesen Tieren so weit verbreitete Fahigkeit der Autotomie
allmihlich aus schon vorhandenen Fahigkeiten entstanden ist; d. h. es
mufl wohl schon vorher dann und wann vorgekommen sein, daf} ein
Tier durch zu heftige Muskelanstrengung eine Extremitat gebrochen
hat. Und zeigen uns nicht die in freier Natur haufig vorkommenden
abgeflatterten Schmetterlinge, dal ihre zahlreichen Sinneskuppeln auf
den Fligeln nur einen relativen Schutz gegen zu kriftiges Aufschlagea
des Fligels auf ein Hindernis darstellen!)?

Vermutlich kommen den Arthropoden aufler den besprochenen
Sinnesorganen noch feinste DruckmeBapparate zu, die bei fliegenden
Formen auf den Fiihlern sitzen und von einfachen Sinneshaaren ge-
bildet werden (s. auch S. 52 das iiber Culiciden Gesagte) und den Zweck
haben, den Luftdruck, der bei dem Fliegen iiberwunden wird, zu messen.
Solche Sinnesorgane kénnten uns erkliren, warum Wespen nie gegen
Glasscheiben anfliegen, sondern stets das Hindernis rechtzeitig be-

1) Organe, die besonders auf Zug und Druck beansprucht werden,
wie die dritten Beinpaare der Heuschrecken und der pollensammelnden
Bienen — hier wire auf Unterschiede zwischen Ménnchen und Weibchen
zu achten —, ferner Hartgebilde, wie der Stachel der Bienen und die ver-
schiedenen Legerchren, dann die Scheren der Krebse usw. miiten auf das
Vorhandensein von kuppelférmigen Organen untersucht werden.
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merken. In diese Kategorie waren ferner auch die von Doflein be-
schriebenen Sinnesborsten am Schwanzficher der Dekapoden zu stellen.
Sie messen beim Steuern mit dem Schwanzficher die Druckstirke.

Thermischer Sinn.

Man kann wohl kaum daran zweifeln. daBl die Arthropoden auf
Temperaturdnderungen reagieren, wenn.auch nicht viele exakte Ver-
suche in dieser Hinsicht vorliegen. In erster Linie wird man an die
Ameisen denken, von denen es bekannt ist, daB fiir sie bei der Wahl
des Platzes fiir die Puppen in hohem MaBe die Temperatur des be-
treffenden Raumes ausschlaggebend ist. Im Frithjahr bringen sie sie,
sobald die Sonne scheint, moglichst nahe unter die Oberfliche des
Nestes und schleppen sie abends wieder in die Tiefe. Jm Hochsommer
dagegen suchen sie fiir ihre Schiitzlinge in den untersten "Schichten
des Nestes ein kithles Platzchen.

Doflein (1916) findet bei der Larve des Ameisenléwen einen
Wirme-, aber keinen Kéaltesinn.

Beim FluBkrebs scheinen hohe Temperaturen von den Antennen
nicht lebhaft wahrgenommen zu werden. Wird das Tier auBler Wasser
gebracht, so kann man einen glithenden Draht bis auf 4 mm Ent-
fernung an die Antennen heran-

bringen, ohne daf} eine Reaktion ATy, i OO0
erfolgt. Aber auch an anderen ____;,,\‘:‘:-——7)- P
Stellen des Korpers findet man, daf3 W\

eine Anndherung eines glithenden ( L .
Korpers auf Distanzen, bei denen A P Vil

wir schon ein starkes Brennen
fithlen, bei dem Krebs kaum eine Fig. 12. Léngsschnitt durch die

Reaktion auszulosen vermag. Chitinteile eines kel(}hform. Qrgans
Im Wasser scheint die Emp- von der Antenne eines Dytiscus.
findlichkeit auch nicht wesentlich  m C’;}i}ﬁii‘t‘i’;‘:{:z:’m ;pk“'g’;r:eiﬁ‘;f‘”}e“de
. . . L] i n :
hoher zu sein. Fiillt man eine vo- (Hoeh,;uther, 1912.)

lumindse Pipette, die selbst vorher

angewdrmt wurde, mit heiBem Wasser und lit nun aus dieser in
nichster Nahe der Antennen Wasser ausstromen, so erfolgt eine
Reaktion nur dann, wenn die Antennen von Wasser von etwa iiber
40° getroffen werden. Die geringe Ausbildung des Temperatursinnes
der Krebse ist etwas befremdend, wenn man die hohe Empfindlich-
keit des Gesundheitszustandes dieser Tiere gegeniiber der Wasser-
temperatur in Riicksicht zieht.

Besondere Sinnesorgane, die zur Perzeption von Temperatur-
schwankungen dienen sollen, wurden bisher nirgends erwidhnt. Viel-
leicht darf man hier an die sogenannten kelchférmigen Organe denken.
Thr Bau ist aus Fig. 12 ohne weiteres zu ersehen. Die Chitinmembran
(chm), in die die Chitinplatte an ihrem Rande iibergeht, ist mit dem
Korperchitin meist nicht verwachsen, sondern einfach in den Poren-
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kanal (pk) eingeklemmt. Stellt man sich nun vor, daf die Chitinplatte
auf der AufBlenseite einer geringeren Temperatur ausgesetzt wird, so
muB sich die auBlere Lage zusammenziehen und so zu einer Abflachung
der nach auflen gekehrten Wolbung fithren Bei Temperaturerh6hung
wird das Gegenteil stattfinden. Dies wird nicht ohne Zug und Druck
auf die Chitinmembran vor sich
gehen koénnen, und es mag dies zur
Loslosung von dem Kérperchitin in
vielen Fillen gefithrt haben. Die
Innervation ahnelt der der kuppel-
formigen Organe. Ein Terminal-
strang tritt in der Mitte an die
Chitinplatte heran.

Es ist nun klar, daf3 dieselbe
Wirkung, wie sie hier der Tempe-
ratur zugeschrieben wurde, auch
von einem verschiedenen Feuchtig-
keitsgehalt hervorgebracht werden
kann. Doch wire, wenn es sich
hier um einen Feuchtigkeitssinn
handelte, zu erwarten, daB eine
Isolierung einer dufleren von einer
inneren Chitinplatte zu erkennen
wire, um eine Einwirkung der
dauernd von dem anliegenden Pro-
toplasma feucht gehaltenen inneren
Platte auf die duflere zu vermeiden.

Die Verbreitung der kelchfér-
migen Organe — sie wurde von
Hochreuther bei Dytiscus festge-
stellt — ist eine sehr beschrinkte.

Palpus maxillaris v.Dytiscus marg. Sie kommen nur an zwel Stellen
An der Streckseite ein Feld kelchformiger vor, an diesen aber in groBer Zahl.
Organe ko; an der Spitze in zwei Feldern Tast- Einmal findet man sie an dem
zipichen t(zé Jnd fj:ﬁl}:’:?ci‘;f;‘)’f"hen 9% letzten Gliede des Palpus maxillaris.

Besonders reich sind die Antennen
damit ausgestattet (Fig. 13). Hier ist auf dem Funiculus je ein Feld
auf der Beugeseite zu finden von einer Stirke, die insgesamt 2200
bis 2500 Sinnesorgane ergibt. (Ihre strenge Lokalisation laBt ein
experimentelles Ausschalten dieser Gebilde aussichtsvoll erscheinen.)
Die kelchférmigen Organe wurden bisher meist als Riechorgane oder
auch als Hérorgane (v. Buttel-Reepen) aufgefafit.

Fig. 138. Lingsschnitt durch die
distale Halfte des Endgliedes des

Geruch- und Geschmacksinn.

Wir behandeln diese beiden Sinne in einem Kapitel, einmal weil
ihre Rezeptoren in beiden Fiéllen durch chemische Reize in Erregung
versetzt werden (wie denn auch bei uns ibre zugehorigen Empfindungs-
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qualititen eine gewisse Verwandtschaft aufweisen); und dann wird
eine gemeinsame Behandlung dieser Chemorezeptoren durch den Um-
stand gefordert, daB3 wir nicht in der Lage sind, fiir alle Gruppen zu
ermitteln, ob ihnen Geruch- und Geschmacksinn oder nur der eine
von beiden zukommt. Es tritt noch hinzu, daB die liickenhaften Kennt-
nisse tiber die Art der Einwirkung dieser Reize es uns nicht erméglichen,
durch Definition Geruch- und Geschmackreiz voneinander zu trennen.
Auf das den Reizstoff vermittelnde Medium (Luit oder Wasser) diirfen
wir bei einer Definition keinen Wert legen, solange die Moglichkeit in
Rechnung gezogen werden muB, dall die Art der Reizeinwirkung bei
Geruch- und Geschmacksinn verschieden ist, und daB somit hier die
Definition einzusetzen bat. Ist bei Wassertieren nur eine Art von
Sinnesorganen vorhanden, so bleibt es unserer Willkiir iiberlassen, ob
wir hier von Geruch- oder Geschmackorganen sprechen wollen oder
einem dariiber nicht entscheidenden Chemorezeptor den Vorzug geben.

Wir werden gut tun, davon auszugehen, ob fur die Tiere ein Objekt
eine oder zwei Moglichkeiten besitzt, einen chemischen Reiz auszuiiben.
Dies ist bei Wasser- und bei Lufttieren verschieden. Bei Lufttieren
kann das Transportmittel die Luft sein, welche die feinsten Partikelchen
des Korpers oder die betreffende Substanz in Gasform dem Sinnes-
organe entgegenbringt. Auflerdem kanhn das Objekt in Losung als
Reiz wirken, sei es dafl es bereits als solche von dem Tier angetroffen
wird, sei es dal es durch Beriihrung mit den Mundteilen oder nur mit
der Feuchtigkeitsmenge, die das Sinnesorgan tiberzieht, in minimalen
Spuren in Losung geht. Hier liegen also zwei verschiedene Einwirkungs-
mdoglichkeiten vor, und diesem Umstand entsprechend diirfen wir auch
zwei verschiedene Sinnesorgane erwarten. Der Nutzen, den sie dem
Tiere bringen, liegt auf der Hand. Wiirden die Chemorezeptoren einer
Ameise nur auf geloste Stoffe reagieren konnen, so wiirden sie ihnen
auch dann noch nichts niitzen, wenn das Objekt nur den Bruchteil
eines Millimeters von ihr entfernt liegt. Wir diirfen uns allerdings
nicht verschweigen, daf} es sich moglicherweise hier nur um verschieden
weitgehende Verfeinerung ein und desselben Sinnes handelt. Denn da
auch bei dem Geruchsinn jedenfalls eine Losung der in Spuren das
Sinnesorgan treffenden Substanz in dem Feuchtigkeitsiiberzug desselben
stattfindet, so ist eine qualitative Gleichheit der beiden auf Fern- und
auf Kontaktwirkung reagierenden Organe nicht ohne weiteres von der
Hand zu weisen. Immerhin muf in diesem Falle die Herabsetzung
des Schwellenwertes bei dem einen Sinnesorgan eine so hochgradige
Verfeinerung dem anderen gegeniiber bedeuten, da man doch wohl
berechtigt ist, zwei verschiedene Sinnesorgane darin zu erblicken. Aus
diesem Grunde werden wir auch unbedenklich bei Insekten und Spinnen
von Geruch- und Geschmacksinn sprechen.

Sehr viel zweifelhafter wird das Vorhandensein zweier Sinne bei
den Wassertieren. Zunichst hat man sich dariiber klar zu sein, da
es bis jetzt durch Versuche am Menschen nicht erwiesen ist, dal zwei
verschiedene Objekte, die den gleichen Geschmack besitzen, durch
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Reizung der Geruchsnerven als Losung zwei verschiedene Geruchs-
empfindungen hervorzurufen imstande sind. Wire dies der Fall, dann
wiirde ein Geruchsinn den Wassertieren den Vorteil gewéhren, die
Analyse eines Objektes weiter zu treiben als es eventuell der Geschmack-
sinn allein gestattet. Wiirden aber fiir einen Krebs zwei verschiedene
Kaorper, falls sie gleich schmecken, auch immer gleich riechen und um-
gekehrt, so wire von dieser Seite kein Vorteil im Vorhandensein eines
zweiten chemischen Sinnesorgans zu sehen. Es bliebe dann nur noch
zu fragen, ob ein solcher erwichst durch verschiedene Einwirkungs-
moglichkeiten, dhnlich den bei Lufttieren besprochenen. Aber auch
von dieser Seite muf} ein zweites Sinnesorgan als iiberfliissig erscheinen.
Denn fiir beide wire das Transportmittel das Wasser. Es konnte sich
nur darum handeln, daf auch hier eine Verfeinerung, d. h. eine Steige-
rung der Empfindlichkeit bestimmter Sinnesorgane, eingetreten ist,
so daB diese (auf der inneren Antenne gelegenen) bereits auf diinnere
Losungen reagieren als die anderen. Diesen graduellen Unterschied
diirfen wir aber bei weitem nicht so hoch bemessen wie den bei den
Lufttieren postulierten. Dies fordern nicht nur Erwdgungen allgemeiner
Art, sondern auch die biologischen Tatsachen, von denen wir die mar-
kantesten noch besprechen werden. In Riicksicht darauf aber scheint
es uns bei dem Stande unserer heutigen Kenntnisse zweckméaBiger zu
sein, bei Wassertieren nur von Geschmacksinn zu sprechen.

Im Anschlufl an diese Erorterung sei eine Beobachtung von Dof-
lein des nidheren besprochen, die zunichst das Vorhandensein zweier
verschiedener Sinnesorgane zu beweisen scheint. Bringt man in ein
Aquarium, in dem sich Garneelen befinden, ein Stiick mit Indigkarmin
blau gefirbten Fleisches, so nahern sich die Tiere zunéchst dem Bissen;
sobald sie ihn mit der Antenne betastet haben, stehen sie aber ab,
ihn zu verzehren, besonders wenn sie nicht sehr hungrig sind, oder
wenn sie frither schon mal derartiges vorgesetzt erhielten. Hier kénnte
man nun versucht sein, zu schlieflen, dafl die sich entgegenlaufenden
Reaktionen, die durch Fern- und dann durch Kontaktwirkung ausgeldst
werden, zwei verschiedene Sinnesorgane voraussetzen, daB das eine
(Geruch) den Bissen dem Tier erstrebenswert erscheinen 1afit, daf
aber das andere (Geschmack) erst dessen Unbrauchharkeit erkennen laf3t.

Ein solcher Schlufl wéire durchaus verfritht. Besteht doch die Mag-
lichkeit, daB3 der das Tier abstoBende Stoff sich nur minimal im Wasser
16st und daher erst hei Berithrung einen Reiz auszuiiben imstande ist.
Oder aber — und auch daran miissen wir denken — das Tier schmeckt
beide Stoffe, hat aber zunichst keine Veranlassung. die beiden aus der-
selben Richtung kommenden Reize ein und demselben Objekt zuzu-
schreiben, und wird erst bei Berithrung dartiber belehrt. (Dies liefe
sich durch Dressurversuche entscheiden.)

Aus dem Gesagten geht hervor, daB die Entscheidung, ob den
Wassertieren zweierlei chemische Sinnesorgane zukommen. vorderhand
nicht moglich ist, und daB es auch sehr schwer sein wird, sie herbei-
zufithren. Wir werden daher gut tun, uns zunéchst von dem Gedanken
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leiten zu lassen, daf} der Vorteil, den ein zweites derartiges Sinnesorgan
bringen soll, nicht ohne weiteres einzusehen ist, und dafl wir dem-
entsprechend seine Existenz fiur sehr fraglich halten diirfen.

Die Geruchsorgane der Insekten.

Wir haben bereits bei der allgemeinen Ubersicht, die wir voraus-
schickten, Formen von Sinnesorganen kennengelernt (Fig. 4), die wir
als Geschmackszipfchen angesprochen haben. Wenn es sich nun darum
handelt, dafl das Organ
nicht durch Kontakt
gereizt wird, sondern
durch die Luft und die
inihrenthaltenen Stoffe,
so kann es nichtschaden,
wenn das ganze Sinnes-
organ vor schidigenden
Berithrungen geschiitzt
wird Statt dafl es wie
die Geschmackszapfchen
ither das Niveau der
Cuticula herausgehoben
wird, finden wir es da-
her in die Tiefe versenkt.
Dabei ist dem Umstand
Rechnung getragen, dafl
die Luft in der Grube
in geniigender Weise zir-
kulieren mufl. Da nun
in dieser Hinsicht die
Bedingungen wéhrend
des Fluges viel giinstiger
sind als in Ruhe, so fin-
den wir beinahe durch-
weg bei den Insekten
zweierlei  Riechorgane
auf den Antennen, nam-

lich mehr oder weniger ) . . .
Fig. 14. Langsschnitt durch die Spitze

freistehende, die keine des Labialpalpus des Kohlweifllings.

aktive Bewegung ver- _ .
. n Nerv; sz Sinneszellen; hyp Epidermis; ch Cuticula;
langen, und dann die sch Schuppen; sk Sinnesborste. (v. Rath, 1888.)

in Gruben versenkten

Riechorgane fiir den Flug. Dieses Zuriickziehen der Rezeptoren von der
Oberfliche vollzog sich bald einzeln, wie bei Heuschrecken und Wespen,
wo der Fithler mit einer groBen Anzahl kleiner Gruben iibersit ist —
sie wurden von Forel als Champagnerpropforgane bezeichnet — oder
es kamen gréfere Hohlen meist in dem Fiihlerendglied (in dem dritten
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Antennenglied bei Musciden), oder auch in dem Endglied des stark
entwickelten Palpus maxillaris, wie z. B. bei Sirex, oder in dem End-
glied des Palpus labialis (Schmetterlinge) zustande, die dann eine
ganze Reihe Einzelorgane beherbergen (vgl. Fig. 14). Seltsamerweise
findet man gerade in solchen Sammelgruben stets die primitivste
Form, die Borste als Riechorgan vertreten. Da hier an eine andere
Funktion als an eine Rezeption chemischer Reize kaum gedacht werden
kann, so gewinnt der Umstand, daB eine Offnung dieser Borsten bis
jetzt nicht nachgewiesen werden konnte, besonderes Interesse. Die
Lage dieser Riechgruben ist, soweit mir bekannt, immer so, daf} sie
beim Flug nicht direkt nach vorn sehen, sonden mehr nach der Seite,
so daB3, shnlich wie bei einer
Schrilipfeife, die dariiber hinweg-
streichende Luft zum Teil ein-
dringt und in der Héhle in leb-
hafte Zirkulation versetzt wird.
Dies erklirt, weshalb die Offnung
der Gruben ohne Nachteil oft
recht eng werden kann.

Bei den Schmetterlingen ist
die Versenkung der Riechkegel
der Antennen nur angedeutet.
Hier wird ihnen der Hauptschutz
durch ringsum aufgestellte radiar
sich gegen die Mitte neigende
und so gleichsam ein Dach mit
zentraler Offnung bildende starre
Borsten zuteil (Fig. 15). Diese
Organe sind bei denjenigen
mannlichen Schmetterlingen, die
sich beim Aufsuchen des Weib-

Fig. 15. Endglieder d. ménnl. Antenne  chens durch den Geruch leiten
v. Fidonia piniaria (Kle?fernspanner), lassen, in groBer Zahl iiber die
von der ventralen §61t6 gesehen. Antenne (besonders auf deren
¢ misheribon; ¢ Bosen, di is Dach er 4% yentraler Seite) verteilt.  Bei
(Schenk, 1903.) den Weibchen findet man diese
Sinnesorgane in sehr viel ge-
ringerer Anzahl, wie denn auch der ganze Fiihler eine geringere Ent-
faltung erfahren hat (sehr extrem z. B. bei Aglia tau). Schenk
konnte bei dem Biirstenspinner (Orgyia antiqua) von diesen mit
Borsten iiberdachten Organen 600 auf der Antenne des Mannchens
und héchstens 75 auf der des Weibchens zéhlen. Auf den Fiihlern der
weiblichen Maikéafer zihlt man etwa 8000 Gruben, auf denen der
Minnchen etwa 50000 (Hesse).
Es sind von vielen Autoren (Kripelin, Schiemenz, Forel,
Schenk u. a.) auch die kelchformigen und &hnlich gebauten (meist als
Porenplatten oder Sensilla placodea bezeichneten) Sinnesorgane fiir
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Riechorgane angesprochen worden, ohne daf} jedoch bisher beachtens-
werte Momente fiir diese Ansicht vorgebracht werden konnten.

Ob das Riechvermogen (abgesehen von Sirex und Schmetterlingen)
vollstindig auf die Antennen konzentriert ist, konnte mit Sicherheit
noch nicht ermittelt werden, wenn auch die Experimente von Forel
an Hymenopteren, Dipteren und Aaskifern die Reaktionslosigkeit dieser
Tiere gegeniiber Geriichen nach Entfernung beider Antennen deutlich
zeigen. Das Vorkommen der erwéhnten Riechgruben auf den Lippen-
tastern macht dies auch fiir die iibrigen Insekten sehr unwahrschein-
lich. (Die bei den Hymenopteren gefundenen, der Basis der Tibia
aufsitzenden Sinnesorgane werden meist als Geruchsorgane gedeutet,
obwohl experimentell bisher keine Stiitze fiir diese Auffassung gewonnen
werden konnte.) Ebenso wenig konnen wir ohne weiteres in Abrede
stellen, daB auBer dem Geruchsinn kein anderer chemischer Sinn auf
den Antennen lokalisiert ist. Wenn auch der Geschmacksinn in der
Hauptsache an die Mundteile gebunden ist, so mufl doch die Méglich-
keit erwogen werden, dall die groBle Beweglichkeit, die den Antennen
mancher Insektengruppe zukommt, nicht nur dem Abtasten der Objekte
dient. Andererseits werden diejenigen Fiihler, die steif getragen werden
(Dipteren), fast ausschliefSlich mit Geruchsoiganen besetzt sein, wenn wir
hier von den im Inneren gelegenen Chordotonalorganen absehen wollen.

Wihrend man die Spinnen nach den bisher vorliegenden Beob-
achtungen fiir schlechte Riecher halten darf, werden die Insekten im
allgemeinen als mit gutem Geruchsinn ausgestattet bezeichnet. Tiere
mit hervorragend guten Augen, wie die Libellen, werden wohl nicht
besonders gut riechen. Andererseits setzen uns wanche Schmetterlinge
durch ein solches Mal von Geruchsvermdgen in Erstaunen, daB man
versucht wird zu fragen, ob die Reizung wirklich durch eine von dem
betreffenden Korper ausgehende Substanz erfolgt oder ob hier nicht
irgend eine unerkannte Energieform dieser Fernwirkung zugrunde liegt.

»wenn ich zeigen kann, daB eine méannliche Saturma (Nacht-
pfauenauge), die in den Wildern oder doch auf dem Lande lebt, sich
aufmacht, um ein Weibchen, das in meinem eigenen Zimmer mitten in
der Stadt aus der Puppe ausgeschliipft ist, zu suchen, daf das Mannchen
— buchstiablich -—— an mein geschlossenes Fenster pocht und versucht,
in mein Zimmer einzudringen; wenn ich zeige, da8 dies nicht nur ein
Msnnchen tut, sondern daB ein ganzer Schwarm von Saturnia carpini
in dieser Weise auf mein Zimmer Sturm lduft, so habe ich wohl das
Recht, bei diesem Schmetterling die Anwesenheit eines Sinnes voraus-
zusetzen, der unserem Geruchsinn entspricht.*

In dem Forel mit diesen Worten die Gleichheit dieses Sinnes der
Schmetterling . mit dem unseren betont, lat er doch gerade dadurch,
daf} er auf einen so fein ausgebildeten Riechkiinstler wie die Saturnia
hinweist, unser schlechtes Riechvermogen als in einer ganz anderen
Rengordnung stehend erscheinen. Wenn man auch diesen Tieren
vielleicht nur eine auf wenige Reizqualitdten beschrinkte Reaktions-
fahigkeit zugestehen. und sie insofern als ,,Spezialisten® ansprechen



32 R. Demoll.

darf (Hesse), so riicken damit derartige Fihigkeiten unserem Ver-
stindnis doch nicht naher.

Zu derartigen Spezialisten sind auch jene Schlupfwespen zu zihlen,
die uns durch die Fihigkeit in Staunen setzen, durch dickes Holz hin-
durch die Anwesenheit einer Holzwespenlarve zu riechen. Die Fiihler
dieser Tiere sind wie die der meisten Hymenopteren iiber und iiber
mit eigentiimlichen Sinnesorganen bedeckt (Fig.16 und 17), die sich
duBerlich als linglichovale helle Chitinpartien zu erkennen geben
Bugnion (1910), der sie niher untersuchte, findet das Chitin im
Bereich dieser Sinnesorgane verdickt und von Poren durchsetzt, und
die Epidermis aus stark verlingerten
Zellen gebildet.

Einen Kontakt mit dem Nerven
nachzuweisen, scheint ihm mit Hilfe
der wenigen Schnitte, die ihm zur
Verfugung standen, nicht gelungen
zu sein. Eine Nachuntersuchung
ist hier dringend erwiinscht, um
so mehr als man hier bestimmt er-
warten darf, ein Sinnesorgan vor
sich zu haben, das beim Aufsuchen
der Holzwespenlarven die Haupt-
rolle spielt. Scheint doch die ganze
lange Antenne nur diesen Organen
zuliebe da zu sein. Hat die Schlupf-
wespe sich auf einem Baumstumpf

Fig. 16 u. 17. Die Endglieder der . ; .
niedergelassen, so wird die Fldche

Antenne von Ephialtes.

Fig.16 in durchfallendem Licht photographiert.
Die langsovalen Riechorgane sind von licht-
durchlassigem Chitin bedeckt. Fig. 17 ergén-
zende Zeichnung, bei der nur die Randborsten
eingezeichnet sind und bei den zwei unteren
Gliedern auch die Insertionspunkte der iibrigen

intensiv mit den standig zitternden
Antennen abgetastet. Ist eine Beute
im Inneren des Stammes festge-
stellt, so wird die Scheide des Lege-
bohrers genau an die betreffende

Borsten. kB helle, durchsichtige und dB
dunkle, stark chitinisierte Borsten.

Stelle gebracht. Nachdem sie hier
noch etwas orientierend in engstem
Raume hin und ber gefithrt wurde, wird der Legebohrer eingesetzt.
Das stindig zitternde Hin- und Herwischen der Antennen laf(3t
nicht daran denken, da die Tiere ihre Beute héren. Dann miite man
erwarten, daB wenigstens kleine Ruhepausen des Lauschens eintreten.
Daf} die Schlupfwespe durch Tasten die Anwesenheit von Holzwespen-
larven feststellt, ist ebenfalls sehr unwahrscheinlich, zumal da wir an den
Spitzen der Legescheide, die, wie erwahnt, tastende Bewegungen aus-
fithrt, die iiblichen Tastborsten finden, wahrend die oben beschriebenen
Organe hier vermit werden. Diese kommen nur den Antennen zu;
und ihre Funktionsweise wird wohl die eines Riechorganes sein.
Erstaunlich muf} fiir uns sein die auflerordentlich mannigfaltigen
Gestaltungen, in denen uns nun schon Riechorgane begegnet sind, und
ich gestehe, daB ich dadurch immer wieder veranlat wurde, mir die
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Frage vorzulegen, ob dieser Umstand, sowie die wunderbaren Fahig-
keiten dieser Organe vielleicht doch seine Erklarung darin finden wird,
dafl es sich hier um ein unserem Sinnesleben vollkommen fremdes
Element handelt. Eine Antwort vermochte ich aber nicht zu geben.

Sehr interessant und lehrreich sind die Beobachtungen und Expe-
rimente hinsichtlich des Geruchsinnes, die Forel bei den Ameisen
angestellt hat. Sie zeigen, wie wichtig es ist, die Lebensgewohnheiten
eines Tieres zu kennen und all sein Tun und Lassen zu verstehen, wenn
man sicher sein will, den Ausfall der Experimente richtig einzuschatzen.
(Forels Arbeiten lehren auch eindringlich genug, da8 ein liebevolles
und sorgfiltiges Beobachten der Tiere bei ihrem normalen Treiben oft
einwandfreiere Resultate zu liefern vermag, als das noch so klug aus-
gesonnene Experiment.)

Wir lassen hier Forel iiber einige Experimente selbst berichten
(Forel, 1910, S.94): ,Ich vereinigte in einer Schiissel Ameisen von
ganzlich verschiedenen Arten, ja selbst Familien (Camponotus ligni-
perdus, Tapinoma erraticum, verschiedene Arten Lasius und Formica),
nachdem ich bei simtlichen Tieren beide Antennen entfernt hatte. Sie
vermischten sich griindlich und ohne Unterschiede zu machen; ich sah
wie die Lasius einige Formica und Camponotus beleckten, ja ich beob-
achtete, wie sich ein Arbeiter von Lasius fuliginosus und ein Arbeiter
von Camponotus ligniperdus gegenseitig von Mund zu Mund fiitterten.. .
Diesen Ameisen merkte man deutlich an, dafl ihre Intelligenz gar nicht:
gelitten hatte ... Wenn sie sich begegneten, betasteten sie sich mit
ibren Tastern und VorderfiiBen und endeten oft, wie wir schon sahen,
damit, sich fiir Freunde zu halten, obwohl sie vor der Operation grimmige
Feinde waren. Allerdings sah ich auch bei mehreren Gelegenheiten
gewisse ausgesprochene Zeichen des Mifitrauens, z. B. ein plétzliches
Zuriickweichen unter Drohen mit den Kiefern, aber etwas Ernsteres
wurde nie daraus. Auf S. 10 werden weitere Experimente in dieser
Richtung erwshnt. ,,Meine Ameisen achteten nicht im geringsten auf
ihre Larven oder Puppen, ja sie nahmen sie nicht einmal an sich, wenn
ich sie mit einer Pinzette einige Zeit dicht vor ihre Mundoffnung hielt.
Sie erkannten somit dieselben nicht mehr.

»Ich entferntesodann die Antennen einer groBen Anzahl von Myrmica
ruginodis von einer und derselben Ameisenkolonie und vermengte diese
Tiere mit den anderen Ameisen. Diesmal war der Erfolg ein diametral
verschiedener. Die Myrmica griffen alle Ameisen, die ihnen begegneten
an und biseen sie, und das sowohl Camponotus wie Formica und Lasius;
sie bdumten ihr Abdomen und kimpften mit voller Wut. AuBerst
tiberrascht durch diesen unerwarteten Anblick war ich dies nicht minder,
als ich gleich darauf bemerkte, daB die Myrmica ruginodis, die ich doch
soeben erst ihrem Nest entnommen, wo sie in siilester Harmonie gelebt
hatten, plstzlich begannen. sich gegenseitig zu beiBlen, iibereinander
herzufallen und ebenso wiitend wie wit den anderen unter sich zu
kimpfen. Ich nahm sie nun alle aus dem gemeinsamen Kasten
heraus und tat sie zusammen in einen Kasten fiir sich. Hier setzte

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 3
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nun ein regelrechtes Gemetzel ein, es bildeten sich Gruppen von drei
oder vier Ameisen, die sich untereinander befehdeten, usw.

Da das Abschneiden nur einer Antenne keine dhnliche Wirkung
hervorruft, so darf die Amputation an sich nicht als die Ursache dieses
Wutzustandes angesehen werden. Es kann nicht als gewagt gelten, wenn
man die Entfernung eines Sinnesorganes, das auf den Antennen liegt,
fiir den Ausfall dieser Experimente verantwortlich macht. Und es ist
durchaus wahrscheinlich, daf es sich hier um ein Geruchsorgan handelt.

Forel hat nun weiter gezeigt, daB nicht nur innerhalb des Nestes
der Geruchsinn der alle anderen Sinne beherrschende ist, sondern daB3
dies auch auflerhalb des Nestes gilt. Den Weg zum Nest zuriick liBt
die Tiere in erster Linie ihr Geruchsinn finden. Wohl sind die Augen
auch dabei beteiligt. Bei den besser sehenden Formen mdégen sie sogar
schon mit dem Geruchsinn konkurrieren, bei den meisten aber unter-
stiitzen sie jenen nur. Forel fafit seine Ergebnisce auf diesem Gebiete
wie folgt zusammen (S. 147): ,,Ohne Antennen sind die Ameisen ganz
verloren; ohne Augen finden sie noch so ziemlich ihren Weg, voraus-
gesetzt, daf die ihnen gestellte Aufgabe keine zu schwierige ist.” Dies
Urteil gilt speziell fiir Formica.

Wenn wir durch die Untersuchungen von Forel belehrt werden,
daB die Ameisen ihren Weg zum Nest zuriick in erster Linie mit Hilfe
ihres Geruchssinnes finden, so erheben sich damit neue Fragen. Wie
gelingt es dem Tiere, sich durch eine Reihe von Einzelgeriichen, die es
bei dem Gange vom Nest weg aufgenommen hat, wieder zuriickzufinden,
wobei es gar nicht unbedingt den genau gleichen Weg riickwirts ein-
schlagt, ja sogar oft erheblich davon abweicht, ohne dadurch die Orien-
tierung zu verlieren, obwohl doch unter solchen Umstdnden die Einzel-
eindriicke nur zum Teil dem Erinnerungskomplex entsprechen kénnen.
Wir wiirden also diese Frage noch keineswegslosen, wenn wir den Tierchen
die Fahigkeit zuerkennen, eine Summe von aufeinanderfolgenden Geruchs-
empfindungen zu einer ,,Geruchsmelodie** vereinigt im Gedéchtnis aut-
zunehmen, und wenn man weiter voraussetzt, dafl diese Geruchsmelodie
auch durch einen zeitlich umgekehrten Ablauf der Originalreizfolge
wieder ausgelst werden und zu einer Wiedererkennung fithren kann.

Wohl bietet die rdumliche Trennung der einzelnen Geruchsorgane
und ihre freie Lage auf den Antennen die Mdéglichkeit, sowohl zeitlich
schnell aufeinanderfolgende, als auch gleichzeitig auftretende Reize ge-
sondert aufzunehmen, sofern es sich um Kontaktriechen (topochemischer
Geruchsinn) handelt. Es scheint mir aber fraglich, ob die Orientierung
der Ameisen beim Aufsuchen des Nestes eine derartige hohe Gedachtnis-
leistung notwendig voraussetzt. Die Ameisen haben, wenn sie aus dem
Nest kommen, den Nestgeruch in potenziertem MaBe an sich. Haben
sie sich linger auBerhalb des Nestes herumgetrieben, so verliert sich
jedenfalls etwas von diesem Geruch. Wenn wir uns nun vorstellen, da3
der Weg, der von den Tieren begangen wird, etwas von dem Geruch
annimmt, so wird dies sicher am meisten der Fall sein in der Niahe
des Nestes, wo er von den eben aus dem Nest kommenden Tieren be-
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schritten wird. Je weiter sich der Weg von dem Nest entfernt, von um
so weniger Tieren wird er benutzt werden, und um so weniger werden
die ihn benutzenden Tiere noch Nestgeruch abgeben. Man kann so zur
Vorstellung kommen, dafl die Ameisen in sehr einfacher Weise dariiber
orientiert werden, in welcher Richtung ein Weg nach dem Neste fiibrt,
indem sie die Richtung wihlen, in der die Intensitit des Nestgeruches,
die dem Weg anhaftet, wichst. Jedenfalls werden aber auch die anderen
Sinne nach Moglichkeit in Tatigkeit treten, und man wird wohl kaum
fehl gehen, wenn man den verschiedenen Reizen eine um so hohere
Bedeutung fiir die Orientierung beimifit, je konstanter sie sich bei
fortschreitender Bewegung des Tieres erweisen?).

Die Ansicht Forels, daBl die Bienen schlecht riechen, die Wespen
aber gut, wird von v. Buttel-Reepen nicht geteilt. Er macht wahr-
scheinlich, da3 der Geruchsinn der Bienen dem der Wespen kaum nach-
steht. DafB jene auf Entfernungen von weniger als einem Zentimeter
noch nicht durch den Geruch von Honig angezogen werden, wihrend
diese durch das Fenster in das Innere eines Zimmers eindringen, wenn auf
dem Tisch etwas fiir sie Verlockendes duftet, fithrt v. Buttel auf die ver-
schiedenen Lebensgewohnheiten zuriick. Die Bienen haben den Drang
Honig herbeizuschaffen und werden dadurch viel bestindiger im Besuch
eines einmal gefundenen Erntefeldes. Die Wespen dagegen vagabun-
dieren iiberall herum, um zu naschen, wo ihnen der Zufall etwas bietet.

DaB sich die Bienen den Geriichen gegeniiber durchaus nicht gleich-
giiltig verhalten, ergibt sich aus den Versuchen von v Frisch. Er
gewohnte die Bienen daran, Honigschalen zu besuchen, die sich unter
farbigen Kartonkéstchen befanden, an denen eine 114 cm hohe Offnung
den Bienen das Einschlipfen gestattete. Alle Kastchen enthielten
auBer dem Honig noch etwas Parfiim. Nach einiger Zeit wurden die

1) Nachdem das Buch bereits in Druck war, wurde ich auf die ein-
gehende Untersuchung von Brun iiber ,,Die Raumorientierung der
Ameisen‘‘ (Jena 1914) aufmerksam, durch die diese Frage eine entschei-
dende Forderung erfahren hat. Brun konnte feststellen, da in der Tat
das Riechstoffgefalle vom Nest aus fiir die Orientierung der Ameisen mit
Hilfe des Geruchsorgans die bedeutsamste Rolle spielt. Im iibrigen
kommen auch die anderen Sinnesorgane in verschiedenstem MaBe zur
Geltung. Nicht nur die verschiedenen Arten zeigen in dieser Hinsicht
Unterschiede; auch die verschiedenen Titigkeiten und vor allem die ver-
schiedenen réumlichen Bedingungen bringen es mit sich, daB ein Sinnes-
organ im einen Fall die Fihrung iibernimmt, um bald darauf wieder
vollig zurlickzutreten. Die Orientierung auf Larvenspuren, auf Ameisen-
straBen, auf Durchgangsstrecken und bei Einzelwanderungen geschieht
in zum Teil verschiedener Weise.

Die Konstanz des Reizes wiahrend der Forthewegung des
Tieres — das geht auch aus den Versuchen von Brun hervor — ist wohl
das Entscheidende fiir seine Bedeutung als Orientierungsreiz. Scheint
die Sonne, so dient diese als ,,LichtkompaB‘; auf steilen B&schungen
orientiert die Schwerkraft; dann kann wieder eine scharfe Rinnsteinkante
dem Tier den Weg zeigen usf. Hierbei offenbaren die Ameisen ein be-
achtenswort gutes Gedéchtnis fiir die Sukzession topographischer Ein-
driicke, deren Reproduktion in umgekehrter Reihenfolge geschehen kann.

3*
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Kistchen durch leere ersetzt, von denen nur eines mit Parfiim versehen
war. Dieses allein (mit geringen Ausnahmen) wurde von den Bienen
weiter besucht. Die Tiere hatten also den Duft wohl beachtet. Ja es
hat sich eine assoziative Verkniipfung zwischen dieser Geruchsempfin-
dung und der Befriedigung des Sammeltriebes eingestellt.

Um festzustellen, ob den Tieren eine Unterscheidung verschiedener
Geriiche gelingt, wurden die Bienen langere Zeit unter Kastchen ge-
fiittert, die mit Akazienduft versehen waren. Dann wurden ihnen vier
neue Kistchen dargeboten, von denen nur eines Akazienduft enthielt.
Das eine wurde mit Rosenduft, das andere mit Lavendelduft versehen
und ein viertes blieb frei von Geruch. Die Bienen besuchten vorzugs-
weise das Kastchen mit dem Akazienduft. FEinige wenige begaben
sich nach dem geruchlosen.

Werden die Tiere auf ein blaues Kistchen mit Parfiim dressiert
und man bietet ihnen dann ein blaues ohne und ein gelbes mit Parfiim
dar, so wurden beide Kastchen besucht. Eine ausgesprochene Dominanz
der einen Reizwirkung iiber die andere ist hier demnach nicht vor-
handen und sie ist auch gar nicht zu erwarten, da die Wirkung der
optischen und der Geruchsreize zeitlich hintereinander fillt. Die Bienen
folgen in der Ferne den optischen Impulsen, fliegen also auf das blaue
Kistchen zu. Erst in der Néhe tritt mehr und mehr das Geruchsorgan
in den Vordergrund. Nachdem die Tiere den Mangel des gewohnten
Duftes bemerkt haben, zégern sie und wenden sich hiufig nun dem
gelben Kastchen zu.

Insekten, die ihre Eier in Aas legen, werden durch den Geruchsinn
zu diesem gefithrt. Réauberischen Insekten mit guten Augen wird man
einen feinen Geruchsinn kaum zusprechen diirfen. Sie haben auch
nur kurze Antennen (Libellen). Ob das absprechende Urteil, das Forel
iiber den Geruchsinn der Spinnen fillt, auf alle Ordnungen ausgedehnt
werden darf, ist sehr unwahrscheinlich. Hier wie auch bei den Insekten,
sind unsere Kenntnisse noch sehr sporatisch. Inwieweit bei den Ekto-
parasiten die verschiedenen Sinne eine Rolle spielen, ist eine Frage, auf
die die Kleiderlduse wahrend des Krieges wohl auch manchen Nicht-
zoologen gebracht haben, deren Beantwortung aber dem Zoologen nicht
leichter wurde als dem Laien.

Geschmacksinn.

‘Wir haben schon auf S. 17 Abbildungen von Geschmackszipfchen
der Insekten gegeben. Allerdings konnen wir auch hier wieder nicht
den sicheren Beweis fiir ihre Funktion als solche erbringen; ebenso
wenig, wie es gelungen ist zu ermitteln, ob nicht auch einfache Borsten
und Haare der MundgliedmaBen im Dienste des Geschmacksinnes
stehen. DaB man auch daran denken muf, lehren uns die hoheren
Krebse. Bei den Brachyuren tritt uns die ,,Riechgeifiel** der inneren
Antenne als ein kammartiges Gebilde entgegen, das aus langen Ge-
schmacksfiden zusammengesetzt wird und in héufigen zuckenden Be-
wegungen das Wasser durchkdmmt. Ob hier nur die Spitze der Faden
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oder das Haar in seiner ganzen Linge dem chemischen Reiz zugénglich
ist, 1aBt sich um so weniger sagen, als die Spitze keine Offnung zeigt.
Wohl aber lie3e sich dies durch das Experiment gerade bei Brachyuren
leicht entscheiden. Bei den Makruren findet wan die Geschmacks-
fiden nicht in so konzentrierter Anordnung. Doch ist es auch bier der
kurze Ast der inneren Antenne, dem nahezu ausschlieBlich Geschmacks-
funktion zukommt. Diese Erkenntnis vermitteln uns die Versuche
von Nagel und Bethe und die in neuerer Zeit von Doflein ange-
stellten Experimente. Der Ausfall der Versuche deutet jedoch auch
hier an, daB die Verhiltnisse nicht so ganz einfach liegen. Nachdem
Doflein (1910) gezeigt hat, wie sehr die inneren Antennen und speziell
ihr kleiner Faden an dem Aufsuchen der Nahrung beteiligt sind, muf}
er doch in Zweifel ziehen, ob hier allein eine Chemorezeption statt-
findst. ,,Einige der Versuche scheinen darauf hinzudeuten, daf der
Geillelfaden der d4uBeren Antenne chemorezeptorische Funktion be-
gitzt. Tiere mit diesen Antennenfiden fanden die Nahrung immer
viel leichter als solche, die derselben beraubt waren (S. 63). In dieser
Ansicht wird er bestarkt durch die Beobachtung, dal auch die Tiere,
die der kurzen GeiBlel der inneren Antenne beraubt waren, sich nicht
entschlieBen konnten, mit Indigkarmin gefirbtes Fleisch anzunehmen.
Dieses Fleisch wurde zunéchst sowohl von Operierten, wie auch von
Nichtoperierten verzehrt; ,,nach einiger Zeit frallen sie aber solches
Fleisch nicht mehr, selbst wenn sie hungrig waren. Und zwar war
dies nicht nur bei solchen Exemplaren der Fall, welche vollkommen
intakt waren, sondern auch bei den verschiedenen operierten Tieren.
Exemplare, welche Stiicke gewShnlichen Fleisches nach Berithrung mit
den &duBleren Antennen oder mit den Beinen ohne weiteres nahmen,
lieBen die gefarbten Fleischstiicke nach solchen Berithrungen liegen.
Es ist also hochst unwahrscheinlich, dal es nur die Konsistenz der
Nahrung ist, welche durch Tastorgane wahrgenommen wird, sondern
es erscheint eine Chemorezeption wahrscheinlich. An den Beinen und
ebenso a1 den Mundteilen habe nun auch ich bisher vergeblich nach
Endorganen gesucht, welche fiir die Chemorezeption verantwortlich ge-
macht werden kénnten. Etwas anders steht es mit den Geileln der
dulleren Antennen. Sie unterscheiden sich in der Struktur sehr von
den anderen Antennengeifleln. AuBler Chitinbildungen, welche ich als
Versteifungsvorrichtung betrachte, lassen sich bei ihnen eigenartige
Kanile und Poren nachweisen, von denen man wohl vermuten darf,
daf sie mit der Funktion der Antennen in nihere Beziehung stehen‘
(S. 63 und 64).

Einen noch breiteren Raum miissen wir den Vermutungen ein-
raumen, wenn wir die niederen Krebse vornehmen. Hier findet man
an den Antennen eigentiimliche ,,Sinnesschlauche’, in denen man von
jeher Chemorezeptcren gesehen hat. Die erste Antenne der Cladoceren
scheint nur ein einziges (komplexes) derartiges Organ darzustellen. Uber
den feineren histeclogischen Bau dieser Sinnesorgane sind neuere Unter-
suchungen erwiinscht.
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Hier mdoge noch zweier Gebilde gedacht werden, die reich mit
Sinnesorganen besetzt sind und in ihrer Gesamtheit als ein Sinnes-
apparat aufgefallt werden diirfen. Ich meine die Kimme der Skorpione
und die Ficherorgane der Solifugen. Diese weisen nur eine Art von
Nervenendigungen auf; bei jenen z&hlt man drei verschiedene Sinnes-
organe. Doch nur die sogenannten Sinneszapfen (Schréder, 1908)
kommen hier in Frage, da sie allein als Chemorezeptoren angesprochen
werden konnten. Aber weder iiber die Funktion der Kamme der
Skorpione noch die der Ficherorgane der Solifugen (Riihlemann,
1908), konnten mehr als Vermutungen ausgesprochen werden. DaB
es sich bei den letztgenannten Formen um Wollustorgane handelt,
wird von Heymons als sehr wahrscheinlich erachtet. Der Bau dér
Organe erlaubt keinerlei Schliisse.

Schmerzsinn.

Es ist einleuchtend, dafl der AnalogieschluBl, der uns erlaubt, aus
der Reaktionsweise eines Tieres auf einen unserem Schmerzgefiihl
gleich zusetzenden psychischen Vorgang zu schliefflen, um so gewagter
wird, je weiter wir uns vom Menschen entfernen und je weniger
die betreffenden Tiere durch Mienenspiel und LautduBerungen zu
antworten imstande sind. Dennoch diirfen wir gewisse Gestikulationen,
wie wir sie bei den Insekten finden, wenn man sie in die Antennen
zwickt oder sie mit dtzenden Substanzen in Beriithrung bringt, als Aus-
druck eines Unlustgefiihls auffassen. Das eifrige Bestreben, das die
Tiere an den Tag legen, um den gesetzten Zustand zu dndern, 146t eine
andere Auslegung als gezwungen erscheinen.

Nzben diesen unzweideutigen Zeichen von Schmerzgefithl oder,
wenn man sich vorsichtiger ausdriicken will, von Unlustempfindungen,
haben wir auch eine Reihe Belege dafiir, daf die Insekten gegen
Verstiimmelungen merkwiirdig gleichgiiltig bleiben. Lassen wir uns
zunichst von Forel einige Beobachtungen berichten, um uns dann
die Frage vorzulegen, worin diese Stumpfheit gegeniiber erlittenen Ver-
stiimmelungen begriindet sein mag. Er schreibt S. 131 (1910), nach-
dem er fiir das Vorhandensein von Schmerzempfindungen eingetreten
ist: ,,Wenn man indessen alles zusammen beriicksichtigt, so kann man
wohl behaupten, daB die Schmerzempfindung bei den Insekten viel
weniger entwickelt ist als bei den warmbliitigen Wirbeltieren. Sonst
kénnte man es nicht erlehen, daB eine Ameise, der soeben Antennen
und Abdomen abgeschnitten worden sind, in Honig schwelgt; oder da3
eine Hummel, der die Antennen oder gar der Vorderkopf ginzlich ent-
fernt worden ist, sofort wieder zu den Blumen zuriickfliegt, um sich
zu erlaben; oder dafl eine Kreuzspinne, deren Fuf} abgebrochen worden
ist, sich sofort tiber diesen ihren eigenen Fufl hermacht und ihn auffriBt
(ein Vorgang, den ich selbst beobachtet habe); oder da endlich, wie
ich mehr als einmal gesehen habe, eine dicht am Anus verwundete
Raupe sich, von hinten anfangend, selbst auffrifit.
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Zunichst darf man sich wohl sagen, dal Schmerzorgane nur da
zu vermuten sind, wo sie dem Tiere von Nutzen sein konnen. Bei
beinlosen Larvenformen, sowie bei Tieren, die in engen Géngen im
Holz leben, wo eine Flucht so gut wie unmogiich ist, wird man nur
wenige oder vielleicht gar keine Schmerzorgane erwarten diirfen. Je
mehr das Tier befahigt ist, einem Gefahr bringenden Reiz zu entgehen,
um so eher wird es aus sclchen Sinnesorganen Nutzen ziehen kénnen.
Als Ausnahme mag hier an die Schmetterlingspuppen erinnert werden,
die nicht entfliechen kénnen, und doch auf Tastreize hin ruckweise Be-
wegungen ausfithren, die man vielleicht schon in die Kategorie der
Unlustreaktionen einreihen darf. Doch handelt es sich hier wohl um
eine nicht wirkungslose Schreckbewegung.

Wenn man nun nach dem Gesagten bei den schnell beweglichen,
leicht entfliechenden Imagines eine tiefere Schmerzempfindung, die sich
nachhaltig duflert, erwartet, so sieht man sich getduscht. Hypnotisiert
man einen FluBkrebs im Wasser in seiner normalen Stellung, ein Fall,
in dem die Hypnose nicht tief ist und schon durch leichtes Ziehen am
Bein gelost wird, so kann man dem Tiere die Antenne stiickweise ab-
schneiden, ohne daB dadurch eine die Starre losende Empfindung zu-
stande kime. (Ich habe dies mit meinem Freunde Becher mehr als
einmal ausgefithrt.) Auch bei dem Krebs iiberzeugt man sich leicht,
daB eine schnell ausgefithrte Verstimmelung nicht entfernt die Wirkung
hat wie eine leichte, aber linger durchgefiihrte Quetschung. Es scheinen
daher Amputationen nur in dem Moment, wo sie ausgefithrt werden,
eine Unlustempfindung hervorzurufen. Und daB diese oft recht gering
sein mogen, diirfen wir aus eigenen Erfahrungen schlieffen. Hiufig
schmerzt uns eine durch scharfen Schnitt gesetzte Wunde erst nach einiger
Zeit und den Schnitt selbst spiirten wir #berhaupt nicht oder kaum.
Es wiirde also nur noch der Erklarung bediirfen, warum bei den Arthro-
poden eine gesetzte Verstimmelung nicht auch nachtriglich schmerzt.
Dies mochte ich auf das AuBlenskelett zuriickfiihren, weil es den Weich-
teilen verbietet, nach einem derartigen Eingriff noch nachtréglich
plastische Verinderungen einzugehen, in der Hauptsache aber, weil
die Schmerzorgane naturgem&afl an das Chitinskelett gebunden sind,
dieses aber nach der Amputation weiter keine nachtriglichen Anderungen
mehr erfihrt. Von diesem Gesichtspunkt aus, meine ich, miiite man
eher erstaunt sein, wenn man bei diesen Tieren ein nachhaltiges Schmerz-
gefiihl feststellen kénnte. Es wiirde dies uns zwingen eine Sensibilisie-
Tung der inneren Organe anzunehmen, die uns in Anbetracht ihrer
«durch das Auflenskelett relativ geschiitzten Lage befremden miifite.

Organe, die fiir die Schmerzempfindung in Anspruch genommen
werden diirfen, kennen wir nicht. Eine Ermittelung derselben wird
mit den grofiten Schwierigkeiten zu kidmpfen haben. Es ist auch
durchaus moglich und mit der Annahme von Schmerzgefiihlen sehr
wohl vereinbar, dafl besondere Organe hierfiir nicht existieren. Es
wiirde dies keineswegs zur Voraussetzung hahen, dal man dem Gesetz
von den spezifischen Energien keine Giiltigkeit beimit. Es liefe sich
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vorstellen, dafl besondere Schmerzorgane in einer Tiergruppe dadurch
iberfliissig werden, dal zu der Wirkung einer jeden Sinneserregung
im Zentralorgan noch ein weiteres hinzukommt, sobald die Erregungs-
intensitidt eine gewisse Stérke iiberschritten hat, und daB dieses hinzu-
kommende von einem Unlustgefiihl begleitet ist. Es wiirde dieses in
solchem Falle nur durch quantitative Vorginge bedingt sein.

Wir verlassen hiermit die niederen Sinnesorgane, wobei wir uns
wohl bewuBt sind eine Reihe von Gebilden nicht beriicksichtigt zu
haben, die zweifellos den Sinnesapparaten zuzuzéhlen sind (die abdo-
minalen Sinnesorgane der Noctuiden, die Pseudoocellen, die blaschen-
formigen Sinnesorgane der Larve von Ptychoptera contaminata, das
Kopforgan von Culex und Corethra, das Témosvarysche Organ der
Myriopoden, das vielleicht mit den flaschenférmigen Organen der
Amsisenantennen verglichen werden darf, das Postantennalorgan der
Collembolen, das Palmensche Organ der Ephemeriden, die von Scheu-
ring beschriebenen Sinnesorgane der Skorpione, die Frontalorgane der
niederen Krebse usw.). Wir gehen auf all diese Organe hier nicht weiter
ein, in erster Linie deshalb, weil ihre Funktion durchaus dunkel ist,
und dann, weil es sich hier um Sinnesorgane handelt, die jeweils nur
einzelnen Gruppen zukommen. Eine kurze Besprechung dieser Organe
und eine eingehende Literaturangabe findet man, soweit es sich um
Insekten handelt, bei Deegener, 1913.

Die chordotonalen Organe.

Unter den chordotonalen Organen werden wir Sinnesorgane kennen
lernen, die nur den Insekten eigentiimlich sind, bei diesen aber in grofier
Zahl und unter den verschiedensten Varianten, sowohl was ilire Ana-
tomie als auch was ihre Funktion angeht, vorkommen. Die Frage,
welcher Umstand es ist, der bei den Insekten ein Bediirfnis nach der-
artigen Organen entstehen lieB3, ist wohl dahin zu beantworten, daf
die auBerordentlich schnellen Bewegungen der Extremititen und be-
sonders der Fliigel, deren diese Tiere fahig sind, einen Registrierapparat
forderten, der eine besondere Beschaffenheit aufweisen mufte, um den
— allen anderen Tieren gegeniiber als abnorm zu bezeichneten — Be-
dingungen gerecht zu werden. Damit soll durchaus nicht gesagt werden,
daB dies die einzige Funktion dieser Sinnesorgane ist; aber jedenfalls
ist es ihre urspriingliche gewesen. Der allméihlichen Entwickelung
dieser Organe nachzugehen und ihren Ursprung bis auf die oben be-
sprochenen kuppelférmigen Organe zuriickzuverfolgen, soll unsere
erste Aufgabe sein. Ein ginstiges Objekt finden wir hierfiir in den
Sinnesorganen der Halteren.

Die Sinnesorgane der Halteren.

Wenn man die Halteren als mit Sinnesorganen reich ausgestattete
Gebilde bezeichnet, so kann dies nur fiir den basalen Teil derselben
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gelten (Fig. 18). An dem Kopfchen zdhlt man nur eine geringe Anzahl
von Sinnesborsten, und der Schaft ist von Sinnesorganen vollstandig
frei. An der Basis jedoch findet man auf der dorsalen und auf der ven-
tralen Seite Ansammlungen von gleichartigen, duflerlich papillenférmig
vorspringenden Sinnesorganen. Ein schmales Sinnesfeld, das sich schon
etwas auf den Schaft vorschiebt, wird als dorsales bzw. ventrales,
skapales Papillenfeld bezeichnet (d. SP und v. SP). Naher der Basis,
und zwar nur auf der dorsalen Seite, dehnt sich das Feld der Basal-
papillen (BP) aus. An dieses schlieflen sich in schmalem Streifen die
sogenannten Hicksschen
Papillen an (dorsaleHicks-
sche Papillen = d.H.Pap.).
Auf der ventralen Seite
bilden . diese Papillen nur
ein kleines isoliert stehen-
des Feld (v. H. Pap.). Alle
diese verschiedenen Sinnes-
papillen zeigen eine grofle
Ubereinstimmung ~ unter
sich, so dafl ein Eingehen
auf jeden einzelnen Typus
nicht erforderlich erscheint.
Alle verraten deutlich die
Abkunft von kuppelférmi-
gen Organen, weisen aber
auf der anderen Seite
schon zu den echten chor-
dotonalen Organen hin-
iiber, zu jenen, die nach
aullen nicht durch Chitin-
kuppeln ihre Anwesenheit

verraten. Auch sie werden Fig. 18. Linke Haltere von Calliphora
wir in dem Inventar der erythrocephala (a von der dorsalen, b von
Sinnesorgane der Halteren der ventralen Seite gesehen).

noch finden. Fu Furche am Kopfchen des Schwingers; SB Sinnesborsten ;

Fiec 19a macht uns a und b die Vorwolbungen, unter denen die Gelenksickchen
. =4 liegen; f Liangsfurche vor der dorsalen Skapalplatte ;
mit den dorsal skapalen Jb basale Insertionsstelle des kleinen Chordotonalorgans;

Papll] en bekannt. Chitin difg iibrigen B.ezeichuungef\ siehe im Text. 'Feine 'Hiircl.len,
.. . . . mit denen die Halteren iiberall bedeckt sind, sind nicht
und chitinartige Teile sind eingezeichnet, (Pflugstaedt, 1912.)
in der Figur schwarz ge-
halten. Die kuppelférmige Membran ist hier auBerordentlich diinn
geworden, nur in ihrem mittleren Teil hat sie gegeniiber der Cuticula
nichts an Dicke eingebiift. Die Sinneszellen (SZ) ziehen sich in einen
langen Terminalstrang aus, in dessen Mitte man eine Fibrille verfolgen
kann, bis zu einem kugelférmigen Gebilde. Dieses setzt sich in einen
Stab fort, auf dem ein pilzhutférmiger Kérper ruht, der mit seiner
nach oben ausgezogenen Spitze an die verdickte Stelle der kuppel-
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formigen Membran herantritt. Stab und pilzhutférmiger Korper sind
von chitinoser Beschaffenheit. Die Sinneszelle wird — wie wir es
bisher stets fanden — von einer zelligen Scheide umgeben (NH),
die sich bis an den Rand des pilzhutformigen Kdérpers verfolgen lafit.
Bei NHK ist ein Kern dieser Hiille eingezeichnet. Besondere Be-
achtung verdient das Verhalten der Epidermiszellen. Sie haben sich
stark in die Linge gezogen und zwingen so die Sinneszellen ihren ver-
lingerten Terminalstrang senkrecht zur Cuticula einzustellen. Zugleich
gewihren sie ihm aber eine Stiitze, die sich noch dadurch erhoht, da@l
sie ihn vollstindig umwachsen, so
daBl jeweils der Terminalstrang die
Epidermiszelle durchbohrt.

Bei den echten Chordotonal-
organen werden wir ebenfalls Sinnes-
zellen finden, die fich in einen langen
Terminalstrang ausziehen, und die

Fig. 19. Dorsale skapale Papillen der Halteren (a von Calliphora, b von
Sarcophaga) in zwei zueinander senkrecht stehenden Ebenen geschnitten.

Die Unterschiede zwischen a und b sind lediglich auf die verschiedene Schnittrichtung, nicht auf

die verschiedenen Arten zuriickzufithren. SZ Sinneszellen; Tst Terminalstrang (Endschlauch);

NH Nervenhiille; NHK Nervenhiillenkern; StZ Stiitzzellen; V Versteifungsleiste. Zusammen-
gestellt nach Abbildungen von Pflugstaedt, 1912.

von einer Nervenscheide umgeben sind, und wir werden als etwas
besonders Charakteristisches erkennen, dafl das Ende des Terminal-
stranges in einer anderen Zelle versenkt ist. Hier haben wir den
Beginn dieser Entwickelung kennen gelernt. Wenn bei diesen
Halterenorganen die Terminalstringe den Kontakt mit dem Chitin
aufgeben und sich etwas zuriickziehen, so werden sie nur noch ver-
mittels der Epidermiszellen, in denen ihr Terminalstrang endigt, mit
der Cuticula in Verbindung stehen und das echte Chordotonalorgan
ist fertig.
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Wenn wir auch sichere Kenntnis iiber die Funktion der Halteren-
organe nicht besitzen, so ist es doch aus verschiedenen Griinden sehr
verlockend, einiges iiber die Funktionsméglichkeiten zu sagen. Einmal
ist es die Phylogenese dieser Organe bzw. das Entstehen der Chordo-
tonalorgane aus ihnen, was dazu auffordert. Dann ist es die eigentiim-
liche Lage und schlieBlich sind es auch die zu Stiitzelementen um-
gebildeten Epidermiszellen, die einige Schliisse auf die Funktion zu
ziehen gestatten.

Wir diirfen auch hier wieder von der Vermutung ausgehen, daf3
Streckung und Biegung des Chitins und damit die Bewegungen der
Halteren durch diese Organe registriert werden. Schlagen die Halteren
von oben nach unten, so wird das Chitin, dem die ventralen Papillen
aufsitzen und das sich zunichst in gespanntem Zustand befindet, immer
mehr zusammengeprefit, und damit entweder nach innen oder nach
auBen vorgebuchtet. Je nach dem werden nun — wie schon oben fiir
die kuppelférmigen Organe beschrieben — die Sinneskuppeln an ihrer
Basis zusammengedriickt (falls Ausbuchtung stattfindet) oder ausein-
ander gezogen (bei Einbuchtung). Im ersten Falle wiirde eine Ver-
langerung der Kuppel und damit eine Zugwirkung auf den Terminal-
strang resultieren, im letzten Falle eine Druckwirkung. Die ventralen
und die dorsalen Papillen alternieren in ihrer Funktion

Wahrend die kuppelférmigen Organe, die wir bisher kennen ge-
lernt haben, radiar gebaut sind und so auf Zug und Druck reagieren,
gleichviel in welcher Richtung derselbe verlauft, sind die Papillen der
Halteren nur noch auf bestimmt gerichteten Zug bzw. Druck einge-
stellt. In der Draufsicht zeigen die einzelnen Papillen einen elliptischen
Bau, und wir kénnen aus der Fig. 18 ersehen, dall die Liangsachsen
zwar innerhalb der einzelnen Felder immer gleich gerichtet sind, die
der verschiedenen Felder dagegen einen Winkel von nahezu 90° mit-
einander bilden. Tn Fig. 19a ist ein Schnitt durch zwei Papillen dar-
gestellt, der in der kurzen Achse gefithrt ist. Ein ganz anderes Bild
gewinnt man, wenn der Schnitt durch die lange Achse gebt (Fig. 19b).
Hier sieht man von dem komplizierten Chitingeriist nichts als die
Kuppel, die beiderseits in die Cuticula iibergeht. Man wird eine gute
Vorstellung von dem korperlichen Bau der Sinneskuppel erhalten, wenn
man zundchst nur die Kuppelmembran beriicksichtigt und beachtet,
daB diese etwa mit einem Feuerwehrhelm verglichen werden kann,
iiber den von vorn nach hinten eine Versteifungsleiste hinweglduft.
Schneidet man in dieser den Helm in eine rechte und linke Hilfte, so
entspricht dies der Fig. 19b. Schneidet man ihn quer, so imponiert
die Versteifungsleiste als Verdickung in der Mitte des sonst diinnen
Bogens (Fig.19a, V). Da die Seitenwinde des Helmes bei unserer
Sinneskuppel auBlerordentlich diinn sind, so hat sich hier zu beiden
Seiten die Korpercuticula emporgehoben, um ein schiitzendes Gewdlbe
zu bilden, wihrend vorn und hinten der Helm eines derartigen Schutzes
nicht bedarf. So entsteht das Bild Fig. 19a, das die ganze Sinneskuppel
tief in die Korpercuticula eingesenkt erscheinen laft.



44 R. Demoll.

Fir die Funktion erhellt aus diesem Bau ohne weiteres, daf} Zug
und Druck nur von der Versteifungsleiste aufgefangen wird. Die Seiten-
winde sind so zart und fein, dall sie die Bewegungen dieser Leiste
nicht hemmen. Hieraus ergibt sich die Vermutung, dafl die Papillen
nur Zug und Druck registrieren, der in Richtung ihrer lingeren Achse,
d. h. in Richtung der Versteifungsleiste, verlduft.

Zu dieser hoheren Differenzierung der Sinneskuppel kommt nun
noch eine Anpassung der Weichteile dieser Organe an die auBlerordent-
lich schnellen Bewegungen, denen sie in den Halteren ausgesetzt sind,
die uns veranlaBt noch etwas hierbei zu verweilen. Wenn die Sinnes-
zellen in den verlingerten und sie fest umschlieBenden Epidermiszellen
nicht eine Stiitze finden wiirden, so wire ein Reiflen an dem Terminal-
strang durch die stindige Bewegungsinderung, die die Sinneszellen
erfahren, unvermeidlich, und da der Reiz durch die Sinneskuppel auch
auf einen Zug hinauslduft, so wiirden so dem Rezeptor teils geordnete
(durch die Sinneskuppel), teils ungeordnete (durch die Schwingungen
der ganzen Haltere) Reize stindig zuteil werden. Durch das Einbetten
der Sinneszellen in die Epidermiszellen wird dies vermieden. Es ent-
steht so eine einheitliche Masse, die jeder Bewegung der Haltere sofort
folgt. Esist dies wichtig nicht nurim Interesse einer geordneten Funktion
der Sinnesorgane, sondern auch im Hinblick auf eine rationelle Be-
wegung der Halteren. Wie sehr es hier darauf ankommt ein einheitlich
bewegtes System zu erzielen, lehrt uns ein Versuch mit gekochten und
ungekochten Eiern. Erteilt man einem gekochten Ei eine starke Ro-
tationshewegung, so stellt es sich von selbst auf die Spitze und bleibt so
wie ein von Kindern gebrauchter Kreisel lang in Bewegung. Mit einem
ungekochten Ei wird dies niemals gliicken, weil hier der flissige Inhalt
nicht einheitlich an der Bewegung teil nimmt. So miifite auch eine
Sinneszelle, die nur in flissige Masse eingebettet ist, bei beschleunigter
Bewegung stindig an dem Ansatzpunkt zerren; je fester sie eingebettet
wird, desto weniger ist derartiges zu befiirchten.

Nun ist allerdings die Einschliefung hier nicht eine derartige, da@
man von Eigenbewegungen der Sinneszellen ganz absehen diirfte. Aber
durch die erzwungene senkrechte Einstellung auf die Oberfliche ist es
moglich, daB diese Eigenbewegung nur noch durch die Elastizitidt der
Masse bestimmt ist. Dann aber konnten die durch sie verursachten
Reize, da sie jetzt in gesetzmafBiger Weise auftreten, von dem Rezeptor
rationell verwertet werden. Ich vermute also, da3 die Sinnespapillen
der Halteren bereits auf doppelte Weise gereizt werden, d. h. daBl die
Liangeninderung des Rezeptors, die als Reiz wirkt, in doppelter Weise
zustande kommt; einmal durch Veréinderungen der Sinneskuppel, und
zweitens durch die Eigenschwingungen der Sinneszellen; wie sie durch
die Elastizitit bedingt sind. Und diese zweite Reizart mufl wohl dafiir
verantwortlich gemacht werden, dafl diese Kategorie von Sinneszellen
zum Teil ihren direkten Kontakt mit der Cuticula sufgegeben hat,
und auf den Reiz durch die Sinneskuppel verzichtend, sich in der Tiefe
so aufgespannt hat, daBl die Schwingungszahl des betreffenden Korper-
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teiles, die Elastizitat der aufgespannten Sinneszellen und die Linge
derselben eine stehende Welle in dem Chordotonalorgan zustande
kommen lieBen. In diesen handelt es sich dann — wenigstens in den
urspriinglichen (vgl. Fig. 20) — um longitudinale Wellen. Da bei jeder
Wellenform die fixierten Punkte Wellenknoten darstellen, eine Reizung
also hier nicht stattfinden kann, so finden wir durchweg bei den Chor-
dotonalorganen den Rezeptor im engeren Sinne von dem Fixations-
punkt abgeriickt und in die Mitte der aufgespannten Seite verlagert.
Die Verbindung mit dem Integument wird dann durch die Epidermis-
zellen hergestellt, die bereits vorher im Dienste dieser Sinnesorgane
standen. Allenfalls reihen sich zwei Zellen hintereinander und er-
fullen so diese Aufgabe.

So sind wir bei den echten Chordotonalorganen angelangt, und
werden uns mit diesen zundchst befassen, ohne deshalb die Halteren
verlassen zu miissen. Denn wir wissen bereits, daf3 auch sie zwei dieser
Organe bergen.

Die echten Chordotonalorgane.

In dem Basalteil der Halteren liegen zwei Chordotonalorgane, von
denen das eine, und zwar das groflere in der Horizontalebene aufge-
spannt ist, wibrend das kleinere distal gelegene senkrecht iiber das
grofe hinwegzieht (Fig.20). Die dorsale Insertionsstelle des kleinen
Organes ist von auflen zu
erkennen (Fig. 18, Jb). Da
die einzelnen Elemente der
beiden Organe wesentliche
Unterschiede nicht zeigen,
werden wir nur die des gro-

Beren naher betrachten.

Charakteristisch fur die
Chordotonalorgane ist, da8
sie wie eine Saite aufgespannt
sind (daher der Name) und
ferner, daBl ihr Terminal-
schlauch mit dem ,,stiftchen-
tormigen Korper“ oder Skolo- Fig. 20. Vertikaler Langsschnitt durch
pophor endigt. Fig. 21 gibt den Basalteil eines Muscidenschwingers.
eine schematische Darstellung Schematisiert. (Pflugstaedt, 1912.)
eines einzelnen Chordotonal-
elementes. Wir finden hier wieder: 1. die Sinneszelle, 2. die Hiillzelle,
die nach Schwabe den stiftchenférmigen Korper vollstindig umbhiillt,
wihrend Pflugstaedt, dessen Arbeit die Abbildung entnommen
ist, in dieser Hinsicht zu einer Entscheidung nicht kommen konnte,
und 3. die hier Deckzelle genannte ehemalige Stiitzzelle (von vielen
auch als Kappenzelle bezeichnet). Die Aufhiéngefaserzellen, die noch
hinzutreten, lassen deutlich erkennen, daf es darauf ankommt, den
‘Terminalschlauch in Spannung zu erhalten. Sie setzen sich an ihm an,
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da wo er in die Sinneszelle iibergeht, und schieben sich hierbei 1n die

ehemalige Nervenscheide (jetzt Hiillzelle) binein. Der Terminalschlauch

geht in eine birnférmige Erweiterung in das sogenannte Stiftchen iiber,

dessen hohle Spitze in ein Biischel Endfasern ausliuft, das sich an der

Cuticula festsetzt. Diese Fasern lassen sich jedoch bereits in der
Stiftchenwandung als Verstei-
fungsleisten nachweisen. Im
Inneren des Endschlauches zieht
ein kraftiger Achsenfaden, der
sich im Stiftchen zunichst zu
einer Kugel, dann zu einem mit
einem Knopf endigenden Stab.
verdickt. Dieser Knopf wird von
einer kurzen, muffartigen Réhre
umgeben.

Der stiftchenférmige Korper
mit den aus ihm hervorgehen-
den Endfasern wiirde — wenn
unsere Auffassung richtig ist —
die letzte Umwandlung des Chi-
tinhaares der primitiven Sinnes-
organe darstellen.

Uber die Bedeutung dieser
Differenzierungen fiir die Funk-
tion 1aft sich zurzeit nichts.
sagen. Doch ist es nicht aus-
geschlossen, daB sich einiges
dariiber ermitteln liee. Die Ver-
lagerung des rezipierenden Appa-
rates in den Wellenbauch der
stehenden Welle (s. oben) und
die Anordnung des Nervenstabes.
in einer Muffe legen die Ver
mutungnahe,daVerschiebungen
dieser beiden Teile gegeneinander
den Reiz darstellen. Eine Prii-

Fig. 21. Ein Chordotonalelement fung dieser Verhiltnisse ist zwar

aus dem groBen Chordotonalorgan  sicher nicht leicht, aber jeden-
der Halteren. falls doch ausfithrbar.
Schematisiert. (Pflugstaedt, 1912.) Ahnliche Chordotonalorgane,

wie in den Halteren, sind auch in
der Basis der Hinterfliigel der Coleopteren (Lehr) und von Vogel in
der Basis der Vorder- und Hinterfliigel der Schmetterlinge gefunden.
Wie bei den Halteren liegen sie auch hier in néchster Nachbarschaft
von Sinneskuppelfeldern. Bei einigen Schmetterlingen, und zwar typi-
scherweise bei solchen mit langsamen Fligelbewegungen, heften sich
die zwischen Ober- und Unterseite des Fligels aufgespannten Organe
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unten an eine verdiinnte trommelfellartig gespannte Cuticula an. Hier
wird also auf den urspriinglichen Reiz, der fiir die Sinneskuppeln in
erster Linie in Betracht kommt und der durch Schwingungen der
Cuticula gesetzt wird, noch nicht verzichtet (s. oben). Durchaus irrig
wiére es, wollte man aus dem Vorhandensein eines solchen Tympanums
auf eine Gehorfunktion dieser Organe schlieffen. Es liefe sich ja kein
ungiinstigerer Ort fiir Gehérorgane im ganzen Koérper finden als die die
schnellsten Bewegungen ausfithrenden Fliigel. Man sollte doch glauben,
dafl das Fehlen solcher Organe auf den im Fluge ruhig getragenen
Vorderfliigeln der Coleopteren, wo sie als Gehérorgane viel mehr am
Platze wiren als auf den Hinterfliigeln, ein fiir allemal solche Ver-
mutungen ausschaltet und andererseits eindringlich genug lehrt, daf3
diese Organe mit der Bewegung dieser Korperanhdnge in Zusammen-
hang zu bringen sind. Wenn man ferner erfihrt, dafl diese Organe bei
ein und demselben Tier in den Antennen, in den Mundteilen, in den
drei Beinpaaren und in den verschiedenen Abdominalsegmenten vor-
kommen, so wird man doch wohl nicht geneigt sein anzunehmen, daf3
das Tier am ganzen Korper, vorn, hinten, unten und oben, mit Hor-
organen ausgeriistet ist. Die Tibialorgane und die sogenannten Tym-
panalorgane der Acridier mégen in erster Linie auf Schallwellen rea-
gieren, fiir die anderen gilt dies aber sicher nicht.

Bleiben wir zunachst noch etwas bei den Chordotonalorganen der
Fligel und Halteren. Wenn es richtig ist, dafl die Ausspannung des
Organs die Bedeutung hat, eine stehende Welle entstehen zu lassen —
und anders 148t sich ein Funktionieren kaum denken —, so ist zu be-
achten, dafl nach MaBgabe der Spannung und des ganzen Baues des
Organs die Zahl der Schwingungen in der Sekunde eine ganz bestimmte
sein muB, soll eine stehende Welle zustande kommen, und diese Zahl
wird eben die Normalzahl der Schwingungen sein. Findet man, daB
normale Tiere stets mit derselben Schwingungszahl fliegen, so wire
darin eine Stiitze dieser Ansicht zu erblicken. Die Chordotonalorgane
hatten danach Kontrolle zu iiben, ob die Zahl der Schwingungen die
normale Ho6he einhélt Die Sinneskuppeln dagegen messen die durch
die Bewegungen verursachten Chitinspannungen.

Mit Riicksicht darauf, dal aus den Chordotonalorganen die Gehor-
organe der Insekten hervorgegangen sind, darf wohl darauf hingewiesen
werden, daf3 die Reize bei der hohen Schwingungszahl mancher Fliigel
mehr oder weniger ausgesprochene tetanische Erregungen hervorrufen
werden. Dies laflt uns verstehen, wie aus diesen Organen sich solche
herausbilden konnten, die auf noch viel schnellere Reizfolgen, namlich
auf Luftschwingungen reagieren, die mit Tausenden von EinzelstéBen
in der Sekunde das Organ treffen. Man wende nicht ein, daB bei den
Nerven der Insekten die Tetanusgrenze méglicherweise so auBerordent-
lich hoch geriickt ist, daB selbst hochste Téne von den Tieren noch
als EinzelstoBe empfunden werden, und dafl damit die Schwierigkeit,
das Gehororgan aus anderen Sinnesorganen abzuleiten, die nur Einzel-
erregungen leiten, gar nicht besteht. Wohl laBt die schnelle Folge der
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Fliigel —Muskelkontraktionen vermuten, daf die Erregungsleitung in
den sensibeln Nerven gleichartig ist wie die der motorischen. Die An-
nahme einer Steigerung iiber dieses Mafl hinaus entbehrt jedoch jeder
Berechtigung. Beobachtungen von Ewald lassen es sogar als sehr
wahrscheinlich erscheinen, dafl die Fahigkeit, getrennte Einzelerregungen
zu leiten, den Wirbeltieren gegeniiber keine Steigerung erfahren hat.

Die Chordotonalorgane der Fliigel und Halteren nehmen unter den
iibrigen, im Korper der Insekten allerorten vorkommenden Chordotonal-

Fig. 22. Langsschnitt durch den Pedicellus und den proximalen
Abschnitt des ersten Funiculusgliedes (Dytiscus marg.). 175: 1.

bii Biindel; choIIl Chordotonalorgan III; ful erstes Glied des Funiculus; gh Gelenkhaut;

hyp Hypodermis; jo Johnstonsches Organ; kz Kappenzelle; kzk Kappenzellkern; nl Nerv I;

nf Nervenfaser; pe Pedicellus; se Sehne; sp Spalte; st Stift; stb Stabchen; sz Sinneszelle;
szk Sinneszellkern; ¢r Trachee; uzk Umhiillungszellkern. (Lehr, 1914.)

organen insofern eine Sonderstellung ein, als sie allein keine Einzel-
stoBe, sondern stets eine Folge von Reizen aufnehmen. Das oben iiber
das Zustandekommen von stehenden Wellen und weiter unten iiber
die Ableitung der Gehérorgane von Chordotonalorganen Gesagte kann
also zunichst nur fiir die der Fliigel und Halteren gelten. Gleichwohl
kommt ihm deshalb keine verringerte Bedeutung zu, da wir hier wohl
den urspriinglichen Bildungsherd dieser Organe zu suchen haben,
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worauf die enge Gemeinschaft und die nahe Verwandtschaft mit den
kuppelférmigen Organen deutlich hinweist.

Die Chordotonalorgane sind im Koérper der Insekten aulerordentlich
verbreitet. Man findet sie in den Antennen (Graber, 1882; Lehr,
1914) (Fig. 22, cho. I11), an der Basis derselben (Janet, 1911), dann,
wie schon durch die umfassenden Untersuchungen von Graber be-
kannt wurde, in den Maxillar-
tastern, im Mentum und in den
Tastern der Unterlippe, in den
Abdominalsegmenten, im Femur
der Pediculiden und in den Tar-
salia der Kafer und wobl auch
anderér Formen, und schlieBlich
in anatomisch und physiologisch
modifiziertem Zustande in den
Tibien. Sehen wir von diesen
letzteren ab, so gilt fir die
ubrigen allgemein, dafl sie mehr
oder weniger straff gespannt
sind und daf da, wo dies durch
eine doppelte Aufhingung mit
Hilfe eines besonderen Aufhinge-
bandes erreicht wird, Gelenkhaut
und Skelettstiick die beiden Auf-
hangepunkte abgeben (Fig. 23).
Bei Dipterenlarven enthalt jedes
Segment mit Ausnahme des ersten
und letzten jederseits zwei, ein

réferes und ein kleineres Chor- .
(glotonalorgan. Das Atemrohr gﬁﬁiﬁi’ﬁﬁiﬁ;ﬁi"?ﬁﬁ? da:fuesr:sl;sv‘;tr’:gendgfnzn‘;?
von Culex ist mit drei Paaren zellen besteht, fithrt; I Ligament des Chordotonal-

. organs; I Insertionspunkt des Organs; Tb Tast-
dieser Organe ausgestattet. Bei  borsten; LM Langsseitenmuskel. (Graber, 1882.)
manchen Larven bergen die ein-
zelnen Segmente eine grollere Anzahl, die dann in den verschiedensten
Richtungen ziehen. Stets weist ihre Anordnung darauf hin, daB sic das
Tier iiber das MaB der Bewegungen, die die betreffenden Teile aus-
fithren, unterrichten sollen. Bei Corethra wurden von Radl (1905)
Lingen- und Spannungsinderungen der Chordotonalorgane bei Be-
wegungen des Tieres festgestellt. Meist wird es sich hier nur um
Einzelreize handeln konnen, die stehende Wellen nicht zustande kommen
lassen.

Fig. 23. Rechte Halfte des 8. Rumpf-
segments einer #lteren Larve von
Coretha plumicornis Fabr.

Die Johnstonschen Organe.

Die Johnstonschen Organe erinnern in ihrem Bau so sehr an die
Chordotonalorgane, daB man sich die Frage vorlegen wird, ob sie nicht
aus diesen hervorgegangen sind. Wenn wir auch eine Antwort hierauf

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 4
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vorldufig schuldig bleiben miissen, so halten wir es doch fiir zweck-
mifig, ihre Besprechung hier anzuschlieBen, und zwar deshalb mitten
in dem von den Chordotonalorganen handelnden Kapitel, weil die
allerdings nur vermutete Funktion der Johnstonschen Organe der
der zuletzt besprochenen Chordotonalorgane jedenfalls sehr nahe
kommt.

Die Johnstonschen Organe scheinen allen Insekten in verschieden
hohem Ausbildungsgrade zuzukommen. Stets liegen sie in dem zweiten
Antennenglied und setzen sich zwischen diesem und dem dritten Glied,
entweder an der Gelenkhaut (Fig. 22) oder an einem besonderen, nach
innen vorspringenden Chitingeriist fest (Fig. 24). Auf Querschnitten

Fig. 24. Erstes und zweites Antennenglied des erwachsenen Ménnchens
von Mochlonyx suliciformis. (L#angsschnitt.)

N Hauptantennennerv; M Muskel im ersten Glied; O vordere Kopfhaut; G und G’ Ganglienzellen-

schicht; W Ubergangsstadien zwischen Sinneszellen und Epidermiszellen; St Stabchenschicht;

K deren Basalkerne; F Faserschicht; E Epidermis, E’ Epidermismassen; P Platte; A Chitingriten,

die von P ausstrahlen; C Cuticula des 1., C’' des 2., (" des 3. Antennengliedes; M Kopfmuskel;
T Trachee; N’ Nervenstringe des Antennenschaftes. (Child, 1894.)

erkennt man, dafl das Organ einer Antenne aus mehreren Biindeln
besteht, doch schlielen sich diese zu einem mehr oder weniger einheit-
lichen Ring oder Mantel zusammen.

Fig. 25 zeigt uns einige Sinneszellen, zwischen die sich andere als
Umbhiillungszellen bezeichnete Elemente schieben. (Die Bezeichnung
soll weniger das Wesen dieser Zellen treffen, als auf die Verwandtschaft
mit den bei den Chordotonalorganen vorkommenden Umbhiillungszellen
hinweisen.) Die proximalen Fortsatze der Sinneszellen gesellen sich
dem Antennennerv zu; in den distalen sind Gebilde festgestellt worden,
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die den Stiftchen ahnlich sind. Doch liegt hier insofern eine wesentliche
Vereinfachung vor als von den Differenzierungen, wie sie uns bisher
bekannt wurden, nur der Achsenfaden und eine diesen umhiillende
Rohre, hier auch Stibchen genannt, gefunden wird (ax und stb). Der
Terminalschlauch setzt sich aber noch weit iiber diese beiden Bildungen
hinaus als Faden fort (fd), an dem Einzelheiten nicht mehr erkannt
werden kénnen, und der, nachdem er die Epidermis (hAyp) und die nach
innen gelegene weichere Lage
der Gelenkhaut (gh) durchsetzt
hat, im Verein mit den Endfiden
der Nachbarsinneszellen sich als
Biindel (bii) an dem peripher
liegenden, etwas derberen Chitin-
hautchen festheftet.

Fig. 26. Querschnittbild durch einen
Teil des Johnstonschen Organs
in der Hohe der Gelenkhaut.

bii Biindel: chl Chitinlamelle; ful erstes Funi-
culusglied; g¢h Gelenkhaut; hyp Epidermis;
pe Pedicellus. (Lehr, 1914.) .

Je nach der Stellung, die das
dritte Antennenglied zu dem
zweiten einnimmt, werden die
verschiedenen Teile des John-

Fig. 25. Langsschnitt durch das stonschen Organs eine verschie-

Johnstonsche Organ. 310: 1. dene Spannung aufweisen. Damit

az Achsenfaden; bi Biindel; chh Chitinhdutchen ; nun dle Endbundel stets auf ge-

ful erstes Glied des Funiculus; hyp Hypodermis; radem Wege zu dem Anheftungs_
nf Nervenfaser; meurk Neurilemmkern; pe Pedi- . .. H

cellus; s distaler Chitinrand des Pedicellus; Punkt hinzulaufen vermogen, ist

sp Spalt zwischen Pedicellus und erstem Funiculus-  jhnen in der weichen Gelenkhaut
glied; stb Stabchen; sz Sinneszelle; szk Sinneszell-

kern; wuzk? Umhiillungszellkern; gh Gelenkhaut. genﬁgend Splelraum gegeben'
(Lehr, 1914.) Die Fig. 26 laBit erkennen, daf

das Chitin hier von radiar ver-
laufenden Spalten durchzogen ist, in denen die Endbiindel je nach
der Stellung des dritten Gliedes eine mehr periphere oder zentrale Lage
einnehmen werden.
4*
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Eine sehr viel stirkere Ausbildung des Johnstonschen Organs
als bei Dytiscus finden wir bei den Dipteren (Fig. 24). Die Gelenkhaut
hat sich hier zu einer ringférmigen Platte umgebildet (P), von welcher
in radiarer Richtung zahlreiche Chitingréten ausgehen, die dem John-
stonschen Organ als Ansatzpunkt dienen (A4). Aus der Figur erhellt
ohne weiteres, daBl die geringste Bewegung des Antennenschaftes (C"")
schon betrichtliche Exkursionen der periphersten Teile dieses Chitin-
geriistes hervorrufen muf. Ohne die starke Erweiterung des zweiten
Antennengliedes gegeniiber dem dritten wire eine derartige, raffinierte
Reizsteigerung nicht erreichbar gewesen.

Man neigt vielfach dazu, die Johnstonschen Organe als Gehor-
organe aufzufassen und will in einem unwesentlichen Moment eine
Stiitze dieser Ansicht erblicken. Einmal darin, daBB bei Culiciden die
Organe der Minnchen besser entwickelt sind. Dies sagt aber weiter
nichts aus, als daB dies mit der stirkeren Entwickelung der Antennen
in Zusammenhang zu bringen ist. A. M. Mayer (1874) beobachtete,
daBl durch Téne einer Stimmgabel in einer Hohenlage, wie sie den von
den Culiciden selbst produzierten Ténen entspricht, bestimmte Haare
der Antennen zum Schwingen gebracht werden kénnen. Doch auch
diesem Umstand darf keine groBle Bedeutung zugemessen werden, es
sei denn, daB andere Beweise fiir eine Gehorfunktion bereits vorliegen.

Andererseits spricht in erster Linie die Anheftung des Organs an
einer Gelenkhaut gegen eine Gehorfunktion. Wennschon der Schaft
der Antenne durch Schallwellen direkt oder indirekt durch die Schwin-
gungen der Haare in Schwingungen versetzt wird, so koénnen diese
doch nur so feiner Art sein, daB sie sehr viel besser auf dem Chitin des
Schaftes selbst von dem Sinnesorgan abgefangen wiirden als nach Uber-
gang auf ein physikalisch ganz anders geartetes Medium (Gelenkhaut),
da dieser Ubergang nicht ohne wesentliche Einbufile an Schwingungs-
intensitit vor sich gehen koénnte, ganz abgesehen davon, daB diese
Stelle mit Riicksicht auf die von der Antenne ausgefithrten Bewegungen,
wie sie durch Muskeltitigkeit, Schwerkraft und Luftwiderstand beim
Fliegen entstehen, auflerordentlich ungiinstig gewahlt wire.

Der Ansatz an den Gelenken scheint mir auch hier nur eine Deutung
zuzulassen, die diesen Organen eine Kontrolle der Bewegung oder der
gegenseitigen Lage der einzelnen Teile zuerkennt. Von dieser Voraus-
setzung ausgehend, gewinnt der Nachweis von vier im Rechteck an-
geordneten Chordotonalorganen im zweiten Antennenglied neben dem
Johnstonschen Organ erhohtes Interesse. Es liegt nahe, diesen Chor-
dotonalorganen dieselbe Funktion zuzuschreiben, wie all den anderen
im Korper sonst verbreiteten Chordotonalorganen, nédmlich eine Re-
gistrierung der Bewegungen, die durch die eigene Muskelkraft erzeugt
werden. Den Johnstonschen Organen wire dann mehr eine Kontrolle
der Lage zuzuschreiben, und da fiir diese auch die Schwerkraft mit-
bestimmend ist. so wiirde das Johnstonsche Organ dem Tiere auch
Daten statischer Art zu geben vermogen. (Hieriiber s. S.73.)
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Tympanale Chordotonalorgane.

Der Ausdruck ,,Tympanalorgane* stammt von Graber und man
versteht darunter Chordotonalorgane, die mit einem Tracheenstamm
oder einer Tracheenblase in Beziehung getreten sind, s6 zwar, dafl man
annehmen muf}, daB dieser Luftbehilter auf die Schwingungen des
Chordotonalorgans von Einflu8 ist. Hierbei mufl nicht unbedingt an
die Wirkung des Resonators gedacht werden. Es kann sich auch darum
handeln, durch Zuriickdringen der fliissigen und plasmatischen Be-
standteile aus der Umgebung dieses Sinnesorgans ein méglichst prizises
Mitschwingen desselben mit dem Chitinskelett bei Erschiitterungsreizen
zu gewahrleisten.  Vielleicht lag urspriinglich der Beziehung der
Tracheenstamme zu dem Sinnesorgan diese Funktion durchweg zu-
grunde, und erst sekundar wurde hier und dort die Resonanzwirkung
durch ein direktes Aufsetzen des nerviosen Endapparates auf die Wand
der Tracheen ausgenutzt.

Unter den Tympanalorganen unterscheidet man zwei Typen. Ein-
mal das im ersten Abdominalring gelegene Organ der Acridier und
dann die Tibialorgane anderer Orthopteren (Saltatoria) und der Hymen-
opteren. Die beiden zeigen in ihrem Bau groBle Verschiedenheiten,
wihrend der Rezeptor selbst hinsichtlich seines feinsten histologischen
Aufbaues, wie auch hinsichtlich der Zahl und Anordnung seiner Hilfs-
zellen, die weitgehendsten Ahnlichkeiten und Gleichheiten aufweist.

Tympanalorgan der Acridier.

Das Tympanalorgan der Acridier liegt zu beiden Seiten im ersten
Abdominalring, der trotz seiner starren Vereinigung mit dem Thorax
an den Atembewegungen des Abdomens teilnimmt (Fig. 27, AbdR,).
Sein Sternit sowie der untere Teil des Tergit scheint verlorengegangen
zu sein. Beim ruhenden Tier ist das Organ von den Fliigeln und den
Sprungbeinen verdeckt. Das Trommelfell ist in einer hufeisenférmigen
Leiste aufgespannt (Fig. 28). Die Langsachse des ovalen Trommelfelles
bildet mit der Vertikalen einen Winkel von etwa 45° derart, daf die
AuBlenseite des Trommelfelles stark nach oben sieht. Vor dem Trommel-
fell, und zwar noch innerhalb der das Ganze umziehenden Leiste, ge-
wahrt man die Offnung des ersten Abdominalstigmas (Fig. 27 und
28, a,). Die Trommelfelleinfassung (Fig. 28, o-h und «TFE) besteht
aus besonders hartem Chitin. Die Trommelfelleiste erweist sich auf
Schnitten als ein nach innen vorspringender Chitinwulst, der sehr
wohl geeignet ist, dem Rahmen Festigkeit zu geben.

Das Trommelfell selbst ist ein fast gummiartig dehnbares, zahes Ge-
bilde das mit feinsten, in Langsreihen angeordneten Stacheln tibersit ist
(Fig.30a). In seiner Mitte finden sich bestimmte Faltungen, Einbuchtun-
gen und Verdickungen, die als Trommelfellkrperchen bezeichnet werden.
So sehen wir eine Rinne nach unten, hinten verlaufen (Fig. 28, riK, hier
von innen und daher als Wulst gesehen), die an ihrem oberen Ende in
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eine zapfenartige Vertiefung iibergeht. Sie ist reichlich mit Hautsinnes-
organen ausgestattet, tritt aber mit dem nervésen Teil des Tympanal-
organs nicht in Beziehung, wahrend die zapfenférmige Vertiefung
(zapfenférmiges Korperchen genannt) den Hauptansatzpunkt hierfir
bietet. Oberhalb von diesem Gebilde ragt ein solider Chitinauswuchs
in die Tiefe und legt sich sehr nahe an das zapfenférmige Korperchen

Fig. 27. Topographisches Bild der Tracheen und Tracheenblasen des
mittleren rechten Korperabschnittes eines Acridiers, von innen gesehen.

Die Muskulatur ist bis auf die Tympanal- (TMl; und TM,) und Stigmenmuskeln (ab; und ady) und die
homologen Muskeln des 2. Abdominalsegments fortgelassen. Die stark pigmentierte innere vordere
und hintere Tympanalblase (rvi TBL und rhiTBl) ist durchsichtig gezeichnet. GIII 3 Thoracal-
ganglion; N Nerv aus dem der Tympanalnerv (TN), ein Stigmennerv (StN) und ein Herznerv (HN)
hervorgeht; riN Nerv, der zu den Sinnesorganen des rinnenformigen Korperchens zieht; a; Tym-
panalstigma; tr-tr, Tracheen, die an diesem entspringen; Ttri-Ttry ZufiuBrohre der 1. bis 3. Tym-
panalblase; & Miindungsstelle von Ttr; in die #uBere Tympanalblase (réTBl); oL oberes und ulL
unteres Lingsgefif; Tr Stammtrachee des 2. Abdominalstigmas; atr; Anastomose mit der vorderen
inneren Tracheenblase der linken Seite; atrs Anastomose mit den Tracheensickchen des 3. Abdo-
minalstigmas; AbdR; erster, AbdRy zweiter Abdominalring. (Schwabe, 1906.)
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an. Fig. 29 zeigt dies auf einem Querschnitt. Die Basalplatte, in die
dieser ,,Stiel“ iibergeht, ist auch auf Fig. 28 zu erkennen (BP). Etwas
mehr nach hinten und vollstéindig isoliert weist das Trommelfell eine
birnférmige Verdickung auf (Fig. 28, biK).

Zwei Muskeln, die an der vorderen und hinteren Trommelfell-
einfassung entspringen, scheinen fiir die Funktion dieses Organs keine
Bedeutung zu erlangen, da ihr punktum mobile die untere Ansatzstelle,
namlich die Gelenkhaut des Sprunghbeines zu sein scheint (Fig. 27,
TM, und TM,).

Fig. 28. Innenansicht des Trommelfelles eines Acridiers.

iTL innere tympanale Versteifungsleiste; St¥Z Stigmenfeldzapfen; E(0) Endorgan; TN Tympanalnerv;

riN Nerv, der zu den Sinnesorganen des rinnenférmigen Korperchens zieht; FP Endplatte des

stielformigen Korperchens (stK); F Trommelfellfalte, an die das Endorgan durch eine Duplikatur

der Vorderwand der Tracheenblase (fl) angeheftet ist; sp spindelférmiger Fortsatz; biK birnférmiges

Korperchen; Gl Gelenk zwischen 1. und 2. Abdominalring; ATE hintere, oTE obere und uTE untere

Trommelfelleinfassung; ATF hinteres und vTF vorderes; Tympanalfeld; OL Oberlippe; UL Unter-
lippe des Tympanalstigmas, (Schwabe, 1906.)

Das Trommelfell verdient seinen Namen durch die engen Bezie-
hungen, die es mit den Tracheenblasen eingeht. Dadurch wird erreicht,
daf diese Membran beiderseits an Luft grenzt. Dies hat aber eine
Verschiebung der Tracheenblasen gegeniiber der sonst streng nach den
Stigmen geordneten Lage zur Voraussetzung. Fig. 27 148t erkennen,
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daB die auBerste der drei Tracheenblasen (ré7TBl) — und das ist eben
die, welche sich an das Trommelfell anlegt — nur von einer kleinen
Trachee gespeist wird (T'r;), die aus der grofleren Trachee (ir;) ent-
springt, gleich nachdem diese das an dem ersten Abdominalstigma (a,)

Fig. 29. Schnitt durch zwei
Trommelfellkdrperchen der
Acridier.

7K zapfenformiges Korperchen; St Stiel;
BP dessen Basalplatte. (Schwabe, 1906.)

gelegene Sammelbecken ver-
lassen hat. Die Blase ist sehr
zarthiutig, liegt dem Tym-
panum eng an, ohne mit ihm
zu verwachsen und hillt das
nervose Endorgan wie mit
einem Mantel ein. An der Ein-
miindungsstelle der Trachee in
die Blase findet sich ein gut
ausgebildetes, hautiges Klapp-
ventil, das ein ZuriickflieBen
der eingefithrten Luft verhin-
dert. (Daraus mufl man schlie-
Ben, daB in der Blase durch
die Wandung hindurch eine
Gaszunahme nicht méglich
ist, wohl aber eine Abnahme.)

Fig. 30a. Das tympanale Endorgan aus
mehreren Schnitten kombiniert, halb-
schematisch.

Das zapfenformige Korperchen (ZaK) ist, da die
Schnittrichtung etwas schrig von hinten oben nach
vorn unten fillt, quergeschnitten und erscheint daher
als Ring, das stielformige Korperchen (St) ist seiner
ganzen Linge nach getroffen. Die faltenartige Dupli-
katuy (Du) der Aullenwand der Tracheenblase, die die
Nerven (T'.V und 74.V) und Endorgane einhiillt, ist teil-
weise erhalten, teilweise nur im Querschnitt zu sehen
(TBl). Ep Epidermis; BP Basalplatte; T Tympanum;
EO tympanales Endorgan; 7¢N Nerv der Hautsinnes-
organe des rinnenformigen Korperchens.
(Nach Schwabe, 1906.)

Der Hauptnerv, aus dem der Tympanalnerv hervorgeht, kommt

aus dem dritten Brustganglion (Fig. 27).

Er tritt in einem spitzen

Winkel an das Endorgan heran (Fig. 30a und b).
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Das Endorgan setzt sich an dem zapfenférmigen und dem stiel-
férmigen Korperchen an, ohne direkt mit dem Trommelfell in Berithrung
zu kommen. Vom hinteren Rande des Endorgans aus zieht ein in der
Mitte spindelférmig anschwellender Strang zu dem birnférmigen Kor-
perchen (Fig. 28, Sp, biK).

Im Inneren des Endorgans teilt sich der Nerv in der Weise auf,
daB3 zu jeder Sinneszelle eine Nervenfaser zieht. Da die Sinneszellen
mit ihren langen Endschlduchen nur in der vorderen, inneren Partie
des Organs einen einigermaflen geraden Verlauf nehmen so lassen sich
Daxstellungen, die eine Ubersicht der Lagerung samtlicher Endschlauche
darbieten, nicht geben (Fig.31). So unregelmifBig aber auch die An-
ordnung der Sinneszellen selbst erscheinen mag, in der Lagerung der
stiftchenformigen Korperchen herrscht eine strenge GesetzmiBigkeit
insofern, als sie alle in einer gleich-
méfigen fast horizontalen Schicht
nebeneinander liegen. Sie sind hier
eingebettet in eine hyaline, struk-
turlose Zwischensubstanz (Fig. 31,
hyZw), die sie — im Gegensatz zu
dem Verhalten des Korpers der
Sinneszelle — moglichst geradlinig
durchziehen.

Der spindelférmige Fortsatz,
der zu dem birnformigen Kérperchen
zieht, enthilt stets acht Sinnes-
zellen, die in jeder Hinsicht denen
des Endorgans entsprechen.

So kompliziert auch dieser
Sinnesapparat gegenﬁber den bi‘sher Fig. 30b. Horizontaler Langsschnitt
gekannten erschelnep mag, so bletet durch das Hérorgan einer Gras-
er doch gerade in seinen wichtigsten heuschrecke. Schematisch.
BeStandt’eilen7 den Sinneszellen und (Vereinfacht nach Schwabeaus Hesse, 1913.)
deren Hilfszellen lingst bekanntes
dar. Die Fig. 32 zeigt wieder die Sinneszelle mit ihrem Endschlauch,
der von einer Umbhiillungszelle umgeben sich in eine Kappenzelle ein-
bohrt. Auch den Mantel aus kriftigen Bindegewebsfasern vermissen
wir nicht Diese Fasern, welche rohrenférmig die Endschliuche um-
hiillen, gehen von einem Komplex von Bindegewebszellen aus, der im
proximalen Teil des Endorgans liegt, und ziehen von hier zunichst
geschlossen durch das Organ, um distal aufzusplittern und sich den
einzelnen Endschlduchen anzuschliefen.

Das stiftchenformige Korperchen selbst zeigt hier feinere Strukturen,
die von Schwabe eingehend untersucht wurden. An der Basis des
Stiftes findet sich eine mit glasklarer Flissigkeit erfiillte kugelige
Vakuole, deren #auBere Konturen mit der der Sinneszelle zusammen-
fallen. Sie wurde nicht nur bei den tympanalen und atympanalen Or-
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ganen der Orthopteren gefunden, sondern ist auch von einigen Autoren
bei anderen Gruppen gesehen, und allerdings von manchen als Kunst-
produkt gedeutet worden. Die Stiftchen sind drehrunde, hiilsenartige
Gebilde, die aus einer diinnen Membran bestehen, in die im ganzen
10 Versteifungsleisten eingelegt sind, so daf} das Ganze mit einem wenig
geoffneten Schirm verglichen werden kann. (In Fig. 32 ist angenommen,
dafB der Schnitt beiderseits durch eine solche Leiste geht.) Diese sind

Fig. 31. Schriagschnitt durch das Endorgan eines Acridiers.

NF Nervenfager; SZ Sinneszelle; SZK deren Kern; SZF Endschlauch; fBst Mantel desselben aus

Bindegewebsfasern; StfK stiftchenformiger Korper; V Vakuole desselben; Fi Fibrillen; aFi Achsen-

fibrillen; Az Achsenstrang; EXK Endkérperchen; UZ Umbhiillungszelle; UZK deren Kern; ZBr deren

Zellbriicken; hyZw hyaline Zwischensubstanz; rBst retikulire Bindesubstanz; Kr deren Kerne;
ZaK zapfenférmige Korperchen; Hyp Epidermis. (Schwabe, 1906.)
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nicht durchweg gleich stark, sondern
lassen zwei Wandverdickungen erkennen
(Fig. 32). Der Inhalt des Stiftchens wird
von einem Kopfchen gebildet, das aus
dem Achsenstrang hervorgeht. Es setzt
sich aus fiunf radidr angeordneten  Teilen
zusammen, so daB auf Querschnitten ein
Bild entsteht, das an den Querschnitt
einer geschilten Apfelsine erinnert. In
diesem Kopfchen darf man wohl das
nervose Endorgan sehen, das von der
chitingsen Stiftchenwand geschiitzt wird.
Auch bei diesem schon so weitgehend
modifizierten Organ beobachtet man bis-
weilen, daBl die Stiftchenwand sich in
einen Faden fortsetzt, der der Epidermis
zustrebt (vgl. S. 46).

Tibialorgane der Orthopteren und
Hymenopteren.

Die Organe liegen im proximalen Teil
der Tibia und bedingen hier eine Ver-
dickung, auf welcher zwei feine Spalten
zu erkennen sind (Fig. 33). Diese Spalten
fithren jederseits in eine Tasche (Trommel-
fellkapsel), an deren Innenseite die Korper-
cuticula sich zu einem Trommelfell ver-
diinnt. Die Versenkung des Trommelfelles
in die Tiefe hat wohl in erster Linie den
Zweck, dieses zu schiitzen. Der Raum
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Fig. 32. Endschlauch
mit Hilfszellen von Acridiern.
Schematisch. (Schwabe, 1906.)

I AuBenansicht; II Seitenansicht der Tibia; III horizontaler Querschnitt durch die Mitte der
Tympanalregion; IV Transversaler Lingsschnitt durch die Tibia. (Schwabe, 1906.)
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zwischen beiden Trommelfellen wird durch zwei Tracheen ausgefillt.
Uber diesen (Orientierung auf dem Bilde (Fig.34); bei normal ge-
haltenem Bein kann diese Seite als die AuBlenseite bezeichnet werden)
zieht der Blutkanal, unter ihnen verlaufen Muskeln, Sehnen und Nerven
(Fig. 34, BK und MK).

Die Trachee teilt sich, nachdem sie ein Drittel des Trommelfelles
in ungeteiltem Zustande passiert hat, in zwei Aste, die nach ihrer Lage

Fig. 34. Querschnitt durch die Tympanalgegend von Decticus verruciv.
in der Mitte der Christa acustica.

MK Muskelkanal; BK Blutkanal; vTr, hTr vordere und hintere Tympanaltrachee; TrL Trommel-

felleiste; Eschl Endschlauch; KZ Kappenzellen; DM Deckmembran; TB Versteifungsleiste der-

selben; Bltk Blutkorperchen; FZ Fettzellen; M Muskulatur; TibN Tibialnerv; TarsN Tarsalnerv;
S Sehne; Tr Tracheenzweige. (Schwabe, 1906.)

als vordere und hintere Trachee unterschieden werden kénnen (Fig. 34,
vTr und h7r, und 35). Sie vereinigen sich noch im Bereich des Trommel-
felles wieder zu einem Stamm. Eine Erweiterung der Tracheen in der
Tympanalregion findet nicht statt, auch die Summe der beiden Teil-
produkte iibersteigt nicht merklich das Volumen der Stammtrachee.
Durch die Aufteilung in zwei Aste entsteht eine Mittelrippe (Fig. 33, St),
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die infolge ihrer starken Chitinisierung wohl geeignet ist, den Rahmen,
in denen die beiden Trommelfelle eingespannt sind, zu stiitzen und
auseinander zu halten. Doch ist auch daran zu denken, dafl der Durch-

messer des Resonators
verringert werden sollte,
ohne die Gesamtgrofie
des Luftbehalters zu
verringern. Der Blut-
kanal ist im Bereiche des
Tympanalorgans stark
reduziert. Er enthalt
Blutflissigkeit, Fett und
feine Tracheen.

Ein Blick auf die
Fig. 35 belehrt uns, daf
der nervose Apparat des
Tympanalorgans  drei
Gruppen unterscheiden
laBt, denen allen gemein-
sam ist, dafB} ihre Ele-
mente flichenhaft aus-
gebreitet sind. Wiahrend
aber der Hauptbestand-
teil des Organs die Hor-
leiste oder Christa der
hinteren Trachee dicht
aufliegt (vgl. Fig. 34),
steht das Subgenual-
organ (Subg-0) (Fig. 35)
und das zwischen beiden
liegende Zwischenorgan
(ZwO) mit der Trachee
nicht ganz in Beriihrung.
‘Wenn der Eindruck, daf3
die Christaderwichtigste
Bestandteil des Tym-
panalorgans ist, noch
weiterdadurch verstarkt
wird, dafldas Subgenual-
organ aus dem Tym-
panalbereich vollstandig
herausgedrangt ist, so
muBl man sich doch
gegenwartig halten, daf3
hier durchaus nicht eine
im Hinblick auf diese
beiden Organe feinere

Fig. 35. Tibialorgan der Laubheuschrecke
Locusta viridissima.
SubgO Subgenualorgan; Zw"” Zwischenorgan; SzH Sinnes-
zellen der Horleiste; Hny, Hny Aste des Hornerven; hTrf,

vTrf hinteres, vorderes Trommelfell in der Trommelkammer.
(Vereinfacht nach Schwabe aus Hesse, 1913.)
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und eine grébere oder eine geeignetere und weniger geeignete Funktion
vorzuliegen braucht, sondern dafl es sich sehr wohl um zwei ganz ver-
schiedene Funktionen handeln kann, so dafl von wichtigerem Organ
gar nicht gesprochen werden darf. Darauf laBlt gerade der Umstand
schlieBen, dafl das Subgenualorgan der Trachee #uBlerst nahe kommt,
ohne sie aber vollig zu berithren, wéahrend bei der Christa die voll-
stindige Auflagerung auf der Trachee bedeutungsvoll zu sein scheint.

Die Christa, das Zwischenorgan und ein Teil des Subgenualorgans
werden von dem Tympanalnerv innerviert, einem rein sensorischen
Nerven, der selbstiandig aus dem ersten Brustganglion entspringt (Fig.34,
CrN, und Fig. 35, Hn,). Der Rest des Subgenualorgans wird von einem
Ast des Beinnerven innerviert, der neben dem Tympanalnerv das erste
Brustganglion verlafit und sich im Kniegelenk in zwei starke (Tarsal-
und Tibialnerv) und in einen schwachen Nerv aufspaltet, welch letzterer
sich zum Subgenualorgan und zur Epidermis (Fig. 35, Hny) begibt. Die
kriftigeren Aste ziehen in dem Muskelkanal unter den Tympanal-
tracheen hin (Fig. 34, TarsN, TibN).

Das Subgenualorgan ist ein klappenartig in den Blutkanal vor-
springendes Gebilde, das aus einer einfachen Lage ficherformig zu-
einander geordneter Sinneszellen besteht, die in ihrem feineren Bau
vollstandig den im Tympanalorgan der Acridier kennen gelernten Zellen
entsprechen. Nur die Form der Stifte zeigt geringe Verschiedenheiten.
Dasselbe gilt auch fiir die Sinneszellen der Christa und des Zwischen-
organs. Die Kappenzellen losen sich distal in feine fadige Elemente
auf, die strangartig gespannt an der Cuticula ansetzen (vgl. Fig. 35).
Auch hier finden wir die Sinneszellen mit ihren Hilfszellen in eine
hyaline Zwischensubstanz eingebettet. Beachtenswert ist die streng
regelmiBige GroBenabnahme der Elemente, die sich sowohl auf die
Kappenzellen wie auch auf die Endschlauche und deren Stiftchen und
alle tibrigen Zellelemente bezieht.

Dem Subgenualorgan liegt (in Fig. 35 nicht eingezeichnet) ein
scheibenformiges Zellpolster fest auf, das aus groBen plasmareichen
Zellen besteht. Man wird sich des Gedankens kaum erwehren koénnen,
daB es sich hier um eine Dampfervorrichtung handelt.

Im Zwischenorgan sind die Endschliduche ebenfalls einreihig neben-
einander geordnet, so zwar, dal sie den Mantel eines abgestumpften
Kegels bilden, wobei die Stifte der Kegelbasis zugekehrt sind. Die
Kappenzellen sind zu einem unregelmidBigen Haufen zusammen-
gedringt.

Die Christa dehnt sich nur wenig iiber die Mitte der Trommel-
felle hin aus. Sie besteht aus 40 Endschliauchen (in der Figur sind
nicht alle eingezeichnet), von denen die ersten 7 mit dem Zwischen-
organ in Verbindung stehen. Die Endschlduche der Christa weisen
alle eine in Fig. 34 erkennbare recht- oder spitzwinkelige Knickung
auf, die es erméglicht, dal der das Stiftchen bergende Teil zwischen
Trachee und Deckmembran (DM) aufgespannt wird. Auch hier
beobachtet man wieder eine stufenweise Gréf3enabnahme der Stiftchen.
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Die Fig. 36, die die Stiftchen und Hilfszellen darstellt, bedarf kaum
einer weiteren Erklirung. Die faserige Stiitzsubstanz hat hier die
Aufgabe, das Ende des Terminalschlauches an der Umbiegungsstelle
auf der Trachee zu befestigen (fBst). Umbhiillungszellen, Kappenzellen
und hyaline Zwischensubstanz sind uns aus dem Vorhergehenden ge-
nugsam bekannt.

Die Deckmembran geht aus der Basalmembran der Epidermis und
der Trachee hervor (Fig. 3¢, DM) und tiberspannt die Christa und das
Zwischenorgan. Wihrend sie aber das Zwischencrgan nur als zartes
Schutzhiutchen deckt, hat sie fiir die Christa noch, wie bereits er-
wihnt, die Funktion einer Aufhidngevorrichtung fiir die Endschliuche
zu erfiilllen. Sie bildet mit der Trachee
zusammen den Rahmen, in den die
Stiftchen eingespannt werden. Daher
ist sie hier kréftiger und erfihrt eine
besondere Versteifung durch zwei
leistenartige Verdickungen, die geeignet
sind, ein festes Gewdélbe zustande
kommen zu lassen (Fig. 34, T'B).

Die Stiftchen werden auf Fig. 36
als etwas plumper, mehr birnférmig
gebaut erkannt, gegeniiber denen der
Acridier und besonders gegeniiber
denen des Subgenualorgans, wo sie
aufBlerordentlich schlank sind. Aus der
Figur ist jedoch nicht zu ersehen, daf3
das Endknépfchen ein von der Um-
hiillung zu trennendes, dem Achsen-
faden zugehoérendes Gebilde ist. Ein
Vergleich mit dem in Fig. 32 gegebenen
Schema lafit die richtige Vorstellung

gewinnen.

Es wurde frither schon fiir wahr-
scheinlich erklart, dal der Reiz fiir
alle derartig gebaute Sinneszellen in
einem Zug besteht, der durch Schwin-
gungen der Endschlauche (sei es durch
longitudinale oder transversale Wellen)

Fig. 36. Christaendschléauche
aus d. Tibialorgan von Decticus
verruciv. im Langsschnitt.

Tr Trachee; UZ Umbhiillungszellen;
UZK Kerne derselben; KZ Kappenzellen;
KZR deren Kerne; DM Deckmembran;
fBst faserige Bindesubstanz; KSZF Kontur
des Endschlauches; V Vakuole; Az Achsen-
faden; StfK Stiftchenkopf. (Schwabe.)

auf den Achsenfaden ausgeiibt wird.

Damit darf eine Einrichtung vielleicht in Beziehung gebracht werden,
die die Exkursionen des Endknépfchens, die bei Zug an dem Achsen-
faden entstehen, begrenzen soll. Bei den Stiftchen der Christa liegt
bereits in der kegelférmigen Form desselben eine geniigende Exkursions-
einschrinkung. Bei den Acridiern und genau so in den Stiftchen der
Tibialorgane der Grylliden wird durch eine nach innen vorspringende
Verdickung der Stiftchenwand (Fig. 32) ein zu weites Zuriickziehen des
Endknépfchens verhindert. Bei den Stiftchen des Subgenualorgans
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schlieflich ist an dieser Stelle ein spulenformiges Gebilde eingelassen,
das in der Mitte nur den Achsenfaden passieren liBt. (Auch hier
scheint mir ein Fixieren dieser Teile, wihrend sie durch Schallwellen
oder durch Erschiitterungen sich in Schwingungen befinden, nicht un-
moglich. Freilich wird man Miihe haben, zunéchst die StoBfolge bzw.
Tonhohe festzustellen bei der das Organ den Eigenschwingungen folgt.)

Die Tibialorgane der Grillen, die sich bei fast allen Vertretern
dieser Gruppe finden, unterscheiden sich von denen der Laubheu-
schrecken in erster Linie dadurch, dafl ihre Trommelfelle nicht von
einer Chitinfalte verdeckt und geschiitzt werden. AuBerdem liegt in-
sofern hier eine starke Asymmetrie vor, als das vordere Trommelfell bei
diesen Formen sehr viel kleiner ist als das hintere.

Wenn wir nun versuchen eine Vorstellung von der Funktion dieser
Organe zu gewinnen, so wird es gut sein im Auge zu behalten, daf3
hier ein Organ vorliegt, das erst in seinen phylogenetisch letzten Stadien
mit einem Trommelfell ausgestattet wurde, dall also der Sinnesapparat
vorher schon in der gleichen Form wie heute vorhanden war, so wie er
jetzt noch bei Laubheuschrecken und Grillen in dem zweiten und
dritten Beinpaar uns entgegentritt, und sich wesentlich von dem Tibial-
organ des ersten Beinpaares nur durch den Mangel der Trommelfelle
unterscheidet. Auch den Hymenopteren kommen Tibialorgane zu,
wenn auch in einfacherer Form, doch suchen wir hier an allen drei
Beinpaaren vergeblich nach Trommelfellbildungen. Das Tibialorgan
muf} daher auch ohne Trommelfell schon ein bedeutungsvolles Organ
sein. Und wir werden die Frage nicht umgehen diirfen, ob der Erwerb
von Trommelfellen eine Funktionsinderung oder nur eine Steigerung
der bisher vorhandenen Leistungsfihigkeit bedingt hat.

Bei den Hymenopteren — und auch dies scheint uns zur Beurteilung
der Funktion wichtig — stehen die Tibialorgane noch in keiner Be-
ziehung zur Trachee (Schén, 1911). Wenn wir nun das in stetem
Fortschreiten sich entwickelnde Organ in zwei Typen, einen phylo-
genetisch &dlteren und einen jiingeren, zerreilen wollen, so miiiten wir
darauf abheben, dal das eine Organ ohne Konnex mit einer Trachee
und trommelfellos ist, das andere dagegen sich ein Trommelfell erworben
und Verbindung mit einer Trachee gewonnen hat. Denn ein Trommel-
fell verlangt beiderseits einen Luftraum, bedingt also die Mithilfe des
Tracheensystems. Andererseits kann eine Auflagerung der Sinnes-
zellen auf der Trachee erst bedeutungsvoll werden, nachdem sich ein
Trommelfell ausgebildet hat. Den ersten Typus haben wir bei Hymen-
opteren und bei dem auflerhalb des Trommelfellbereiches gelegenen
Subgenualorgan der Laubheuschrecken. Den zweiten Typus fithrt uns
die Christa in dem ersten Beinpaar der Laubheuschrecken und Grillen
vor. Trommelfell und Beziehung zu Tracheen finden wir ferner bei den
abdominalen Tympanalorganen der Grasheuschrecken. Auch bei Span-
nern und Ziinslern findet sich am ersten Hinterleibsring ein Trommel-
fell, ebenso bei Spinnern und Eulen am dritten Brustring. Stets liegt
dem Trommelfell innen eine Tracheenblase an. Die Anordnung des
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nervosen Endapparates stimmt mit der der Acridier im Prinzip iiberein
(v. Kennel, 1912).

Der zweite Typus — mit Trachee und Trommelfell — erscheint
fir eine Ausnutzung der Schallwellen, die durch die Luft an das Tier
herankommen, sehr geeignet, zumal da die betreffende Trachee sich
stets an das Trommelfell dicht anlegt und so die Bedingungen fiir eine
Funktion als Resonator recht giinstig sind. Wir dirfen daher wohl
dieses Organ fiir ein Gehororgan ansprechen. Der erste Typus dagegen
scheint weniger auf Erschiitterungen durch die Luft als auf Erschitte-
rungen eingerichtet zu sein, die von der Unterlage aus die Extremitaten
des Tieres treffen. Die Gehoérorgane in den Tibien verdanken dann
ihre etwas befremdende Lage dem Umstand, da8 sie aus Organen hervor-
gegangen und noch mit solchen verkuppelt sind, die durch ihre Funktion
an die Fxtremitidten gebunden werden. Wenn uns diese Uberlegung
zu dem Schlusse fithrt, dal die Ameisen und Bienen kein Gehérorgan,
wohl aber ein Erschiitterungsorgan besitzen, so schliefit dies durchaus
nicht aus, dal diese Tiere doch auf manche Té6ne reagieren, wenn sie
nur in geeigneter Stirke und Hohe dargeboten werden, so daB durch
die Schallwellen entweder direkt das Bein oder das ganze Tier in Vi-
bration versetzt wird oder indirekt, indem die Unterlage durch den
Ton eine Erschiitterung erleidet!)?2).

Ausgehend von der Feststellung, dafl die Zahl der Einzelerregungen,
die in der Sekunde den motorischen Nerv der Insekten zu passieren
vermogen, ohne zu einem Tetanus zu verschmelzen, eine sehr viel hohere
sein kann als bei den motorischen Nerven der Wirbeltiere — man denke
an die hohe Frequenz der Fligelschlige von Insekten (Culiciden bis

1) v. Buttel-Reepen (1915) erwéhnt eine Beobachtung an Bienen,
die er, wie folgt, schildert: ,,Offnet man einen volkreichen Kastenstock,
dessen Waben parallel zu der hinteren Glastiir hingen, ... so hat man
dort viele Hunderte in Bewegung befindliche Bienen, die die Waben dicht
belagern. Streicht man nun mit leichtem Druck mit der trockenen Finger-
spitze iliber die Glasscheibe, so entsteht kein Ton und eine Einwirkung
auf die Bienen bleibt aus, sowie man aber die Fingerspitze anfeuchtet, so
wird ein eigentiimlicher Laut erzeugt, wie man es an jeder Fensterscheibe
probieren kann, und wie mit Zaubergewalt geht es gleich einer urplétz-
lichen Erstarrung durch das unruhige Gewimmel der ganzen Wabenseite.
Der Anblick ist so. verbliiffend, die plétzliche Unbeweglichkeit dieser un-
ruhigen Geschopfe, die man sonst durch keine Macht zur vélligen Ruhe
bringen kénnte, ist etwas so eigentiimliches. daB man in Staunen dasteht.
Aber nur wenige Momente und die Erstarrung weicht und das Gewimmel
ist wie zuvor‘ (S. 208 u. 209). Ob hier die Vibrationen von der Scheibe
auf das Gehéuse und von diesem auf die Wabe iibertragen wird, oder direkt
wirkt, liefe sich leicht entscheiden, wenn man denselben Versuch macht,
nachdem man den Kontakt der Scheibe mit dem Stock gelost hat.

%) Die schrige Haltung der beiden vorderen Tibien in zwei aufein-
ander nahezu senkrechtstehenden Ebenen mag vielleicht die Richtungs-
lokalisation giinstig beeinflussen. Es lieBe sich dies wohl unschwer fest-
stellen, wenn man mit, Tieren, denen das eine Bein iiber der Tibia amputiert
ist, und solchen, denen ein Bein unter der Tibia abgenommen ist, ver-
gleichende Versuche anstellt in der Art, wie sie Regen erfolgreich durch-
gefiihrt hat.

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 5
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300 pro Sekunde nach Vof3, 1914) —, wollte man ein Horen bei den
Insekten prinzipiell in Frage ziehen, indem man schloB3, da auch ihre
sensorischen Bahnen in sehr viel héherem MaBe Einzelerregung zu
leiten vermogen, daBl daher die Téne nicht gehért, sondern nur als
Einzelstoe ,,getastet’* werden konnten. Kine solche Annahme fuBt
auf der vollstiandig irrigen Anschauung, dafl zum Hoéren unbedingt eine
tetanische Erregung vorliegen miisse, weil dies bei dem Menschen der
Fall ist. Wesentlich ist jedoch nur, daB} die Empfindung und deren
physiologisches Substrat sich von allen anderen durch Sinnesorgane
vermittelten Empfindungen unterscheidet, so dafl die betreffende Emp-
findung stets auf denselben duBleren Vorgang richtig zuriickgefithrt wird.
Die Frage ,,Tetanus oder Einzelerregungen‘‘ ist in dieser Hinsicht vollig
bedeutungslos. Unterscheidet sich die Empfindung spezifisch von der
durch Tastorgane vermittelten, so liegt eben auch ein dem Tastorgan
fremdes Organ vor. (Dasselbe gilt auch fiir die statischen und dyna-
mischen Sinnesorgane, die als modifizierte Tastorgane aufgefafit werden.)
Bei Spinnen wurden von Dahl beweglich eingelenkte, von Tast-
haaren sehr wohl zu unterscheidende Haare beschrieben, die bei den
Araneen auf den Beinen und den Palpen, bei den Skorpionen und
Pseudoskorpionen auf den Scheren der Palpen und bei den Milben
auf dem Vorderteil des Rumpfes stehen. Dahl hilt sie fiir Horhaare,
da sie durch bestimmte Tone in Schwingungen versetzt werden. Aus
demselben Grunde spricht Mayer (1874) von Hérhaaren an den An-
tennen der Culiciden. Dies Argument ist nun keineswegs zwingend.
Fiir jedes biegsame Haar werden sich bestimmte Téne finden lassen,
die imstande sind, das Haar in Schwingung zu versetzen. Nicht alles,
das durch Schallwellen in Vibrationen gerit, ist ein Hororgan. Auch
die Statocystenhaare von Krebsen sah Hensen bei bestimmten Ténen
mitschwingen und schlo daher auf ein Hororgan. Bald darauf wurde
der Nachweis erbracht, dal es sich um ein statisches Organ handelt.
Andererseits ist es wohl beachtenswert, dal hier Haare vorkommen,
deren Biegsamkeit sie zum Auffangen von Schallwellen und somit zum
Hilfsorgan eines Gehorsinnes geeignet machen. Mehr allerdings a3t
sich hieriiber einstweilen nicht aussagen. Bei den Netzspinnen mag
der iiberaus feine Tastsinn, mit dem die Tiere auch nachts sich sofort
iiber die Grofle des gefangenen Insektes zu orientieren vermdégen, haufig
zur Annahme eines Gehorsinnes veranlafit haben. Wenn die Tiere
imstande sind, durch das feine Riitteln an den Radidrfiden sich zu
iiberzeugen, da das Netz noch in Ordnung ist (Barroes, 1915), so
ist es auch nicht erstaunlich, daB die Tiere, wenn ein Insekt ins Netz
geflogen ist, das Mafl der Verinderung recht fein empfinden und dem-
nach die GroBe des gefangenen Opfers richtig einschitzen.
Nachweis von Hérvermdgen. Wenn auch eine groBe Anzahl
von Insekten die Fihigkeit besitzen, Tone hervorzubringen, und unter
diesen wieder eine namhafte Reihe dieser Téne, wie man vermuten
muB, nur die Bedeutung hat, von Artgenossen gehort zu werden, so
liegen dennoch bis heute nur die Versuche von Regen vor, die in ein-
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wandfreier Weise ein positives Resultat ergaben. Seine Experimente,
die ihn zu dem Schluf} fithrten, daf die tibialen Tympanalorgane der
Grillen Gehororgane sind, seien hier kurz besprochen.

Die Mannchen von Thamnotrizon apterus (einer Laubheuschrecke)
zirpen in Perioden, die eine Pause von 15 bis 30 Sekunden zwischen
sich lassen. Musizieren mehrere Tiere zu gleicher Zeit. so richten sie
sich so ein, daf} ihre Zirplaute gegenseitig alternieren. Regen (1908)
versuchte nun festzustellen, ob eine Amputation der Tibia, das Ver-
mogen dieser Tiere beim Musizieren auf die Téne der Kameraden
Riicksicht zu nehmen, heeinflufit. Er beobachtete, dafl bei normalen
Tieren unter 500 Fillen, in denen gezirpt wurde, 349mal zwei Tiere
alternierten, und zwar konnte er bis iitber 70 Perioden zdhlen. In 141
Fillen zirpte nur ein Tier und 10mal zirpten zwei oder mehrere durch-
einander. Dagegen wurde bei 17 Versuchstieren, denen vorher die
Tibia im Kniegelenk abgenommen worden war, unter 500 Fallen nur
13mal alternierend gezirpt und jeweils nur ganz kurz. 425mal zirpte
ein einzelnes Tier und 62mal zirpten zwei oder mehrere regellos durch-
einander. Wenn sich hieraus auch mit Sicherheit schlieBen lat, daf
die Tibialorgane der ersten Beinpaare die wichtigsten Aufnahmeorgane
fiir die T6ne darstellen (in geringem Mafle werden wohl auch die trommel-
fellosen Organe des zweiten und dritten Beinpaares dazu befahigt sein),
so bleibt immer noch die Frage offen, ob die Vibrationen der Luft oder
des Bodens den Reiz darstellen, ob wir also vom Erschiitterungsorgan
oder vom Gehororgan zu sprechen haben Hieriiber kann man aus den
neueren Versuchen von Regen (1912) einigen Aufschluf gewinnen.
Sie zeigen, daf die von den Mannchen von Liogryllus erzeugten Tone
die Weibchen auf ziemlich direktem Wege (,,in einer sehr schwachen
Zickzacklinie®, S. 310) anzulocken vermégen. Es ist aber nicht leicht
vorstellbar, wie auf Grund von Erschiitterungsreizen, die durch die
Unterlage vermittelt werden, eine einigermaflen genaue Richtungs-
lokalisation zustande kommen soll. Insofern machen diese Versuche
von Regen eine Orientierung der Tiere nach den Schallwellen der
Luft wahrscheinlich. Der Gesichtssinn spielt hier eine untergeordnete
Rolle, da das Weibchen, das durch die Lockrufe des Miénnchens an
gelockt wurde, an einem Glas, in welchem es ein nicht zirpendes Mannchen
sehen konnte, achtlos voritber ging und auf das zweite Glas zueilte, in
dem das zirpende Mannchen saf}, das ihm aber verborgen blieb, da
das Gefafl mit schwarzem Papier ausgekleidet war. Um eine ausschlag-
gebende Beteiligung des Geruchsorgans beim Aufsuchen des Mannchens
durch das Weibchen ausschlieen zu diirfen, geniigt meines Erachtens
eine Beobachtung von Regen, die 1ch in seinem Wortlaut wiedergebe:
,»Wahrend das Weibchen sich gegen die Mitte des Versuchsfeldes be-
wegte, horte das Mannchen plotzlich zu zirpen auf. Das Weibchen
blieb sofort stehen. Als es nach einiger Zeit weiter vordrang, verlor
es die Orientierung ganz und kam fast an die Wand. Da begann das
Mannchen wieder zu zirpen. Das Weibchen drehte sich sofort um
und schlug wieder die Richtung gegen das Glas ein, aus welchem

5%
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die Lockrufe des Mannchens erschallten* (S. 310 und 311). Es hieBe
wohl in der Vorsicht zu weit gegangen, wollte man bei einem solchen
Verhalten der Tiere noch nach Beweisen verlangen, die zeigen sollen,
daBl der Geruch des zirpenden Tieres nicht das mafBgebende ist. Falls
es chemische Stoffe wiren, die erst im Moment des Zirpens wirksam
werden, die sich aber etwa ebenso schnell wie Schallwellen fortpflanzen,
dann koénnte es sich wohl nur um eine Art Emanation des betreffenden
Stoffes handeln, deren Aufnahme durch ein Sinnesorgan nicht mehr
als Riechen bezeichnet werden diirfte. Doch wire hier vorderhand
eine derartige Annahme iiberfliissig und gekiinstelt. Wir dirfen also
wohl auf Grund der Versuche von Regen diesen Tieren einen Gehor-
sinn zusprechen.

Bei Kifern (Dytiscus) konnte Nagel Reaktionen auf bestimmte
To6ne (e3 und e*) nachweisen. Doch ist seinen Versuchen nicht zu ent-
nehmen, ob es sich hier um Erschiitterungs- oder um akustische Reize
handelt.

Eine Anzahl Versuche anderer Autoren, die positive Resultate
ergaben, sind nicht weiter verwertbar, weil optische und andere Reize
nicht geniigend beriicksichtigt und ausgeschaltet wurden. Andererseits
sind aber auch die Beobachtungen, die den Tieren Horvermégen ab-
sprechen, mit Vorsicht aufzunehmen und es ist stets zu bedenken, daf3
Tiere haufig nur auf solche Gerdusche reagieren, die im Freien fiir sie
von Bedeutung sind. Ein Frosch bleibt sitzen, wenn neben ihm ein
Gewehr abgefeuert wird, ergreift aber sofort die Flucht, wenn man
ein Gerausch verursacht dhnlich dem, welches entsteht, wenn man mit
dem Fufl durchs Gras fahrt Dies weist darauf hin, dafl es immer nétig
ist, moglichst solche Gerdusche einwirken zu lassen, die in der Natur
irgendwelche Beziehung zu dem betreffenden Tier haben.

Zusammenfassend darf man wohl sagen, daB3 in der ganzen Gruppe
der Arthropoden das Horvermogen von untergeordneter Bedeutung
ist, wihrend dem Erschiitterungssinn wohl eine weitere Verbreitung
und eine groflere Wichtigkeit zukommt. Es héngt die Ausbildung
dieses Sinnes mit der Kleinheit dieser Tierformen zusammen, die das
ganze Tier an den feinsten Vibrationen der Unterlage teilnehmen laf3t.

Statische und dynamische Sinnesorgane.

Ein wesentlicher Bestandteil dieser Organe wird durch eine tote
Masse gegeben (die auch durch eine Luftblase in Wasser vertreten sein
kann), die spezifisch schwerer oder leichter ist als das sie umgebende
Medium. (Eine Ausnahme bilden die nur mit Flissigkeit gefiillten
Statocysten der Brachyuren.) Meist handelt es sich um Konkremente
(Statolithe), die sich in einer spezifisch leichteren Fliissigkeit befinden.
In dem Raume, in dem sie eingeschlossen sind, vermdégen sie auf die
sensibeln Wandungen einen Reiz auszuitben, sowoh! wenn sie der
Schwere folgend zu Boden sinken, als auch wenn sie bei Verdnderungen
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der Bewegungen des Tieres ihrer Trigheit folgend seitlich an die Wan-
dungen anschlagen. Im ersten Falle wird das Tier iber , oben und
unten‘* orientiert, und wir haben ein statisches Organ. Die Antwort-
reaktionen, die von ihm ausgelost werden, beziehen sich auf die Lage
des Korpers und wirken ferner auf die geotaktischen Bewegungen
richtungsbestimmend. Im zweiten Falle ist es ein dynamisches
Organ'); es dient jetzt der Registrierung der Bewegungsinderungen,
und zwar sowohl Anderungen der Geschwindigkeit als auch der Rich-
tung. Der spezifisch schwerere Korper wird bei einer verzogerten Be-
wegung zunichst noch seine alte Geschwindigkeit beizubehalten trachten,
umgekehrt wird er bei Beschleunigung nicht sofort der gréfleren Ge-
schwindigkeit folgen und daher in der Richtung der Bewegung etwas
zuriickbleiben. Das eine Mal wird er an der Vorderwand, das andere
Mal an der Hinterwand anschlagen oder sich in dieser Richtung zu
verschieben trachten. Bei Richtungsinderungen wird er nach der
Seite geschleudert werden, so daB jeder Anderung ein durch Ort und
Intensitat charakterisierter Reiz entspricht.

Wir haben es also hier mit zwei physiologisch verschiedenen Sinnen
zu tun, die an ein und dasselbe Organ gebunden sein konnen. Liegt
der Korper des Tieres schrig, so iiben die Statolithen einen dauernden
Reiz aus, finden Bewegungsidnderungen statt, so bewirken sie kurz-
dauernde Reize. Ohne fiir die Nerven zwei verschiedene spezifische
Energiearten annehmen zu miissen, kann man sich wohl vorstellen,
dafl zwei verschiedene Reflexkategorien mit diesem Organ verkniipft
sind, zumal da die Unterscheidung beider Reize durch die anderen
Sinne noch eine wesentliche Unterstiitzung erfahren kann. So werden,
um vorlaufig nur auf eines hinzuweisen, die Empfindungen der Bein-
und Fligelbewegungen intensivere dynamische Reizungen erwarten
lassen usw.

Eine Vereinigung einer statischen und dynamischen Funktion
scheint nur in wenigen Féllen unméglich, so bei den Organen der Wasser-
wanzen, bei welchen der Reiz von einer Luftblase ausgeht. Hier sind
die Bedingungen fiir die Registrierung dynamischer Vorgéinge so un-
giinstig, dafl es sich wohl nur um ein rein statisches Organ handeln
wird. Denn bestimmend fiir die Trigheit eines Korpers ist seine Masse
und der Widerstand, den er findet, wenn er der Verinderung wider-
strebt. Nun ist aber bei den Wasserwanzen der Widerstand sehr groB3
anzunehmen; die Masse aber ist sehr gering, mithin die Wucht der
Masse, die den Reiz auslosen miiffite, minimal, vielleicht auch gleich
Null. (Bei geschlossenen statischen Organen mit einer in Fliissigkeit
schwimmenden Luftblase kann sehr wohl an eine dynamische Funktion
gedacht werden, da hier die Trégheit des Wassers gegeniiber Luft den
Ausschlag bedingt.)

1) Ich wende den von S. Becher in seiner vorziiglichen Unter-
suchung iiber: Die .,Horblaschen der Leptosynapta (1909) gebrauchten
Ausdruck an.
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Ersatz statischer Organe.

Eine Orientierung iiber oben und unten setzt nicht unbedingt das
Vorhandensein eines statischen Apparates voraus. Unter bestimmten
Lebensbedingungen wird z. B. auch die Richtung des Lichteinfalles
hierfiir einen Ersatz bieten kénnen. Wenn auch das Tier dadurch
leichter Trrungen ausgesetzt sein wird, so kann dieser Wegweiser doch
unter normalen Verhiltnissen ausreichend sein. Aber auch da, wo
keine anderen Organe mit dieser Aufgabe betraut sind, werden wir
nicht immer erwarten diirfen ein komplexes statisches Organ zu finden.
Bei Tieren, die sich auf dem Boden fortbewegen, ist es sehr wohl méglich,
daB die Summe aller von den Gelenken und Muskeln der Extremititen
den Zentren zuflieBenden Sensationen geniigend Hinweise iiber die
Lage des Schwerpunktes im Verhéltnis zur Unterstiitzungsfliche liefern,
um sie im Sinne einer statischen Orientierung verwerten zu konnen.
In diesem Falle wiirde man morphologisch nicht von einem statischen
Organ sprechen kénnen.

Je geringer das Kdrpergewicht im Verhiltnis zur Grofle des ganzen
Tieres ist. um so weniger bestimmt werden die eben genannten Emp-
findungen sein konnen, und um so dringender wird das Bediirfnis sein
nach einem anderen feineren Registrierapparat. Vielleicht darf man
die groBe Verbreitung statischer Organe bei Wassertieren damit in
Zusammenhang bringen. Aber auch bei allen fliegenden Insekten wiirde
ein auf die Belastung der Beme sich griindender Apparat wahrend
des Fluges versagen miissen. Andererseits werden Organe, die eine
Lageorientierung ermoglichen, am dringendsten dann gefordert werden,
wenn der Korper allseits von gleichen Sensationen getroffen wird und
dadurch Hilfsapparate ausgeschaltet werden. Dies trifft in hohem Malle
zu beim Flug, beim Schwimmen und beim Wiihlen im Schlamm. Doch
ist in den beiden ersten Fillen wieder zu unterscheiden, ob die Tiere
beim Fliegen und Schwimmen passiv oder aktiv den Gleichgewichts-
zustand innehalten Das erste ist der Fall, wenn ihr Schwerpunkt
unter dem Punkt liegt, an dem man sich den Auftrieb angreifend zu
denken hat. Solche Tiere befinden sich im stabilen Gleichgewicht.
Da sie, sobald ihre Bewegungen nachlassen, je nach ihrem spezifischen
Gewicht entweder sinken oder steigen, ohne die Richtung der Kérper-
achsen zu #ndern, so kann ihnen aus der Registrierung dieser Re-
wegungen vermittels anderer Sinne eine geniigende Vertikalorientierung
erwachsen, allerdings nur bei wenig schnellen Formen. Schwimmt das
Tier im labilen Gleichgewicht (auch aktives genannt), so wiirde ihm
der Mangel eines statischen Organs schon groBere Schwierigkeiten
verursachen!). Bei solchen Formen ein derartiges Sinnesorgan zu

1) Im Wasser kommt fiir diese Betrachtung in erster Linie, wenn auch
nicht ausschlieflich, die Lagebeziehung vom Schwerpunkt des Korpers zum
Schwerpunkt der verdringten Fliissigkeit in Betracht. Beim Sinken und
Steigen tritt noch die Reibung mitbestimmend fiir die Lage des Korpers
hinzu. Dieser Faktor spielt beim Fliegen eine untergeordnete Rolle, wihrend
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vermuten, wird demnach einer starken Berechtigung nicht entbehren,
falls nicht, wie bei Krebsen. die Richtung des Lichteinfalles die Korper-
lage des Tieres bestimmt (v. Buddenbrock).

Ersatz dynamischer Organe.

Auf eine Kontrolle der Bewegungen durch dynamische Organe
werden die Tiere um so weniger verzichten konnen, je schneller ihre
Bewegungen sind und je feiner sie abgestuft werden miissen. Jedoch
darf man hier nicht itbersehen, daB bei Formen, die sich auf dem Boden
fortbewegen, die Kontrolle der Extremititenbewegungen in ihrer Ge-
samtheit ein gutes Bild der Bewegungs- und Geschwindigkeitsinde-
rungen des ganzen Korpers ergeben kénnen'). Viel weniger werden
die Empfindungen der Fliigelbewegungen und der Schwimmfile in
dieser Hinsicht zu verwerten sein. Es liegt dies daran, dafl im Wasser
sowie auch in der Luft gleiche Ortsverinderungen nicht jeweils durch
Fliigel- oder Beinbewegungen gleich abgemessen werden. Die Eigen-
bewegungen des Mediums sind nicht die einzige Ursache. Auch die
Moglichkeit weiter zu gleiten bei Einstellung der Bewegungen muB in
Betracht gezogen werden.

Hier werden wir schon darauf hingewiesen, daB ein auf solchen
Prinzipien aufgebauter Gleichgewichtssinn vollig versagen muf}, wenn
es sich darum handelt, passive Bewegungen festzustellen, und zwar
nicht nur bei den Schwimmern und Fliegern. Wenn also schreitende
Tiere auf diese Weise einen Ersatz fiir ein dynamisches Organ finden,
so kann dieser Ersatz nur bei aktiven Bewegungen in Funktion treten.

Dynamische Organe sehr einfacher Art konnen schliellich inner-
vierte Haare sein, die den Luft- und Wasserdruck zu messen imstande
sind (s. das @iber Johnstonsches Organ und iiber Mysideen Gesagte).

Es schien mir nicht iberfliissig, diesen Betrachtungen hier Raum
zu gewdhren, besonders deshalb, weil unsere Kenntnisse iiber statisch-

hier die Wirkung der Bewegungsorgane den ausschlaggebenden Faktor
darstellt. Beim Schweben wird es sich darum handeln, ob der Schwer-
punkt unter der Linie liegt, die die beiden Punkte der Fliigel miteinander
verbindet, an denen der Luftdruck angreifend gedacht werden kann. Da
die Fliigel beim Schweben meist etwas nach oben getragen werden (Tag-
schmetterlinge), so liegt diese Verbindungslinie meist {iber dem Schwer-
punkt; die Tiere befinden sich also im stabilen Gleichgewicht.

Wahrend der Flugbewegung darf man die stiarkste Entfaltung der
Hubkraft in dem Augenblick annehmen, in dem die Fliigel durch die
Horizontallage gefiihrt werden. Da nun fiir diesen Moment der Ansatz-
punkt der Fliigel am Thorax mafBgebend ist, dieser aber stets ziemlich hoch
liegt, so ist auch wahrend der wichtigsten Flugphase eine stabile Gleich-
gewichtslage anzunehmen.

1) Dies kann jedoch nur fiir Tiere ausreichen, die nicht balancieren
miissen. die also auch beim Gehen jederzeit mindestens an drei Punkten
unterstiitzt sind. FEine geregelte Abwickelung der Balancierbewegungen
verlangt eine sofortige Aufnahme der feinsten Verdnderungen, die sich
durchaus nicht immer in den Extremitatengelenken &dufBlern.
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dynamische Organe bei den Arthropoden noch auBerordentlich liicken-
haft sind und bei den Insekten nahezu iiberall versagen, auch da, wo
die Lebensweise der Tiere und ihre Lebensfithrung, ihre Reaktionen
und Reflexe an der Existenz solcher Organe kaum zweifeln lassen
konnen.

Wir geben zunichst einen Uberblick iiber die Verbreitung der Or-
gane bei den verschiedenen Gruppen der Arthropoden.

Verbreitung statischer und dynamischer Organe.

Bei den Insekten hat man bisher vergeblich nach statischen und
dynamischen Organen gesucht. Nur bei den Nepiden (Wasserwanzen)
ist es neuerdings Baunacke, einem Schiiler von G. W. Miiller, ge-
lungen, die Existenz statischer Organe einwandfrei nachzuweisen. Von
Stauffacher wurden bei den gefliigelten Individuen der Reblaus und
der Tannenlaus Organe beschrieben, die in erster Linie als dynamische
anzusprechen waren. Doch gestatten die vorliegenden Untersuchungen
noch kein abschlieBendes Urteil iiber die Bedeutung dieser Organe.

Aus der Tatsache, daB sich bei einigen Wasserwanzen ein statisches
Organ neu gebildet hat, darf man nicht ohne weiteres den SchluB ziehen,
daB die Vorfahren derselben noch kein derartiges Organ besessen haben.
Es ist sehr wohl mdoglich, dal z. B. die Gelenkhidute des Abdomens
durch die Schwere desselben Reize erhielten, die eine Orientierung iiber
die Lage des Korpers gestatteten. Und dies kann auch heute noch fiir
alle Insekten gelten. Im Wasser miilite ein derartiges Organ an Wert
bedeutend eingebiiBt haben entsprechend der Verminderung des Ge-
wichtes, so dafl nun ein neues besser arbeitendes Organ wiinschenswert
wurde. Auch an die Gelenkhaut, die den Kopf mit dem Thorax ver-
bindet, ist wenigstens in einigen Gruppen zu denken (Fliegen, Libellen).
Ferner wiaren Versuche auszufithren, die den Einflul der Eingeweide-
nerven auf die Statik des Korpers feststellen. Denn auch hier kénnte
das statische Organ der Insekten liegen, das man entsprechend ihrem
Verhalten ihnen zuzuschreiben geneigt ist!). (Bei den Nepiden wiirde
dieses Organ dann vielleicht infolge der geringen Tiefendimensionen
des Abdomens versagt haben.)

Auch ein dynamisches Organ mufl man den schnell beweglichen
Insekten wohl zuschreiben, wenngleich es bisher nicht gelang, ein solches
aufzufinden. Da die Bewegungen alle vom Thorax ausgehen, kénnte
sowohl das Abdomen wie auch der Kopf fiir dieses Organ die trige
Masse darstellen. Die Nervenendigungen der Gelenkhidute kénnten

1) Bei Ameisen hat Brun festgestellt, daB sie sich nach einem Gefalle
von 20° zu orientieren vermodgen, und zwar geschieht diese Orientierung
nicht im Gehen, sondern die Ameise ,,erhebt sich auf den Vorderbeinen so
hoch sie kann und wiegt sich, indem sie die Tibien der Vorderbeine ab-
wechselnd beugt und streckt, mehrere Male langsam auf und ab; — dabei
sind die Fiihler weit nach oben und vorn gestreckt‘ (S. 205, 1. c.). Eine
horizontale Traversierung eines Hanges von 20° Neigung vermag da-
gegen den Tieren keinen orientierenden Anhaltspunkt zu geben.



Statisch-dynamische Sinnesorgane. 73

auch durch Haare ersetzt sein, die dhnlich den Stellungshaaren Ande-
rungen der Lage des Kopfes gegeniiber dem Rumpf registrieren. Auch
an eine Funktion des Ganglion opticum II, das in so eigentiimlicher
Weise zwischen zwei in der Horizontalebene verlaufende Faserkreu-
zungen aufgehéingt ist, muB bei der Fahndung nach dem dynamischen
Organ der Insekten gedacht werden.

Ich habe versucht, einiges iiber die Bedeutung des Johnstonschen
Organes zu ermitteln, konnte aber im wesentlichen nur eine Beob
achtung von Forel bestitigen, da namlich ein Entfernen der Fiihler
den Flug etwas beeintrichtigt, und bin geneigt dies auf die Beseitigung
oder — wenn die Antenne in der Mitte abgetragen wird — auf die ge-
storte Funktion des Johnstonschen Organs zuriickzufithren. Hierbei
setze ich voraus, woran kaum gezweifelt werden kann, dafl die Schwere
des Fiihlerschaftes fiir das Organ von Bedeutung ist. Forel beob-
achtete, ,,daf infolge des Verlustes der Fiihler diese Tiere (gemeint
sind die Bienen) nicht etwa unsicherer, sondern im Gegenteil schein-
bar sicherer im Flug werden. Sie schwanken nicht mehr hin und
her, bevor sie sich irgendwo niedersetzen, wie man dies ja besonders
bei Wespen meistens beobachtet, sondern fliegen schnurgerade auf
einen Punkt und setzen sich sofort nieder wie die Fliegen und Wasser-
jungfern. Der Unterschied im Benehmen ist hier besonders bei
Wespenarten auffallend (1910, S.23). Wenn Forel diese Verinde-
rungen des Fluges auf eine Beseitigung des Witterungsvermégens in-
folge Amputation der Fiihler zuriickfiihrt, so kann ich mich ihm nicht
anschliefen. Meine Beobachtungen an Schmetterlingen beim Nieder-
setzen im Zimmer auf dem Tisch oder auf dem Boden lassen es als
unwahrscheinlich erscheinen, daB der Ubergang des Fluges in ein
Schweben nur mit Riicksicht auf ein Beriechen des anzufliegenden
Objekts erfolgt. Der scheinbar sichere Flug ist vielleicht gerade die
Folge einer gewissen Unsicherheit. So wie bei einem Menschen, der
reichlich Alkohol genossen hat, die Verminderung der Gehsicherheit
haufig ein gewaltsames, scharfes Richtunghalten zur Folge hat, so
kénnte auch bei den Insekten diese scheinbar sichere Flugweise auf
eine Einbufle des normalen Koénnens zuriickzufithren sein.

Ich konnte an Tagschmetterlingen feststellen, daB der Flug der
Tiere weniger wechselreich wird, wenn ihnen die Fiihlerknopfchen ab-
getragen worden sind. Lassen sie sich auf horizontaler Ebene nieder,
so tritt nie vorher ein Schweben ein. Stets kommen sie so hart auf,
dal man den Aufschlag auch aus einer Entfernung von 5 m deutlich
vernimmt. An vertikalen Winden anzufliegen gelingt ihnen selten.
Meist stiirzen sie nach heftigem Anprall zu Boden. Dies alles 148t an
eine dynamische Funktion dieser Organe denken. Dagegen kann ich
Beobachtungen anfiihren, die uns davon abhalten miissen, in ihm auch
ein statisches Organ sehen zu wollen. Die Tagschmetterlinge fithren
mit den Antennen und in etwas geringem Umfang auch mit dem ganzen
Kopf kompensatorische Bewegungen aus. Die Kopfbewegungen bleiben
nach Entfernen der Fithler in ganzem Umfange bestehen. Von den
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Johnstonschen Organen kénnen demnach die kompensatorischen Be-
wegungen nicht ausgehen?).

Bei niederen Krebsen (mit Ausnahme einiger Copepoden) sind
statische Organe nicht gefunden worden. Es mag dies zum Teil damit
zusammenhingen, daf} die Tiere im passiven Gleichgewicht schwimmen
(Bethe). Sehr viel bedeutungsvoller aber ist, dafl diese Formen, soweit

sie pelagisch leben, in aus-
gesprochener Weise sich
nach dem Lichteinfall ori-
entieren,indem sie sichstets
so stellen, daB3 ihr Riicken
senkrecht vom Licht ge-
troffen wird. v. Budden-
brock, dem wir diese Kr-

kenntnis in erster dinie
verdanken, nennt diese
Einstellungsweise ,,Licht-

riickenreflex* (1914). Er
konnte jedoch den Licht-
riickenreflex nicht nur bei
statocystenlosen = Formen
feststellen,sondern auch bei
den mit statischen Organen
ausgestatteten =~ Mysideen
und Dekapoden. Doch
dominieren bei diesen im
Falle eines Widerstreites
beider Reize (Beleuchtung

Fig. 37. Lage der Statocysten (als schwarze
Punkte dargestellt) bei Krebsen.

A Landassel Platyarthrvs; B Assel Anthura gracilis;
C Flohkrebs Ampelisca; D Schizopoda Leptomysis;
E Decapode Palaemon. )
IA erste, 1IA zweite Antenne; End Endopodit; Ex Exo-
podit; T Telson.
Nach Wenig, Thienemann, Strauss, Sars, Kreidl.
(Aus Hesse, 1813.)

von unten) die von den
Statocysten ausgehenden
Erregungen. Das Entgegen-
gesetzte hat Baunacke bei
Nepiden beobachtet.

Die héheren Krebse

weisen zum Teil gut ent-

wickelle statodynamische
Organe auf. Man hat sie gefunden bei einigen Amphipoden (Platy-
sceliden und Gatt. Ampelisca) im Kopf (Fig. 37C), bei verschiedenen
Asseln (meist bei solchen mit schlecht entwickelten Augen), und zwar

1) Eine Beobachtung, die gegen die Annahme spricht, daf das John-
stonsche Organ allein alle dynamischen Funktionen {ibernommen hat,
darf ich hier nicht unerwahnt lassen. Ich brachte kleine, lebhafte Lauf-
kafer auf eine breite Drehscheibe, die mit einer Glocke iiberdeckt war.
Die Tiere liefen, sobald die Scheibe in Drehung versetzt wurde, am Rande
der Glocke entlang, und zwar stets der Drehrichtung entgegen. Wurde
die Richtung gewechselt, so drehten auch die Kéfer um. Ein Abschneiden
der Fiihler lie nicht die geringste Wirkung auf dieses Benehmen erkennen.
Leider hatte ich hierbei eine optische Orientierung nicht ausgeschaltet.
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bei emigen im Kopf, bei anderen im Telson (letztes Abdominalglied)
(Fig. 37A und B). Bei den Mysidaceen liegen die Organe im Innenast
der letzten Abdominalextremitidten (Fig. 37D), und bei den Decapoden
im Basalglied der ersten Antenne (E). Bei den Brachyuren gingen die
Statolithen verloren; eine statische Funktion wird damit hier sehr
unwahrscheinlich.

Bei den Stomatopoden konnten statische Organe bis jetzt nicht
gefunden werden. Es ist dies um so erstaunlicher, als es sich hier um
gewandte Schwimmer handelt, die auch in labiler Gleichgewichtslage.
niamlich bei einer Belastung des Riickens mit 8,2 g Blei (das Tier wog
39 g auller Wasser), normal zu schwimmen vermégen und diese Orien-
tierung entgegen der Schwerkraft auch beibehalten, wenn die optischen
Impulse ausgeschaltet sind (Demoll). Bei diesen Formen wird man
in erster Linie an eine statische Funktion der Eingeweidenerven denken
miissen. Eine Verwertung des Gewichts der Augenstiele kann hicr
nicht in Frage kommen, da ein Abbinden
derselben im Gelenk das Schwimmen
nicht beeinflufit.

Bei den Spinnen fehlt uns jede
Kenntnis derartiger Sinnesorgane, ob-
wohl wir sie auch hier (speziell bei Netz-
und Springspinnen) vermuten diirfen.
Hier wiirde in erster Linie an eine
Ausnutzung der Schwere des Abdomens
zu denken sein.

Die statischen Organe der Nepiden.

Nepidenlarven. Da mit den
Veranderungen, die das Abdomen beim
Ubergang vom Larven- in das Imago-
stadium erfahrt, auch die statischen
Sinnesorgane eine vollstindige Umbil-
dung erfahren, so miissen die beiden
Formen getrennt voneinander be-
sprochen werden. Aus Fig. 38 und 39
148t sich ersehen. daB sich bei den Ptl Paratergitlappen, links in normaler

. N > . N Lage, rechts zuriickgeschlagen, um die
Larven die Stigmen des dritten bis  Siunesgruben (sg) und die Stigmen (st) zu
sechsten Abdominalseomentes in eine  #eigen. S Sternit; As Abdominalschaufel;
o Npo ventrale Primérnaht.
dem Rande des Abdomens parallel lau- (Nach Baunacke, 1912.)
fende Rinne, die Atemrinne (Fig.39, 4),
offnen, welche von den Sterniten und Paratergiten zusammen gebildet
wird. Die Paratergite nehmen einen wesentlichen Anteil daran schon
dadurch, daB sie scharf umgekrempelt sind. Der vollstindige Abschlufl
wird aber erst durch ihren dichten, aus mehreren Reihen bestehenden
Borstenbesatz (Deckborsten db) im Verein mit der Borstenreihe des

Sternits (S) hergestellt. In dieser Atemrinne wird den Stigmen die

Fig. 38. Abdomen der Larve
von Nepa, von unten gesehen.
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von der Abdominalschaufel an der Wasseroberflache aufgenommene
Luft zugefiihrt.

Jeder Paratergitlappen hat in der Mitte eine Einkerbung. An dieser
Stelle fehlen die langen Deckborsten ganz und sind durch kurze, die

Fig. 39. Querschnitt durch das Abdomen der Larve von Nepa (schematisch).

Die linke Halfte des Schnittes fihrt durch eine Sinnesgrube. Pt Paratergit; db Deckborsten;
Npd dorsale Primarnaht; T Tergit; A Atemrinne; die ibrigen Bezeichnungen wie in Fig. 38,
(Nach Baunacke, 1912.)

Rinne bei weitem nicht iiberbriickende, beweglich eingelenkte und inner-
vierte Sinnesborsten ersetzt (Fig. 39 links und Fig. 40 sb). Die Liicke,
die dadurch in der Bedachung der Rinne ent-
stehen miilte, wird durch Schrigstellung der
benachbarten Deckborsten wesentlich verklei-
nert (Fig. 40), so dal} nur eine kleine offenc
Stelle bestehen bleibt. Nach auflen von den
Deck- und Sinnesborsten finden sich noch kleine
titenformige Chitingebilde (Fig. 39).
Fiir die Funktion der Sinnesgruben als
statische Organe ist es bedeutsam dal} die
Sinnesborsten leicht beweglich sind, und daB
in ihrem Bereich eine direkte Beriithrung der
Luft mit dem Wasser stattfindet. Denken wir
uns ein Tier senkrecht im Wasser stehen, so
werden die untersten Partien der Atemrinne
einem stirkeren Wasserdruck ausgesetzt sein
Fig. 40. Sinnesgrube 2ls die oberen. Die starre Borstendecke wird
von Ranatra. aber die Druckdifferenzen auffangen, jedenfalls
b Deckborsten; sb Sinnes- Ohne bedeutende Ein- oder Ausbuchtungen zu
borsten; ¢ Kontaktfiache der  erleiden. Dagegen werden die kleinen unge-
(]? :f:;:l: kviai;i;, schiitzten Liicken — die zu klein sind, um Luft
vollstindig entweichen zu lassen — geeignet
sein, die Differenzen des Wasserdruckes oben und unten ungemindert?)
auf die Luftsaule der Atemrinne einwirken zu lassen; und die Sinnes-

1) Ganz ungemindert werden auch hier die Druckunterschiede nicht
einwirken konnen, da bei den geringen Dimensionen der Liicke diese wie
eine Kapillare wirkt und somit ein Teil des Druckes von der Umrandung
getragen wird. Mit der Verminderung des Druckes verringern sich aber
auch die absoluten Werte der Druckunterschiede.
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borsten, die nachgewiesenermaflen (Baunacke) in der Kontaktebene
von Wasser und Luft liegen und Verschiebungen derselben mit-
machen, sind somit instand gesetzt zu registrieren, zwischen welchen
Punkten Druckunterschiede auftreten. Bei geeignetem Fiillungszustand
der Atemrinne wird die tiefer gelegene Sinnesgrube einen nach innen
gekehrten Meniskus zeigen, wahiend bei der hoher gelegenen der
Meniskus und mit ihm die Sinnesborsten sich nach auBlen hervor-
wolben.

Imago. Die Umbildung des imaginalen Abdomens aus dem larvalen
geht in der Hauptsache mit einer Streckung der Paratergite und mit
einer Verstreichung der Paratergitfalten und der Atemrinne einher.
Mit der Atemrinne wird aber das.Tier auch seines statischen Apparates
beraubt. Die Funktion des bei der Imago neu gebildeten Sinnesapparates
ist auf denselben physikalischen Prinzipien aufgebaut wie der der Larve.
Doch wird jetzt die Atemrinne, die die verschiedenen Sinnesorgane

Fig. 41. Querschnitt durch die cuticularen Teile cines statischen Organs
einer Imago (Nepa).

Gn Grenznaht; sta Stigmenast; st Stigmenoffnung; R Rahmen; dm Borstenmembran; pl Pliisch-
besatz; kb Kegelborste; sb Sinnesborste. Schema, entworfen nach einer Abbildung von Baunacke.

miteinander verbindet, durch Tracheen vertreten, derart, dal, wie aus
Fig. 42 zu ersehen, die drei Sinnesorgane (so) derselben Seite — bei
den Imagines sind nur drei Paare entwickelt, und zwar am vierten,
finften und sechsten Abdominalring — durch einen Léngsstamm, die
Organe der rechten und linken Seite durch Queranastomosen mit-
einander kommunizieren.

Das Sinnesfeld schlieit sich auch hier jeweils an eine Stigmen-
6ffnung an (Fig. 41, std). Es ist von einer glashell durchsichtigen Mem-
bran (bm) iiberspannt, die von Siulen getragen wird (sb), welche be-
weglich eingelenkt sind, doch so, dal ihre Exkursionen nur in einem
Hervortreten und Wiederzuriicksinken bestehen konnen. Sie werden
also in geringem Mafle der Membran gestatten, sich zu entfernen oder
zu nihern, und da diese Trager innerviert sind, so vermdégen sie derartige
Exkursionen der Membran zu registrieren. Sie sind auBerdem selbst
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an der Bildung der Membran in erster Linie beteiligt, die in der Haupt-
sache aus den verbreiterten Endplatten derselben besteht. Einige gleich
gebaute nur kleinere Triger, die jedoch nicht innerviert sind, treten an
Zahl zuriick. Schlieflich haben an dem Aufbau der Membran noch die
schriag inserierenden Randborsten teil.

Im Bereich des Sinnesfeldes zeigt die Cuticula eine eigentiimliche
Oberflichenstruktur. Uber die hier vorhandenen Unebenheiten zieht
sich ein rasen- oder pliischartiger Uberzug von feinsten, stark licht-

brechenden Chitinspitzen (pl) hin,
zwischen denen einzelne gedrungene
Borstenkegel (kb) hervorragen.

Das ganze Sinnesfeld ist in einen
festen Chitinring, einen Rahmen
(R), eingespannt.

Die Funktion dieses Organs als
statischer Apparat ist ohne weiteres
zu iibersehen, wenn wir beachten,
daBl der Raum zwischen der Mem-
bran und dem Sinnesfeld von den
Stigmen aus beim lebenden Tier
stets mit Luft angefillt wird. Die
Art und Weise, wie hier die Orien-
tierung des Korpers zur Vertikalen
zustande kommt, entspricht also
vollkommen der bei den Larven.
Nur ist hier insofern eine Vervoll-
kommnung erreicht als an Stelle
des Kohisionshidutchens, das dort
eine bestimmt lokalisierte Grenze
zwischen Wasser und Luft ergab,
hier eine wirkliche Membran ge-
treten ist; und an Stelle der Atem-
rinne ist eine im Inneren des Kor-

Fig. 42. Abdominales pers gelegene Kommunizionsréhre
Tracheensytem der Tmago v. Nepa  jp den Dienst dieses Organs gezogen

. cm(?rea, L. ) worden, die nicht nur die Organe

o it snd areoll, e 8 ergleichen Seite, sondern auch

hinter ihrer Abzweigung von den Stigmenisten die der gegenﬁberliegenden Seit.e

abgeschnitten. st Stigma; sta Stigmenart, : :
trl Tracheenlingsstamm ; ¢ra Tracheenanasto- direkt verbindet.

mose; so Sinnesorgan. (Baunacke, 1912.) Fiir die Nepiden ist ein statisches

Organ unerlaBlich, weil diese Formen
meist nur aktiv die Wasseroberfliiche erreichen. Wahrend die iibrigen
Wasserwanzen, wenn sie in Atemnot geraten, die Bewegungen einstellen
und daraufhin ohne weiteres ihrem geringen spezifischen Gewicht ent-
sprechend nach oben treiben, miissen die Nepiden, die wohl eine relativ
geringere Luftmenge mit sich fithren und daher oft spezifisch schwerer
sind als Wasser, alle Anstrengungen machen, um die Oberfliche zu
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gewinnen. Jene haben eine Orientierung also gar nicht nétig, fiir diese
ist sie Lebensbedingung. Die Nepiden sind iibrigens so schlechte
Schwimmer, daf sie nur eine Héhe von etwa 10 ecm zu iiberwinden
vermogen, um dann wieder erschopft zu Boden zu sinken. Meist be-
nutzen sie daher Wasserpflanzen, um an ihnen emporzuklettern und
gehen iiberhaupt nur in die Tiefe, wenn sie erschreckt werden, wahrend
sie im ibrigen direkt unter der Oberfliche sitzend stéindig mit der
atmosphérischen Luft in Verbindung bleiben.

Die statischen Organe der Nepiden werden also nicht nur in An-
spruch genommen werden, um dem Tier die gewiinschte Korperlage
zu ermoglichen, sondern auch vor allem, um in bestimmter Lage Pro-
gressivbewegungen auszufithren. Wie allgemein bei héheren und niederen
Tieren, so lehren auch die Versuche von Baunacke an Nepiden, da$
den statischen Organen andere, besonders die Lichtsinnesorgane, zu
Hilfe kommen. Dabei offenbaren die von den Augen ausgelosten
Reaktionen eine solche Selbstindigkeit, daf sie, durch geeignete Be-
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Fig. 43. Weg einer geblendeten, aber sonst heilen Larve auf der Schaukel.
(Baunacke, 1912.)

dingungen in Widerstreit mit den von den statischen Organen aus-
gelosten Reaktionen gesetzt, iiber diese die Oberhand gewinnen. Um
den Einflul der Gleichgewichtsorgane ungetritbt zu erkennen, wird
man daher gut tun, die optischen Impulse auszuschalten. Bringt man
geblendete Tiere unter Wasser auf ein Schaukelbrett, das iiber einem
Querbalken liegt (Fig 43 und 44, A4), so beobachtet man, daB die
Tiere stets auf dem Brett nach oben laufen. Ein Herabdriicken des
Brettchens nach der anderen Seite (in den Fig. 43 und 44 durch Kreise
markiert), hat eine sofortige Umkehr des Tieres zur Folge. In Fig. 43
ist die Marschrute eines Versuchstieres dargestellt. Jedem Umkippen
des Brettchens folgt prompt eine Umkehr des Tieres, so daBl dieses
stets nach oben lauft. Wird ein geblendetes Tier jedoch seines stati-
schen Apvparates beraubt (durch Entfernung der Sinnesborsten), so
bleibt das Umkippen jeweils ohne Einflufl auf die Bewegungsrichtung.
Die Tiere laufen jetzt ebenso oft abwirts wie aufwirts. In Fig. 44
ist ein derartiges Versuchsergebnis aufgezeichnet, wobei der Weg aus-
gezogen ist, solange er nach oben fithrt, und in unterbrochener Linie
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eingezeichnet ist, solange er abwirts fihrt. Alle diese Versuche zeigen,
daB eine des statischen Apparates beraubte Nepa, wenn sie geblendet
ist, ebensooft richtig wie falsch geht. Damit ist die statische Funktion
dieser Sinnesapparate erwiesen.

Im Anschluf} an diese Organe soll eine Frage kurz erértert werden,
die sich zwar bei der Betrachtung der meisten statischen und dyna-
mischen Organe aufdréingt, die aber wohl selten in so eindringlicher,
durch die Einfachheit der Verhiltnisse bedingten Form uns entgegen-
tritt wie hier. Dall die Bewegungen der Borsten registriert werden,
ist uns ja geldufig, aber dafl auch die Richtung der Bewegung bei Zu-
und Abnahme der Luftblase unterschieden werden kann — und darauf
basiert ja die Funktion —. verdient eine nahere Betrachtung. Es ist
dasselbe Problem, das uns auch durch die Sinneshaare in den Bogen-
gingen der Wirbeltiere aufgegeben wird. Auch hier kniipfen sich an
die durch die Flissigkeitsstromung erzeugten Bewegungen und Rei-
zungen der Haare verschiedene Reflexe ie nach der Richtung, in der

Fig. 44. Weg einer geblendeten Imago, der die statischen
Organe zerstort wurden.
(Baunacke, 1912.)

die Flussigkeitsverschiebung und mithin die Bewegung der Haare statt-
findet. Wenn es uns auch nicht méglich ist, in den feinsten histolo-
gischen Aufbau geniigend einzudringen, um hier vielleicht die not-
wendigen Voraussetzungen dieser Fahigkeiten aufzufinden, so darf doch
wenigstens darauf hingewiesen werden, dafl es sich hier nicht um ein
spezifisches Kénnen dieser Sinneshaare allein handelt. Auch wenn wir
uns iiber ein einzelnes Haar auf dem Handriicken hinstreichen lassen,
gelingt es meist, die Richtung anzugeben, in der dies geschieht. Aber
auch in diesem Falle ist es nicht moglich zu entscheiden, ob der Nerv
des Haares allein diese Orientierung vermittelt oder ob die Nerven-
endigungen der Umgebung hierbei eine Rolle spielen. Wie dem auch
sei, es auBert sich in dieser Fahigkeit der Haare eine Unterschieds-
empfindlichkeit, die weit iiber das MafBl dessen hinausgeht, was man
als Hochstleistung feststellte, wenn es sich darum handelte, zwei értlich
benachbarte Reize noch als getrennt wahrzunehmen. Dabei liegen wohl
zweifellos beidemal gleiche Vorgéinge zugrunde. Wenn ich passive Be-
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wegungen eines Haares nach den verschiedensten Richtungen hin wahr-
nehme, so beruht dies doch in letzter Instanz auf der Fahigkeit, die
gegenseitige Lage zweier (oder mehrerer) Reize, die in minimalem
Abstand appliziert werden, richtig zu erfassen.

Die statisch-dynamischen Organe der héheren Krebse.

In dem Bau der statisch-dynamischen Organe der héheren Krebse
sind die wesentlichen Teile und ihre Anordnung im groflen und ganzen
einander gleich, so daB wir uns damit begniigen diirfen, die zwei be-
kanntesten Typen hier niaher darzustellen.

Beim FluBlkrebs (Potamobius) liegt das Organ im Basalglied der
ersten Antenne. Es stellt ein Sickchen dar, das sich auf der Medianseite
des Fiihlers nach auBen 6ffnet, so daB die Offnungen der beiderseitigen
Organe einander entgegensehen. Das Eindringen von Fremdkérpern

Fig. 45. L#ngsschnitt durch eine Statocyste von Mysis.

rh freie Sinneshaare; SH Sinneshaare, die, in doppeltom Kreis angeordnet, den Statolith (st) tragen;
Snz Sinnesnervenzellen; ma Matrixzellen der Haare; ¢s Innenast der Extremitit des 6. Abdominal-
ringes. (Bethe, 1895.)

in die Hohle wird durch einen dichten Borstenbesatz der duBeren Lippe
verhindert. An der unteren und hinteren Wand des Sickchens erhebt
sich eine Leiste, die beiderseits eine Reihe zarter Borsten tragt, deren
Spitzen meistenteils in eine gallertige Masse eingebettet sind, welche
Sandkérnchen und mancherlei andere Korperchen enthilt. Die Inner-
vation dieser Sinnesborsten wird durch einen Ast des Antennennerven
besorgt, der sich bereits nahe dem Gehirn abzweigt. Die Nervenfasern
endigen in den Spitzen der Borsten als langgestreckte, stdbchenférmige
Koérperchen.

Hiutet sich der Krebs, so wird auch die feine Cuticula der Stato-
cyste mit samt dem Statolith abgeworfen. Nach Vollendung der Hiu-
tung wird dieser wieder durch kleine Sandkérnchen und andere Fremd-
korper ersetzt, die das Tier mit Hilfe seiner Scheren in das Sdckchen
hineinbringt.

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 6
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Bei Palaemon offnet sich das Blaschen mit einem Querspalt nach
oben (Fig. 37E). Doch liegt dieser Spalt nicht frei zutage, sondern wird
durch eine klappenférmige Querleiste verdeckt, die ihren freien Rand
nach vorne kehrt.

Die geschlossenen Cysten der Brachyuren enthalten keine Statolithen.

Bei den Mysideen liegt das statisch-dynamische Organ im Basal-
glied des Innenastes des sechsten Abdominalbeinpaares (Fig.37D).
Von oben gesehen erscheint das Organ als eiformige Blase, deren Léangs-
achse mit der der Extremitiat zusammenfillt, und zwar so, daB das
spitzere Ende nach hinten sieht. Auf dem Boden der Blase erhebt sich,
wie man aus Schnitten ersieht (Fig. 45), ein Sinneshiigel, dessen Ober-
flache sich gegen die Medianebene des Tieres zu stark neigt mit der
Horizontalen einen Winkel von 459 bildend (Fig. 46). Dies ist wohl
zu beachten, und es spricht fiir eine prinzipielle Bedeutung dieser An-
ordnung schon der Umstand, daf auch bei den Dekapoden eine Schrig-

stellung der beiden Sinnesflichen
zu finden ist (Fig. 47), wobei be-
reits aus der in Fig. 46 und 47
im entgegengesetzten Sinne ge-
richteten Neigung erkannt werden
kann, daB3 das Wesentliche hier-
bei nur eine Neigung der beiden
Sinnesflachen zueinander ist. Am
hinteren Ende der Blase ist auf
der AuBenseite eine feine Off-
nung zu finden, die eine Teil-
Fig. 46. Querschnitt durch die Mitte pahme der Cystencuticula an
der Statocysten, der die Schrigstellung 4. Hautung ermoglicht. Wie
o des S?atollt};endze;gt. e a beim FluBkrebs, so wird auch
& Abdominalringes: el Telson.  (Betne, 105y hier der Eingang durch Haare
geschiitzt.

Der nierenférmige Statolith 146t deutlich eine Schichtung erkennen.
Er setzt sich aus einem organischen Kern und einem anorganischen,
kristallinischen, radidrgestreiften Mantel zusammen, der nach Bethes
Untersuchung in der Hauptsache aus Fluorkalzium besteht. Der Stato-
lith wird in sein>r Lage durch innervierte Haare festgehalten, die durch
Kanile bis in die Kernmasse eindringen. Diese Sinneshaare stehen
doppelzeilig in einem nicht ganz geschlossenen Kreis (Fig. 45). Die
Liicke des Kreises liegt innen unten. Dieser Stelle gegeniiber stehen
die Haare besonders dicht, da hier der stirkste Zug von dem Stein
ausgeiibt wird (vgl. Fig.46). Am weitesten distal fillt in diesem
Kreise eine Gruppe besonders groBer, starker Haare auf, fiinf an der
Zahl, die durch einen Zwischenraum von den anderen getrennt sind.
Wir werden uns ihrer bei Besprechung der dynamischen Funktion zu
erinnern haben.

Basalwirts von der Cyste erheben sich auf der Oberfliche des
Innenastes eine Reihe gefiederter Haare. Es wurde schon oben davon
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gesprochen, daf ihnen vielleicht eine die dynamische Funktion der
Statocysten unterstiitzende Funktion zukommen kann; doch liegen
keine Experimente hieriiber vor.

Die statisch-dynamischen Organe der Krebse wurden urspriinglich
fir Gehororgane gehalten. Ein tieferes Eindringen in die Funktion
der Bogenginge der Wirbeltiere brachte es mit sich, daf die dort
gewonnenen Anschauungen nun auch auf andere Tierformen iibertragen
wurden Man begann an der Horfunktion aller bisher bei niederen
Wassertieren gefundenen Gehdrorganen zu zweifeln und konnte sich
bald davon iiberzeugen, dafl diese
Zweifel durchaus berechtigt waren.

Einerseits gelang es nicht, Reak-

tionen auf Schallwellen einwandfrei

nachzuweisen, andererseits konnte

man den Einfluf} dieser Organe auf

Lage und Bewegungen des Korpers

unschwer feststellen. Das Haupt-

verdienst gebiihrt in dieser Rich-

tung Delage, der die statisch-dyna-

mischen Funktionen der Statocysten

der Krebse klarlegte. In schéner

Form wurden die von ihm gefun-

denen Tatsachen spater erhértet

durch ein von Exner angeregtes Fig. 47. Schematischer Querschnitt
und von Kreidl ausgefiihrtes Ex-  dqurch die Basalglieder der ersten
periment. Kreidl! bot den frisch Antenne von Palaemon.
gehﬁumten Krebsen feinste Eisen- Oben bei normaler Haltung unter Einwirkung
partikelchen, die diese an Stelle ge- %er Sf:];(wetk)“iaftl\iv alleitn, unten bei der m;ter
wohnlicher Steinchen in die Stato- —  sweestellung.  (Aus Hessoy "
cyste brachten. Durch Annaherung

eines Magneten, der geeignet war, die Schwere der Eisenfeilspiane zu iiber-
winden, lie sich das Tier unter abnorme Bedingungen bringen, und es
zeigte sich, daB es stets bestrebt war, sich so zu orientieren, daB die aus
Magnetkraft und Schwere sich ergebende Resultante in die Sagittal-
ebene des Tieres zu liegen kam (Fig. 47).

Physiologie der statisch-dynamischen Organe der Krebse.

Man hat allgemein bei den Krebsen gefunden, daf eine Exstirpation
der Statocysten eine Schwichung der Korpermuskulatur zur Folge hat.
Man schlof8 daraus, dafl der Muskeltonus durch stindig von den Stato-
cysten ausgehende Erregungen in der normalen Stirke erhalten wird,
und daB ein Ausfall dieser Erregungen sich in der herabgesetzten Muskel-
kraft duBert. Nun lassen sich aber dieselben Phinomene auch nach
anderen Amputationen, z. B. Augencperationen, beobachten. Dies
weist deutlich darauf hin, daB es sich bei den hiufig besprochenen
Tonusénderungen nach Statocystenlision nicht um eine spezifische Aus-

6*
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fallserscheinung, sondern um eine allgemeine Operationswirkung handelt.
In dieser Auffassung werde ich noch bestarkt durch Angaben von Bethe
und neuerdings von Kiithn, die darin einig sind, da§ die Wirkung der
Statocystenausschaltung nach einigen Tagen kaum mehr ohne weiteres
erkannt werden kann. Krebse, die nach der Hiautung aus irgendeinem
Grunde entstatet bleiben, scheinen sich hinsichtlich ihrer Muskelkraft
von normalen nicht zu unterscheiden. Ich glaube mich daher berech-
tigt, die ,,Tonuswirkung‘‘, soweit sie allgemein die ganze Kérpermusku-
latur umfassen soll, als eine fiir dieses Sinnesorgan nicht spezifische
Leistung zu betrachten.

Die statische Funktion dieser Sinnesorgane ist uns viel besser

bekannt als ihre dynamischen Leistungen. Es hat dies seinen Grund
in der Art der Antwortreaktionen,
die bei Gleichgewichtsstérungen
sehr viel einfacher sind als die
Reaktionen, die auf passive und
aktive Bewegungsédnderungen er-
folgen.

Wenn wir von den statolithen-
freien Organen der Brachyuren
zunichst absehen wollen, so diirfen
wir fiir alle ibrigen den Beweis
als erbracht sehen, daB sie der Er-
haltung des Gleichgewichts dienen.
Inwieweit sie hierbei von anderen
Sinnesorganen,namentlich von den
Augen, unterstiitzt werden, haben
wir zum Teil schon erfahren.

Zu den von den statischen Or-

Fig. 48. Normaler FluBkrebs, an  ganen ausgehenden Reflexen, die

einem Faden senkrecht im Wasser  Jer Erhaltung des Gleichgewichts

aufgehéingt. Ruhelage. dienen, gesellen sich noch typische

(Kihn, 1914,) Reaktionen derAugenstiele und der

Antennen. Der durchaus zwangs-

méflige Verlauf all dieser Bewegungen ist einer experimentellen Be-

handlung und Erforschung sehr giinstig. Eine eingehende Analyse

dieser Vorgénge verdanken wir Kithn, dessen Ergebnisse uns ein gutes
Bild von der Gleichgewichtsfunktion dieser Organe geben.

Da der FluBkrebs im allgemeinen sich gehend forthewegt, hierbei
aber die statischen Organe durch die taktilen Reize, die von den Beinen
aufgenommen werden, wesentlich unterstiitzt und selbst in ihrer Wir-
kung modifiziert werden, so ging Kithn, um nur Gleichgewichtsreak-
tionen zu erhalten, von einer im normalen Leben der Tiere selten zu
beobachtenden Bewegungsform aus, nimlich von dem Schweben, welches
eintritt, wenn sich der Krebs von einem erhéhten Punkt in die Tiefe
herabsinken 14B8t. Hierbei nimmt er eine charakteristische Stellung
ein. Achtet man wihrend dieser Phase darauf, dal auch das Licht
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keinen richtenden Einflufl auszuiiben vermag, indem man fir diffuse
Beleuchtung sorgt, so muf} sich jetzt bei Gleichgewichtsstérungen die
Wirkung des statischen Organs rein offenbaren. Um aber den Schwebe-
akt zu einem dauernden Vorgang zu machen, wurden die Tiere mit
dem Riicken an einem Stab befestigt und so in beliebiger Lage frei von
taktilen Reizen lediglich dem Einflufl der statischen Organe ausgesetzt.
Fig. 48 gibt ein Bild von der Stellung, die die Tiere hierbei einnehmen.
Stellt man sie schief, so erhédlt man dieselben Bewegungsreaktionen, wie
bei einem absinkenden Tier, das in Schriglage geraten ist (Fig.49).
Die Augenstiele stehen anndhernd horizontal; sie haben sich also der
Drehung des Korpers entgegen gedreht, sie haben Kompensations-
bewegungen ausgefithrt. Die
zweite Antenne der hoch-
liegenden Seite zeigt nach
vorn, die andere horizontal
nach auflen. Die Gangbeine
der tiefer liegenden Seite fiih-
ren in Richtung des punktier-
ten Pfeiles Ruderbewegungen
aus, die den Sinn haben, die
Drehung des Korpers riick-
géngig zu machen (gestrichel-
ter Pfeil). Die Beine der
hoch liegenden Seite werden
steif hochgehalten. Sehr auf-
fallend ist die Haltung der
groBen Schere auf dieser
Seite. Sie wird tiber dem
Korper getragen und fiihrt
nur schwache Schwingungen
aus. Daf} alle diese Bewegun-
gen unter diesen Bedingungen Fig. 49. Normaler 'FluBkreb_s, an ein_em
allein von den Statocysten Stabe im Wasser schief nach links geneigt.

ausgelﬁst Werden, geht aus Der punktierte? Pfeil gibt' die.Schlagri(.:htung del: Beine
110 . an. Der gestrichelte Pfeil zeigt den Sinn der Wirkung

dem VOngen Mangel dieser dieser Beinbewegungen auf die Korperlage.

Reaktionen bei beiderseitig (Kithn, 1914)

entstateten Krebsen hervor.

Wird ein Tier, dem nur auf der einen Seite das statische Organ
entfernt wurde, in normale Lage gebracht, so nimmt es eine Stellung
ein, die vollkommen der entspricht, die ein normaler Krebs bei Schief-
lage zeigt, und zwar werden die Schwimmbewegungen auf der nicht
operierten Seite ausgefithrt. (Fig. 50. Auf der operierten Seite ist die
kleine Antenne nicht eingezeichnet.) Dies laBt uns erkennen, dafl von
jeder Statocyste dauernd eine Erregung ausgeht, die den ganzen Kom-
plex der Gleichgewichtsreaktionen auszuldsen vermag und sie auch
auslost, solange nicht in den Erregungen der Statocyste der anderen
Seite eine Kompensation gegeben wird.
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Neigt man den einseitig entstateten Krebs nach der operierten
Seite hin, so dndert sich sein Verhalten nicht, neigt man ihn nach der
unversehrten Seite, so wird die Lagereaktion verstirkt. Dies 148t uns
weiteres iiber das Zusammenarbeiten der beiderseitigen Organe er-
schliefen: Von jeder Statocyste gehen dauernd Erregungen aus, die
den Gesamtkomplex der Gleichgewichtsreaktionen auszul6sen vermogen,
derart, daf} jedes Organ auf seiner Seite die Bewegungen, auf der ent-
gegengesetzten Seite die Ruhestellung bervorruft. Halten sich die
Erregungen der beiden Organe das Gleichgewicht, so tritt keine Reaktion

ein!). Eine Erregung kann iiber die
andere das Ubergewicht gewinnen,
einmal dadurch, dafl eine Neigung
des Tieres nach ihrer Seite hin
stattfindet, und dann auch dadurch,
dal bei horizontaler Korperlage
durch ungleiche Statolithenmassen
verschieden starke Reize ausgeiibt
werden. Dies laft sich nicht allein
an solchen Tieren beobachten, die
aus irgendeinem Grunde nach der
Héutung die eine Cyste nicht mit
Sandkoérnchen belegt haben und in-
folge davon sich genau so verhalten
wie einseitig entstatete Tiere, son-
dern auch an ofter anzutreffenden
Krebsen, die die Hoéhle etwas un-
gleich beladen haben, und die nun
ins Wasser gebracht die typischen
Gleichgewichtsreaktionen so lange
ausfithren, bis die beiderseitigen
Erregungen durch eine leichte Nei-

Fig. 50. Rechts entstateter gung des Korpers nach der weniger

FluBkrebs, senkrecht im Wasser  bedachten Seite hin sich die Wage
aufgehéngt. | halten.

(Kihn, 1914.) Hier wollen wir uns nochmals

der Schrigstellung der Tragflichen
des Statolithen erinnern, auf die wir oben schon aufmerksam machten.
Es wird hierdurch erreicht, daB3, ausgehend von der Horizontallage des
Tieres, eine geringe Neigung nach der Seite sofort eine betrichtliche

1) Man wird sich kaum vorstellen diirfen, dal3 das Gleichgewicht der
Erregungen dadurch zustande kommt, daB der Erregungsablauf, der in
den beiden Statocysten seinen Ursprung hat, bis in die Erfolgsorgane, in
die Muskeln gelangt und hier einander widerstreitend zu einem Gleich-
gewicht fiihrt. Es erscheint ndherliegend, anzunehmen, daf schon im Zentral-
organ die Entscheidung fallt, ob eine der beiden Erregungen der anderen
gegeniiber im Ubergew:cht ist, und daB ihr dann auf Grund dieses Uber-
gewichts die motorischen Bahnen frei gegeben werden, die dem anderen
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Reizdifferenz der beiden Statolithen schafft. indem der hoher liegende
sich im selben Mafle der Horizontallage nihert wie der andere sich
von ihr entfernt (Fig.47).

Fig. 51. Beiderseits entstateter FluBkrebs, an einem Stabe im Wasser
gehalten. Rechts in Beriihrung mit der Wasseroberfliche.
(Kithn, 1914.)

Bei den schwimmenden Dekapoden sollen nach Beobachtungen,
die schon von Delage gemacht wurden, und nach solchen neueren
Datums beide Statocysten in jeder Korperlage genau gleiche Reflexe

Erregungsablauf verschlossen bleiben. Diese Auffassung laBt sich stiitzen,
Wir werden weiter unten sehen, daB man es durch geeignete Versuchs-
bedingungen leicht dahin bringen kann, daf} Tastreize der einen Seite die
entgegengesetzte Reaktionen verlangen, wie die gleichzeitig einwirkenden
statischen Reize der anderen Seite. In diesem Falle kommt jeweils nur
die eine Antwortreaktion, und zwar vollstandig ungeschwicht, zur Geltung.
Ein Widerstreit der beiden Erregungskomplexe in der Muskulatur mii3te
aber wohl zu einer Modifizierung der Reaktionen im Sinne einer Hinneigung
zu den unterdriickten Reflexen fiihren. Ebenso ware es schwer zu ver-
stehen wie bei nur statischen Reizen in den Muskeln die Erregungslosung
»»,rudern‘‘ und die Losung .,ruhig hochstellen (die erste Losung wiirde von
der gleichseitigen, die zweite von der anderseitigen Statocyste eintreffen)
zu einem Gleichgewicht in Form einer ruhigen Normallage fiihren kann,
wo doch viel eher ein Rudern mit hochgezogenen Extremitaten zu erwarten
wire. Es darf ferner angenommen werden, da8 ein Erregungsgleichgewicht,
das durch das antagonistische Spiel der Muskeln ausgetragen wird, zu
einer Extremitatenhaltung filhren mufl, die wohl zu unterscheiden wire
von der eines beiderseitig entstateten Tieres. Dies scheint aber nach den
Abbildungen von Kiihn durchaus nicht der Fall zu sein. Ein derartig
operierter Krebs halt seine Beine genau in derselben Lage wie ein nor-
maler, der sich im Gleichgewicht befindet. Dies alles 148t uns annehmen,
daB bereits im nervosen Zentrum der Kampf der beiden Erregungskomplexe
ausgefochten wird, und daB die motorischen Bahnen den dominierenden
allein freigegeben werden. B

Wir werden im SchluB3kapitel diese Buches nochmals auf diese Uber-
legungen zuriickzukommen haben. Es wird sich dann zeigen, daB} ihr im
Zusammenhang mit der Frage nach der Doppelfunktion des Gehirns gré@eres
Interesse gebiihrt.



88 R. Demoll.

auslosen. Die Schrigstellung der Sinnesfliche 1Bt dies Verhalten schwer
verstdndlich erscheinen.

Die Gesamtheit dieser Reaktionen ist nun beim FluBkrebs keines-
wegs mit Erregungen statischer Art derart verknupft, dafl sie nicht
auch von anderen Reizen ausgelost werden kann. Treffen taktile Reize
bestimmter Art die Extremitéiten einer Seite, so miindet der Erregungs-
verlauf auch hier schlieBlich in dieselben motorischen Bahnen ein, und
wir beobachten dasselbe Verhalten der Tiere, wie sie es bei Statocysten-
reizung zeigen.

Fig. 51 laBt erkennen, daf ein beiderseits entstatetes Tier schon
auf allerfeinste taktile Reize — hier durch Wechsel des Mediums ge-
geben — die bekannten Reaktionen in der Weise zeigt, dal die gereizte
Seite zur Bewegungsseite wird. Die Anstrengungen haben also den
Sinn, der Beriihrungsfliche die Bauchseite zuzukehren. Weniger intensiv

wirkt einseitige Beleuchtung.

Benutzt man nicht ent-

statete Tiere und bringt sie

unter solche Bedingungen,

dafl sich die statischen und

die taktilen Erregungen in

ihrem Endeffekt widerstreben

miissen, so beobachtet man

ein Dominieren der Tastwir-

kung. In Fig.52 laBt die

Schrigstellung der Korper-

achse erwarten, daf3 die hoch

liegende Seite die Ruhestellung

zeigt. Die durch die Aqua-

riumswand auf dieser Seite

Fig. 52. Normaler Krebs im Wasser, an  gesetzten Tastreize hingegen

einem Stabe schiefgehalten, rechts in Be- fordern hier Bewegungen und

rithrung mit einer festen Unterlage. auf der tiefer liegenden Seite

(Kithn, 1914.) Ruhe. Der Gesamteffekt der

widerstreitenden Erregungen

ist nun nicht eine gegenseitige Abschwichung, sondern ein volles

Wirken der Tasterregungen. Andererseits wird eine Wirkung der op-

tischen Reize sowohl durch Tast- als auch durch statische Reize im
Falle eines Widerstreites unterdriickt.

MafBgebend fiir die Dominanz der verschiedenen Erregungen sind
die Lebensbedingungen. Bei Nepiden dominieren die optischen Er-
regungen iiber die statischen; bei Mysideen und schwimmenden Deka-
poden die statischen iiber die optischen, bei bodenbewohnenden Deka-
poden die taktilen iiber die statischen und diese wieder iber die op-
tischen.

Wahrend es nicht zweifelhaft ist, daB auch die Statocysten der
Mysideen neben ihren sicher vorhandenen dynamischen Funktionen die
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Erhaltung des Gleichgewichts bei diffusem Lichte in vollem Umfangel)
zu vermitteln vermogen, kénnen wir uns noch kein gesichertes Urteil
dariiber bilden, inwieweit die statolithenfreien Organe der Brachyuren
Lagereflexe auszul6sen imstande sind. Es wurde bereits oben betont,
daB es schwer ist sich ein Bild zu machen, in welcher Weise hier die
Lage des Korpers fiir einen bisher unbekannten adidquaten Reiz dieser
Organe mafigebend sein soll. Die bis heute vorliegenden Versuche lassen
denn auch immer noch die Méglichkeit offen, daf es sich hier um ein
rein dynamisches Sinnesorgan handelt (Delage, Bunting, Clark,
Bethe). Wahrend sich die meisten Autoren mit denjenigen Brachy-
uren befaBt haben, die etwas zu schwimmen verstehen und hie. Be-
wegungsstorungen beim Schwimmen nach Entfernung der Organe be-
schreiben, hat Bethe einen Einfluf} der Statocysten auf die Gehbewe-
gungen festgestellt. Vereinzelte Beobachtungen lassen allerdings auch
an eine statische Funktion denken. So sollen die Kompensations-
bewegungen der Augen auch bei diesen Tieren an das Vorhandensein
der Statocysten gebunden sein2). Nach Clark bleiben sie allerdings
auch bei entstateten Tieren in geringem Umfange bestehen.

Uber die dynamischen Funktionen der Statocysten sind wir
recht wenig unterrichtet. Meist begniigte man sich mit der Unter-
suchung der statischen Reflexe. Denn diese sind es, die zunichst das
Augenmerk auf sich lenken und die auch leichter zu erforschen sind,
wahrend die durch Bewegungsinderungen hervorgerufenen Reaktionen
sehr leicht in ihrem Wesen als typische Antwort auf bestimmte Reize
der Statocysten unerkannt blieben und da, wo sie erkannt wurden, sich
einer eingehenderen Untersuchung entzogen.

Nur bei den Mysideen findet man Reflexe, deren Auslésung durch
Erschiitterungen — nach der fritheren, irrigen Ansicht durch Téne —
bald erkannt wurde. Wie unser FluBkrebs sich durch einen kréaftigen
Schwanzschlag einen Riickstof} erteilt, so auch die Mysideen und Gar-
neelen, wenn das Wasser in Erschiitterung gerat. Da die Tiere hierbei
ziemlich stark nach oben geworfen werden, so daB sie hiufig iiber der
Wasseroberflache erscheinen, spricht man hier von einem Springreflex.
Er kann ausgelost werden durch Umrithren des Wassers, durch Er-
schiittern der Aquariumswand usw., und ist als Schutzreflex auf-
zufassen, der die Tiere aus dem Bereich eines Verfolgers bringt, dem
bei seiner Annidherung Erschiitterungswellen vorauslaufen. Bei ent-

1) Es wird dies nur von Bauer bestritten, der den Statocysten der
Mysideen keinen Einflul auf die Schwimmfiie, sondern nur auf das Schwanz-
steuer zuschreibt, und hieraus weiter folgert und durch ein Experiment
zu erhéirten versucht, dal nur die Horizontalsteuerung von diesen Organen
aus reguliert wird, da aber seitliche Schwankungen durch die Bewegungen
der Schwimmbeine kompensiert werden, die ihrerseits keinen regulatorischen
Einfliissen von seiten der Statocysten ausgesetzt sind. Diese Beobachtungen
widerstreiten denen anderer Autoren.

%) Eine langsam erfolgende Lageéinderung wird man besser den
statischen als den dynamischen Reizen zuzihlen. Doch ist in solchen
Féllen die Finreihung letzten Endes recht willkiirlich.
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stateten Tieren gelingt es nicht mehr, diese Reaktionen hervor-
zubringen (Bauer).

Bei diesen Formen haben wir in dem Kranz der Sinneshaare, die
den Stein tragen, eine Gruppe besonders starker Haare beschrieben
(Bethe), die an dem am weitesten distal gelegenen Teil des Haarkreises
sitzen. Man mu8 sich nun sagen, da bei der Schrégstellung der Sinnes-
fliche nach innen (Fig. 46) diese Haargruppe als Verstirkung des
Aufhingeapparates bei ruhendem Koérper nicht in Betracht kommen
kann. Und auch wenn wir an die Neigungen des Korpers um die ver-
schiedenen Achsen denken, so 148t sich das Vorhandensein dieser Haare
nicht ungezwungen begriinden. Dagegen scheint es uns sehr wahr-
scheinlich, daf3 hier der speziell dynamische Apparat vorliegt, der iiber
plotzliche Bewegungsénderungen Aufschlufl gibt. Es laBt sich sehr
wohl vorstellen, dal die kriftigen Haare auf die gewchnlichen Lage-
reize nicht ansprechen, daf sie aber in dem Auffangen der lebendigen
Kraft des Steines bei Bewegungsénderungen ihren addquaten Reiz finden
(bei beschleunigter Bewegung ist die lebendige Kraft des Steines nur
relativ gegeniiber dem als ruhend gedachten Korper). Ihre terminale
Lage wiirde sie dazu besonders geeignet machen, da sie, so in der Be-
wegungsrichtung liegend, keinem seitlichen Zug ausgesetzt werden. So
scheint es mir nicht unwahrscheinlich, dafl sich bei den Mysideen an
diese Gruppe stiarkerer Haare die dynamische Funktion dieser Organz
kniipft.

Es kann nicht zweifelhaft sein, dafl auch bei den Dekapoden die
aktiven Bewegungsinderungen als Reize firr die Statocysten aus-
genutzt werden, so dafl damit eine weitgehendere Kontrolle der Be-
wegungen und eine feinere Regulation ihres Ablaufs ermdglicht wird
Es wurde schon erwéhnt, dafl die Gehbewegungen des Carcinus bei
entstateten Tieren gestort sind (Bethe). Es lifit sich auch in dem
Bau dieser Organe manches finden, das auf eine solche Funktion hin-
deutet. Die statolithenfreien Organe der Brachyuren erwecken den
Eindruck, daB hier die statischen Funktionen verloren gingen und
nur die dynamischen geblieben sind, wobei anzunehmen ist, daf} die
durch Bewegungsiinderungen und Drehungen hervorgebrachten Stro-
mungen des eingeschlossenen Wassers als Reize in Anspruch ge-
nommen werden.

Versuche am FluBkrebs iiber die dynamische Funktion der Stato-
cysten fielen positiv aus. Ich erteilte dem frei schwebenden Tier
eine beschleunigte oder verzogerte Bewegung in der Richtung nach
vorn oder nach hinten unter Bedingungen, die eine Registrierung der
Eigenbewegungen durch Vermittelung anderer als der statisch-dyna-
mischen Sinnesorgane ausschlieen lieflen. Um dies zu erreichen,
wurde der auf dem Riicken des Tieres befestigte Glasstab mit seinem
freien Ende an der Unterseite des Deckels eines Kiastchens befestigt,
so daB der Krebs in dem Kistchen frei schwebte ohne eine der
Wandungen berithren zu koénnen. In diesem mit Wasser gefiillten
Behilter wurde e¢r nun in ein grolles Wasserbecken gebracht. Wird
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jetzt noch der Gesichtssinn des Tieres ausgeschaltet, so kann eine Be-
wegung des Késtchens mitsamt dem Tier von diesem nur vermittels
eines dynamischen Organs empfunden werden, da das umgebende
Wasser gleichmédflig an der Bewegungsidnderung teilnimmt.

Hierbei hat sich bei Tieren, denen die Antennen belassen wurden,
gezeigt, daf} die in der Schwebelage zunichst lingere Zeit stattfinden-
den bestindigen Beinbewegungen bei passiver Beschleunigung vorwirts
oder riickwiarts eingestellt und die ersten vier Beinpaare ziemlich stark
nach vorn gestreckt werden. Verzogerung der Bewegung ruft diese
Erscheinung nicht so deutlich hervor. Hat die Bewegung einen gleich-
méBigen Charakter angenommen oder ist das Kiastchen wieder zur Ruhe
gekommen, so setzen die Beinbewegungen lebhafter ein als zuvor.

Die Augen der Gliederfifiler.

Allgemeines.

Zwei Momente sind es, die uns erwarten lassen, in dieser Welt von
kleinen Tieren gut ausgebildete Augen anzutreffen. Einmal ist es die
Eroberung der Luft durch die Insekten, die fiir diese Gruppe als Haupt-
orientierungsorgan bildaufnehmende Augen fordert. Und bei den iibrigen
ist es die weit verbreitete rauberische Lebensweise, die eine gewisse
Behandigkeit und damit auch eine schnelle Orientierung im Raum zur
Voraussetzung hat. Dies gilt fiir die meisten Spinnen und fiir eine
grofle Anzahl niederer und héherer Krebse. Wo rauberische Lebensweise
und gutes Flugvermdgen zusammentrifft, wie bei den Libellen, da
konnten besonders leistungsfihige Augen entstehen, wihrend bei den
rauberisch lebenden Larven dieser Formen nur ein Teil des Facetten-
auges funktionsfahig ist (Zimmermann).

Bemerkenswert ist die Vielgestaltigkeit dieser Sinnesorgane. Die
Ocellen der Myriapoden, die der Insektenimagines und die Stemmata
der Insektenlarven bieten in ihrem Bau ein Bild, das an Buntheit nur
noch von den Augen der Arachnoideen iibertroffen wird. Mindestens
dreimal konnte sich unabhéingig voneinander ein Facettenauge ent-
wickeln (s. das S.10 Gesagte). Dabei ist fiir das der Insekten und
Krebse ein (nicht unbedingt erwiesener) monophyletischer Ursprung
angenommen. Doch besteht keine Beziehung zwischen diesem und
dem der Chilognathen und ebensowenig mit dem von Limulus. Ich
vermute weiter, daBl auch das Facettenauge der Strepsipteren einen
eigenen Ursprung aus Larvenstemmata gewonnen hat.

Allen diesen Augen ist gemeinsam, daB ihre Sehzellen primire
Sinneszellen sind (d. h. sie besitzen einen eigenen Nervenfortsatz).

Und noch ein anderes zieht sich wie ein roter Faden durch all die
Bilder hindurch und begegnet uns auch in den Augen anderer Wirbel-
loser wieder. Is sind dies die eigentlichen Rezeptoren, die durchweg
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dieselbe Strukturreinheit erkennen lassen. Es ist das Verdienst von
R. Hesse, uns diese Erkenntnis gewonnen zu haben.

Das Protoplasma ohne Einlagerungen, das Cytoplasma, ist farb-
los. Keines von den spektralen Lichtern wi:d von ihm absorbiert.
Ohne Absorption ist aber eine Reizung nicht méglich. Figt man dem
Cytoplasma bestimmte Farbstoffe (z. B. Eosin) zu, so wirkt dies inso-
fern als Vermittler, als es von dem Licht Energie aufnimmt und sie
zum Teil an das Cytoplasma wieder abgibt. Unter solchen Umsténden
vermag eine Belichtung das Protoplasma in Erregung zu versetzen,
wiahrend sie ohne Eosin wirkungslos bleibt.

Dies gilt nicht allein fiir das nicht differenzierte Plasma. Es gilt
in gleichem Mafe auch fiir den Nerv. Hertel konnte zeigen, dafl Be-
lichtung des Bauchmarks von Sipunculus nur dann eine Reaktion aus-
16st, wenn ihm durch die Vermittelung von Eosin etwas von der Licht-
energie zuflieBen kann. Der Optikus der Daphniden und anderer kleiner
Krebse, sowie der von Pterotrachea bedarf also keiner besonderen
Differenzierung, um in seinem dem Sonnen-
licht preisgegebenen Verlauf unempfindlich
gegen dieses zu werden. Im Gegenteil, es
wiirde eine spezifische Anderung der Nerven-
substanz erforderlich sein, um sie fiir Licht-
reize empfanglich zu machen. Eine solche
Anderung, wie wir sie bei den Rezeptoren
im engeren Sinne voraussetzen miissen,
Fig. 53. Stiftchensaum  &ullert sich bei den Wirbellosen in konser-
m.basalen Knopfchen (K) viertem Zustand in einem verdnderten Ver-

und Schaltzone (Sck).  halten gegeniiber den Farbstoffen, besonders

% Zellkorper. (Hesse.) gegeniiber den Hamatoxylinen. So konnte

es Hesse gelingen, bei Vertretern der ver-

schiedensten Gruppen diese eigentlichen Aufnahmeapparate aufzufinden
und eingehend zu untersuchen.

Wir lassen hier Hesse selbst sich iiber diese Rezeptoren duBern
(1901, S.462): ,,Es sind Stiftchensdume, deren einzelne Stiftchen das
gewohnlich verdickte Ende einer Neurofibrille bilden, welche ihrerseits
durch die Sehzelle hindurch in deren Nervenfortsatz verliuft und in
diesem wahrscheinlich zum Zentralorgan (Ganglion opticum oder Gehirn)
geht. So wire also jedes Stiftchen durch eine kontinuierliche Leitung
mit einer zentralen Zelle verbunden. Die Stiftchensdume selbst sind
in verschiedener Weise modifiziert. In vollkommenster Ausbildung
(Fig. 53) zeigt jedes Stiftchen an seiner Basis eine rundliche oder ling-
liche Verdickung, ein Knopfchen, an welches sich dann die Fibrille
anschlieBt; zwischen der Lage der Knopfchen und dem granulierten
Zellplasma liegt eine helle Zone, die Schaltzone, in der die Fibrillen am
deutlichsten zutage treten, wihrend sie zwischen den Granulationen
des Zellplasmas oft ganz verschwinden ... Die Knopfchen und die
Schaltzone werden nicht selten vermifit ... Die Ausbildung der Stift-
chen wechselt sehr: sie kénnen von verschiedener Lénge sein, zuweilen
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ganz kurz bleiben und selbst zu plattchenartigen Bildungen (Helophilus
— Stirnauge) werden. Weiter kénnen sie in ihrer Substanz mehr oder
weniger verandert sein ... ja ich zweifle nicht, daf sie zuweilen eine
cuticulare Beschaffenheit annehmen.“ Mir scheint das letzte fraglich
zu sein; vielmehr mochte ich annehmen, daf3 die Stiftchen in eine
cuticulare Masse eingeschlossen werden, so bei den Rhabdomeren der
Facettenaugen.

Urspriinglich, so darf man wohl vermuten, sind die Stiftchen am
freien Ende der Sebzellen gebildet worden, so daf3 diese etwa das Aus-
sehen eines Pinsels mit léngeren oder kiirzeren Haaren annahmen
(Naupliusaugen, Augen der Dipterenlarven). Mit dem Steigen der Zahl
der Sehelemente, die in einem Auge untergebracht werden sollten,
muBte deren Umfang abnehmen. Sie wurden schlank und entwickelten
jetzt die Stiftchen nicht mehr allein — und spéter tiberhaupt nicht
mehr — an dem freien Ende, das nur wenige hitte aufnehmen konnen,
sondern an den Seiten. Mit der Retinulabildung kam es zu einer Loka-
lisation der Stiftchen auf die der Achse der Retinula zugekehrten Seite.
Die Stiftchensdume bildeten jetzt in ihrer Gesamtheit stibchenartige
Gebilde, die Rhabdome.

Es ist theoretisch beachtenswert, daBl bei vielen primitiven Augen
die Stiftchen direkt dem einfallenden Licht zugekehrt sind. Es zeigt
uns dies, daf die Funktion der Rezeptoren prinzipiell unabhingig ist
von der Richtung, in der sie von dem Lichtstrahl getroffen werden.
Wiirden wir nur die Stiftchensiume kennen, bei denen die einzelnen
Elemente senkrecht zum einfallenden Lichtstrahl stehen, so kénnte man
daran denken — und es ist auch schon in Betracht gezogen worden —,
daB der Abstand der Stiftchen mit der Wellenlange des zu rezipierenden
Lichtes in irgendeine Beziehung gesetzt werden diirfe. Doch ist neben
anderen Dingen das eben angefiihrte verschiedene Verhalten der Stift-
chen einer derartigen Annahme nicht giinstig.

Wenn auch die Stiftchensidume zweifellos als die Rezeptoren im
engeren Sinne aufgefalt werden diirfen, so scheint es mir doch, daf
auch der Masse, in der sie eingebettet sind, eine wesentliche Bedeutung
beim Vorgange der Reizaufnahme zukommt. Man hat in den elek-
trischen Organen der Fische auch Stiftchensiume gefunden, und es ist
wohl nicht unberechtigt, zu priifen, ob hier ein> funktionelle Ahnlichkeit
angenommen werden darf

Nach der von Ostwald angeregten und besonders von Bernstein
weiter ausgebauten Membrantheorie stellt man sich vor, daB} die Zell-
membranen semipermeabel sind in bezug auf die Ionen. Sie werden
als Tonensiebe aufgefafit, die die Kationen leicht, die Anionen schwer
oder gar nicht passieren lassen. Dadurch, daBl sich auf der AuBlenseite
der Membran die Kationen hiufen, mufl sich ein Membranpotential
entwickeln. Eine Reizung der Zelle hat eine Erhéhung der Durch-
lassigkeit und damit ein Uberstromen der bisher zuriickgehaltenen
Anionen, also einen Austausch der Elektrizititen zur Folge.
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Bei den elektrischen Organen der Fische wechselt eine zellige Schicht
mit einer Gallertplatte. Der Nerv tritt in die zellige Schicht ein, die
nur auf der einen Seite gegen diese Gallertplatte durch einen Stiftchen-
saum abgegrenzt wird (Ballowitz). Es ist anzunehmen, daB bei
Reizung nur an dieser Grenzlinie ein Austausch der Elektrizitiaten
stattfindet, dafB aber an der Grenze, die keinen Stiftchensaum erkennen
laBt, das Potential bestehen bleibt. Dies legt die Vermutung nahe,
daB der Stiftchensaum durch Differenzierung und auch infolge seiner
OberflichenvergroBerung besonders geeignet ist. momentane Ande-
rungen des Membranpotentials herbeizufithren. Dies mag auch fiir die
Stiftchensdume in den Sehzellen gelten. Ist es dort der Nervenreiz, so
ist es hier der Lichtreiz, der eine Erh6hung der Durchlissigkeit bewirkt
und damit eine Erregung auslost. Dieser nahe liegende Vergleich dieser
Gebilde mit denen in den elektrischen Organen laBt mich anuchmen,
daB hier die Einbettungsmasse die Rolle der Gallertplatte als Elek-
trolytbehilter erfiillt. In der Ruhe stromen Kationen in die Stiftchen
hinein, so daB ein Membranpotential entsteht, das durch einen Licht-

reiz wieder ausgeglichen wird, indem

L Elektrolyt jetzt infolge der erhchten Durchlissig-
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stellung zweier Stiftchen.

Erlauterungen siehe Text (Org.).

Endigungen sind in der Weise diffe-
renziert, daf} ihre Tonendurchlassigkeit

durch Licht veréindert wird. Die Er-
regung der Sehzelle beginnt demnach damit, daB den 1im Ruhestadium
aus dem Elektrolyten iibergetretenen Kationen bei Belichtung die
Anionen nachfolgen.

Wenn wir die GréBe der Retinaelemente ins Auge fassen, so ergibt
sich, daf im allgemeinen die Sehzellen um so gréBer sind, je primitiver
der Aufbau des ganzen Auges ist. Die Ursache hierfiir liegt in der
Notwendigkeit, eine bestimmte Reizstirke einer Zelle zuzufiihren, um
eine Erregung des Nerven hervorzurufen. Die erforderliche Reizstirke
wird eine um so geringere Zahl und Ausdehnung von Stiftchen voraus-
setzen, je giinstiger die Anordnung dieser Rezeptoren getroffen ist
Dies mag der eine Grund sein, weshalb in den primitiveren Augen die
Retinazellen oft eine betrichtliche Ausdehnung gewinnen miissen. Man
wird ferner daran denken diirfen, dafl die Substanz der Stiftchen
hinsichtlich der Aufnahmefihigkeit der Reize — man kann dies als
Sensitivierung bezeichnen — einer gewissen Steigerung bis zu einer
anscheinend bei allen hoher stehenden Augen erreichten Grenze
fahig ist.
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Sicher kommt aber in vielen Fallen noch hinzu, daB die primi-
tiveren Augen auch die relativ lichtschwachen sind. Und dies hat eine
gewisse theoretische Bedeutung. Die Moglichkeit, die Zelle zu ver-
kleinern bei zunehmender Reizstérke, 1aft die Retinazelle als physio-
logische Einheit erscheinen, insofern als die Summe aller Erregungen,
die von den Stiftchen einer Zelle ausgehen, mafBigebend ist fiir den
Schwellenwert und die optimale Lichtstarke. Es soll damit nicht gesagt
werden, dafl bei der Reizung eines einzelnen Stiftchens mit minimalen
Reizen nicht auch eine Schwelle besteht, unterhalb derer der Reiz
wirkungslos bleibt. Doch lassen die ohen ausgefiihrten Beziehungen
der ZellengroBe bzw. Zahl und Ausdehnung der Rezeptoren zur Reiz-
stirke erwarten, daf} eine allenfalls im Bau der Stiftchen vorliegende
Schwelle unter der liegt, die fiir die Erregung des zentripetalen Nerven
mafigebend ist. Bei dieser letzteren handelt es sich um die Stirke der
Erregung, die ein bestimmtes Maf} iiberschreiten mufl und die sich
aus zahlreichen Einzelerregungen zusammensetzt. Wird der Schwellen-
wert nicht erreicht, so bestehen dennoch die Einzelerregungen, die ein
Uberschreiten einer etwa vorhandenen Reizschwelle, wie sie durch den
Bau der Rezeptoren im engeren Sinne und die Art der Reizaufnahme
bedingt sein mag, voraussetzen. Die Reizschwelle mufl durch die Starke
des Reizes, die Erregungsschwelle durch die Starke der Erregung iiber-
wunden werden. Die Schwelle fiir die Reizaufnahme liegt im Rezeptor
im engeren Sinne; fir die Erregung dagegen kann die Barriere im
Nerv oder vielleicht erst im Zentralorgan liegen. Diese Schwelle ist
sicher bei jedem Sinnesorgan vorhanden, iiber die Existenz jener da-
gegen laflt sich nichts weiter aussagen. Man muf sich nur gegenwartig
halten, dall eine solche Schwelle existieren kann ohne in die Erschei-
nung zu treten, wenn nur ihre Uberschreitung bei geringeren Werten
geschieht als bei der Schwelle fiir die Erregung.

Wenn wir oben darauf hingewiesen haben, daB das Cytoplasma
keine Strahlen absorbiert und uns deshalb farblos erscheint, so konnte
dies nicht auch fiir die ultravioletten Strahlen gelten. Es ist bekannt,
daf diese fiir die lebenden Gewebe sehr schidlich sind und sie kénnen
es nur sein, weil sie in hohem MaBe von ihm absorbiert werden. Die
Entziindung der Haut, die man als Gletscherbrand bezeichnet, ist die
Wirkung dieser Strahlen, und die Pigmenttildung der Haut ist eine
Abwehrmalfregel gegen sie. Aber auch die Retina kann Schaden nehmen,
wenn sie von ihnen zu sehr getroffen wird. Dementsprechend finden
wir auch hier iiberall einen Schutz, der um so stirker ausgeprigt ist,
je mehr die Augen dem direkten Sonnenlicht ausgesetzt sind (Libellen).
Hess hat gezeigt, daB bei allen Augen der Arthropoden der dioptrische
Apparat im ultravioletten Licht stark fluoresziert. Es werden also hier
diese schidlichen Strahlen in langwelligere, unschidliche umgewandelt.
Die Augen der Spinnen, die Facettenaugen und die Ocellen der Insekten
leuchten im ultravioletten Licht mit graugriinlichem Schimmer. Es gilt
dies auch fiir die Augen der Krebse, doch kommt hier der Fluoreszens
noch eine andere Bedeutung zu, die uns spiter noch beschiftigen wird.
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Bei manchen Formen (Libellen — Ocellen, Attus — Hauptaugen) 146t
sich ein griinlicher Schimmer schon bei Bestrahlung der Augen durch
Sonnenlicht beobachten (s. auch unter ,,Farbensehen®).

Zu diesem Schutz gegen ultraviolette Strahlen scheint in manchen
Fillen noch ein solcher gegen die roten Strahlen hinzuzukommen, der
eine zu starke Erwarmung der Retina verhindern soll. Es ist seltsam
und kaum in anderer Weise zu deuten, dafl man in den dorsal gelegenen
Partien des Facettenauges der Libellen das Pigment durch ein Tapetum
ersetzt findet. Man glaubte, daB diese Partien nur am Abend in Funktion
treten Ich konnte zeigen, daf dies nicht der Fall ist. Der tapetum-
haltige Teil spielt tagsiiber beim Nahrungserwerb die Hauptrolle. Wenn
wir trotz der hohen Lichtintensitdten, denen diese Bezirke des Auges
meist ausgesetzt werden — die Libellen sind ausgesprochene Sonnen-
tiere —, hier das Pigment durch ein Tapetum vollstindig verdringt
finden, so 148t dies vermuten, dafl damit einer starken Erwidrmung, die
bei Absorption unvermeidlich wére, durch Reflexion vorgebeugt werden
soll Darin werde ich bestdrkt durch die Tatsache, daf} bei in Tropen
lebenden Formen, die die Sonne aufsuchen, das Tapetum ganz besonders
kriftig entwickelt ist (iavanische Mantiden).

Der EinfluB}, den das Leben im Wasser auf den Bau der Augen
ausiibt, macht sich beieinander fernstehenden Gruppen in derselben
Weise geltend, so dafl es angebracht ist allgemein etwas dariiber zu
sagen. Der Brechungsexponent der Linsensubstanz unterscheidet sich
meist nicht erheblich von dem des Wassers. Die vordere Linsenkriim-
mung, die eine groBle Rolle spielen kann, solange sie an Luft grenzt,
biiBt an Brechungsvermogen sehr viel ein, wenn Wasser an die Stelle
von Luft tritt. Durch eine starkere Kriimmung kann dies wieder ein-
geholt werden. Wenn aber eine Linse, die ihre Breitendimensionen
beibehalten soll, um nicht an Lichtstiarke zu verlieren, eine starkere
Kriimmung annimmt, so wird sie um so mehr Kugelgestalt annehmen,
je mehr ihr Kriimmungsradius abnimmt und sich damit dem halben
Durchmesser der Offnung der Linse nihert. Eine kugelige Linse wird
aber stets die Tendenz haben, sich loszulésen und als freie Linse sich
ins Innere zuriickzuziehen, schon allein deshalb, weil eine sich stark
vorwélbende Linse zu sehr Verletzungen ausgesetzt ist. So finden wir
denn, daB die Anpassung der Augen an das Wasserleben sich durchweg
darin duBlert, daBl freie Linsen entstehen. Die Beispiele konnten dem
ganzen Reich der Wirbellosen entnommen werden Wir wollen uns hier
mit diesem allgemein gegebenen Hinweis begniigen und werden bei
Besprechung der einzelnen Augen dann und wann daran erinnern.

Die Augen der Myriapoden.

Innerhalb der Gruppe der Myriapoden kénnen wir uns nicht in
unserer Darstellung von der Systematik leiten lassen. Wir beginnen
mit den Scolopendriden und schlieBen unsere Betrachtung mit den
Scutigeriden. Jene besitzen jederseits nur vier Augen, die noch keine
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Tendenz verraten, ein Facettenauge zu bilden. Bei Lithobius und
Glomeris ist eine betrachtliche Haufung der Augen eingetreten, der bei
Julus ein enger Aneinanderschlufl gefolgt ist. Bei den Scutigeriden
endlich tritt uns ein Facettenauge entgegen, das sich schon iber die
primitivste Stufe erhebt.

Die Skolopendriden besitzen vier Augen, die unter sich ziemlich
gleich sind. Die Form und die Kriimmung der Linse und die Tiefe des
Augenbechers wechselt. Besonders werden uns aber Unterschiede inter-
essieren miissen, die sich in der Orientierung der Stibchen #ufBern.

Die Linse (Fig. 55) ist
die direkte Fortsetzung der
Korpercuticula so wie die
Retina im Verein mit dem
Glaskorper sich noch deut-
lich als einen Abkémmling
der Epidermis reprisen-
tiert. Wenn man dazu
neigt, das Auge noch als
einschichtig aufzufassen, so
liegt dies in der gleichen
Orientierung der wenig
voneinander verschiedenen
‘Glaskorper- und Sehzellen
begriindet. Zur Zeit der
Héutung nehmen die Glas-
korperzellen an der Linsen-
bildung teil. In dieser Pe-
riode bilden sie zwischen
Linse und Retina eine kon-
tinuierliche Zellage, deren
einzelne Elemente mehr
oder weniger senkrecht
auf der Linsenoberfliche
stehen. Das Auge wird

demnach  wihrend der Fig. 55. Querschnitt
Hautung deutlich zwei- durch ein Auge von Scolopendra.
schichtig. (Demoll)

Das ganze Auge wird
von einer Cuticula umschlossen, die sich auf den Nerv fortsetzt und
die der Basalmembran der Epidermis entspricht. Bildungszellen dieser
Hiillen finden sich nur an der Stelle des Nerveneintritts. Von auBen
her legen sich mesodermale Elemente dicht an.

Die Sehzellen sind so orientiert, daBl ein Querschnitt zwei einander
gegeniiberstehende Reihen zeigt. Bei dem hintersten von den vier
Augen sind die beiden Retinahilften verschieden stark entwickelt, d. h.
die Stibchen der einen haben sich verlangert auf Kosten der der

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 7
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anderen Seite. Die Sehzellen bestehen aus einem zylindrischen Korper,
der in einer ziemlich scharf abgegrenzten Zone Pigmenteinlagerungen
besitzt (Fig. 56). Der Kern liegt proximal nahe der Stelle, wo die
Nervenfaser austritt. Auffallend lang sind hier die Stdbchen, die den
breiteren Sehzellen wie einer Manschette aufsitzen. Sie tragen allseits
einen Stiftchensaum.

Bei den meisten Augen der Skolopendriden erhebt sich der Boden
des Augenbechers zu einer Papille, die mehr oder weniger zwischen die
beiden Retinahilften vorspringt. Die Anordnung der Sehzellen findet
man auf dieser Papille verschieden. Es ist von besonderem Interesse
und spricht fiir die Moglichkeit einer Umgestaltung des ganzen Auges
durch dieses Gebilde, daBl es in den Augen ein und desselben Tieres
einen verschiedenen Bau aufweist, so dafl sich ungezwungen eine Ent-
wickelungskette aufstellen laBt.

Bei dem primitivsten Auge ist der Augenbecher noch eng, die
Stabchen liegen durchweg senkrecht zur optischen Achse, eine Papille
ist noch nicht entwickelt (Fig. 57a). An eine Bildwahrnehmung ist bei
einem solchen Auge nicht zu denken, da das ganze Bild bei der Re-
zeption in nur zwei Punktreihen aufgelést wird. Eine zentrale Papille

Fig. 56. Eine Retinazelle des in Fig. 55 wiedergegebenen Auges mit Nerven-
fortsatz, Kern, pigmenthaltigem Teil, Manschette und Stébchen.
(Demoll,)

vermag die Leistungsfahigkeit schon etwas zu heben. Zunichst liegen
auch die Stibchen dieser Zellen den anderen parallel (Fig.57b). Die
zentralsten Zellen, die dieser Anordnung sich nicht einfiigen konnten,
verloren ihre Funktion als Sehzellen. Ihre Kerne haben sich vor die
Pigmentzone geschoben. Einen weiteren Fortschritt erkennen wir in
dem in Fig.57¢ und d wiedergegebenen Typus, wo die Stibchen der
Papillenzellen eine rationellere Lage parallel der optischen Achse des
Auges eingenommen haben. Dadurch gewinnen sie den iibrigen Retina-
zellen gegeniiber ein Ubergewicht, das sich bei den mittleren Augen
von Skolopendra darin duflert, daBl hier die Papille sich verflacht hat
und zu einem breiten Boden des Augenbechers geworden ist, auf dem
nun eine stattliche Zahl von Sehzellen Platz finden konnten. Thre Rhab-
dome sind wesentlich kiirzer als die der randsténdigen Elemente. Fithren
wir diese Entwickelungsrichtung in Gedanken weiter, so gelangen wir
zu einem Auge, in dem alle Stibchen der optischen Achse parallel
gerichtet sind.
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Die Typen, die wir hier aufgefiihrt haben, finden sich bei manchen
Skolopendra-Arten auf einem Tier vereinigt, wobei das vordere und
obere den primitivsten, das untere den am weitesten vorgeschrittenen
Typus (Fig. 57d) reprisentiert?).

Bei Glomeris treten uns Augen der eben besprochenen Form
ohne Papille in groBerer Zahl entgegen. Wenn wir hier noch Bedenken
tragen, von einem Facettenauge zu sprechen, so ist dies weniger darin
begriindet, daB3 die einzelnen Linsen und auch die Retina noch nicht

Fig. 57. Schemata fiir die ver-
schiedenen bei einem Tier vertretenen
Augentypen von Scolopendra.

(Demoll.)

bis zur Berithrung einander gendhert sind; wichtiger scheint uns, daf
die Einzelaugen noch keine Verianderungen erkennen lassen, deren sie
mehrere ganz bestimmte durchlaufen miissen, um zum Facettenauge
zu werden. Wir lernen sie bei den weiter hier anzureihenden Formen
kennen. Beinahe noch auf gleiche Stufe mit Glomeris darf man Litho-

1) Die zentrale Papille weist bei manchen Formen noch eine Zellart
auf, die durch phaosphérenartige Einschliisse besonders ausgezeichnet ist.
Thre Bedeutung und ihre Herkunft ist mir nicht klar.

T*
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bius stellen. Hier sind jederseits etwa 30 bis 40 Augen vorhanden,
die schon so dicht zusammengeriickt sind, dal nur schwache Binde-
gewebsziige sich zwischen sie schieben kénnen. Doch ist hier, nach
Linsenkriitmmung und Ausdehnung der Rezeptoren zu urteilen, das Seh-
feld der einzelnen Augen noch recht umfangreich, so dall man erwarten
darf, daB sich hier die Sehfelder in hohem Mafe iiberdecken. Dies
andert sich erst bei den Augen von Julus, die in ihrem Habitus, beson-
ders in der Gestalt der Linse, die zapfenartig nach innen vorspringt, an
die Facettenaugen von Limulus erinnern. Bei Julus kénnen wir schon
von einem Facettenauge sprechen, wenn auch nur von einem primitiven,
Bei Skutigera hat die Einengung des Sehfeldes der einzelnen
Ommen noch weitere Fortschritte gemacht. Die Linse hat hier, der
Lage der Rhabdomere nach zu schlielen, eine groflere Brennweite, und
die Rezeptoren greifen aus dem ausge-
dehnten Bild nur einen kleinen Teil heraus.
Wir legen auf diese Beschrinkung des Seh-
feldes besonderen Nachdruck, da sie das
Maf der Leistungsfahigkeiten dieser Augen-
typen bestimmt (s. unter Facettenauge).
Die einzelnen Ommata haben bei
Skutigera einen einfachen Bau, der aus
beigegebener Fig. 58 ohne weiteres zu er-
kennen ist. Auf die Linse folgt ein py-
ramidenférmiger, durchsichtiger Korper
(KE), tiber dessen Entstehung keine ge-
nauen Angaben vorliegen. Zwischen ihn
und die Linse schieben sich 8 bis 10 Zellen
mit feinen Fortsitzen, die wohl als die
Linsenbildner anzusehen sind. Der kern-
haltige Teil dieser Zellen (Pg) umschlieBt
seitlich die Basis des pyramidenformigen
Koérpers; er ist dicht mit Pigment erfillt.
ﬁlénﬁﬁf{’ﬁ:}fﬁﬁenﬁ -‘idfj:;ﬂ;g(iegggé Die ehe.nfal]‘s plgm?ntler'ten Seh.zellen
der acc. Pigmentzellen; S und 8, Ordnen sich in zwei tibereinander liegen-
unterer ;}“}\I e‘;sz;‘*f;seKrfﬂﬂcf ci:;euslzlrlé den Krinzen (S; und §,) derart an, dal}
" “Membran; N Nerv. ihre Stiftchensdume im ganzen die Gestalt
(Nach Grenacher, etwas verindert)  gjnes Trichters annehmen, dessen weiterer
Teil den pyramidenférmigen dioptrischen

Korper aufnimmt. Der Stiel des Trichters wird von 3 bis 4, der weite
Teil von 9 bis 12 Zellen gebildet. Der Nerv tritt aus dem proximalen
Teil der Sehzellen aus (Nf). Nach innen wird dieses zusammen-
gesetzte Auge von einer gemeinsamen cuticularen Membran (C) um-
schlossen, unter der der Augennerv hinzieht. Fiigen wir noch hinzu,
daB zwischen den einzelnen Ommen nahe der Linse und jedenfalls an
diese heranreichend (Pg;), und ferner auch zwischen den Sehzellen
(nicht eingezeichnet) Pigmentzellen eingeschoben sind, so haben wir
das Wesentliche vom Bau dieser Augen erschépft. Dafl sie nicht mit

Fig. 58. Omma v. Skutigera.
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den Facettenaugen der Insekten und Krebse verglichen werden kénnen,
daB in ihrem ganzen Bau nichts ist, das eine Homologie dieser
beiden Organe ausdriickt, wird uns deutlich werden, wenn wir auch
die anderen Facettenaugen kennen gelernt haben.

Wir kénnen uns leicht die Stemmata der Insektenlarven aus Augen
der Myriapoden entstanden denken, jedoch ohne dafl bestimmte Ent-
wickelungslinien gegeben wiren. Es lieBe sich mithin die Besprechung
dieser Organe hier anschliefen. Dasselbe aber gilt auch von den Augen
der Spinnen. Diese kénnen nicht, wie bisher meist angenommen wurde,
indirekt von den Krebsen und direkt von Limulus abgeleitet werden.
Versluys und ich haben in einer ausgedehnten, von Versluys an-
geregten Untersuchung dargetan, daBl Limulus als ein in das Wasser
gegangener Skorpion aufzufassen ist, so dal als Vorfahren der Spinnen
nur die Chilognathen in Frage kommen koénnen. Es ist daher auch
nicht unmotiviert, zundchst die Augen der Arachnoideen abzuhandeln.
Wenn wir uns fiir diese Reihenfolge entscheiden, so geschieht dies
hauptsachlich in der Absicht, die Facettenaugen erst zum Schlufl zu
betrachten. Da bei Besprechung der Physiologie dieser Organe manches
eingeflochten werden muf}, was auch fiir alle anderen Augen der
Arthropoden Geltung hat, so scheint uns dieser Gang der Darstellung
am meisten angebracht zu sein.

Die Augen der Arachnoideen und Xiphosuren.

Facettenaugen finden wir in dieser Gruppe nur bei einem Seiten-
ast, bei den Xiphosuren entwickelt. Sonst treten uns hier nur Linsen-
augen entgegen, diese aber meist in groBerer Anzahl. Ich habe in der
Einleitung gezeigt, inwiefern dies mit der Anordnung der Stiitzsubstanz
der Arthropoden zusammenhingt. Wie sehr ein Auflenskelett die Bildung
des Facettenauges begiinstigt, zeigen uns die Spinnen vielleicht am
eindringlichsten. An mehreren Stellen sehen wir Versuche, deren Durch-
tithrung zur Bildung eines aggragierten Auges fithren muBl. Bei den
Pedipalpen und den Skorpioniden sind die in gréBerec Anzahl vor-
handenen Seitenaugen so gerichtet, dal ihre Sehfelder sich neben-
einander legen und so zu einem einzigen ergéinzen. Physiologisch stellen
sie demnach bereits ein Facettenauge dar (Scheuring), wenn auch
von einem leistungsfihigen musivischen Sehen hier noch nicht die
Rede scin kann. Dies wird erst bei dem aus diesen Seitenaugen
hervorgegangenen Facettenauge von Limulus der Fall sein.

Der Bauplan der Linsenaugen der Spinnen ist durchaus kein ein-
heitlicher. Wenn wir von den Solifugen absehen, so finden wir, daB
selbst die Seiten- und Hauptaugen derselben Tiere verschiedene Typen
darstellen. Die Erkenntnis der Vielgestaltigkeit dieser Organe lie das
Bediirfnis entstehen, natiirliche Zusammenhiinge derselben aufzufinden.
Man konnte sich nicht mit dem Gedanken anfreunden, da8 die ver-
schiedenen Augentypen phylogenetisch nichts miteinander zu tun haben
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sollten. Andererseits schien es aber nicht gelingen zu wollen, den er-
strebten Stammbaum zu konstruieren. Man hoffte in der Ontogenie
den Schliussel fiir die verwandtschaftlichen Beziehungen zu finden.
Es erfullte sich diese Hoffnung aber nicht. Ja noch mehr, es 146t sich
leicht verfolgen, wie die leitende Idee hier zu einer auBerordentlichen
Verwirrung fithrte, die durch erneute Untersuchungen des Baues der
fertigen Organe nicht gehoben werden konnte. Es lag dies nicht allein
daran, daf} die ontogenetischen Prozesse besonders bei den Araneen
in so unklaren Formen sich abspielten, dafl die Hineindeutung eine grofe
Rolle spielen mufite. Der Kardinalpunkt dieser Irrtiimer, der von
vornherein zu einer falschen Operationsbasis fithrte, lag darin, daf}
die Entwickelungsprozesse, die die Entstehung des ganzen vorderen
Kérperabschnittes betrafen, und di» Augenanlagen mithin auch be-
rithren muflten, als fiir die Entwickelung der Augen wesentliche und
spezifische Vorgiinge aufgefaBit wurden!). Die Beriicksichtigung dessen
lieB mich auf Grund neuerer Untersuchungen von Scheuring und von
mir selbst einen phylogenetischen Zusammenhang dieser Organe kon-
struieren, der eine ungezwungene Entstehungsgeschichte aller uns hier
entgegentretenden Mannigfaltigkeiten enthélt. Der Stammbaum, den
ich hier entwickeln werde, ist nicht etwa ad hoc, d. h. nur unter Be-
riicksichtigung der Augen aufgestellt. Eine eingehende Untersuchung
aller Organsysteme der Spinnen und der Xiphosuren lieen Versluys
und mich zu dieser Auffassung der Phylogenese dieser Gruppen
kommen.

Da einé Darstellung der Morphologie der Spinnenaugen an Uber-
sichtlichkeit gewinnt, wenn wir den stammesgeschichtlichen Werdegang
dieser Organe kennen, so werde ich so verfahren, dal ich mit den pri-
mitivsten Typen beginne und zu den komplizierteren fortschreite. Zur
einleitenden Orientierung gebe ich den Stammbaum der Arachnoideen
wieder, der das Resultat der Untersuchung von ,.Versluys und
Demoll“ (1. c.) ist. Ich hebe besonders hervor, daf nach ihm die Spinnen
nicht von den Krebsen, sondern von chilognathenihnlichen Formen
abstammen, und dafl die Giganthostraken als ins Wasser gegangene
Skorpioniden aufzufassen sind.

Die primitivsten Gruppen der Spinnen sind die Akarinen, die Soli-
fugen und die Phalangiden. Es prégt sich ihre Stellung im System
auch in dem Bau der Augen aus. Sie besitzen nur einen Typus von
Augen, fiir den es charakteristisch ist, dal die Retinazellen ihre Rhab-
dome dem Glaskorper zukehren, und dafl der Nerv in das proximale
Ende der Zellen eintritt. Wir kénnen nicht hoffen, unter den schon héher
differenzierten, sich mehr oder weniger dem Facettenauge nahernden
Augenformen der Chilognathen noch die Urform des Spinnenauges zu
finden. Wohl aber darf man hier auf die Augen der Skolopendriden
zuriickgreifen. Dabei bin ich mir wohl bewuflt, dafl diese Formen
nicht als Vorfahren der Spinnen in Anspruch genommen werden diirfen.

1) Naheres hieriiber in: Versluys und Demoll (im Druck).
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lhr Auge ist aber zum Teil noch so primitiv geblieben, dal man ver-
muten darf, in ihm noch das urspriingliche Auge der Formen vor sich
zu haben, aus denen sich Chilognathen und Chilopoden erst heraus-
differenzierten.

In Fig. 55 gaben wir ein Bild von dem Auge von Skolopendra. Es
wurde dabei die zentrale Papille erwéhnt, die in den vier Augen des-
selben Tieres verschieden entwickelt ist. Das Schema (Fig. 57d) gibt
uns ihre starke Ausbildung in den mittleren Augen mancher Arten
wieder. Auf die Vorteile, die die Ausbildung dieser zentralen Partien
bietet, wurde schon bei Besprechung dieser Augen hingewiesen. Nimmt
man an, daB die peripheren Bezirke ihre nervise Natur verlieren (vgl.
Fig. 57e) und so diese Zellen nur noch als Glaskorper funktionieren,

[}

Acarfinen  Soli|fugen Phalgngiden Pseudo=  Arankiden Pedipalpen Scordmniden Limulus |Facetten
(00d 20d{4Augen) Haupt -und scorpgniden  Hauptjaugen Selt
rud.Spitenaugen

u.l

9

/ Verschwinden des Glaskdrpers

everses|Auge mit
Glas Horper

Fig. 59. Stammbaum der eversen Augen der Arachnoideen.

Zugleich mag diese Figur den Stammbaum der Arachnoideen veranschaulichen.
(Aus Versluys und Demoll.)

so laBt sich aus diesem Stadium leicht das primitive Spinnenauge da-
durch ableiten, daBl man die Glaskorperzellen sich aufrichten laGt.
Derartige Lagednderungen in den der Linse am nichsten gelegenen
Zellen beobachtet man vor der Héutung, wenn eine neue Linse gebildet
werden muB bei den Skolopendren und auch bei den Seitenaugen der
Skorpione (Grenacher, Parker). Dies stellt eine Moglichkeit der
Ableitung des primitivsten Spinnenauges dar. Beweise, dafl dieser Weg
in der Tat eingeschlagen wurde, liegen allerdings nicht vor.

Das primitive Spinnenauge besteht aus einer Linse, einem Glas-
korper und einer Retina, in der die Rhabdome im distalen Ende der
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Zellen liegen, wihrend der Nerv in das proximale Ende eintritt. Dazu
kommt noch eine mehr oder weniger gut ausgebildete zellige Postretina.
So finden wir es ohne wesentliche Modifikationen bei den Solifugen,
Phalangiden, ferner bei den Araneiden als Hauptauge. Aus ihm ent-
wickelt sich das. Auge der Akarinen und das Seitenauge der Skorpio-
niden durch Verlust des Glaskérpers, und dieses wieder lat die beiden
Augen der Xiphosuren aus sich hervorgehen. Die beigegebene Tabelle
mag das Gesagte veranschaulichen (Fig. 59). Bei den Pseudoskorpio-
niden und bei den Pedipalpen fehlt dieser Augentypus.

Dieses Auge, bei dem die Rhabdome gegen den Glaskdrper ge-
richtet sind, bezeichnen wir als evers und stellen ihm den abgeénderten
inversen Typus entgegen als denjenigen, bei dem die Retinazellen
ihre Rhabdome vom Glaskorper abkehren. Wir rechnen zu dem inversen
Typus auch die Augen, bei denen spéter eingetretene Modifikationen
diese Anordnung verwischt haben.

Zunichst behandeln wir die eversen Spinnenaugen.

Die Augen der Akarinen.

Die Augen der Akarinen stehen auf keiner hohen Stufe. Doch
lassen sie erkennen, daB sie in ihrer Organisationshohe und Leistungs-
tahigkeit zuriickgegangen sind. Bei manchen Akarinen sind sie voll-
stindig verschwunden (Gamasiden). Andere, wie die Ixodiden, besitzen
zwei Augen, wahrend die meisten, unter ihnen die Wassermilben, vier
Augen aufweisen. Ein bei Hydrodroma beschriebenes fiinftes Auge ist
nicht vorhanden. Es handelt sich hier um ein pigmentiertes Sinnesorgan
unbekannter Funktion (Lang).

Die Riickbildung macht sich in einer Verminderung der Retina-
elemente und in einem Verlust des Glaskorpers geltend. Fiir Curvipes
gibt Lang 8 bis 10 Sehzellen an. Als Rudimente des Glaskorpers diirfen
Zellen angesehen werden, die am Rande der Retina liegen, mit der
Tendenz sich vor die Retinazellen zu schieben. Ihre Kerne liegen
der Linse viel naher als die der Sehzellen. Der sekundére Verlust
eines Glaskorpers Jaft es auch verstéindlich erscheinen, dafl die Retina
nicht direkt in die Hypodermis iibergeht, was bei einem primar ein-
schichtigen Auge zu erwarten wire.

Nur die Augen der Wassermilben sind naher untersucht (Lang).
Man kann hier zwei Typen unterscheiden. Bei dem einen ist die Linse
noch die direkte Fortsetzung der Cuticula. Diese urspriinglichen Ver-
hiltnisse, wie wir sie noch bei Diplodontus finden, machen unter dem
EinfluBl des Lebens im Wasser (s. S. 96) bei fast allen tibrigen Wasser-
milben einem Typus Platz, bei dem sich die Linse von der Cuticula frei
gemacht hat und in das Innere des Koérpers zu liegen kam.

Es sei hier darauf hingewiesen, daB3 wir die als Reste des Glas-
korpers angesprochene Randzellen der Retina nur bei dem primitiveren
Auge der Diplodontusgruppe finden. Bei den anderen ist auch diese
letzte Spur verschwunden, Es mag dies daran liegen, dafl dort die
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Linse bei der Hautung auch abgestreift und wieder neu gebildet wird,
und daf sich daher die Glaskorperzellen noch als Linsenbildner er-
halten haben.

Bei allen Wassermilben stehen die zwei Augen jederseits nahe bei-
sammen. Das vordere ist nach vorn gerichtet, das hintere sieht nach
hinten. Stets ist das vordere Auge das groBere (Fig. 60). Seine Linse
besitzt — gleichgiiltig ob sie frei oder noch mit der Cuticula verwachsen
ist — einen Fortsatz, an dem ein Muskel ansetzt, der eine Anderung
der Sehachse herbeizufithren vermag (LF). Ist das vordere Auge
mit dem hinteren zu
einem Doppelauge ver-
bunden, so iibertragt
es seine Bewegungen
auch auf dieses. Nur
bei Eylais und Hydro-
droma wird eine Be-
wegung des Doppel-
auges durchdie starken
chitinigenUmbhiillungs-
kapseln beider Augen,
die vorn durch die so-
genannte Chitinbrille
miteinander verbun-

den sind, unmoglich
gemacht V Linse des vorderen, H des hinteren Auges; L F' Linsenfortsatz,
. an dem der Muskel M ansetzt; Rh Rhabdome; P periretinale
DieRetina besteht Membran; Ep Epidermis. Die Sehzellen liegen in zwei Reihen
aus Sehzellen. deren zu je 4 Zellen; in der Abbildung ist nur eine Reihe wieder-
> ’ gegeben.
Stﬁbchen, an denen (Mit Benutzung der Abbildung von Lang zusammengestellt.)

man  Stiftchensdume

erkennen kann, gegen die Linse zu liegen. Der Nerv tritt am proxi-
malen Ende der Zellen aus. In den Augen mit freier Linse sind die
Stiftchensdume nur an einer Seite entwickelt. Je zwei Rhabdomere
bilden hier ein Rhabdom. Bei Diplodontus findet noch eine allseitige
Ausbildung von Stiftchensiumen statt. Zwischen die pigmentierten
Sehzellen schieben sich bei Diplodontus schmale Elemente, die wohl
als Pigmentzellen angesprochen werden diirfen. Das ganze Auge wird
von einer periretinalen Membran umscheidet.

Fig. 60. Schema eines Doppelauges der Wasser-
milben mit freier Linse.

Die Augen der Solifugen.

Die Tiere haben ein Paar wohl ausgebildete Augen, die einem
Augenhiigel seitlich eingefiigt sind, welcher dem Cephalothorax oben
aufsitzt. Dazu kommen ein oder zwei Paar Seitenaugen, die in Riick-
bildung begriffen sind. Diese sind von aullen schwer aufzufinden, da
sie keine Linse mehr besitzen. Sie zeigen denselben Bauplan wie die
Hauptaugen.
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Hauptaugen (Fig. 61). Die Linse ist bikonvex. Am Glaskorper
(AIK) und an der Retina (RZ) fillt die Kleinheit der Elemente auf.
Die Retina besteht nur aus Sinneszellen. Besondere Pigmentzellen
fehlen. Die distalen Enden der Retinazellen scheiden in der ganzen
Peripherie ein rohrenformiges Rhabdom (RR) ab. Eine Retinulabildung
findet nicht statt. Die einzelnen Rhabdome, die sich gegenseitig einen
sechseckigen Querschnitt aufzwingen, sind durch eine feine Trennungs-
linie voneinander getrennt. Stérkere Systeme lassen einen Aufbau aus
Plattchen erkennen. Der proximale Teil der Retinulazellen, in den die

Fig. 61. Schnitt durch das Hauptauge einer Solifuge (Galeodes fatalis).

Ir Iris; MK mesodermale Kerne; BM Basalmembran; Hy Epidermis; PrRM praretinale Membran;
GIK Glaskorper; Rh Rhabdom; RZ Sehzellen; Pg Pigment; PRM postretinale Membran; FGSch
und FSch fibroganglionire Schicht; NSch Nervenscheide; NO Nervus opticus. (Scheuring.)

Nervenfaser eintritt, enthilt braunes Pigment (Pg) und bei Ceromia
sclateri auch phaosphirendhnliche Gebilde. Zwischen die Retina und
den Glaskorper schiebt sich eine doppelblatterige Membran (Pr. RM).
Diese préretinale Membran besteht hier, wie auch bei den iibrigen
Spinnen aus der Basalmembran der Glaskorperzellen, die eine Fort-
setzung der Basalmembran der Hypodermis darstellt (BM), und aus der
Frontalmembran der Retinazellen. Die letztgenannte geht in die post-
retinale Membran iiber (P RM), die das Auge umschliefit. Kerne konnten
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in der priretinalen Membran nicht gefunden werden. Die postretinale
Membran ist als selbstidndige Zellage, die einen Anspruch auf die Be-
zeichnung Postretina erheben kann, nur bei jungen Individuen er-
kennbar.

Der Nerv, der nach dem Hauptauge zieht, erweitert sich unter
diesem zu einem volumindsen Ganglicn, aus dem dann die Fasern direkt
nach den Retinazellen hinlaufen.

Die Sehlinien der Augen sind seitlich und nach oben gerichtet. Die
Sehfelder tiberdecken sich nur wenig. Die Cheliceren werden nicht
mehr gesehen (Scheuring). Doch vermégen die Tiere die vordersten
drei Cephalothoraxsegmente stark gegen den ibrigen Korper zu be-
wegen und so ihren Sehbereich zu erweitern. Die Feinheit und groBe
Zahl der Retinaelemente spricht fiir eine gute Bildrezeption.

Seitenaugen. Ks sind rudimentierte Augen vom Typus der
Hauptaugen. Uber ihre Lage siehe oben. Eine Linse wird nicht mehr
gebildet. Die Glaskoérperzellen enthalten Pigment, wie die Hypodermis-
zellen, in die sie iibergehen. Nicht mehr alle Retinazellen entwickeln
Rhabdome. Das Ganglion hinter dem Auge zeigt ein lockeres Gefiige
(Scheuring). Es ist unwahrscheinlich, dal ihnen noch eine Funktion
zukommt.

Die Augen der Phalangiden.

Die beiden ziemlich groBlen Augen der Phalangiden sitzen seitlich
einem Hocker auf, der iiber die Dorsalfliche des Cephalothorax vor-
springt. Die Sehachsen bilden etwa
einen rechten Winkel miteinander
und zeigen seitwirts und aufwirts.
Der Bau der Augen entspricht
weitgehend dem der Solifugen. Der
wesentlichste Unterschied diesen
gegeniiber besteht darin, daf hier

mehrere Sehzellen zusammentreten,  Fig. 62. Querschnitt durch eine
um ein zentrales Rhabdom aus- sechsteilige Retinula v. Leiobunum
zuscheiden (Fig. 62). Wie bei den rotundum (Phalangide).

Solifugen, so fehlen auch hier Sz Sehzelle; Rh Rhabdom. (Nach Purcell.)
Pigmentzellen in der Retina. Bei

Akantholophus schlieBen die Sehzellen stark lichtbrechende Gebilde
ein, die an die Phaosphéren der Skorpioniden erinnern (Purcell).

Die Hauptaugen der Araneiden.

Bei den echten Spinnen entspricht der verschiedenen Lage der
Augen nicht auch eine verschivdene Morpholegie derselben. Wir kénnen
hier nicht einteilen in Seitenaugen und in Hauptaugen, wobei Haupt-
augen auch soviel wie Median- und Frontalaugen heilen soll. Bei
diesen Formen liegen stets zwei Paar Augen in der Nihe der Median-
ebene, von denen sich das hintere seinem Bau nach vollstindig den
seitlich gelegenen Augen anschlieit, wahrend das vorderste Augenpaar
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allen iibrigen gegeniiber eine Sonderstellung einnimmt Dieses allein
gehort dem primitiven, eversen Typus an. Wir nehmen daher am besten
die Nomenklatur von Bertkau wieder auf und reservieren die Be-
zeichnung Hauptauge allein fiir das vordere, mediangelegene Paar. Der
Ausdruck Seitenaugen muf fallen, und wir fassen alle iibrigen — ihrem
Bau nach inversen — Augen als Nebenaugen zusammen. Nur die Haupt-
augen sollen uns vorderhand beschaftigen. Sie kommen immer nur
in der Zweizahl vor. Bei Dysdera fehlen sie ganz.

Fig. 63. Schnitt durch ein Hauptauge von Avicularia sp. ?
(ohne Linse), entpigmentiert.

GIK Glaskorperzellen; Hy Epidermis; PrM Priretinale Membran; Rh Rhabdome, R Retina;
RZK deren Kerne; PgZK Pigmentzellkerne; PRZwG Postretinazwischengewebe; ZwGEK Kerne
der das Zwischengewebe bildenden Zellen; BM Basalmembran; PM postretinale Membran,
(Scheuring.)

Thr Bauplan entspricht vollstindig dem typischen Bilde, das wir
vom eversen Arachnoideenauge entworfen haben (Fig. 63). Auf die Linse
(auf der Abbildung nicht eingezeichnet) folgt ein Glaskérper (GIK),
der von der Retina durch eine doppelbliatterige priaretinale Membran
getrennt wird (PrM). Thre Entstehungsgeschichte ist dieselbe wie bei
allen anderen Spinnen (s. Solifugen). Kerne konnten darin nicht nach-
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gewiesen werden. Die Retina besteht aus den stets pigmentfreien
Sinneszellen (R) und besonderen Pigmentzellen (PgZK = deren Kerne).
Der Nerv tritt in den proximalen Teil der Sehzellen ein. Die Rhabdome
sind gegen die Glaskérper gerichtet. Das Auge wird umschlossen ent-
weder von einer postretinalen Membran, die von den Pigmentzellen
gebildet wird (Netzspinnen), oder aber diese Zellen haben sich in zwei
Gruppen geteilt, von denen nur noch die eine als Pigmentzellen fort-
besteht, die andere aber sich zu einer zelligen Postretina zusammen-
schlieBen (PR), die dann von einer Membran (PM) umschlossen wird
(Lauf- und Sprungspinnen). Nie
fehlen diesen Augen besondere Mus-
keln. Da die Aufgabe dieser Mus-
keln in der Hauptsache oder — was

Fig. 65. Querschnitt. durch die
Rhabdomregion eines Hauptauges von
Aranea undata, stark vergrofert.

(Scheuring.)

Fig. 64. Ein Teil der Retina aus
dem Hauptauge von Amaurobius

noch wahrscheinlicher ist — aus-
schlieBlich darin besteht, seitliche

ferox.
GlK Glaskorper; GIKK Kerne der Glaskorper-
zellen; PrM priretinale Membran; Rk Rhab-
dome; NFIl Neurofibrillen; NF Eintritt der
Nervenfaser in die Sehzelle; RZ Sehzellen;
RZK deren Kern; PgZ Pigmentzellen; PgZK
deren Kerne; PR Postretina; PM postretinale
Membran; MK Mesodermzellkern.
(Scheuring.)

Verschiebungen der Retina herbei-
zufithren und so den Gesichtskreis
zu erweitern, so lassen wir den ge-
brauchlichen Namen ,,Akkommoda-
tionsmuskel fallen und bezeichnen
sie als Augenmuskeln schlechtweg

(ngheres S.112 und 137).

Bietet auch der allgemeine Habitus dieser Augen bei den Araneiden
wenig Besonderheiten, so verdient dieses Organ hier doch erhohtes
Interesse wegen der mannigfachen Variationen, die es in den einzelnen
Gruppen zeigt, und die eine Reihe fortlaufender Entwickelungsstufen
ergeben. Schon bei der Besprechung der Postretina muBte auf einen
Unterschied zwischen den Netzspinnen einerseits und den Lauf- und
Sprungspinnen andererseits hingewiesen werden. Wir konnen hier
noch eine Reihe Charaktere anschliefen, die die Augen der Netz-
spinnen als die primitiveren erscheinen lassen. Die Isolierung der
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Rhabdome durch die Pigmentzellen ist in dieser Gruppe nie eine voll-
standige (Fig.64). Bei Steatoda bipunctata reichen die Pigmentzellen
noch gar nicht in die Rhabdomregion hinein. Die niedrige Stufe dieser
Augen ist weiter dadurch gekennzeichnet, dall diese Rhabdombildung
noch im ganzen Umfang der distalen Zellenpartie erfolgt, wiahrend

R

spater immer mehr eine

&y Lokalisierung eintritt,

3 . die bei einigen Netz-

~ s spinnen (Epeira, Argy-
v =4 roneta, Aranea) und bei
w5 ) allen Sprung- und Lauf-
) . spinnen zu einem dop-

e

Fig. 66. Sagittalschnitt durch ein
Hauptauge von Salticus scenicus.

L; und Ly Linsen (Ly von geringerer Brech-
kraft); Hy Epidermis; PrM praretinale Mem-
bran; Gl und @Gl Glaskdrper, der aus
zwei verschiedenen strukturierten Bezirken
besteht; Rh Rhabdome; RK Retinalzellkerne;
PgZK Kerne der Pigmentzellen; N Nerv;
X Zwischengewebspolster vor der Retina.

(Scheuring.)

pelten Rhabdom in jeder
Zelle fithrt (Fig. 65). Es geht so-
mit die Differenzierung der Rhab-
dome und ihre Isolierung durch die
Pigmentzellen Hand in Hand.

Der Nerv tritt bei den Netz-
spinnen von hinten oben an das
Auge heran, bei den iibrigen nihert
er sich direkt von unten. Dem-
entsprechend liegt die Eintritts-
stelle der Fibrillen bei Netz-
spinnen dicht unter dem Rhab-
dom (NF). (Eine Ausnahme unter
den Sprungspinnen bildet in dieser
Hinsicht Mygale.)

Die Netzspinnen besitzen stets
nur cinen Augenmuskel an jedem
Auge. Bei den Sprungspinnen tritt
zu diesem dorsal gelegenen Muskel
jederseits noch ein ventraler hinzu.
Bei den Salticiden konnten sogar
sechs Muskeln an jedem Auge fest-
gestellt werden (Scheuring). Die
Augen dieser Gruppe dirfen auch
in anderer Hinsicht als die héchst-
entwickelten aller Spinnenaugen be-
zeichnet werden. Die seltsamen
Modifikationen ihres Glaskérpers
und ihrer Retina lassen uns in
ihnen auflerordentlich leistungs-
fahige Organe erkennen, deren
innerer Bau vollauf das Interesse
verdient, das schon eine &uBler-
liche Betrachtung des Tieres mit
der Lupe oder noch besser mit dem
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Augenspiegel erweckt hat. Wir geben hier kurz die Resultate von
Scheuring wieder.

Die Hauptaugen der Salticiden (Fig.66 und 67). Die Ab-
bildung 1aBt erkennen, daB durch eine gewaltige Verlangerung des
Glaskorpers ein teleskopartiges Auge entstanden ist. Die Zellen des
Glaskorpers scheiden an ihrer Basis eine kriftige Membran ab (PrM),
die pigmentfrei bleibt, wihrend die Zellbasis selbst kulissenartig nach
dem Auginneren vorspringende Pigmenteinlagerungen enthilt (vgl.
Fig. 67, Pg'). Nur die vordere Partie der Glaskérperzellen nimmt an
der Bildung der Linse teil. Die nach
hinten gelegenen Zellen beriihren die
Linse nicht. Sie schieben sich vor
die Retina und scheinen zum Teil aus
dem epithelialen Verband der iibri-
gen ausgeschieden zu sein (Fig. 67,
GlK,). Ihre Kerne haben sich riick-
gebildet. Die Basalmembran der
Glaskorperzellen wird im Bereich
der Retina durch eine zellige Post-
retina fortgesetzt (PRM und PRK).
Die Sehzellen sind hier iiberaus fein,
besonders in der Mitte der Retina
im Bereich der eigentiimlichen zen-
tralen Einbuchtung. Die Feinheit
der Rhabdome erreicht hier ihren
hochsten Grad. Was sie an Aus-
dehnung in der Breite einbiiflen, ge-
winnen sie in diesem Bezirk durch
ihre Lange. Infolge dieser Lingenzu-
nahme kann durch Haufung der rezi-
pierenden Elemente eine Stelle deut-
lichsten Sehens geschaffen werden,
ohne dafl der Schwellenwert ihrer
Empfindlichkeitherabgedriickt wird.
Es tritt zwar weniger Licht in ein
solches Rhabdom ein; das eingetre-
tene Licht aber wird entsprechend Pt Pigment dor Glasks Hens Pe? Pigment
der Linge des Rhabdoms intensiver g 1);§$§§tzeffen er Rotima ;enéRf} p;ﬁ:ﬁ-
ausgenutzt_ Elgentumhch ist das na,le“M.embran; I?RK postretir.xalle Kelrne. Die
Verhalten der Pigmentzellen. In ibrigen Bez?écélﬁlenlﬁeinn;;e » T o
den seitlichen Bezirken der Retina
isolieren sie nicht nur die Rhabdome, sondern schicken auch pigment-
freie Fortsatze iiber die Sehzellen hinaus zwischen diese und den Glas-
korper, wo sie eine verfilzte Fasermasse bilden (Fig. 66 und 67). Das
ganze Auge wird von einer zelligen postretinalen Membran umschlossen.

Der Nervus opticus der linken und rechten Seite erleidet nach
seinem Austritt ein partielles Chiasma.

Fig. 67. Dasselbe wie Fig. 66,
seitliche Partie des Glaskorpers und
der Retina stérker vergrofert.
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Das Charakteristische dieser Augen liegt in ihrer groflen Brenn-
weite. Die Retina ist von der Linse weit abgeriickt. Bei ihrer relativ
geringen Ausdehnung vermag sie nur einen kleinen Teil des Bildes
aufzufangen. Das Sehfeld dieser Augen ist daher sehr begrenzt. Anderer-
seits wird entsprechend der groflen Brennweite ein groferes Bild ent-
worfen, und es besitzt infolge davon das Auge bei gleichbleibender
RhabdomgroBe ein héheres Auflosungsvermdgen als bei kurzer Brenn-
weite. Das Bild desselben Gegenstandes breitet sich unter diesen Um-
stédnden iiber eine grofere Zahl Rhabdome aus, das Auge sieht scharfer.

Fig. 68. Querschnitt durch beide Hauptaugen von Salticus scenicus.

Schematisch aus 30 Schuitten kombiniert und in eine mittlere Flache (direkt vor der Retina) verlegt
(Scheuring.)

Fig. 69. Sagittalschnitt durch ein Hauptauge von Salticus scenicus.

Schematisch aus 10 Schnitten kombiniert und in eine Fliche verlegt. blr Blutraum.
(Scheuring.)

Darin liegt der Vorteil dieser Augen. Das groflere Bild wiirde jedoch
entsprechend dem Licht schwicher sein, wenn dem nicht wie hier durch
eine moglichst groBe Linse vorgebeugt wird. Denn die Lichtstirke ist
gleich der wirksamen Offnung der Linse durch das Quadrat der
Brennweite.

Wenn wir aus der gréBeren oder geringeren Mannigfaltigkeit der
Hilfsapparate, die einem Sinnesorgan zukommen, auf dessen Wichtig-
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keit und Leistungsfahigkeit schlieflen diirfen, so kénnen wir hier den
reich entwickelten Bewegungsmechanismus nicht unerwihnt lassen, der
der Fixierungslinie des Salticidenhauptauges betriachtliche Exkursionen
gestattet. Da das Auge in toto nicht bewegt werden kann, findet hier
im wesentlichen ein Hin- und Herziehen der Retina senkrecht zur
Augenachse statt. Die Augenmuskeln ermoglichen somit eine Anderung
der Fixierungslinie ohne Bewegung des Cephalotorax; sie gestatten
ferner, da die Achsen der beiden Hauptaugen nahezu parallel ziehen,
ein binokulares Sehen in verschiedener Entfernung, und schlieflich muf3
man auch bei einem geordneten Hin- und Herbewegen der Retina an
ein ,,Abtasten‘‘ des Bildes denken, und zwar dies um so mehr, als da-
durch der Nachteil des kleinen Sehfeldes wieder aufgehoben wird.

Der Verlauf der Muskeln sowie ihre Wirkung bei alleiniger oder
kombinierter Kontraktion laBt sich ohne weiteres aus den nebenstehen-
den Abbildungen ablesen (Fig. 68 und 69).

Die Seitenaugen der Skorpioniden.

Aus dem Schema (Fig. 59) ersehen wir schon, dafl die Seitenaugen
der Skorpione den Glaskérper verloren haben. Dies ist der wichtigste
Unterschied gegentiber den bisher besprochenen eversen Augen.

Sie liegen nahe dem #duBeren Vorderrand des Cephalothorax; hier
findet man jederseits zwei bis fiinf, die sich durch ihre Groe unter-
scheiden, so dal man unter ihnen wieder von Haupt- und Nebenseiten-
augen gesprochen hat. Selbst fiir das einzelne Genus lafBt sich nicht
immer eine konstante Zahl angeben.

Unter der kraftig gewélbten Linse fehlt der Glaskorper (Fig. 70).
Die Hypodermis geht ohne Unterbrechung in die Retina tiber. Ihre
Basalmembran (BM) wird zu der postretinalen Membran. Die Retina
setzt sich nur aus Sinneszellen zusammen (Scheuring), denen Pigment
eingelagert ist. Die in den Retinazellen der Hauptaugen vorkommenden
Phaosphéren werden auch hier bei vielen Formen angetroffen. Im
distalen Teil der Sehzellen liegen die Stdbchen, die einen Stiftchen-
saum erkennen lassen. Eine wechselnde Anzahl von ihnen tritt zur
Bildung der Rhabdome zusammen, die dann — je nachdem — einen
zwei- bis zehnstrahligen, meist unregelmafigen Querschnitt zeigen. Die
Stiftchensdume treten jedoch hier nie zu so enger Berithrung zusammen,
wie dies in den Hauptaugen der Skorpione der Fall ist; stets bleibt
ein mit seréser Flussigkeit erfiillter axialer Raum (Hesse). Der Nerv
tritt in das proximale Ende der Zellen ein.

Auf die Physiologie der Seitenaugen werden wir erst eingehen,
wenn wir auch die Hauptaugen kennen gelernt haben.

Da wo die Retina in die Hypodermis iibergeht, findet man rhabdom-
lose Zellen, die sich mit ihren distalen, zugespitzten Enden zwischen
Retina und Linse axialwirts dringen (Fig. 70, UbZ). Diese Ubergangs-
zellen zeigen dieses V:rhalten bei verschiedenen Tieren in wechselndem
MafBle (Parker). Sie erinnern uns darin sehr an die linsenbildenden

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 8
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Zellen der Chilopoden, die vor der Hautung durch ihre Entwickelung
und Lagednderung das sonst einschichtige Auge zu cinem zweischich-
tigen machen. Da die Skorpione sich ebenfalls Gfter hauten, mithin
eine Zellenschicht vorhanden sein muB, die die Linse erneuert, so ist
anzunehmen, daB den sogenannten Ubergangszeilen diese Aufgabe zu-
kommt. Eine Beriicksichtigung der systematischen Stellung der Skor-
pione (Fig. 59), kann aber nicht daran denken lassen, hierin die erste

Fig. 70. Querschnitt durch ein Seitenauge von Euscorpius carpathicus.
I Linse; Rh Rhabdome; U/bZ Ubergangszellen; BA Basalmembran; M Mesoderm. (Scheuring.)

Stufe zur Bildung eines Glaskorpers zu sehen; vielmehr miissen wir
annehmen, daf} aus dem urspriinglichen eversen Auge der Spinnen hier
der Glaskérper verschwunden ist und nur noch zur Zeit der Hautung
auftaucht, um die Linse zu erneuern (Demoll). Eine wesentliche
Anderung der Funktion braucht damit nicht verkniipft zu sein!).

1) Man findet in der zoologischen Literatur den Irrtum weit verbreitet,
daB eine Annaherung der Retina an die Linse das Auge zu einem fern-
sichtigen machen miisse. Dies kann nur da gelten, wo ein Auge nur Ver-
anderungen des Retinaabstandes, nicht aber auch Anderungen der Linse
erfahrt. Ob dies aber der Fall ist, wissen wir in solchen Fallen nicht. Man
geht sogar haufig so weit, da man Augen mit kleinem Retinaabstand
ohne weiteres als fernsichtig, solche mit groem Abstand als kurzsichtig
bezeichnet. Dies ist génzlich unbegriindet.
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Die Augen der Xiphosuren (Limulus).

In der Mitte des grofen Kopfbrustschildes von Limulus sitzt ein
dornartiger Hocker, der ein Paar kleine, seitwérts gerichtete Linsen-
augen tragt. AuBerdem findet man dem Seitenrand des Panzers ge-
néhert und etwas mehr nach hinten liegend ein grofBles, bohnenférmiges
Facettenauge. Auch dieses ist jederseits durch eine wulstformige Er-
hohung, an die es sich anlehnt, nach der Seite gerichtet, wihrend es
sonst mehr nach oben sehen wiirde.

Mit dem Vertauschen des Landlebens mit dem Leben im Wasser,
fand in Anpassung an das neue Milieu eine Umgestaltung der Augen
statt, die fiir das everse Auge eine neue Bliitezeit eréffnen sollte. Warum
es das everse Auge war, das bei den Gigantostraken einen Aufschwung
erlebte, dafiir lassen sich Griinde auffinden, die in den nichsten Zeilen
erortert werden sollen, Doch kénnen wir bei dieser Betrachtung das
vollstandige Verschwinden des inversen Auges in dieser Gruppe nicht
unerwéhnt lassen. Wir stellen uns daher die Frage gleich etwas um-
fassender, indem wir die Faktoren aufzuzeigen versuchen, dic aus den
Augen der Skorpioniden die von Limulus hervorgehen lieBen. Es mag
entschuldigt werden, wenn wir auf diese Weise die Rudimentation des
inversen Auges abhandeln, bevor wir auf seine Entstehung eingegangen
sind.

Zunachst einige Worte iiber eine fossile Form, die ein Bindeglied
zwischen den Urskorpionen und den Gigantostraken darstcllt.

In Oneida im Staate New York wurde ein fossiler Skorpion ge-
funden. Irrtéimlicherweise hat man ihn erstin die Gattung Palaeophonus
gestellt. Er hat den Gattungsnamen Proscorpius und den Artnamen
Osborni erhalten. Die Form der Extremitidten dieses Tieres lehrt, daB
es bereits im Wasser gelebt hat. Dies ist fiir uns wichtig. Denn der
Ubergang vom Land zum Wasserleben fordert eine Verinderung der
Linsenaugen; dieser standen verschiedene Wege offen. Wir diirfen hier
annehmen, dal die wesentlichsten Umgestaltungen der Augen, die die
Gigantostraken von den Skorpioniden trennen, bei diesem Proscorpius
zum mindesten eingeleitet sind. Nach Clarke und Ruedemann be-
saflen diese Tiere eine Gruppe von Seitenaugen am vorderen lateralen
Rand des Cephalothorax. Von diesem Konglomerat von Ocellen hatten
sich einige abgespalten, die der Mitte néher riickten und dort auf eine
kleine Erhchung zu liegen kamen. AuBer diesen Augen besaBen diese
Tiere noch ein Paar Ocellen, die in der Medianebene des Tieres lagen,
so wie die Hauptaugen der Skorpioniden. Doch haben sie sich auf dem
Cephalothorax weiter nach hinten geschoben. Man darf ziemlich sicher
annehmen, daB die letzterwihnten Ocellen den in Rudimentation be-
griffenen Hauptaugen der Skorpioniden entsprechen, und daB aus
deren Seitenaugen einmal die Facettenaugen der Gigantostraken hervor-
gehen (= laterale Ocellengruppe von Proscorpius), auBerdem aber auch
ein neues Paar von Linsenaugen, das seinen definitiven Platz nahe der
Medianebene findet (vorderes Ocellenpaar von Proscorpius), um die

8*
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hier rudimentierten Ocellen wieder zu ersetzen. Eine andere Annahme
laBt die Anatomie der Limulusaugen nicht zu.

Als die skorpionidenartigen Vorfahren der Gigantostraken ins
Wasser gingen, mufite die erste Folge fiir die Augen darin bestehen,
dafl die Ocellen, die bereits zur Bildrezeption geeignet waren, ihre
Funktion zunichst insofern einbiiften, als durch den Ausfall der
Brechung an der Vorderfliche der Linsen die Brennweite plotzlich
um ein wesentliches verindert wurde, so daff das Bild weit hinter
die rezipierende Schicht zu liegen kam. An eine Bildwahrnehmung
war unter solchen Umstédnden nicht zu denken. Infolgedessen fielen
die einzelstehenden Hauptaugen der Skorpione, die inversen Augen,
einer allmihlichen Riickbildung anheim. Bei den lateralen Augen,
bei denen die Bildrezeption, nach den heute lebenden Formen zu
schliefen, noch weit hinter der der Hauptaugen zuriickstand, konnte
durch die verinderten Verhaltnisse eine andere Funktionsweise zu-
nichst einsetzen und so diese Organe vor der Rudimentation retten.
Die Gruppe der lateralen Augen hat bei den Skorpionen (ebenso bei
den Pedipalpen, wo sie von inversen Augen gebildet wird) die
Tendenz, ein Facettenauge zu bilden, wenigstens hinsichtlich der
Funktion.

Da es nun beim Appositionsauge — und nur um diesen Typus des
Facettenauges kann es sich natiirlich handeln — gar nicht darauf an-
kommt, daB in den einzelnen Ommen — in diesem Falle in den Ocellen —
ein Bild produziert wird, da jedes Omma nur einen einzigen Eindruck
aufnehmen darf, so wird es verstindlich, daB ein Ubergang vom Land-
zum Wasserleben in einem an sich noch primitiven Augenkonglomerat,
das wie ein Facettenauge funktioniert, keine nennenswerte Verringerung
der Leistungen bedingen wird. Wenn wir also sagten, daf} die laterale
Augengruppe bei dem Milieuwechsel eine andere Funktion, ramlich
die eines Facettenauges iibernehmen konnte, so haben wir insofern
zu viel gesagt, als sie jedenfalls schon vorher in dhnlicher Weise funk-
tionierte.

Nicht alle Seitenaugen finden wir bei den Xiphosuren wieder. Ein
Teil wurde rudimentir und ist bei Limulus noch nachzuweisen. Andere
von dem Hauptkomplex abgesprengte Einzelaugen mogen sich bereits
auf dem Wege der Rudimentation befunden haben, als sie durch ihre
ginstige Lage auf der Kuppe des Kopfbrustschildes den Anstofl zu
einer neuen Entwickelung erfuhren. Aus ihnen gingen die Linsenaugen
von Limulus hervor. Die starken Umbildungen, die somit alle Augen
der Skorpioniden auf dem Wege zum Limulus erfahren haben, lassen
auch heute noch ihre Spur erkennen in den zahlreichen Augenrudimenten,
die zum Teil mit dem Facettenauge oder mit dem Linsenauge in Be-
ziehung stehen, zum Teil auch eine derartige Beziehung vermissen lassen.

Die eigentiimliche Lage der Retina dieser Augen, die von der
Epidermis vollstindig umschlossen und auch durchdrungen werden,
146t uns ein Bild gewinnen von der Art und Weise, wie sich in diesen
Augen wieder von neuem ein Glaskorper entwickelt hat.
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Die Facettenaugen von Limulus.

Uber ihre Lage wurde schon oben gesprochen. Die Kornea des
Auges, die am Rande kontinuierlich in die Korpercuticula iibergeht,
1aBt schon duBerlich eine Facettierung erkennen. Nach innen springen
von der Kornea konische Zapfen vor, die die Linsen der einzelnen Facetten
darstellen. An ihrer Bildung beteiligen sich alle drei Schichten der
Cuticula, die innerste jedoch am stidrksten. Die Epidermis, die die
Cuticula ausscheidet, und der auch die Kornea ihre Entstehung ver-
dankt, zieht sich auch im aus-
gebildeten Auge als ununter-
brochene Schicht unter der
Kornea hin. Zwischen den
einzelnen Facetten behalten
ihre Elemente die urspriing-
liche GroBe, gegen die Spitzen
der einzelnen Zapfen (von
Linsen kann man hier kaum
sprechen) gewinnen sie an
Hohe und erreichen schlieB3-
lich eine Léange, die der der
Ommata gleichkommt (vgl.

Fig.71). Das ganze Omma

wird demnach von solchen

Zellen durchzogen und seine

Membran, die als postretinale

Membran bezeichnet werden

kann, entspricht der Basal-

membran der Epidermis. In

der Mitte eines jeden Ommas

lassen diese Zellen einen Raum

frei, der von der rhabdom-

tragenden Partie der Retina-

zellen eingenommen wird.

Gleich tiber den Rhabdomen

schlieBen sie jedoch wieder Fig. 71. Langsschnitt durch ein Omma
dicht zusammen, so daf3 die aus dem Facettenauge von Limulus.
Retina von dem dioptrischen (Demoll)

Apparat vollstindig durch die

distalen Enden der Epidermiszellen getrennt wird. Es bildet somit
diese Zone der Epidermiszellen einen Glaskorper.

Die lichtrezipierenden Elemente sind von solcher Form und in
solcher Weise radiar angeordnet, daf3 die Retinula eines Ommas einer
geschilten Apfelsine gleicht, wie Grenacher schon recht treffend aus-
tithrte (Fig.72). Proximal ziehen sich die Sehzellen in eine kriftige
Nervenfaser aus; der der Langsachse des Ommas zugekehrte Teil trigt
einen Stiftchensaum. Die Zahl der Retinulazellen schwankt zwischen
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10 und 15, doch mégen dann und wann auch noch hohere oder niedere
Werte gefunden werden. Auf Querschnitten 148t sich die Anzahl meist
sicher bestimmen (Fig.72). Innerhalb der Retinula zahlt man in ver-
schiedener Hohe immer gleichviel Zellen. Der rhabdomtragende Teil
hebt sich von dem iibrigen Zellkérper schon durch seine feineren
Plasmagranulierungen ab. Pigment findet sich in diesem Abschnitt
nie, doch reicht es mit scharfer Grenze bis zu dem Rhabdomende heran.

Verfolgt man eine Querschnittserie von dem distalen Ende des
Rhabdoms an proximalwérts, so sieht man schon nach wenigen Schnitten
in der Mitte des Sternes, der durch das Rhabdom gebildet wird, einen
im Querschnitt runden Kérper auftauchen, der langsam an Umfang
zunimmt, je mehr man sich
von der Kornea entfernt. Be-
vor das Ende des Rhabdoms
erreicht ist, beginnen zwei
benachbarte =~ Rhabdomere
auseinander zu weichen und
buflen dabei ihren Stiftchen-
saum ein. Sie gestatten
einem armartigen Gebilde
den Durchtritt, das die Ver-
bindung des zentralen Rhab-
domers mit einem auBerhalb
der iibrigen Retinulazellen
gelegenen Zellkorper her-
stellt. Ein giunstiger Langs-
schnitt zeigt uns die eigen-
timliche, exzentrisch gela-
gerte Zelle mit ihrem runden
Korper, mit der iberaus
kraftigen Nervenfaser, dem
Halsteil und dem daran
ansitzenden pfriemférmigen Rhabdomer (Fig.71). Diese Zelle trigt
nie Pigment, auch nicht in ihrem Halsteil. Thr Korper birgt eigentiim-
liche peripher eingelagerte Granulationen.

Wenn auch mit dem Nerv einige Bindegewebszellen in die Ommata
eindringen, so stellen sie doch sicher keinen wesentlichen Bestandteil
derselben dar.

Unter dem Facettenauge und etwas nach hinten verlagert findet
man einen Zellkomplex, der sich durch den Besitz von Zellen, die
Rhabdome bilden und mit Nervenfasern in Verbindung stehen, als
rudimentédres Auge dokumentiert. Er lafit drei verschiedene Ele-
mente erkennen, die wir auch in den anderen Augenrudimenten von
Limulus wiederfinden. Erstens in die Tiefe versenkte Epithelzellen,
die das ganze Organ umschlieBen. Sie stehen durch einen Zellenstrang
noch mit der Hypodermis in Verbindung. Weiter die schon erwihnten
Retinazellen. Der Nerv, der zu diesen zieht, spaltet sich unter dem

Fig. 72. Querschnitt durch ein Omma des
Facettenauges von Limulus.

(Demoll.)
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Facettenauge von dessen Nerven ab. Und schlieBlich begegnet man
hier eigentiimlichen Fillzellen mit chromatinarmem Kern und einer
Einlagerung eines in auffallendem Licht wunderbar blau leuchtenden
Tapetum (Demoll).

Die Linsenaugen von Limulus.

Uber die Lage dieser Organe siehe S. 115.

Fig. 73 gibt eine Ubersicht iiber den Bau des ganzen Auges. An
der Linse fallt auf, daB sie iiberaus stark eingeschnitten ist, so dafl man
vermuten konnte, dafl ihre Weiterentwickelung schlieBlich zu ihrer Los-
lésung von der Kérpercuticula fithrt. Die punktierten Partien geben
an, wie weit sich die Linse bei Farbung mit Wasserblau-Pikrinsiure
blau farbt. Dies laBt eine mehr plasmatische, weiche Konstitution
vermuten. Es verdient Erwéhnung, da diese Zone an dem Hals der
Linse, d. h. da, wo sie an der Cuticula festsitzt, sehr weit einschneidet,
da dies von neuem auf die Tendenz hinweist, eine freie Linse entstehen
zu lassen (vgl. das auch auf S. 96 Gesagte).

Die Epidermis geht kontinuierlich in den Glaskorper iiber, dessen
Zellen in der mittleren Zone die grofite Lénge erreichen.

Uberraschend ist es, daB in der Nahe der Linse von der Epidermis
zwei Zellstringe abgehen, die sich deutlich aus Epidermiszellen zu-
sammensetzen und in die Tiefe dringen. Beide stellen sich natirlich
nur auf einem Schnitt als Strang dar und sind in Wirklichkeit Gewebs-
platten, von denen die eine sich zwischen Glaskérper und Retinazellen
einschiebt, die andere eine postretinale Membran zelliger Natur bildet.
Beide Schichten sind durch mehrere meist senkrecht verlaufende
Gewebsbriicken miteinander verbunden, die von denselben Zellen wie
die Schichten selbst gebildet werden. Auf diese Weise wird die ganze
Retina in einzelne Bezirke eingeteilt, die insofern einen ungeordneten
Eindruck machen als sie verschieden groB sind und in sich eine ver-
schiedene Anzahl von Retinazellgruppen (= Retinulae) einschlieBen.
Meist findet man in einem solchen Bezirk eine gréBere, gut geordnete
Retinula und daneben noch eine oder mehrere kleinere, die aus wenigen
Zellen bestehen. Je mehr man sich von den zentralen Partien des
Auges entfernt, um so willkiirlicher erscheint die Anordnung der Reti-
nulaelemente.

Eine groBere Retinula besteht aus etwa 6 bis 8 Zellen, die sich
basal direkt in eine kraftige Nervenfaser fortsetzen. In ihrem ganzen
Habitus, in der Grofle der Kerne, Beschaffenheit des Plasmas, Aus-
dehnung und Struktur der Stiftchensaume gleichen sie vollstiindig den
Retinazellen des Facettenauges. Auch die Verteilung des braunen
Pigments im Zellkérper stimmt mit dem iiberein, was wir dort fanden,
so daf hierauf nicht naher eingegangen zu werden braucht.

Zwischen die Zellen einer Retinula schieben sich in wechselnder
Menge Zellen, die der postretinalen oder praretinalen epidermoidalen
Gewebsplatte entstammen.
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Zu diesen zwei Zellarten, die wir bisher in der Retina kennen
lernten, gesellt sich noch eine dritte Art, die uns von dem rudimentéiren
Teil des Facettenauges her bekannt ist. Wir haben sie dort als Fiill-
zellen bezeichnet und sie verdienen auch hier diesen Namen, wenn man
sie nicht Tapetumzellen nennen will. Auch hier sind sie durch ihr
schwammiges Aussehen, ihren chromatinarmen Kern und durch das
graue, im auffallenden Licht schon hellblau leuchtende Tapetum un-
verkennbar charakterisiert. Thre Verteilung zwischen und hinter den

Fig. 73. Schnitt durch das Linsenauge von Limulus.
(Demoll.)

Retinazellen (in seltenen Féllen auch seitlich vor diesen) ersieht man
aus der Fig. 73.

In den Randpartien des Auges héufen sich die Fiillzellen immer
mehr, bis schlieBlich die Retinazellen ganz verschwinden. Die Rand-
partien sind also funktionsunfahig. Da sie aber dennoch angelegt werden,
so ist zu vermuten, daB urspriinglich die Retina sich weiter nach den
Seiten hin ausgedehnt hat. Dies stimmt iiberein mit der oben auf-



Die Augen der Arachnoideen. 121

geworfenen Vermutung, dafl die Linse auf dem Wege ist, sich immer
mehr von der Cuticula abzulésen. Denn je weiter dieser Prozef fort-
schreitet, um so mehr werden die peripheren Retinabezirke dem Aquator
der Linse nahe geriickt und damit funktionsunfahig werden miissen.
Es ist ohne weiteres verstindlich, da die ganze Partie, die sich in
Fig. 73 schon iiber den Linseniquator hinausgeschoben hat, an der
Bildrezeption nicht mehr teilnehmen kann, und es ist weiter leicht er-
kennbar, daB diese Bezirke in ihre unvorteilhafte Lage dadurch
kommen muflten, daB sich die Linse mehr und mehr gegen die Retina
vorschob.

Diese schon mehr oder weniger rudimentierten (d. h. hier an Retina-
zellen armen) Bezirke werden in einzelnen Portionen losgelést und

wandern dem Nerven entlang in die Tiefe. Fast immer findet man
solche Zellkomplexe auf der Wanderung (Fig. 73, links). Sie zeigen
alle schon den Bau, den auch der Sammelort dieser einzeln abgelosten
Retinateile aufweist. Dieser liegt in nichster Nahe der Augen an der
Stelle, wo der fiir beide Augen gemeinsame Nerv sich in mehrere Aste
spaltet, die sich dann rechts und links je einem Auge zuwenden (Fig. 74).
In dieser vom Nerv gebildeten Gabel finden wir, meist etwas nach der
einen Seite geriickt, den Sammelort der rudimentierten und von den
beiden Augen abgespaltenen Retinabezirke. Auch hier wird noch, wie
bei dem rudimentierten Teil des Facettenauges, der Kontakt mit dem
Auge gewahrt. Der feinere Aufbau entspricht vollkommen dem des
rudimentdren Facettenauges; und wenn wir es mit dem Linsenauge
vergleichen wollen, aus dem es hervorgegangen ist, so muf} gesagt werden,
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daf} alle Elemente, die im Linsenauge vorkommen, sich auch hier wieder-
finden. Die Hiille geht aus der postretinalen, epidermoidalen Schicht
des Auges direkt hervor (Fig. 74). Sie schiebt kulissenartige Stringe
in das Innere des Organs. Nicht immer findet man eine mediane Scheide-
wand, die das Organ in eine rechte und linke Hélfte teilt. Die Retina-
zellen sind sparlich vorhanden. Die Nervenfasern, die von ihnen aus-
gehen, lassen nicht vermuten, dafl sie funktionsunfahig sein miissen.
Die Stiftchensidume sind meist besser zu erkennen als bei den Retina-
zellen des Auges. Es macht den Eindruck, daB eine Lockerung
des straffen Gefiiges der Stiftchen hier bereits eingetreten ist, und
daBl aus diesem Grunde die einzelnen Stiftchen leichter zu unter-
scheiden sind.

Die Hauptmasse des Organs wird von den Fillzellen gebildet, die
in bezug auf Form, Struktur und Pigmentierung vollkommen mit den
Fillzellen des Linsenauges und mit denen des rudimentéiren Facetten-
auges iibereinstimmen.

Der Bau des Linsenauges und der des Facettenauges und seines
Rudimentes fordert zu einem Vergleich dieser beiden Organe heraus.
Man hat bis jetzt nie daran gedacht, daf3 diese beiden Augen in irgend-
einer naheren Beziehung miteinander stehen konnten. Ich selbst hatte
auch nie die Moglichkeit erwogen und erst als sich im Verlauf der Unter-
suchung immer von neuem Gemeinsames beider Organe ergab, konnte
ich mich dazu entschlieBen, eine nahe Verwandtschaft beider ernstlich
in Erwigung zu ziehen.

Charakteristisch fiir das Facettenauge ist, daf} es vollstindig inner-
halb der Epidermis liegt, derart, dal die Zellen der Epidermis die Reti-
nulae umscheiden und auBerdem noch zwischen diese eindringen. Ahn-
liches gilt auch fiir das Linsenauge. Bei keinem Tiere kennen wir ein
Auge, das einen epidermoidalen Glaskérper hat und bei dem auflerdem
die Retina allseits von einer Gewebsschicht umhiillt wird, die sich aus
in die Tiefe versenkten Epidermiszellen zusammensetzt. Versuchen
wir uns die Entstehung dieser eigentiimlichen Verhaltnisse zu erkliren,
so miissen wir annehmen, daBl urspriinglich die Retina ganz in den
Verband der Epidermiszellen aufgenommen war, so wie wir e jetzt
noch bei dem Facettenauge finden. Nehmen wir ein einzelnes Omma
dieses Auges und stellen uns vor, dafl die mittleren Epidermiszellen,
d. h. diejenigen, die zwischen den Sinneszellen sich hindurchschieben,
sich verkiirzen und daB nur noch dasjenige Ende von ihnen erhalten
bleibt, das distal iibér die Retinula hinausragt und das wir oben seiner
Funktion nach als Glaskérper bezeichnet haben, so wiirde auf diese
Weise ein frei iiber die Retinula hinwegziehender Glaskorper entstanden
sein. Die seitliche Umhiillung der Retina durch Epidermiszellen bleibt
bestehen. Sie andert sich nur insofern, als mit der GréBenzunahme
des Auges die Linge der Epidermiszellen nicht mehr geniigt, um den
Augenbecher zu umfassen. Es miissen sich mehrer> hintereinander
schieben und so aus dem geschlossenen Gefiige der Epidermis heraus-
treten. Auf diese Weise mufl wohl die Entwickelung des Linsenauges
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erfolgt sein. Damit soll nicht gesagt werden, dal es eine Abspaltung
des Facettenauges darstellt. Aber daBl es ein Stadium durchlaufen
hat, das dem entspricht, auf welchem das einzelne Omma des Facetten-
auges jetzt steht, scheint mir notwendig aus dem Bau dieses Organs
hervorzugehen.

Die Retinazellen beider Augentypen stimmen in Form, Struktur
und Art der Innervierung vollstindig miteinander iiberein. Der Um-
stand, daBl auch in dem Linsenauge der Nerv direkt, also proximal in
die Zelle eintritt, gewinnt besondere Bedeutung, insofern als damit
jede Briicke, die zu dem Hauptauge der Skorpione fithren kénnte, ab-
gebrochen wird. Denn dort werden die Retinazellen, wie wir noch
erfahren werden, von dem kornealen Ende her innerviert.

Die Tapetumzellen des Linsenauges sucht man zwar in dem Fa-
cettenauge selbst vergeblich. Doch finden sich vollkommen identische
Zellen in dem rudimentierten Teil des Facettenauges. Es ist seltsam
und entwickelungsgeschichtlich nicht zu erkliren, wie es kommt, daf}
diese Zellgattung sich nicht auch in dem Facettenauge selbst findet.
Denn bei dem einfachen Bau desselben 148t sich doch kaum annehmen,
da3 es ehemals auch Tapetumzellen besessen habe, diese aber spiter
wieder verschwunden seien. Wie dem auch sei, fiir uns ist wichtig, da$
diese Zellenart in einem Organ vorkommt, das sich von dem Facetten-
auge abgespalten hat und mit diesem noch in direktem Konnex steht.
Es muf} dies von neuem fiir uns ein Fingerzeig sein, dal diese beiden
Augentypen einen gemeinsamen Ursprung haben.

Wir sagten oben schon, daB3 wohl nicht anzunehmen ist, da8 das
Linsenauge eine Abspaltung des Facettenauges darstellt. Das Fehlen
der fiir die Retinula des Facettenauges typischen exzentrischen Zelle
im Linsenauge soll nicht als Grund hierfiir angefithrt werden. Es
scheint mir eine Umbildung eines Facettenauges vom Appositions-
typus in ein Linsenauge nicht gut mdéglich zu sein. (Die eigentiim-
liche Aufspaltung der Nerven [s. unten] mufl allerdings in diesem
speziellen Fall doch daran denken lassen.) Auch hier wird es sich
wohl darum handeln, dafl urspriinglich eine griBere Anzahl einzelner
Augen vorhanden waren, von denen (bei Milieuwechsel) ein Teil sich
zu einem Facettenauge zusammenschlofl, andere aber ihren Charakter
als Einzelauge bewahrten.

Ventrales Augenrudiment von Limulus.

Zu den beiden mit den Augen noch in Beziehung stehenden Rudi-
menten gesellt sich noch ein drittes, das sich ebenfalls durch die Rhab-
dombildung der mit einem Nerven verbundenen Zellen als ehemaliges
Lichtsinnesorgan kennzeichnet. Es liegt vor der Mundéffnung an der
ventralen Seite des Cephalothorax Da wo es an die Cuticula herantritt,
ist diese diinn und wenig pigmentiert, so dafl die Stelle schon duBerlich
als blasser Hof beiderseits der Medianebene erkannt werden kann. Der
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Nerv, der dieses Rudiment verlidt, tritt ventral in das Gehirn ein und
zieht dann steil nach oben, um in das dritte Ganglion des Facetten-
augennerven einzustrahlen. Dies laf3t in dem Rudiment eine Abspaltung
vom Facettenauge ver-

muten (Fig. 75, Nord).

Wir schlieen hier

die Besprechung d:s

Verlaufs der Nerven

der Facetten- und der

Linsenaugen an. In

den Nerv des Facetten-

auges sind drei Ganglien

eingelagert. Die beider-

seitigen Nerven der

Linsenaugen ziehen zu

einem Stamm vereinigt

in das Gehirn ein (vgl.

Fig. 75, NM A4). In dem

Augenblick aber, in dem

sie das Gehirn erreichen,

spalten sie sich wieder

auf, und zwar einmal

in einen rechten und

einen linken Ast; auBer-

dem aber gibt jeder

dieser beiden Aste einen

Fig. 75. Optischer Frontalschnitt durch das  kleinen Zweig ab, der
Gehirn von Limulus, von oben gesehen. sich zunichst etwas

NMA Nerven der beiden Linsenaugen; NwvrA Nerv des ven- mehr dorsal halt, spater

tralen rudimentiren Auges; OGIII drittes Ganglion opticum, : : :
Zu beiden Seiten strahlt vu;l vorn der Nerv des Facettenauges aber sich wieder mit
ein. (Demoll.) dem Hauptstamm ver-

einigt. Der vereinigte
Nerv 16st sich medial von dem Ganglion opticum III in einzelne
Fasern auf, die sich bald unter den aus dem Ganglion ausstrahlenden
Fasern verlieren?).

Die inversen Augen der Spinnen.

Wir wenden uns zu dem zweiten Teil unseres phylogenetischen
Stammbaumes, zur Entwickelung der inversen Augen.

2) ,,Wir diirfen annehmen, daB sie erst entstanden sind, nachdem
sich von dem Hauptstamm die Akarinen, Solifugen und Phalangiden

1) Es sei darauf hingewiesen, dal die Beziehungen der Nerven der
Facettenaugen mit denen der Linsenaugen auBlerordentlich an die Be-
ziehungen erinnern, die zwischen dem Nerven des Facettenauges und des
Ommas bei Insekten bestehen (Demoll und Scheuring, 1912. S. 619).

2) Mit geringen Anderungen wortlich entnommen der Originalarbeit iiber
die Spinnenaugen in: ,,Das Limulusproblem** von Versluys und Demoll.
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abgespalten haben. Ausschlaggebend fiir die Entstehung und
far alle weiteren Umbildungen des inversen Augentypus
ist das Tapetum. Uber die Art und Weise, wie aus dem eversen
Auge das inverse hervorging, wollen wir uns nicht allzulange verbreiten,
da es sich doch nur darum handeln kann, zu zeigen, daB eine solche
Umwandlung vorstellbar ist. In Fig. 76a ist das urspriingliche Spinnen-
auge wiedergegeben, das sehr wohl mit dem oben zuletzt besprochenen
Myriapodenauge in Beziehung gesetzt werden darf. Aus ihm entsteht
das glaskérperlose Auge der Skorpione einerseits (b) und das inverse
Auge andererseits. Fig. 76¢ soll den ersten Schritt hierzu andeuten.
Die Umbildung kann an einer Seite des Auges eingesetzt haben, so wie
wir auch heute noch bei den Spinnen Formen finden (Epeira — hintere
Mittelaugen), wo ein Auge aus zwei verschieden gebauten Teilen be-
steht, von denen der eine deutlich als der hoher entwickelte, also spater
entstandene bezeichnet werden kann. Ebenso mag auch ein Tapetum
sich erst nur in einem Teile des Auges entwickelt haben, z. B. in dem
Teile, der nach unten sah, und der daher im allgemeinen auf weniger
gut beleuchtete Gegenstande gerichtet war. — Ich erinnere daran, da8
bei Wirbeltieren vielfach eine derartige lokale Ausbildung des Tapetum
bekannt ist. — Wie die Fig. 76¢ zu Fig. 76d iiberfiihrt, braucht nicht
erlautert zu werden. Damit haben wir den urspriinglichen Typus des
inversen Auges‘‘, bei dem die ganze Retina eine Umstiilpung erfahren
hat. In Fig. 77 ist dieser Vorgang nochmals veranschaulicht. Er kann
uns erkldren, wie es kommt, dal bei den primitiveren Nebenaugen der
Spinnen (Netzspinnen) ein asymmetrischer, nur von der einen Seite her
sich zwischen Linse und Retina vorschiebender Glaskorper entstehen
konnte (Fig.79b). Jedenfalls stand die Entstehung eines Tapetum
mit der Inversion der Retinazellen in direktem Zusammenhang, da nur
so die vorteilhafte Stellung der Rhabdome direkt auf dem Tapetum
erreicht wurden. ,,Wir finden den primitiven Typus des inversen
Auges unveréndert bei den Pseudoskorpioniden, und zwar kommt hier
dieser Typus ausschlieBlich vor; und ferner finden wir ihn bei den
Pedipalpen, dort aber in Gesellschaft mit einer héheren Entwickelungs-
stufe dieses Auges® (s. den Stammbaum Fig. 78), die ihn bei den Skor-
pioniden vollstandig verdrangt. ,,Auf dem Stammbaum ist nach Ab-
zweigung der Pseudoskorpioniden der Hauptast in zwei Parallele
aufgespalten, von denen diejenige, die die direkte Fortsetzung des
ungeteilten Astes darstellt, fiir das primitive inverse Auge gilt. Sie
findet bei den Pedipalpen ihr Ende.

Der neue Typus stellt wieder einen wesentlichen Fortschritt dar.
Er kommt dadurch zustande, da3 das Tapetum sich in einzelne Teile
aufteilt, die durch Briicken miteinander verbunden bleiben; oder diese
Aufteilung fithrt schlieflich so weit, daf} ein rostartiges Tapetum zu-
stande kommt (Fig. 76e). Jetzt kann der Nerv den direkten Weg zu
den Retinazellen nehmen. Diesen neuen Typus finden wir in den Seiten-
augen der Araneiden, und zwar noch stark in Umbildung begriffen,
wie der Hinweis auf Epeira (s. oben) lehrt.
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a. Urtypus des Spinnenauges.

Er ist erhalten bei den Akarinen, Solifugen
und Phalangiden.

c. Entstehung des inversen Auges
aus dem eversen durch Auftretcn
eines Tapetum.

Es scheint nicht unberechtigt zuniichst eine
lo ale Ausbildung des Tapetum anzunehmen.

Mit der Ausdehnung desselben geht dieser
Typus in den unter d dargestellten iiber.

b. Seitenauge der Skorpioniden.

Es ist aus dem Urtypus durch Verlust des

Glaskoérpers entstanden, der sich nur noch vor

der Hautung zu entwickeln scheint, und in der

iibrigen Zeit die sog. Perineuralenzellen (Per)
bildet.

d. Typus der Augen der Pseudo
skorpioniden und der Seitenaugen
der Pedipalpen.

Dieser Typus hat dem eversen Auge gegeniber
den Vorteil grofierer Lichtstirke, die durch
das Tapetum bedingt ist. HEs haftet ihm aber
der Nachteil an, daf die stets aus dichtem und
daher wenig durchsichtigem Protoplasma ge-
bildeten Retinazellen den Rhabdomen vor-
gelagert sind. Dies fithrt zu einer weiteren
Umbildung in zwei verschiedenen Richtungen

(e u. f).

Fig. 76. Die Entstehung der verschie
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e. Typus der Seitenaugen der g. Typus der Augen der
Araneiden. Skorpioniden.

Das Tapetum hat sich in einzelne Briicken Der Eintritt des Hauptnerven verschiebt sich mehr
aufgelost, denen die Rhabdome aufsitzen, Die nach der Symmetrieachse des Auges. Die schon
Nervenfasern konnen durch die Liicken direkt bei den Pedipalpen vorhandenen Pigmentzellen
die Retinazellen aufsuchen. Der kernhaltige iibernehmen hier zugleich die Funktion eines
Teil der Retinazellen ist vollstindig aus dem Tapetum (PiyZ).

Bereich der Rhabdome entfernt.

f. Typus der Hauptaugen der Pedipalpen.

Nicht nur der Nerv, sondern auch der kernhaltige T'eil der

Retinazellen schiebt sich durch die Tapetumliicken hindurch.

Dadurch miissen die Briicken desselben so schmal werden,

daB sie schliefllich ihre Bedeutung einbiifen und das Ta-
petum wieder ganz verschwindet.

denen Augentvpen der Arachnoideen.
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Es ist zu beachten, da auch bei dieser Umbildung das Tapetum
die entscheidende Rolle gespielt hat. Dabei darf nicht iibersehen werden,
daB in diesem neuen Typus das Tapetum ganz betrachtlich an Tiefen-
dimension eingebiif3t hat (bei Salticus ist es bereits wieder vollstéindig
verschwunden). Und diese riickschreitende Entwickelung des Tapetum
halt auch noch weiter an (Fig. 76f). Es verschwindet wieder ganz und
es entsteht auf diese Weise nicht nur Raum zwischen den Rhabdomen
fiir die Nervenfasern, sondern auch fiir den ganzen Zellkérper. Dies
fibrt zu dem eigentiimlichen Typus,
den wir bei den Pedipalpen (siehe
Stammbaum) und bei den Skorpio-
niden verwirklicht finden. Bei den
Skorpionen  scheint nachtriglich
wieder ein Bediirfnis nach einer re-
flektierenden Substanz entstanden zu
sein, dem in diesem Falle dadurch
nachgekommen wurde, dall das Pig-
ment der Pigmentzellen eine hellere
Farbe angenommen hat und so als
Tapetum zu wirken vermag, wenn
es sich in Dunkelstellung befindet.
Ich habe, um dies anzudeuten, auf
dem Stammbaum die Pigmentzellen
des Skorpionenauges beriicksichtigt
und ihnen die Schattierung des Ta-
petum gegeben, wobei nicht vergessen werden darf, dafl diese beiden
Gebilde anatomisch nichts miteinander gemeinsam haben. Wie der
Typus des inversen Auges bei den Gigantostraken unter dem Einfluf}
des neuen Milieus schlieBlich wieder verschwinden muBte, haben wir
oben bereits besprochen.

Diese phylogenetische Betrachtung hat uns bereits an der Hand
der beigegebenen Abbildungen das Wesentliche von dem Bauplan der
inversen Spinnenaugen erkennen lassen. Wir haben damit nur noch
notig auf einige Besonderheiten einzugehen.

Fig. 77. Schema, dessen Erlau-
terung im Text zu finden ist.

Die Augen der Pseudoskorpioniden.

Diese Tiere sind entweder ganz blind oder sie besitzen ein oder
zwei Paare von inversen Augen, die eine mehr oder weniger fortge-
schrittene Riickbildung zeigen. Im iibrigen entspricht ihr Bauplan
vollstindig dem der Seitenaugen der Pedipalpen. Die Linse ist oft
nur angedeutet, die Retina besteht selbst bei dem relativ hoch ent-
wickelten Auge von Obisium nur aus etwa 20 Zellen Wihrend bei
dieser Gattung das Tapetum noch kriftig entwickelt ist, fehlt es bei
anderen schon vollstindig. An eine Bildrezeption kann bei keiner dieser
Formen mehr gedacht werden.
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Die inversen Augen (Nebenaugen) der Araneiden.

Die Nebenaugen stehen gewdhnlich zu sechs mit den Hauptaugen
in zwei oder drei Reihen angeordnet. Ausnahmen in der Zahl finden
wir bei den Dysderiden. Neben vollstdndig blinden Formen haben wir
hier solche, die nur vier Nebenaugen und zwei Hauptaugen besitzen
(Segestria), wihrend andere (Dysdera) zwar auch wie diese sechs Augen
aufweisen. Doch bestehen diese nur aus Nebenaugen.

Die Nebenaugen der Araneiden stehen nicht alle auf derselben Ent-
wickelungsstufe. Auch hier finden wir bei den Netzspinnen Umbildungen
im Gange, deren Vollendung zu den héher stehenden Augen der frei-
lebenden Spinnen fiihrt. Der kernhaltige Teil der Retinazellen ist noch

nicht vollstindig zur Seite gedringt (Fig.79, rzk), wie dies bei Lauf-
und Sprungspinnen der Fall ist, wo er nur noch durch einen fadenartigen
Stiel mit dem Rhabdom verbunden ist (Fig. 81, RZK). Das geschlossene
Tapetum (Fig. 79A, tap) hat sich durch einen liangsverlaufenden Spalt
in zwei gleiche Halften geteilt. Durch diesen Spalt treten alle Nerven-
fasern zu einzelnen Biindeln geordnet ein. Zwischen diesen Biindeln
ziehen Tapetumbriicken, die die beiden Halften zusammenhalten und
auf denen die Rhabdome stehen. Die Rhabdome, die Stiftchensiume
erkennen lassen, haben die Gestalt von herzférmigen Platten, die in
einer Reihe hintereinander stehen (man vergleiche die beiden Léngs-
schnitte Fig. 79A und B, die in zwei aufeinander senkrecht stehenden
Ebenen durch dasselbe Auge gefiithrt sind). Bei den Lauf- und Sprung-
spinnen hat eine weitere Auflosung des Tapetum bereits stattgefunden.

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 9



Fig. 79. Tegeneria domestica. A frontaler und B sagittaler Liéngsschnitt
durch ein Nebenauge der zweiten Augenreihe.

L Linse; gl Glaskorperzellen; 4r Iris; * Grenze zwischen beiden; pigzw pigmentieries Zwischen-

gewebe; rz Sehzellen; rzk deren Kerne; recel rezipierende Elemente — Rhabdomplatten; tap Tapetum;

ps Tapetumspalt; bs Basalteil der Retinazellen; nm Hiillmembran des Nervus opticus (no); pstmpos:-

retinale Membran; zwk Kern des Zwischengewebes; hy Epidermis; rzpl Plasma der Retinazelleu:
cs Cuticularsaum; A zur Hilfte und B ganz entpigmentiert. (Widmann.)
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Statt des einen durch Briicken unterbrochenen Spaltes findet man hier

Die Augen der Arachnoideen.

deren eine grofle Zahl, so dafl das Tapetum einem gleichmaBig durch-

I6cherten Rost verglichen werden kann.

petum stellt man das erst-
besprochene als ,,trichterfor-
miges‘‘ gegeniiber.) Die Ner-
ven konnen jetzt ungezwungen
direkt zu den Rhabdomen
ziehen, und dadurch, daf3 die
Rhabdome nicht nach einem
einzigen Spalt hin Richtung
nehmen miissen, konnen sie

Fig. 80. Schnitt durch eine
Rhabdomplatte von Tegeneria
domestica.

R Rhabdomplatte; 7' Tapetum; N Nerv.
(Demoll)

ihre einreihige Anordnung auf-
geben und erscheinen jetzt
wieder in (Doppel-) Stabchen-
form in groBerer Anzahl. Auf
jedem Tapetumstreifen steht
eine doppelte Reihe von rezi-
pierenden Elementen. In dem
Schema (Fig. 78) ist die Art
der Innervierung angegeben.
Ich konnte mich iiberzeugen,
daB der Nerv nicht direkt, also
in das proximale Ende des
Rhabdoms, eindringt, sondern

(Diesem ,,rostférmigen® Ta-

Fig. 81. Langsschnitt durch das vordere
Nebenauge von Salticus scenicus.

Die Glaskorperzellen sind aufBerordentlich lang. In
der Retina findet man nur Kerne der Pigmentzellen.
Der den Kern enthaltende Teil der Retinazellen ist vor
der Rhabdomregion (Rh) zwischen dieser und dem
Glaskorper zur Seite geschlagen, so dal auf diese
‘Weise alle Kerne in einen iquatorial das Auge um-
ziehenden Giirtel zu liegen kommen (RZK). Zwischen
den nach dieser Zone hinziehenden schmalen Halsteilen
der Sehzellen finden sich einzelne Kerne, die einem
spirlich entwickelten Zwischengewebe (ZuGK) ange-
horen. (Scleuring.)

dalB er erst an diesem entlang zieht, um sich in den Teil, der das Rhabdom
mit dem Korper der Zelle verbindet, einzusenken. Bei den Augen der

g%
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Netzspinnen ziehen die Nervenfasern nicht nur zwischen den Rhabdomen
hindurch, sondern zum Teil auch an dem Rand derselben entlang, nach
dem Halsteil der Zellen hin (Fig. 80). Sehr diinne Schnitte lieen mich
erkennen, dafl immer eine groBere Anzahl von Zellen an der Bildung
einer Rhabdomplatte beteiligt sind. Die Retinazellen der Nebenaugen
sind stets pigmentfrei.

Statt der Pigmentzellen findet man in diesen Augen ein besonders
vor den Rhabdomen kraftig entwickeltes, kernarmes, syncytiales Ge-
webe, das hier als Zwischengewebe bezeichnet wird. Es enthilt ein
braunes Pigment (Fig. 79, pig. zw.). Nur bei den freilebenden Spinnen
werden die Rhabdome von ihm vollstindig isoliert. Immer aber um-
schlieft es den Korper der Sinneszellen. Einzelne Kerne, die vor den
Rhabdomen liegen, gehdren diesem Gewebe an.

Die hinteren Mittelaugen der Epeiriden zeigen in zwei voneinander
scharf getrennten Bezirken den Typus der Netz- und den der Lauf-
und Sprungspinnen. Neben dem trichterférmigen Tapetum tritt hier
auch schon ein rostférmiges auf.

Der Glaskorper wurde bisher nur bei der phylogenetischen Betrach-
tung erwihnt. Es wurde dort hervorgehoben, daf3 er bei den Netzspinnen
asymmetrisch ist. Wir fiigen hier noch hinzu, daf} er bei den freileben-
den Spinnen eine bedeutende Hohe erreicht (Fig. 81), so dafl seine am
Rande gelegenen Zellen wie in den Hauptaugen der Salticiden oft an
der Bildung der Augenhiille teilnehmen, die nach hinten von einer
postretinalen Membran fortgesetzt wird. Die Bedeutung der Verlinge-
rung des Retinaabstandes von der Linse, die durch diese Ausdehnung
der Glaskorper erzielt wird, wurde bei Besprechung der Hauptaugen der
Salticiden ausfiihrlich dargetan. Was dort gesagt wurde, gilt auch hier.

Die priretinale Membran bietet dieselben Verhiltnisse wie bei
allen iibrigen Arachnoideen.

Die Seitenaugen der Pedipalpen.

Sie koénnen hier kurz abgehandelt werden. In ihnen hat sich das
inverse Auge noch in seiner Urspriinglichkeit erhalten (Fig. 78 und 76d).
Sie sitzen meist zu dreien auf

ok ) o jeder Seite (bei Mastigoproctus
J . NHE . giganteus und Hypoctonus ran-
s y / — e gunensis findet man die jeden-
= Rier, 1 4 ® k!{’ ., falls urspriinglichere Zahl 5) nahe
7 W4\ dem lateralen Rand des Cephalo-
/" Fig. 82. Schema % thorax (Uropygii) oder mehr oben

der Augenstellung der Amblypygii  auf dem Panzer, der Mittellinie

nach Tarantula margine maculata. genshert (Fig. 82) (Amblypygii).

(Scheuring.) Die Rhabdome sind réhrenférmig

und lassen Stiftchensdume er-

kennen. Der Nerv tritt zwischen ihnen und dem kerntragenden Teil

an die Retinazellen heran. Pigmentzellen fehlen. Nach auflen von
dem Tapetum liegt eine kriftig entwickelte zellige Postretina.:
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Die Hauptaugen der Pedipalpen.

Sie stehen immer zu zweien auf einer medianen Erhebung oben
auf dem Cephalothorax, ziemlich weit nach vorn geriickt (Fig. 82). Wie
das Schema (Fig. 76f) lehrt, gleichen sie auBerordentlich den Haupt-
augen der Skorpioniden. Beide haben das Tapetum verloren. Bei den
Pedipalpen wird die Stelle, wo das Tapetum lag, durch eine grofie
Blutlakune ausgefvllt, die die zellige Postretina von der Retina nach
wie vor trennt. Bei den weiter entwickelten Augen der Skorpioniden
haben die Zellen der Postretina Kontakt gewonnen mit den Zellen der
Retina.

Im einzelnen verdient noch erwéahnt zu werden, dafl die Glaskorper-
zellen sich recht verschieden verhalten kénnen. Wahrend sie bei Tita-
nodamon sich so stark verliangert haben, daf die cuticulare Linse da-
durch vollstindig verdrangt wurde, und die Cuticula sich hier nur noch
ohne nennenswerte Verdickung iiber den vorspringenden Glaskorper
hiniiberwélbt, sind bei anderen wieder die Glaskorperzellen aufler-
ordentlich nieder. Hier gehen sie ohne Grenze in die hyalin aussehende
innerste Lamelle der cuticularen Linse iiber. Die Sinneszellen sind
pigmentfrei. Zwischen sie schieben sich Pigmentzellen deren Gestalt
und Lage aus dem Schema ersehen werden kann. Ihr Pigment ist in
durchfallendem und auffallendem Licht braun. Die Sehzellen gruppieren
sich zu mehreren und bilden bei den Amblypygii drei (selten vier bis
funf) und bei den Uropygii zwei- bis achtstrahlige Rhabdome, die
Stiftchensdume erkennen lassen. Der Nerv tritt von hinten oben in
das Auge ein, wie wenn noch ein Tapetum vorhanden wire, das ihm
den direkten Weg verlegt, und zieht unter den Rhabdomen hin. Die
Art der Innervierung ist aus dem Schema zu ersehen. Dazu muf} be-
merkt werden: Es ist nur bei den Hauptaugen der Skorpioniden ge-
lungen, durch Mazerationspriparate nachzuweisen, da der Zellkérper
in der eingezeichneten Weise gegen seinen rhabdomtragenden Teil ab-
geknickt ist. Es mag sein, dafl das alte Spiritusmaterial, das Scheuring
zur Verfiigung stand. die Schuld an dem negativen Ergebnis trug. Wie
dem auch sei, ich glaube nicht, daf} bei eingehender Beriicksichtigung
aller uns vor Augen stehenden Entwickelungsstufen dieses Augentypus
daran gezweifelt werden darf, daB auch hier ein urspriinglicher Zu-
sammenhang zwischen dem rhabdombildenden Teil und dem kern-
haltigen nur distal stattgefunden hat.

Bei manchen Formen schlieflen die Retinazellen Phaosphiren ein.

Die Hauptaugen der Skorpioniden.

Sie stellen in der phylogenetischen Reihe der inversen Augen das
Endglied dar. Sie schliefen sich sehr eng an die Hauptaugen der Pedi-
palpen an, bei deren Besprechung die Hauptunterschiede beider Augen
schon Erwahnung fanden. Fassen wir sie kurz zusammen. Bei den
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Skorpioniden verschwindet die Blutlakune, die die Postretina von der
Retina trennt. und die Postretinazellen dringen mit ihren verfilzten
Fortsitzen zwischen die Sehzellen ein. Sie bilden ein Syncytium (Fig.76
und 83, P R) und sind mit einem stark reflektierenden, gelbroten Pigment
dicht beladen.  Auch das Pigment der Pigmentzellen (Fig. 83, PgZ

Fig. 83. Teil eines Langsschnittes durch

das Hauptauge von Scorpio rosellii,

der ein Stiick der Retina und der Post-
retina darstellt.

RZ Sehzellen; RZK Kerne derselben; Ri Rhab-

dome; PgZ Pigmentzellen; PgZK Kerne derselben;

NF Nervenfasern; Ph Phaosomen; PR Postretina;
KPR Kerne derselben. (Scheuring.)

und PgZK) hat denselben Cha-
rakter erhalten und vermag daher
nicht nur als Lichtschirm, son-
dern auch als Tapetum zu wirken.
SchlieSlich tindet man auch in
den Sehzellen der Skorpioniden
dieses Pigment in geringen Massen
eingelagert. In der Rhabdom-
bildung (Rk) ist ein wesentlicher
Fortschritt gegeniiber den Pedi-
palpen insofern zu verzeichnen,
als sie einen geordneteren Cha-
rakter gewonnen hat; es treten
stets funf Zellen zusammen, um
ein Rhabdom entstehen zu lassen.
Nur im distalen Teil desselben
stoBen die Rhabdomere zusam-
men. Die Retinazellen enthalten
meist in groBerer Zahl Phao-
spharen (Fig. 83, Ph), stark licht-
brechende kugelige Gebilde, die
auch in Hypodermis-, Leber- und
Bindegewebszellen des Thorax
gefunden werden. Meist liegen
sie in den Sehzellen in der Nahe
des Kernes, doch riicken sie auch
seitlich an den Rhabdomen vor-
bei und kommen sogar vor diese
zu liegen. Auch in den Seiten-
augen der Skorpione, ferner in
den Hauptaugen der Pedipalpen
und in den Augen von Phalan-
giden und Solifugen (s. daselbst)
kommen sie vor. Neuerdings
wurden sie auch bei marinen
Copepoden beschrieben. Man hat
in ihnen Stoffwechselprodukte
vermutet. Weder ihre Féarbbar-

keit, noch ihr Auftreten und Wiederverschwinden gibt Anhaltspunkte,
die mehr als Vermutungen aussprechen lieBen. Uber die Gestalt und
Innervation der Retinazellen siehe das bei ,,Hauptaugen der Pedi-

palpen® Gesagte.
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Die priretinale Membran besteht auch hier aus zwei Lamellen,
nimlich aus der Basalmembran der Glaskorperzellen und aus der
Frontalmembran der Retina. Dazu kommen eingewanderte Mesoderm-
kerne.

Beim Eintritt des Nerven in das Auge findet eine unregelmafige
Durchkreuzung seiner Fasern statt.

Zur Physiologie der Spinnenaugen.

Pigmentwanderung. Eine Anderung der Pigmentverteilung im Licht
und im Dunkeln konnte bisher bei den Phalangiden (Purcell), in den
Haupt- und Nebenaugen der Araneiden (Szcawinska, Scheuring)
und in den Haupt- und Seitenaugen der Skorpioniden (Scheuring)
nachgewiesen werden. AuBerdem darf man vermuten, daff auch den
Pedipalpen eine Pigmentwanderung zukommt, da die Scheuring zur
Verfiigung stehenden fixierten Tiere das Augenpigment in verschiedener
Stellung zeigten.

Immer verlauft die Pigmentwanderung so, dafl die Rhabdome im
Dunkelauge moglichst stark dem Licht ausgesetzt werden, wiahrend
sich im Hellauge ihnen ein das Licht zum Teil absorbierender Schirm
vorlegt. Bei den Skorpioniden haben wir den besonderen Fall, da@
das Pigment das Licht stark zu reflektieren vermag. Im Hellauge halt
es dementsprechend einen Teil des Lichts weniger durch Absorption
als durch Reflektion von den Rhabdomen zuriick, und im Dunkelauge
vermag es als Tapetum zu wirken und die Reizintensitdt zu erhchen.
Daher kommt es, dal die Hauptaugen der Skorpione immer denselben
rotlichen Glanz haben, gleichgiiltig ob die Tiere lingere Zeit sich im
Hellen oder im Dunkeln befunden haben, so daf} eine Betrachtung mit
dem Augenspiegel eine Pigmentwanderung nicht vermuten 1aBt. FEs
beteiligt sich an der Wanderung in erster Linie das Pigment der Pigment-
zellen und in geringem Mafle auch das der Retinazellen, wahrend in
den Postretinazellen keine Verianderungen zu beobachten sind.

Eine ausgesprochene Pigmentwanderung findet in den Hauptaugen
der Spinnen statt (mit Ausnahme von Steatoda, wo sie ganz fehlt).
In den Nebenaugen ist sie weniger lebhaft und weniger ausgiebig; einige
an dunkeln Orten lebende Formen lassen sie hier ganz vermissen. Sie
vollzieht sich in etwa 1} bis 1 Stunde.

Funktionelle Beziehungen zwischen den Haupt- und Seiten- bzw.
Nebenaugen. Die nachfolgende Betrachtung kann sich nur auf die
echten Spinnen, auf die Pedipalpen und auf die Skorpioniden beziehen.
Was iiber das Zusammenwirken der Facettenaugen und der Linsen-
augen von Limulus zu sagen ist, findet man unter der Uberschrift
. Entfernungslokalisation des Facettenauges‘.

Wir haben uns zundchst die Frage vorzulegen. Erginzen sich die
Sehfelder der verschiedenen Augen zu einem gemeinsamen oder findet
eine wesentliche gegenseitige Uberdeckung statt? Im ersten Fall hat
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man keinen Grund, den Augen eine differente, spezielle Anpassung
zuzuschreiben, wohl aber wenn sich herausstellt, dafl sie zum Teil
gleiche Sehfelder haben. Dann darf man vermuten, da} das eine Auge
dem Nahsehen, das andere dem Fernsehen dient, oder daB das eine
dem Dimmerungssehen angepallt ist, wahrend das andere im grellen
Licht seine Dienste leistet. Die Messungen von Scheuring haben
ergeben, daf} bei den Pedipalpen die Sehfelder der Seitenaugen ganz
in das Sehfeld der Hauptaugen fallen. Auch fiir die Skorpioniden
gilt ahnliches. Doch sehen hier die Hauptaugen nicht so weit nach
vorn-unten, wihrend die Seitenaugen noch den Aktionsbereich der
vorderen GliedmaBen und der Mundwerkzeuge umfassen. Dies weist
darauf hin, da} den Seitenaugen in diesen beiden Gruppen die Aufgabe
einer Kontrolle beim Erfassen und bei den Skorpioniden auch beim
Verzehren der Nahrung zukommt. Diese Tétigkeit der Seitenaugen
laBt weiter vermuten, daf sie kurzsichtig sind, und dafl die Hauptaugen
auf gréfere Entfernungen eingestellt sind. Wahrend sich die Sehfelder
der Hauptaugen und Seitenaugen zum Teil tiberdecken, legen sich die
der einzelnen Seitenaugen nebeneinander und ergénzen sich so zu einem
einzigen Sehfeld. Funktionell kommen sie dadurch einem Facetten-
auge nahe, wenn auch hier die einzelnen Augen noch ein Bild und nicht
nur einen einzigen Impuls aufnehmen.

Viel schwerer lassen sich bei den echten Spinnen Anhaltspunkte
gewinnen, die etwas iiber die Art des Zusammenwirkens ihrer Augen
zu vermuten gestatten.

Zunichst fithren wir einige Beobachtungen an, die schon Dugés
niedergeschrieben hat. Bei Spinnen, die in dunklen Réhren oder Ritzen
leben, sitzen die Augen dicht beisammen auf der Stirn (Mygale, Atvpus;
Segestria u. a.). Bei denen aber, die sich nur in kurze Réhren zuriick-
ziehen, im {ibrigen aber sich bei dem Netz aufhalten, das sie gesponnen
haben, stehen die Augen am Vorderrand des Kopfes auseinander (Aranea,
Micrommata, Clubiona). Tiere, die ihr Netz hoch tiber dem Boden
bauen, haben einen besonderen Augenhiigel ausgebildet, der eine
noch stiarkere Divergenz der Augenachsen gestattet (Epeira, Theri-
dium, Thomisus). Das Endglied in dieser Tendenz, méglichst nach
allen Seiten zu sehen, finden wir bei den Lauf- und Sprungspinnen.

Wie aber auch die Augenachsen gestellt sind, immer liegen die
Sehfelder der Hauptaugen innerhalb der Sehfelder der vorderen oder
der hinteren mittleren Nebenaugen. So mufl man also auch hier ver-
muten, daf} sie verschiedenen Leistungen angepafit sind. Doch ist die
Ausdehnung der Sehfelder keineswegs eine derartige, dall man be-
stimmten Augen eine Kontrolle beim Erfassen und Aussagen derNabrung
zuschreiben diirfte. Mir scheint hier eine andere Auffassung mehr Be-
rechtigung zu besitzen. Immer sind es die Hauptaugen, deren Sehfeld
mit dem anderer zusammenfillt, wihrend es bei den Sehfeldern der
Nebenaugen zu einer nennenswerten Uberdeckung nicht kommt. Viel-
mehr legen diese sich nebeneinander, so einander erginzend. Also stehen
nicht nur anatomisch, sondern auch funktionell Hauptaugen und Neben-
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augen einander gegeniiber. Durch den Besitz eines Tapetum sind diese
befihigt, auch noch bei geringeren Lichtintensitdten zu funktionieren.
Es wird daher wahrscheinlich, dal die Hauptaugen besonders dem
Sehen bei relativ starker Beleuchtung, die Nebenaugen dem Damme-
rungssehen dienen. Dafiir darf auch angefithrt werden, dafl bei den nur
in direktem Sonnenlicht lebhaft tatigen Attiden die Nebenaugen ihren
Charakter als Dimmerungsaugen durch den Verlust des Tapetum ein-
gebiibt haben. Hand in Hand damit ging eine Verénderung ihrer
Blickrichtung. Die Salticiden sind die einzigen Spinnen, bei denen das
Sehfeld der Hauptaugen nicht in das der Nebenaugen fillt. Dies be-
stiarkt uns in der Ansicht, dal} bei den ibrigen Spinnen die Haupt-
augen dem Tagessehen, die Nebenaugen dem Dammerungssehen dienen.
Fallt eine der beiden Funktionen aus, wie bei den Salticiden und ver-
schwindet damit das Tapetum, so itbernehmen alle Augen gleiche Funk-
tionen und dndern ihre Sehfelder dementsprechend so, dafl eine voll-
stindige Uberdeckung nicht mehr existiert.

Es ist nicht unwahrscheinlich, dafl die Dammerungsaugen auf ge-
ringere Entfernungen eingestellt sind als die anderen. Doch a6t sich
dies nur in Form einer Vermutung aussprechen.

Die Nerven der Haupt- und die der Seitenaugen der Skorpioniden
und Pedipalpen strahlen in verschiedene Gehirnpartien ein. Bei den
Araneiden stehen die Lobuli, in die die Nerven der Hauptaugen ein-
miinden, in enger Beziehung zu denen, die die Nerven der Nebenaugen
aufnehmen. Auch sind hier die beiderseitigen Zentr n gut miteinander
verbunden.

Spezielle Anpassungen. Wir haben hier nochmals auf die eigen-
timliche Umgestaltung hinzuweisen, die das Hauptauge der Salti-
ciden erfahren hat. Seine Bedeutung wurde bereits gewiirdigt. Alle
Nebenaugen der Araneiden neigen zu einer dhnlichen funktionellen
Differenzierung. Der Glaskorper ist zum Teil betrachtlich hoch. Die
Retina wird dadurch weiter von der Linse entfernt, nimmt aber dabei
nicht immer dementsprechend an GréBe zu, so daBl auch hier wie bei
Attus im Hauptauge eine Einschrinkung ces Sehfeldes resultiert. Bei
den Nebenaugen ist dies aber wegen ihrer groferen Anzahl von geringerer
Bedeutung. Viel einschneidender wird dies bei den Hauptaugen. Auf
doppelte Weise ist dies bei Attus wieder parallelisiert, einmal durch
eine ausgiebige Beweglichkeit des Thorax, die dem Tier gestattet unseren
Finger zu fixieren, sowohl wenn er sich direkt von vorn als auch wenn
er sich von oben naht. Als zweites Hilfsmittel ist die Augenmuskulatur
anzufithren, die gerade bei diesen Tieren so reich ausgebildet ist, aber
auch allen anderen Hauptaugen zukommt wum ihr Sehfeld zu ver-
groflern; aber auch so muf dies noch hinter dem Gesamtsehfeld der
Nebenaugen zuriickstehen.

Funktion der Augenmuskeln der Araneiden. Es ist schon frither
betont worden, daf} eine Verinderung des Retinaabstandes durch die
Augenmuskeln nicht anzunehmen ist. Bei den Netzspinnen, denen
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an jedem Hauptauge nur ein Muskel zukommt, tritt dieser von hinten-
oben an die Retina heran. Er wird sie bei Kontraktion nach oben
ziehen und damit die Sehachse, die in Ruhe nach vorn-oben zeigt,
nach abwirts neigen. Die Augen liegen in mit Flissigkeit erfiillten
Hohlrdumen, die jede Bewegung gestatten, oder in einem Gewebe, das
mit Blutlakunen durchsetzt ist. Die eigene Elastizitat wird die Augen
wieder in ihre urspriingliche Lage zuriickfithren. Bei den Lauf- und
Sprungspinnen tritt zu diesem Muskel immer noch ein Antagonist, so
dafl hier das Sehfeld in groBerem Mafle erweitert werden kann. Bei
Attus schlieBlich zdhlt man sechs Paar Muskeln, die die Retina zu
heben, zu senken und nach rechts und nach links zu verschieben ver-
mogen (Fig. 68 und 69). Bei den Salticiden darf man die Moglichkeit
nicht von der Hand weisen, dal durch eine Zusammenwirkung mehrerer
Muskeln der Glaskorper dquatorial eingeschniirt wird und sich dadurch
die Retina etwas weiter von der Linse entfernt. Doch gilt dies nur fir
diese eine mit sechs Muskelpaaren ausgestattete Gruppe.

Leistungstiihigkeit der Arachnoideenaugen. Aus dem Bau dieser
Augen ist ihre Leistungsfdhigkeit nicht ohne weiteres zu erschlielen,
schon deshalb nicht, weil es nicht immer gelingt, nachzuweisen, wie
weit die Isolation der einzelnen Rhabdome durchgefithrt ist (Seiten-
augen der Pedipalpen). Andererseits wird man kaum fehlgehen kénnen,
wenn man den Augen der Akarinen und denen der Pseudoskorpioniden
eine Bildrezeption abspricht. Mit einer Richtungslokalisation ist ihre
Funktion erschopft. .

Den Solifugen mit ihren feinen und zahlreichen Retinaelementen
darf man sicher ein recht gutes Sehen zuschreiben. Bei den Pha-
langiden, die meist typische Nachttiere sind, scheinen die Augen keine
so groBle Rolle zu spielen. Bei den Spinnen sind im allgemeinen die
Nebenaugen sehtiichtiger als die Hauptaugen. Dies gilt nicht fur
Salticiden. Hier dominieren die Hauptaugen schon ihrer Grofle nach.
Grenacher gibt an, dafl ihre Linge 1/, der Koérperlinge ausmacht.

Die Versuche von Peckhams ergaben, dall manche Spinnen ihre
Artgenossen auf 20 bis 30 cm Entfernung erkennen. Springspinnen
sprangen von einer Hand auf die andere iiber; dabei durfte man die
Distanz allméhlich bis auf 20 cm vergroBlern. Dies deutet auch auf
eine zuverlassige Entfernungsschitzung hin. Uberstreicht man diesen
Tieren die Augen. so erkennen die Ménnchen ihre Weibchen nicht
mehr. Auch unterbleiben dann die Tinze. die sie sonst vor diesen
auffithren.

Bei den meisten Spinnen ist die Verteilung der Rhakdome in der
Retina keine gleichmiflige. Meist findet in der Mitte eire Haufung
statt. Die Stabchen sind hier diinner und langer. In den Hauptaugen
von Attus hat die Entwickelung einer Stelle deutlichsten Sehens ihren
Hoéhepunkt erreicht. Dazu kommt, daB die Beweglichkeit der Retina
durch den Muskelapparat ein Einstellen des Objekts auf diesen Retina-
bezirk, also ein Fixieren, gestattet. Auffallend gering wurde bei diesen
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Augen die Ausdehnung des binckularen Sehfeldes gefunden (Scheuring).
Fiir alle itbrigen echten Spinnen ergab sich die Regel, daf3 das bino-
kulare Sehfeld um so stirker entwickelt ist, je lebhafter die Tiere sind
und je besser dementsprechend ihre Augen ausgebildet sind.

Uber die Physiologie des Facettenauges von Limulus siche unter
Physiologie des Facettenauges.

Anhang.

Die Augen der Pantopoden.

Die vier Augen der Pantopoden sitzen auf einer hiigelférmigen
Erhebung auf der Oberseite des ersten Rumpfsegments. Die mehr
oder weniger vertikalstehende cuticulare Linse hat in ihrem unteren
Teil an der Innenseite einen vertikal verlaufenden Einschnitt, an dem
sich langgestreckte Zellen ansetzen, die dhnlich wie Zwiebelschalen ver-
laufend die Retina einschlieBen. Sie tragen nach auflen (von der Augen-
mitte gerechnet) Pigment, wahrend der die Retina beriihrende Teil zu
einem faserigen Tapetum umgewandelt ist. Die Epidermis nimmt an
der Linsenbildung teil. Doch sind die Zellen so schrag zwischen Linse
und die eben beschriebenen Hiillzellen eingeschoben, dall von einem
Glaskorper nicht gesprochen werden kann. Die Retinazellen haben in
ihrem proximalen Teil allseits ein Rhabdom gebildet (Sokolow). Der
Nerv tritt proximal in die Rhabdomréhre ein. Der Kern liegt in der
mittleren Partie der Zelle, wiahrend das distale Ende derselben stark
vakuolisiert ist und wohl einen Glaskorper ersetzt. Die Augen der
Pantopoden lassen sich an keine anderen Augen anschlieen.

Die Stemmata der Insektenlarven.

Daf} die Facettenaugen der Insekten und Krebse nicht aus denen
der Myriapoden hervorgegangen sind, wurde bereits hervorgehoben. Sie
miissen einen eigenen Ursprung besitzen, der allerdings auch noch bis
auf gemeinsame Vorfahren der Insekten und Krebse zuriickzuverlegen
ist, wenn man fiir das Facettenauge dieser beiden Gruppen eine gemein-
same Urform annehmen will. Dies scheint aber nach neueren Unter-
suchungen (Hesse, Zimmermann) berechtigt.

Wir werden nun in folgendem sehen, daf die Stemmata der In-
sektenlarven charakteristische Ziige der Ommata der Facettenaugen
zeigen und daf} sie, wenn wir eine Stufenfolge verschiedener Typen
aufstellen, eine deutliche Tendenz verraten, ein zusammengesetztes
Auge zu bilden. Inwiefern sich dies im Bau ausdriickt, darauf haben
wir schon bei den Myriapoden hingewiesen und werden zum Schlufl
dieses Kapitels nochmals kurz darauf zuriickkommen.

Welcher Zusammenhang nun dieser Ahnlichkeit der Stemmata mit
Ommata zugrunde liegt, und wie sich das Fehlen cines Facettenauges
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bei den Larven der holometabolen Insekten erkliren laBt, diese beiden
Fragen scheinen uns interessant genug, um hier etwas auf sie einzu-
gehen, auch wenn wir die GewiBheit haben sie nicht erschépfend be-
antworten zu konnen.

Die hemimetabolen Larven besitzen Facettenaugen, wenn diese
auch nicht immer schon in demselben Umfang funktionicren wie bei
den Imagines. So konnte Zimmermann nachweisen, dafl bei den-
jenigen Libellen, deren Auge durch verschiedenes Pigment in zwei
Bezirke geteilt ist, im Larvenzustand nur der seitliche ventrale Teil,
der dunkles Pigment fithrt, funktioniert. Es bené6tigen also diese Larven
noch nicht ein so ausgedehntes Facettenauge, wie ihre gut fliegenden
Imagines. Andererseits kann man auch sagen, dafl der Teil, der bei
ihnen bereits funktioriert, schon geeignet ist, den Larven dieselbe
Starrheit des Rumpfes und des Kopfes zu erhalten, wie sie die Imagines
aufweisen. Bei den Holometabolen muflite der Mangel eines Facetten-
auges zu ciner groBeren Beweglichkeit der einzelnen Korperregionen
gegeneinander fithren. Man vergleiche in dieser Hinsicht eine Schmetter-
lingsraupe mit der stabartig steifen Larve einer Libellula. Daf} auf alle
Fille auch den Holometabolen, besonders soweit es rauberische Formen
sind (viele Kiferlarven), ein Facettenauge von Nutzen wire, ist kein
Zweifel. DaB die intensivere Umwandlung allein es nicht ist, die seine
Entstehung schon im larvalen Leben unmdoglich macht, bedarf nur des
Hinweises, daf} bei einigen rauberischen Dipterenlarven (Culiciden) das
definitive Facettenauge sich bereits in den ersten Tagen, nachdem die
Larve das Ei verlassen hat, zu entwickeln beginnt und bald das ehe-
malige Larvenauge vollstindig verdrangt. Hier hat sich trotz des ein-
geschobenen Puppenstadiums das Imaginalorgan zu einem allen Lebens-
phasen zukommenden Org.n umgewandelt.

Man darf vermuten, dafl die Herausbildung des typischen Larven-
stadiums der Holometabolen dadurch zustande kam, daf3 auf den aller-
ersten Entwickelungsstufen eine Hemmung einsetzte, begleitet von einer
neu hinzukommenden Differenzierung dieser ersten Stadien entsprechend
den Milieubedingungen. Wenn nun in diesen Larven als Urstock des
Bauplans die ontogenetisch frithesten Stadien stecken, so wird es er-
klarlich, daB mit diesem Zuriickgreifen atavistische Ziige zur Geltung
kamen. Von diesem Gesichtspunkt aus wiirden die Stemmata als die
wirklich ehemals vorhandenen Vorstufen des Facettenauges anzusehen
sein. Das sekundire ihres Auftauchens kommt noch darin zum Aus-
druck, daB sie weniger wie Einzelaugen aussehen, die ein Facettenauge
zu bilden die Tendenz haben, sondern vielmehr in ihrer Gesamtheit
den Eindruck eines zersprengten, primitiven Facettenauges machen.
Es ist ein urspriingliches Facettenauge, das wieder ans Tageslicht ge-
zogen wurde, nicht ohne an Straffheit der Organisation einzubiiflen?).

1) Die larvalen Stemmata werden vor und wéhrend der Verpuppung
durch das heranwachsende Facettenauge allmihlich von der Oberfliche
abgedringt und'ibleiben oft dauernd als rudimentére Gebilde in der Néahe
der Nervus opticus liegen.
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Fig. 84a. Langsschnitt durch ein Larvenauge von Dytiscus marg.

asp Augenspalte; gk Glaskorper; grsz grole Sehzellen; hst horizontale Stibchen; hyp Epidermis;
:!sz kleine Sehzellen; 1 Linse; n Nerv; pgz Pigmentzellen; vst vertikale Stibchen. Ein Schnitt
senkrecht zu diesem durch die Augenspalte gefithrt (Fig. 84 b), liaBt entsprechend dem ellipsoiden
Bau des Auges die viel grofere Ausdehnung in dieser Dimension erkennen. Von rezipierenden
Elementen sind auf diesem Schmnitt nur die vertikalen Stibchen getroffen. (Giinther.)

Fig. 85. Larvenauge von Myrmeleon.

Medianschnitt durch den Augenhdcker mit drei Augen. Das rechte Auge ist seitlich getroffen.

Auf der linken Hilfte der Abbildung ist das Pigment nicht eingezeichinet. ¢ Cuticula; ¢z korneagene

Zellen; Kk Kristallkdrper; st Stiftchensaum; hyp Epidermis; szk Sehzellenkern; nf Nervenfaser.
(Hesse.)
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Dytisecus. Aus der beigegebenen Fig. 84a und b ist zu ersehen,
daB eine groBe Ahnlichkeit dieser Augen mit denen von Scolpendra
besteht. In gleicher Weise primitiv wie jene, stellt ihre Retina nur
eine Einsenkumg der Epidermis dar, mit der sie in Kontinuitat bleibt.
Alle Zellen enthalten Pigment. Auf die Linsenbildner folgen Zellen,
die einen etwas ovalen Glaskorper ausscheiden. In der Tiefe liegen
zweierlei Sehzellen; solche, deren Stabchen horizontal, und in der Mitte
solche, deren Stabchen vertikal stehen (Giinther, 1912). Der bilateral-
symmetrische Bau, den diese Augen meist aufweisen, und der sich beson-
ders in der Anordnung der Sehzellen ausspricht, 146t sich aus dem Ver-
gleich der beiden Figuren erkennen. Jederseits stehen sechs dieser
Augen im Kreise angeordnet.

Etwa die gleiche Zahl (7) Augen besitzt die Larve von Myrmeleon,
doch sind diese hier schon dichter zusammengeriickt, auf einem kleinen
Hocker vereinigt. Die Epidermis steht nur noch durch wenige stark
verlingerte Zellen in Konnex mit der Retina (Fig. 85). Vor der Retina
hat sich ein Kristallkérper ent-
wickelt, der das Produkt dreier
Zellen zu sein scheint (Hesse). Die
kleinen Epidermiszellen, die sich
zwischen Linse und Kristallkoérper
(cz) finden, haben mit dessen Bil-
dung anscheinend nichts zu tun.

Fig. 86. Frontalschnitt durch ein Auge
von Xenos rossii.
(Strohm.)

Fig. 87. Medianschnitt durch ein
Einzelauge des in Fig. 86 abgebil-
deten Auges.

Strepsipteren. Wir reihen das
Facettenauge dieser Formen hier
ein, da seine einzelnen Ommen . _ o
nichts gemein haben mit denen des [ Lies O Gueula; M Spidomiy, cobor
Facettenauges der Insekten, dagegen Cpt Optikus. (Strohm.)
ganz den Habitus eines Stemmatas
aufweisen. Strohm, dem wir eine genauere Untersuchung verdanken,
spricht hier von einem ocelliren Facettenauge, da er an eine Entstehung
aus Ocellen der Imago denkt. Ich halte es fiir wahrscheinlicher, daf3
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hier eine Haufung der larvalen Stemmata vorliegt. Die Ontogenese
wird dies entscheiden lassen.

Das Auge setzt sich aus etwa 50 Ommen zusammen (Fig. 86 u. 87).
Die dicht pigmentierten Epidermiszellen umkleiden den nach innen weit
vorspringenden Teil der Linse, an dessen Ende einige niedere (kornea-
gene = co) Zellen kappenartig aufsitzen. Die Retina besteht aus etwa
50 schlanken Sehzellen (Sz), die ihre Stibchen am distalen Ende ent-
wickelt haben.

Fig. 88. Léngsschnitt durch ein Stemma von Gastropacha rubi.

K Kristallkorper; Kz Kerne der Kristallkorperzellen; Ep Epidermis; mz Riesenzellen; Kmz deren
Kern; M flaches Epithel; Sz; und Szy distale und proximale Sehzellen. (Zusammengestellt aus einer
Figur von Pankrath und einer von Hesse.)

Einen etwas neuen Typus von Stemmata finden wir bei den Phry-
ganiden- und Schmetterlingsraupen. Doch 148t er sich leicht auf den
bei Myrmeleon gefundenen zuriickfithren, wenn man eine starke Ver-
minderung der Sehzellen annimmt. Das Auge besteht hier aus einer
bikonvexen Linse (Fig. 88), einem Kristallkérper, der Retina und einem
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das Ganze umbhiillenden Mantel. Der Mantel besteht aus drei Riesen-
zellen (mz), die auch die Kornealinse ausscheiden. Sie sind als Epi-
dermiszellen aufzufassen. Der von ihnen eingeschlossene Raum ist von
einer flachen Zellschicht ausgekleidet (M). Der dreiteilige Kristall-
korper (K) ist das Produkt dreier Zellen, deren Kerne ihm noch distal
aufliegen (Kz).

Besonders beachtenswert ist, daB hier die Retinazellen in zwei
Krianzen tibereinander angeordnet sind (vgl. Scutigera). Der distale
Kranz (8z,1) besteht aus drei, der proximale (Sz,2) aus vier Zellen.
Nur an der axialen Seite sind Stiftchen entwickelt, und zwar findet
man diese bei dem proximalen Kranz schérfer lokalisiert. Die Stiftchen-
sdume dieser Zellen sind so zu einem einheitlichen Rhabdom miteinander
verschmolzen. Die Sehzellen tragen Pigment. Proximal ziehen sie sich
in eine kraftige Nervenfaser aus. Diese Gestalt der Retina laBt eine

Fig. 89. Drei Ommen des Auges von Lepisma saccharinum.

Das linke, ohne Pigment, ist schematisiert. cz korneagene Zellen; kz Kristallkegelzellen; hy (pz) als
Pigmentzellen funktionierende Epidermiszellen; rk (sti) Rhabdomere (Stiftchensaum); szk Sehzellen-
kern. (Hesse.)

Bildrezeption kaum annehmen. So wie sich ihre Form stark der eines
Ommas eines Facettenauges anndhert, so mag auch ihre Funktion
bereits eine dhnliche sein.

Die Augen von Lepisma (Fig. 89) kénnte man schon als Facetten-
augen bezeichnen, wenn auch die Zahl der Einzelaugen jederseits nur
12 betragt. Der Kristallkérper und die zwei iibereinander liegenden
Kriinze von Sehzellen erinnern auflerordentlich an die eben beschriebene
Stemmata. Doch wird hier der Kristallkorper (kz) von vier Zellen aus-
geschieden. Seitlich von diesen Zellen liegen zwei andere, die wir als
Korneagenzellen bezeichnen wollen (cz). Wir werden spéter sehen, dafl
diese Augen besonders durch die Zahl der sie aufbauenden Elemente
sich deutlich als primitive Facettenaugen der Insekten dokumentieren
(Hesse).
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Der distale Zellkranz wird von vier Sehzellen gebildet, der proxi-
male von drei. Ihre axial ausgebildeten Stiftchensdume treten zu einem
Rhabdom zusammen, das distal in die einzelnen Rhabdomere ausein-
anderlduft. Die einzelnen Ommen sind durch pigmentierte Epidermis-
zellen voneinander getrennt.

In den Augen von Lepisma haben wir Gebilde vor uns, die einer-
seits eine groBe Ahnlichkeit mit den Stemmata der Schmetterlings-
raupen besitzen, andererseits aber mit dem Facettenauge der Insekten
mehr als nur Ahnlichkeiten aufweisen. Die Kenntnis dieses Organs
und die Beachtung der bei ihm so konstanten Zahlenverhiltnisse seiner
einzelnen Elemente kann keinen Zweifel aufkommen lassen, dal3 das
Facettenauge von Lepisma keine selbstdndige Bildung ist, sondern
daf} es eine primitive Form des Facettenauges der Insekten und Krebse
darstellt.

Damit haben wir den Ubergang zu den Facettenaugen gewonnen.
Es hat sich hier dasselbe wiederholt, was wir schon bei den Myria-
poden feststellen konnten. Die Einzelaugen nehmen um so mehr den
Charakter von Ommata an, je enger ihr Sehfeld wird. Dies spricht
sich unter anderem in einer Verminderung der Breitenausdehnung der
Retina aus. Eine schmale, tiefe Retina kann aber fiir die Stemmata
als charakteristisch bezeichnet werden. Damit héngt es zusammen,
daB die Sehzellen sich alle um eine Achse gruppieren (monachsonisch);
dies ist nicht der Fall bei Augen mit normal ausgedehntem Sehfeld
wie bei den Ocellen der Imagines. Diesen fehlt eine besondere Orien-
tierung nach einer Achse hin. Erwéihnenswert ist ferner und es steht
auch dieses im Zusammenhang mit der Einengung des Sehfeldes, daf3
sich bei den Stemmata Kristallkérper entwickelt haben, die die Strahlen,
die die Retina treffen sollen, in einen mehr parallelen Gang zwingen?).

Die Ocellen der Insektenimagines.

Wir schicken voraus, dall man keinerlei Anhaltspunkte hat, die
entscheiden lielen, ob die Ocellen der Imagines von larvalen Stemmata
abzuleiten sind, oder ob fiir sie ein eigener Ursprung anzunehmen ist,
d.h. ob sie eine Erwerbung der Imagines darstellen.

Wenn wir eine Auslese treffen unter den vielen Formen, so kann
es sich hier nicht darum handeln, an der Hand einiger Beispiele den
Typus der Ocellen hervortreten zu lassen. Dies scheitert an der auBer-

!) Wenn man die Ontogenese des Facettenauges ins Auge faBt, so wird
man sich kaum dazu entschlieBen konnen, jedem einzelnen Omma eine
spezifische Determinierung in der Erbanlage zuzuerkennen.  Vielmehr
wird man dazu neigen, sich das Auge durch Vervielfaltigung einer Omma-
anlage entstanden zu denken. Von diesem Gesichtspunkte aus muB nun
freilich betont werden, daB die Aggregierung der Stemmata bei einigen
Insekten (2. B. Dytiscus), ebenso wie die Haufung der Zah! Lei Myriapoden
(Scolopendra) die Annahme mekrerer individualisierter Anlagen erfordert.
Denn in den beiden als Beispiele engefithrten Fillen sind die einzelnen
Augen unter sich typisch verschieden.

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 10
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ordentlichen Mannigfaltigkeit dieser Organe, die eine Zuriickfiihrung
auf einen einzigen Typus nicht gestattet, will man nicht auf eine Form
zuriickgreifen, die so primitiv ist, dall sie zwar als Urtyp aller Ocellen
gelten konnte, die aber von der Organisationshéhe dieser Organe kein
Bild gibt. Nicht einen bestimmten charakteristischen Bau werden uns
also unsere Beispiele lehren; vielmehr werden sie schon ausreichen, um
uns erkennen zu lassen, dal man als ein Charakteristikum der Ocellen
ihre Vielgestaltigkeit bezeichnen darf.

Vergleicht man die Ocellen mit den Stemmata, so gelingt es einige
unterscheidende Merkmale aufzuzihlen. Die Retina ist bei den Ocellen
mehr ausgedehnt, da eine Einschrinkung des Sehfeldes nicht im Sinne
der Funktion dieser Organe ist. Wenn eine Gruppierung von Sehzellen
stattfindet, was meist der Fall zu sein scheint, so orientieren sie sich
nicht um eine, sondern um eine grole Zahl von Achsen, d. h. die Seh-
zellen treten zur Bildung von mehreren Rhabdomen zusammen. Kristall-
korper fehlen stets. Im dbrigen handelt es sich hier wie dort um eine
everse Retina, die aus der Epidermis hervorgegangen ist und die in
Kontakt mit dieser bleibt. Die Rhabdome liegen meist am distalen Ende
der Sehzellen (Ausnahmen: einige Neuropteren).

Wir wihlen einige Formen aus, die verschieden hohe Entwickelungs-
stufen darstellen. Sie sollen uns die Loslésung der Sehzellen aus dem
Verband der Epidermiszellen, ihre Verlagerung in die Tiefe und damit
die Bildung eines Glaskorpers durch die iiber ihr sich wieder schliefende
Epidermis vorfithren.

Die Zahl der Ocellen ist verschieden. Meist finden wir drei oder
zwei. Bei dem Speckkifer (Anthrenus pimpinellae) kommt nur einer
vor. Viele Insekten lassen sie ganz vermissen (Coleopteren mit wenigen
Ausnahmen). Uber die Lage der Ocellen s. spiter.

Machilis (Fig. 90A). Die seitlichen Ocellen dieser Tiere sind noch
sehr primitiv. Die Cuticula zieht ohne jede Verdickung flach iiber die
Retina hin. Diese besteht aus Korneagenzellen (cgs) und Sehzellen (sz),
und stellt eine direkte Fortsetzung der Epidermis dar. Je vier Seh-
zellen beteiligen sich an der Bildung eines Rhabdoms. Als eine be-
sondere Erwerbung dieser Augen ist das bindegewebige Tapetum zu
erwihnen, dem einige Kerne eingelagert sind. Wird durch das Ein-
schichtige der Retina die Urspriinglichkeit dieses Auges betont, so muf
andererseits erwahnt werden, daf3 bereits Vorginge einsetzen, die zu
einer Versenkung der Sehzellen in die Tiefe fiihren miissen. Die Kerne
der Korneagenzellen liegen dicht unter der Cuticula, der Korper dieser
Zellen schiebt sich ein Stiick weit zwischen die Sehzellen hinein. Diese
reichen — wenn iiberhaupt — dann nur zum Teil bis an die Cuticula
heran. So verrit sich schon die Tendenz durch Delamination zwei
Schichten entstehen zu lassen.

Bei Psophus (Fig. 90B) ist eine solche Trennung eingetreten. Die
Korneagenzellen iibernehmen hier schon die Rolle eines Glaskérpers.
Eine Linse ist auch hier noch nicht gebildet. Doch wolbt sich die
Cuticula bereits itber dem Auge, so dafl hier an die ersten Anfinge
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eines Bildsehens gedacht werden darf, wenn sich auch die Sehzellen
noch nicht auf gleicher Héhe zusammengeschlossen haben. An der
Bildung eines Rhabdoms beteiligen sich meist vier Zellen. Doch kann
die Zahl auch bis auf acht steigen. Ein schwach entwickeltes binde-
gewebiges Tapetum schlieBt die Retina nach hinten ab. Die groBe
Entfernung des Tapetum von einem Teil der Rhabdome la8t es un-
moglich erscheinen, dafl die Strahlen, die ein Rhabdom durchsetzt
haben, wieder durch dasselbe Rhabdom zuriickgeworfen werden. Dies
allein zwingt uns schon, die Leistungen dieses Auges sehr niedrig an-
zuschlagen.

Die Ocellen von Pemphigus (Fig. 90C) bedeuten hinsichtlich der
Sehtiichtigkeit einen wesentlichen Fortschritt, einmal durch den Erwerb
einer Linse und dann durch die Anordnung der zweiteiligen Rhabdome
auf gleicher Hohe. Noch ist hier die Trennung zwischen Glaskorper
und Retina nicht vollstindig. Dies finden wir durchgefithrt bei den
Ocellen der Libellen, der Hymenopteren, der Schmetterlinge u. a. Wenn
wir unser Beispiel hierfiir unter den Schmetterlingen suchen, so ge-
schieht dies keineswegs deshalb, weil hier diese Augen ihre hdchste
Entwickelung erfahren. Von diesem Gesichtspunkt aus miiBten wir
eine Hymenoptere wihlen, wo die Sehzellen durch ihre grofle Zahl
und ihren feinen Bau auf eine hohe Leistungsfihigkeit hinweisen; oder
wir hitten uns zu den Libellen zu wenden, wo schon die bedeutenden
Dimensionen des Organs eine hohe Entfaltung erwarten lassen. Von
der letztgenannten Gruppe sehe ich bei dieser Auswahl schon deshalb
ab, weil mir hier die Organisation noch nicht vollstindig geklart zu
sein scheint. Es werden bei diesen Formen zwei Retinae hintereinander
beschrieben, deren physiologische Bedeutung nicht ersehen werden kann.

Zygaena (Fig. 90D). Unter der machtigen Linse zieht die Epidermis
als korneagene Schicht hin. Sie wird von der Retina durch eine binde-
gewebige Zwischenmembran (Zw) getrennt. Die Retina besteht aus den
Sehzellen und aus diesen vorgelagerten groBen plasmaarmen Zellen,
die wohl die Rolle eines Glaskérpers itbernehmen. Die Rhabdome
sind zweiteilig. Proximal von ihnen sind die Sehzellen mit Pigment
erfiillt.

Die Bedeutung der Ocellen wird im Anschlufl an die Darstellung
der Funktion des Facettenauges (Entfernungslokalisation) besprochen
werden, da die Physiologie dieser beiden Augen aufs engste miteinander
verkniipft zu sein scheint.

Das Medianauge der Krebse.

Das Medianauge ist ein primitives Auge, das bei den meisten
Krebsen nur in ihren ersten Entwickelungsstadien (daher auch Nau-
pliusauge genannt) auftritt und spater wieder vollstindig verschwindet.
Beiden Euphyllopoden betrifft die Riickbildung nur den Nerv (Artemia,
Moroff), wahrend das funktionslos gewordene Auge nur wenig Ver-
anderungen durchlauft, oder es ist bei diesen Formen tiberhaupt keinerlei
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Rickbildung nachzuweisen. Bei den Ostracoden hat es den Charakter
eines larvalen Auges ganz verloren und vielfach das Facettenauge voll-
standig verdringt (Ausnahme: Cypridiniden). Dasselbe gilt auch fiir
die Copepoden.

Als besonders charakterictische Ziige dieses Organs seien betont:
Das Medianauge der Krebse ist zwar entstanden aus einer einheitlichen
Einsenkung der Epidermis an der Spitze des Kopfes, verliert aber dann
den Kontakt mit der Epidermis und riickt in die Tiefe. Oft liegt es
dem Gehirn direkt an. Die einheitliche Anlage wird in drei (bei Euphyl-
lopoden in vier, bei marinen Copepoden in mehrere) Partien aufgeteilt.
Es ist also das Auge nicht aus mehreren Teilen zusammengesetzt,
sondern in mehrere Teile aufgespalten (Moroff). Die pigmentlosen Seh-
zellen sind in den Pigmentbecher invertiert. Fiir Euphyllopoden und
Ostracoden ist von Nowikoff und Moroff festgestellt, daB im ganzen
nur zwei Pigmentzellen vorhanden sind.

Fig. 91. Querschnitt durch das Naupliusauge von Cypris crassa.

Iz Kerne der Pigmentzellen; 7' Tapetum; L Linse; Vs Bindegewebsstrang, durch den die Linse
mit der Epidermis verbuunden ist; B Binnenkorper; SchK XKern der plasmatischen Nervenscheide.
(Nach Nowikoff, etwas modifiziert.)

Wir gehen auf den Bau des Medianauges der Ostracoden etwas
nither ein, da dieses gut ausgebildet ist und nie Riickbildungserschei-
nungen zeigt. Es liegt in einem Vorsprung der Stirn iiber der Insertions-
stelle der ersten Antenne. Es kann diese Lage nicht als ungiinstig be-
zeichnet werden, wenn man beriicksichtigt, da beim Schwimmen und
Kriechen die Schale aufgeklappt wird. Der mittlere Augenbecher sieht
nach vorn, seine Linse liegt dem Integument dicht an. Die beiden
seitlichen sind etwas dorsalwirts gerichtet (Fig. 91), ihre Linse ist ein
wenig von der Epidermis abgeriickt, mit der sie durch bindegewebige
Strange (Vs) in Verbindung bleibt Die hintere Seite des Pigment-
bechers liegt der Darmwand an.
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Der dreiteilige Pigmentbecher wird von zwei groflen Zellen ge-
bildet (PzK) Nach innen ist jeder Becher von einem Tapetum (7') aus-
gekleidet, das aus feinsten reflektierenden Schiippchen besteht, die dem
ganzen eine faserige Stuktur verleihen. Kerne konnten nicht nach-
gewiesen werden; es ist daher anzunehmen, dafl das Tapetum ein Aus-
scheidungsprodukt der Pigmentzellen ist. Die Sehzellen sind in einer
Ebene plattenartig aufgereiht. Die seitlichen Becher enthalten je 10
bis 15, der mittlere birgt 7 bis 8 Sehzellen. Sie ziehen sich proximal
in eine Nervenfaser aus. Distal grenzen sie mit einer dunkleren Masse
aneinander, die Hesse als Stiftchensidume erkannte. Zwischen dem
Kern und dieser Zone findet man — bei den Copepoden noch stirker
als bei den Ostracoden entwickelt — eigentiimliche Binnenkérper (BE),
iiber deren Funktion man sich ebensowenig eine Vorstellung zu machen
vermag wie iiber die Phaosphiren der Arachnoideen. Eigentiimlich
ist, daB sie manchen Copepoden vollstandig fehlen. Der Nerv hat eine
plasmatische Scheide, welcher nahe bei dem Austritt des Nerven ein
Kern eingelagert ist (SchK).

Jedem der drei Augenbezirke kommt eine zellige Linse zu. Sie
fehlt bei den Cypridiniden, also bei Formen, die sich durch den Besitz
eines Facettenauges auszeichnen. Drei grofle, stark vakuolisierte Zellen
bauen jeweils die Linse auf. Auch sie sind wie die Sehzellen in einer
Reihe nebeneinander angeordnet, doch bildet diese Reihe einen rechten
Winkel zu jener (daher ist auf der Figur jeweils nur eine Zelle zu sehen).
Einige der Zellen sind durch Bindegewebsstringe mit der Epidermis
verbunden (Vs). Esist zu vermuten, dafl die Linsenzellen umgewandelte
Epidermiszellem sind. Wéahrend den Copepoden und den meisten Eu-
phyllopoden eine Linse fehlt, ist eine solche bei Artemia wechselnd stark
ausgebildet (am besten bei der von Pamir). Es scheint hier ein hoher
Salzgehalt die Linsenbildung zu begiinstigen. Sie entsteht in diesem Fall
durch VergréBerung und eigentiimliches Homogenwerden von Epidermis-
zellen. Branchipus erinnert am meisten an die Ostracoden, da hier die
Linse von einer Riesenzelle gebildet wird, die sich jederseits zwischen
den seitlichen Augenbechern und die Epidermis einschiebt.

Die Leistungen der Medianaugen miissen mit einem einfachen Bild-
sehen erschopft sein. Und auch dies kann nur fiir die mit einer Linse
ausgestatteten Augen gelten. In der Hauptsache wird ihre Funktion
darin bestehen, tiber die Richtung des Lichteinfalles zu orientieren.
Freilich ist es etwas erstaunlich, dafl in den seitlichen Augenbechern
von Apus 224 Sehzellen gezahlt wurden (Wenke).

Als eine riickgebildete und abgespaltete Partie des Medianauges
wird von Nowikoff (1906) das ventrale Frontalorgan angesehen.

Die Augen von Copilia, Corycdius und Sapphirina.

Bei diesen drei Gattungen findet man eigentiimlich gebaute Augen,
die oft eine recht imponierende Grofle erreichen kénnen. Es ist bisher
nicht moglich gewesen, festzustellen, ob sie mit den Medianaugen der
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Copepoden in Beziehung gebracht werden diirfen. Obwohl sich schon
Grenacher und Steuer eingehend mit ihrem Bau beschaftigt haben,
herrscht doch noch keine vollstindige Klarheit iiber die Organisation
der Retina. Aus diesem Grunde werde ich auch hier nicht allzusehr
auf Einzelheiten eingehen.

Fig. 92. Weibchen von Copilia quatrata.

(20mal vergroBert.)) Nach Giesbrecht.)

Am vorderen Stirnrand sitzen zwei méchtige Linsen, die je durch
eine ‘bindegewebige, tubusférmige Membran mit dem weit nach hinten
liegenden Teil des Auges verbunden sind (Fig. 92). Die Linse besteht
aus einem AuBeren cuticularen Teil, der konvex-konkav gestaltet ist,
und einer nach innen sich anschlieBenden Bikonvexlinse von gallert-
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artiger Konsistenz. Der oben erwihnte faserige Verbindungstubus ent-
halt Blutflissigkeit. An seinem spitzen Ende umfaBt er eine glashelle
Sekretkugel, die von der Retina durch eine Partie durchsichtiger Zellen
getrennt wird. Die Retina steckt in einer gebogenen Pigmentréhre.
Sie besteht aus drei Sehzellen mit je einem Rhabdom. Der Nerv tritt
seitlich an die Pigmentrohre heran.

Es ist zu erwarten, dal die Linse dieses Auges bei einer Brenn-
weite, die etwa gleich ist dem Retinaabstand, ein Bild von solchen
Dimensionen entwirft, da der minimale Teil, der von der schmalen
Retina aufgenommen wird, in keinem Verhéltnis zu der Ausdehnung
des produzierten Bildes steht. Das Unrationelle und daher Befremdende,
was hierin liegt, veranlaite Exner sich mit diesen Augen zu beschaf-
tigen und eine Hypothese aufzustellen, die dieses Organ weniger un-
zweckmaBig erscheinen lassen sollte. Dabei schlof er an seine Beob-
achtung an, daBl die Pigmentrohre nicht fest fixiert ist, sondern héufig
zitternde Bewegungen ausfithrt, die nach Exner dazu dienen sollen,
das Bild mit der Retina abzutasten. Gegen diese Auffassung wurde
von Steuer geltend gemacht, dall diese Bewegungen normal nicht
diese krampfhaft zitternden Charakter haben, sondern daB es durch
die Darmperistaltik verursachte Verschiebungen der Retina sind, die
durchaus nicht in der Bildebene erfolgen, sondern eine Anderung
des Abstandes von der Linse bewirken. Steuer neigt daher mehr
dazu, hierin Akkommodationsbewegungen zu sehen.

Mir scheint es, daB man von einem Bildsehen bei diesen Tieren
vollstdndig absehen muf}, daB aber dennoch die Linse fiir sie unent-
behrlich ist. Die Angaben iiber vertikale Verbreitung dieser Formen,
die ich finden konnte, bestitigen mir meine Vermutung, dal} es sich
hier um Tiere handelt, die meist in gréBeren Tiefen (bis zu 500 und
1200 m) leben. Bei den geringen Lichtmengen, die mehrere Hundert
Meter tief ins Wasser eindringen, verlieren bildrezipierende Augen immer
mehr an Bedeutung. Wenn aber nur ein Richtungssehen gefordert
wird, so ist damit eine Linse noch nicht iiberfliissig geworden. Nur
wirkt sie hier nicht in ihrer Eigenschaft als Bildproduzent, sondern
lediglich in ihrer Eigenschaft als Brennglas. Und dieses wird um so
grofer gefordert werden, je geringer die Lichtintensitit ist. Die Leistun-
gen dieses Auges wiirden demnach darin bestehen, das Tier iiber die
Richtungen des Lichteinfalles zu orientieren und vor allem andere
fluoreszierende oder leuchtende Organismen zu lokalisieren.

Das Facettenauge der Insekten und Krebse.

Schon mehrfach beobachteten wir eine Tendenz, einc gréBere Zahl
von Augen zu bilden, die sich zusammenlegen, um durch gegenseitige
Ergénzung ihrer Sehfelder zu einem einzigen grofen Sehfeld einen
physiologisch einheitlichen Komplex entstehen zu lassen. Mit der Ver-
mehrung der Ocellen ging eine Verminderung der Sehelemente und
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damit eine Einengung des Sehfeldes des einzelnen Ocellus Hand in
Hand. Inwiefern diese Entwickelungstendenz durch das bei den Glieder-
fiaBllern vorhandene AuBenskelett bedingt ist, haben wir schon friither
berithrt. Diese Beziehung la8t es verstdndlich erscheinen, daB dreimal
unabhéngig voneinander ein Facettenauge entstehen konnte, einmal
das von Scutigera, dann das der Insekten und Krebse — dessen mono-
phyletischer Ursprung durch die Untersuchungen von Hesse und seiner
Schiiler sehr wahrscheinlich gemacht wurde (dagegen Moroff, 1912) —
und schlieBlich das Facettenauge der Xiphosuren. Die groBte Voll-
kommenheit hat das der Insekten und Krebse erreicht, wo es auch
durch Anpassungen an spezielle Funktionen seine hohe Bedeutung fiir
diese Tierformen dokumentiert.

Ein allgemeiner Typus des Baues der Facettenaugen 148t sich nicht
ohne weiteres aufstellen. Die Unterschiede sind zu groB, und zwingen
uns gleich mehrere Typen nebeneiftander zu reihen. Doch kann das
Eine vorweg genommen werden: Die Zakl der Elemente, die ein ein-
zelnes Facettenglied bilden, sind bei fast allen Insekten und Krebsen
gleich, mit alleiniger Ausnahme der die Facetten umhiillenden Neben-
pigmentzellen. Die Unterschiede beziehen sich lediglich auf die Form
und auf die Lage der Zellen.

Das Facettenauge (Komplex- oder zusammengesetzte Auge) be-
steht aus einer wechselnd groflen Zahl einzelner pyramidenformiger
Facetten (Ommen, Augenkeilen), deren Spitze nach innen gekehrt ist
und deren Basis durch die meist sechseckige Kornea (einer direkten
Fortsetzung der Cuticula) gegeben wird. Den Hypodermiszellen, die
die Korpercuticula ausscheiden, entsprechen hier stets zwei korneagene
Zellen. Nur bei solchen Formen, die sich auch noch nach der Aus-
bildung des Facettenauges héuten, bleiben die Korneagenzellen immer
an ihrem urspriinglichen Platze, stets bereit eine neue Kornea zu bilden
(Krebse, Apterygoten, Ephemeriden). Bei den Hemimetabolen (Libellen,
Phasmiden und Mantiden) werden sie auch noch durch ihre Funktion
als Linsenbildner in dem Bereich derKornea festgehalten. Doch reichen
sie hier bereits zu beiden Seiten des Kristallkegels herab, legen sich
diesem eng an und spielen hier vermoge des Pigments, das ihrem Plasma,
eingelagert ist, die Rolle eines Lichtschirmes. Bei den Schmetterlingen
schlieBlich reichen sie nur noch wiahrend der Verpuppung an die Kornea
heran. Nachdem sie sich an der Bildung der das Auge iiberziehenden
Puppenhaut beteiligt haben, ziehen sie sich in die Tiefe zuriick und
gehen hier nur noch ihrer neu erworbencn Aufgabe nach, schrig aus
dem Kristallkegel austretendes Licht zu absorbieren. Die Korneagen-
zellen sind allmihlich zu den zwei Hauptpigmentzellen geworden
(Hesse), (Siehe Fig. 93C, cgz und B, cgz’ und D, pz,.)

Der Kornea schliefit sich als zweiter dioptrischer Apparat der cuti-
culare Kristallkegel an (Kk). FEr setzt sich aus vier gleichen Teilen
zusammen, die sich um die Achse des Ommas gruppieren. Jeder Teil
wird von einer Kegelzelle ausgeschieden; meist wird das Plasma dieser
Zellen stark reduziert, so daB es nur noch einen feinen Uberzug iiber
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das Kegelsegment nach auflen und ferner eine kleine Ansammlung um
den Kern herum (KzK) bildet (Fig. 93D).

Auf die vier Kegelzellen folgen die acht Sehzellen (rz), die gemeinsam
ein Rhabdom (rh) ausscheiden. Sie werden in ihrer Gesamtheit als
Retinula bezeichnet. Die einzelnen Zellen gruppieren sich in derselben
Weise wie die Kegelzellen um die Achse des Ommas, dem sie ihre Rhab-
domere zukehren, aus welchen sich das gemeinsame Rhabdom zu-
sammensetztl).

Fig. 93. Verschieden gebaute Facettenglieder ven zusammengesetzten
Arthropodenaugen.

Im Lings- und Querschnitt. Schematisch (Lingenausmaf bei den Liingsschuitten nur etwa halb so
sehr vergroBert als QuerausmaB). A von einer Libelle (akon), B von einer Fliege (pseudokon), C von
einem dekapoden Krebs (Palaemon), D Schema eines eukonen Appositionsauges von einem Insekt.
cgz Korneagenzelle und cgz’ solche, die nicht mehr mit der Kornealinse in voller Berithrung stehen;
kk Kristallkegel ; kz Kegelzelle; kzk Kern der Kegelzelle; nf Nervenfaser; pz Pigmentzelle; 7k Rhab-
dom; 7z Retinulazelle — Sehzelle; 7z’ rudimentire Retinulazelle; rzk Kern der Retinulazelle;
sk Sekretkegel; tap Tapetum. Die Pfeile zeigen die Hohe der mit der gleichen Zahl versehenen
gleichnamigen Querschnitte. (Nach Hesse. A, B und C 1913, D 1908.)

1) Entsprechend dem Umstande, da die Retina hier evers gebaut
ist, findet man, da der Ruhestrom beim Facettenauge den entgegengesetzten
Verlauf hat (im &uBeren Kreis verhalt sich die Basis des Auges positiv
gegen die Kornea) wic beim Wirbeltierauge (Briicke und Garten, 1907).
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Nicht immer sind die Rhabdomere miteinander verschmolzen. Bis-
weilen kommt es nur zu einer mehr oder weniger weitgehenden An-
néherung. Die Zusammensetzung der Rhabdome aus Stiftchen wurde
schon erdrtert. Die Retinulazellen sind meist pigmenthaltig. Sie setzen
sich proximal in eine Nervenfaser fort (nf), die die Basalmembran
durchsetzt, um in dem unter dem Auge gelegenen Ganglion zu endigen.
Die einzelnen Ommen werden voneinander isoliert durch eine wechselnde,
oft ziemlich betriachtliche (48 bei Dipteren) Zahl von sogenannten
Nebenpigmentzellen. Dazu kommen schliellich noch bei Krebsen in
Anpassung an besondere Lichtverhialtnisse Tapetumzellen. Man findet
sie im Bereich der Retina, doch nie in groBler Zahl. Es ist zu beachten,
daB auch das Pigment der N:benpigmentzellen stark reflektierende
Eigenschaften annehmen kann, so dafl man hier von einem Tapetum
spricht. Doch sind unter Tapetumzellen schlechthin nur die erst er-
wahnten Zellen verstanden (Fig. 93C, tap).

Wir haben unserer Beschreibung ein eukones Auge zugrunde ge-
legt, d. h. ein Auge, bei dem der Kristallkegel aus einer cuticularen Masse
besteht (Fig. 93C und D). Diese Konsistenz erméglicht es, ihm in
verschiedenen Bezirken eine verschiedene optische Dichte zu geben.
Und dieser Umstand, die Anisotropie des Kristallkegels ist es wieder,
die die Einteilung in eukone und in nicht eukone Augen auch fiir die
Betrachtung der Dioptrik wichtig macht.

Die nicht eukonen Augen lassen unter sich nochmals einen Unter-
schied in der Harte des dioptrischen Apparates erkennen, und diese
Unterscheidung deckt sich mit der morphologischen Einteilung. Man
spricht von akonen Augen dann, wenn eine Ausscheidung eines diop-
trischen Korpers iiberhaupt nicht stattfindet. Der ganze Zelleninnalt
ist gleichm#Big durchsichtig und wasserreich. Die Kerne liegen meist
distal (Fig.93A). Die Zellen laufen sehr spitz gegen das Rhabdom
zu aus, was bei den eukonen Augen nicht der Fall zu sein braucht.
Dies ist funktionell wichtig, wie wir spiter sehen werden. In dem
pseudokonen Auge findet schon eine Abgrenzung zwischen einer
Sekretmasse und dem Korper der Kegelzellen statt. Doch ist dieses
Sekret anscheinend noch nicht optisch differenziert (Fig. 93B).

Das pseudokone Auge unterscheidet sich von dem eukonen auch
dadurch, daf hier der Kristallkegel distal von den Zellkernen aus-
geschieden wird. Schliefilich kann morphologisch und auch funktionell
der Kristallkegel zum Teil oder ganz durch einen zapfenartigen Vor-
sprung der Kornea ersetzt werden. Letzteres gilt wenigstens hinsicht-
lich der eigentiimlichen Wirkung des Kegels als Zylinderlinse fiir das
Leuchtkéferchen.

Damit sind aber noch nicht alle Modifikationen erschopft, die uns
im Bau der Facettenaugen entgegentreten. Auch die Form des Kristall-
kegels kann variieren. FEr ist nicht immer kegelférmig. Bei Krebsen
finden wir ihn zylindrisch. Hier nimmt das Plasma der Kegelzellen
oft noch einen betrichtlichen Raum ein (Fig. 93(Y). Dies ist im allge-
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meinen dann der Fall, wenn der Kristallkegel weit von den Rhabdomen
entfernt liegt. Das nichste Kapitel wird uns zeigen, inwiefern ein
solches Verhalten typisch ist fiir das sogenannte Superpositionsauge,
das nicht nur ein physiologischer, sondern auch ein morphologischer
Begriff ist. Kugelrunde Kristallkegel finden sich bei Aega, einer Meeres-
assel.

Ein Querschnitt durch die Retinula gibt das Bild einer Rosette,
deren Mittelpunkt der achtstrahlige Stern des Rhabdoms bildet
(Fig. 93C, c4). BeiDipteren tritt eine Zelle in die Mitte und die iibrigen
gruppieren sich um diese herum. Nicht immer ist die Léinge des Rhab-
domers gleich der des Rhabdoms. Bei Lepisma, Corixa und bei Peri-
planeta ordnen sich die Rhabdomere iibereinander an. Es ist dies als
der primitivere Zustand aufzufassen. Die Zahl der Retinulazellen (8)
ist nicht konstant; meist ist sie auf sieben reduziert, doch laBt sich
dann oft noch die achte, riickgebildete Zelle finden. Die Asseln
zéhlen 14 Retinulazellen und manche Schmetterlinge (Lycéniden u. a.)
deren 10.

Auch die Normalzahl der iibrigen Elemente erleidet Ausnahmen.
Bei den Phyllopoden findet man statt zwei Korneagenzellen eine grofiere
Anzahl, und bei Amphipoden und Isopoden ist die Zahl der Kegel-
zellen auf zwei gesunken.

Die am hiufigsten vorkommenden Zahlen 2, 4 und 8 weisen auf
den Ursprung dieser Zellen aus einer Mutterzelle hin. ‘

Bei den Insekten treten Tracheen in die Facettenaugen ein, die
hier eine auBerordentlich reiche Entfaltung erfahren kénnen. Sie bilden
dann eine dichte Hiille um die Retinulae und iibernehmen hier die Rolle
eines Tapetum. Dies gilt besonders fiir Nachtschmetterlinge, Fliegen
und auch Libellen.

Sehr oft sind in den einzelnen Teilen ein und desselben Auges
die Facetten verschieden gebaut. Es kann dies so weit gehen, dal
Appositions- und Superpositionstypus in einem Auge vereinigt wird.
Dies 148t immer auf verschiedene Leistungen der einzelnen Bezirke
schlieflen.

Die Zahl der Facetten, die ein Auge zusammensetzen, schwankt
in den weitesten Grenzen. Fiir Kafer liegen eine Reihe von Zahlungen
vor (Leinemann). Sie betreffen etwa gleich grofe Formen. FEs er-
gaben sich far ein Auge vom Pappelbock (Saperda carcharias) 1825,
vom Laufkifer (Carabus violaceus) 3500, vom Maikifer @ (Melolontha
vulgaris) 5100, vom Gelbrand (Dyticus marginalis) 9000, vom Toten-
graber (Necrophorus germanicus) 30000 Facetten. Bei dem gefliigelten
Minnchen des Leuchtkéifers (Lampyris splendidula) wurden 2500, bei
seinem ungefliigelten Weibchen nur 300 gezéhlt. Forel findet in dem
Auge von einem Arbeiter von Solenopsis fugax, einer Ameisenart, deren
Arbeiter nahezu immer unter der Erde leben, nur 6 bis 9 Facetten, im
Auge des Mannchens dagegen, welches das Weibchen bis hoch in die
Luft hinauf verfolgt, konnte er 400 zdhlen.
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Physiologie des Facettenauges.

Ich habe im Jahre 1910 in den Ergebnissen und Fortschritten
der Zoologie einen ausfithrlicheren Aufsatz iiber diesen Gegenstand er-
scheinen lassen. Er wird mir hier als Leitfaden dienen und ich werde
da, wo weder Kiirzungen noch Verbesserungen erforderlich waren, dann
und wann auch Stellen direkt iibernehmen. Besonders gilt dies fiir
das erste Kapitel, das die Dioptrik behandelt, das ich nahezu voll-
standig folgen lasse.

Dioptrik des Facettenauges.

,»Eine Besprechung der Dioptrik des Facettenauges ist nicht mog-
lich, ohne den Namen desjenigen Forschers voranzustellen, dessen
klassische Arbeiten uns nicht nur die Grundlagen auf diesem Gebiete
gegeben, sondern auch unsere Kenntnisse bis ins Detail vertieft haben.
Es ist dies Sigmund Exner, dessen umfassende Untersuchung, be-
titelt »Die Physiologie der facettierten Augen von Krebsen und In-
sekten« im Jahre 1891 erschien. Was seit diesem Jahre in dieser Hinsicht
Neues hinzukam, ist kaum nennenswert. Meist handelt es sich um Be-
stitigungen der von Exner gemachten Beobachtungen ...

,»Betrachten wir zunichst den Kristallkegel und dieKornea als einen
einheitlich wirkenden Korper und legen uns nun die Frage vor, auf
welche Weise ein Lichtstrahl, der diesen Korper durchsetzt, in seiner
Richtung beeinflult werden kann so ergeben sich zwei Moglichkeiten:
cinmal kann er eine Brechung erleiden beim Ein- und Austritt in bzw.
aus diesem stirkerbrechenden Medium. Es wire dies also eine Wirkung
der Grenzflichen, wie wir sie z. B. durch unsere in verschiedenster
Weise zur Anwendung kommenden Glaslinsen haben. Es ist aber
noch ein zweiter Fall denkbar: Der Lichtstrahl kann innerhalb des
betreffenden Korpers Richtungsédnderungen erfahren, falls dieser Korper
nicht homogen ist, sondern an verschiedenen Stellen verschiedene op-
tische Dichten aufweist, wobei es zunichst ganz gleichgiiltig bleibt, ob
diese Bezirke allmihlich ineinander iibergehen oder sich gegeneinander
absetzen.

,»,Nun handelt es sich aber im Facettenauge darum, einen ganz be-
stimmten dioptrischen Effekt zu erzielen. Ist uns dieser bekannt, so
haben wir bereits eine wichtige Handhabe, um festzustellen, welcher
Art die Wirkung des Kristallkorpers ist, indem wir untersuchen, welches
der beiden angefiihrten Systeme einen solchen Effekt zu erreichen im-
stande ist. So fand Exner, dafl bei einem Wasserkifer die dioptrische
Wirkung des Kristallkérpers + Kornea den iiberaus hohen Brechungs-
index von 1,8 voraussetzt, falls hier der Effekt durch die Brechung
an den Begrenzungsflichen entstehen sollte. Da ihm aber andererseits
das Mikrorefraktometer nur einen Brechungsexponenten von 1,55 finden
lieB und ferner ein Abschneiden der gekriimmten Endflachen die Pro-
duktion eines umgekehrten Bildchens nicht beeintrichtigte, so war
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damit der Hinweis gegeben, daf hier eine Inhomogenitat der licht-
brechenden Substanz vorliegen mufite, die diesen Effekt erzielt. Und
es zeigte sich denn auch, in welcher Weise die Anderung der optischen
Dichte in einem Gebilde von der Gestalt eines Kristallkérpers erfolgen
mul}, um die beobachtete Wirkung hervorzurufen. Es fand sich, dafl
wir es bier mit einem »Linsenzylinder« (Exner) zu tun haben, dessen
Wesen darin besteht, dal die Brechung in der Langsachse des Kristall-
kegels, oder — wenn wir der Einfachheit wegen ein zylindrisches Ge-
bilde mit zwei planen Begrenzungsflichen nehmen wollen — in der
Langsachse des Zylinders am stirksten ist und von hier nach der Mantel-
flache zu stindig abnimmt. Wir konnen uns diesen Ubergang auch
sprungweise, den Zylinder also geschichtet vorstellen. Das mikro-
skopische Bild mancher Kristallkegel 14t in der Tat eine mehr oder
weniger scharf ausgesprochene Schichtung annehmen.

,,Vergegenwirtigen wir uns nun den Gang der Lichtstrahlen in
einem solchen Linsenzylinder. Es sei in Fig. 94 abcd ein solcher um
die Lingsachse xy geschichteter Zylinder. Der Strahl xzm wird nun

mehrere dieser Schichten,
—b von denen eine a'b' ein-
P' b gezeichnet ist, passieren
| J\ ~~~~~~ miissen. Da die folgende
2 \ stets einen geringeren Bre-
X Y chungsexponenten besitzt
als die eben durchsetzte,
so wird der Strahl sich
immer mehr der Parallelen
c d zur Léngsachse ndhern und
Fig. 94. (Exner.) schlieBlich mit dieser kon-
vergent verlaufen. Denn
nun sind die folgenden Schichten die optisch dichteren. Es wird
daher der Lichtstrahl nun in einer Kurve der Geraden xy sich néhern,
die gleich ist der, auf der er sich in der ersten Halfte des Zylinders
von ihr entfernt hat.

»»Nun mag man vielleicht geneigt sein, anzunehmen, daf} der Licht-
strahl beim Durchsetzen des Linsenzylinders nur so lange eine Richtungs-
dnderung erfihrt, als er nicht parallel der Lingsachse gerichtet ist,
dagegen unbeeinflufit bleibt, sobald dies erreicht ist, indem er nun
stets innerhalb desselben optischen Mediums verbleibt. Dal dies jedoch
nicht zutreffend ist, zeigt uns schon cine Betrachtung des Schicksals
eines Lichtbiindels, das wir uns in seine Elementarwellen zerlegt denken.
Da im gegebenen Falle die der Achse naher verlaufenden infolge der
gréBeren optischen Dichte des zu passierenden Mediums eine geringere
Fortpflanzungsgeschwindigkeit besitzen als die, die dem Mantel niaher
sind, so wird das gesamte Lichtbiindel eine Kurve beschreiben miissen,
die den parallelen Verlauf zu einem konvergenten gestaltet.

,,Nachdem wir nun das Schicksal eines einzelnen Strahles verfolgt
haben, bleibt uns zu betrachten, ob alle Strahlen, die von z ausgehen
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und den Linsenzylinder treffen, auch wieder in y vereinigt werden.
Man kann allgemein sagen, daf} dies zutrifft, falls die Abnahme des
Brechungsexponenten gegen den Mantel zu eine ganz bestimmte ist,
so daB einer jeden Entfernung von der Langsachse eine bestimmte op-
tische Dichte entspricht. Diese ist also eine Funktion der Entfernung,
wobei dieser Funktion die Form einer Parabel zukommt. Ist das der
Fall, so schneiden sich die von x ausgehenden Strahlen in y, d. h. in y
entsteht dann das Bild von . Was die Brennweite eines Linsenzylinders
anlangt, so zeigt sie, wie aus dem Gesagten zu entnehmen ist, eine
Abhéangigkeit von der Linge des Zylinders, und zwar sind diese beiden
Groflen einander umgekehrt proportional, solange die Liange des Zy
linders ein bestimmtes Maf8 nicht iiberschreitet, wie wir gleich erkennen
werden.

,,Denken wir uns namlich einen Zylinder von wesentlich bedeuten-
derer Lange und versuchen uns nun ein Bild von dem Strahlengang
zu machen, so konnen wir dieses bereits im AnschluB3 an das bisher
Ausgefiihrte ohne weiteres gewinnen Fig. 95 zeigt uns das Schicksal
eines parallelen Strahlenbiindels a-b. Es muf} zunéchst ein Konvergieren

¢—m —
6 n

Fig. 95. (Exner.)

~

eintreten. Vom Schnittpunkt aus haben wir nun weiterhin dieselben
Verhiltnisse wie in Fig. 94, nur entsprechend der Linge des Zylinders
sich mehrmals wiederholend. Wir erhalten also eine Folge von Brenn-
punkten, deren Anzahl eine Funktion der Linge des Zylinders ist. Je
nachdem wir dem Zylinder verschiedene Lingen geben, wirkt er als
Zerstreuungslinse (Fig. 95) oder als Sammellinse.

»Vereinigen sich, wie wir gesehen haben, die von einem auf der
Achse gelegenen Punkte ausgehenden Strahlen wieder zu einem Punkte,
so darf man dasselbe in annihernd gleichem MaBe auch fiir Punkte
annehmen, die in der Nahe der Achse liegen. Daraus ergibt sich die
Moglichkeit, das Bild zu konstruieren, das entworfen wird. Betrachten
wir in dieser Hinsicht zwei Fille, die wir am hiufigsten verwirklicht
finden und die uns daher besonders interessieren. Der eine wird gegeben
durch eine Zylinderlinge, die gleich ist der Brennweite des Zylinders
(Fig. 96). Es liegt demnach das Bild eines unendlich fernen Objekts
an der hinteren Begrenzungsfliche. Es sei mn ein parallel zur Achse
einfallendes Strahlenbiindel. Sein Schnittpunkt wird in y liegen. pq sei
ein schrig auffallendes Biindel, dessen Schnittpunkt in z gelegen ist.
y-z gibt demnach das umgekehrte Bildchen des Objekts (Limulus).

»,Vergleichen wir nun damit die Wirkung einer Sammellinse, die ein
gleichgrofies, umgekehrtes Bild entwirft, so ergibt sich eine bedeutende
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Differenz (Fig. 97). Wiahrend namlich hier die Hauptstrahlen der Licht-
biindel, also die Geraden, die durch o, z und o, % gehen, nach wie vor
dieselbe Richtung zeigen, mithin eine Gerade darstellen, trifft dies nicht
auch zu fiir die Hauptstrahlen beim Linsenzylinder. Wie aus Fig. 96
zu ersehen, dndern diese bei schrag auffallendem Lichtbiindel ihre Rich-
tung, so daB sie parallel der Achse aus dem Zylinder austreten. Der
Nutzen, den diese Strahlenbrechung vor jener voraus hat, wird klar,
wenn man beriicksichtigt, daf es sich darum handelt, moglichst alles
Licht, das unter einem bestimmten Winkel auffillt, dem Rhabdom
zuzufithren und somit nutzbar zu machen.

,,Betrachten wir nun noch den zweiten Fall: Die Wirkung eines
Linsenzylinders, dessen Lénge doppelt so groB3 ist wie seine Brennweite.
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Fig. 96. (Exner.) Fig. 97. (Exner.) Fig. 98. (Exner.)

Wir kénnen auch hier den Strahlengang ohne weiteres aus demjbisher
Gesagten ableiten. Ist doch ein solcher Zylinder in seiner Wirkung
zerlegbar in zwei Zylinder von der Liange ihrer Brennweite. Der erste
dieser beiden wird dann an seiner hinteren Begrenzungsfliche ein um-
gekehrtes Bild entstehen lassen, das demnach in die Mitte des einheit-
lichen Zylinders fallen muf3 (Fig. 98, y-z). Beachtet man nun weiter,
daf} der Gang eines Lichtstrahles, beispielsweise des Strahles m-y, der-
selbe ist, ob er von m nach y oder von y nach m zu verlauft, so ist damit
klar, dafl von der Bildebene y-z an nun ein Strahlenverlauf sich er-
geben muf}, der dem in dem oberen Teil des Zylinders symmetrisch
ist. Demzufolge wird ein Lichtbiindel, das parallel zur Achse eingetreten
ist (m, n), auf die gleiche Weise den Zylinder verlassen. Ein schrig



Das Facettenauge. 161

auffallendes Biindel (p, ¢) wird unter demselben Winkel, unter dem es
eingefallen ist («), auch wieder austreten (f = ), und zwar nach der-
selben Seite hin.

,»Von diesem hier gegebenen Schema weichen jedoch die dioptrischen
Apparate im Facettenauge einmal dadurch ab, dafl ihre vordere und
hintere Begrenzungsflichen nicht plan sind, sondern konvex und so die
Wirkung der Grenzflichen sich zu der der Schichtung addiert. Dazu
kommt, dafl haufig Kornea und Kristallkérper zwei getrennte Linsen-
zylinder darstellen, von denen ein jeder von konvexen Endflichen be-
grenzt ist. Als eine weitere Abweichung von dem Schema ist zu er-
wahnen, daBl der Linsenzylinder in seinem o am
vorderen Bezirk nicht immer den gleichen \
optischen Bau zeigt wie in seinem hinteren \
Bezirk. Dadurch muB sich natirlich das 5
Bild aus der Mitte gegen
das eine Ende hin ver- a
schieben.

,,SchlieBlich bleibt
noch zu erwihnen, daf
die Schichtung auch eine
etwas andere sein kann I
und vermutlich auch |
bisweilen im Facetten- |
auge eine andere ist, l
dennoch aber annahernd
den gleichen Effekt er-
zielt wie der Linsen-
zylinder. Es handelt
sich um eine Zwischen-
form zwischen Linsen-
zylinder und der Mat- )
thiessenschen Etagen- 0 nla
lupe. BeistehendeFig.99 Fig. 99. (Exner.) Fig. 100. (Exner.)
zeigt, wie die becher-
formigen Schichten ineinander gesteckt sind und so, indem die duBerste
den geringsten Brechungsexponenten besitzt, an einen Linsenzylinder
erinnern.

»otellt man sich ein Modell eines Linsenzylinders aus Glas her,
so beobachtet man, dafl ihm ein grofer Nachteil bei Verwendung im
Facettenauge anhaften mufl. Es werden ndmlich die Strahlen, deren
Einfallswinkel eine bestimmte Grofle iiberschreitet, an die Peripherie
der Mantelfliche gelangen miissen, und da nun der Kristallkérper
optisch dichter ist als die Kérpersifte, die ihn umspiilen, so werden
diese Strahlen hier eine totale Reflexion erleiden. Dadurch wird aber ev.
die Bildschirfe sehr wesentlich beeintrichtigt. Diesem Ubelstand ist
bei einer Reihe von Insekten und Krebsen, wenn nicht bei allen durch
eine eigentiimliche Modifikation des Kristallkegels abgeholfen. Wéhrend
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zunichst in der angegebenen Weise die optische Dichte entsprechend
der Entfernung von der Achse abnimmt, treten peripher plétzlich noch-
mals einige sehr stark brechende Schichten auf, so dal wir von einem
stirker brechenden Kegelmantel sprechen kénnen, der den Kristall-
kegel umhiillt. Seine Wirkung erhellt aus Fig. 100. v, s sei ein solcher
schrag auffallender Strahl. Sobald er auf den peripheren Kegelmantel
trifft, erfihrt er eine Ablenkung in einem Sinne, der entgegengesetzt
ist dem Sinne der Ablenkung innerhalb des Kristallkegelkerns, d. h.
er wird von der Achse weggebrochen. Da er nun unter geniigend
groflem Winkel bei e auf die Grenzfliche trifft, wird er hier nicht mehr
total reflektiert, sondern er vermag den Kristallkegel zu verlassen und
wird nun von dem anlagernden Pigment entweder absorbiert oder
auch reflektiert, dann aber, wie wir spéiter erfahren werden, durch
eine eigentiimliche Gestaltung der Kristallkegel wieder nach auBen
befordert.

,, Wir haben nun gesehen, daf3 die dioptrische Wirkung im Facetten-
auge einmal hervorgerufen wird durch die Inhomogenitit der diop-
trischen Apparate und dann durch die Grenzflichen. Die Beteiligung
dieser beiden Faktoren am Gesamteffekt kann eine recht verschiedene
sein. Die Wirkung der Grenzflichen tritt naturgemafl am meisten da
zuriick, wo ein Wechsel des an das Auge angrenzenden Mediums statt-
findet, so bei Wasserkifern, die im Wasser und in der Luft zu sehen
angewiesen sind. Hier wiirde die verschiedene Dichte von Luft und
Wasser Akkommodationen in hohem Mafle erfordern Da das Facetten-
auge jedoch iiberhaupt nicht akkommodationsfihig zu sein scheint,
diirfen wir auch erwarten, hier die von dem dufleren Medium in hohem
MaBe unabhingige Linsenzylinderwirkung allein zu finden, eine Er-
wartung, die sich auch vollauf bestatigt. Die Korneafacetten sind hier
kaum oder gar nicht gewdélbt, wihrend sie bei anderen Insekten,
z. B. den Tagschmetterlingen, bisweilen sehr starke Kriimmungen auf-
weisen.

,»Es bleibt uns nun noch, auf eine dritte Moglichkeit der Wirkung,
auf die katoptrische Wirkung, der Kristallkegel hinzuweisen. Wir gehen
auch hier am besten von einem Schema aus. Die Kristallkegel ver-
danken ihren Namen der mehr oder weniger stark ausgesprochenen
Kegelgestalt. Sehen wir uns daher zunichst den Strahlenverlauf in
einem geometrischen Kegel an. Der Strahl a in Fig. 101 wird bei b
total reflektiert und dann weiterhin unter gréflerem Winkel als bei b
nun bei ¢ die Kegelwand treffen. Findet sich hier reflektierendes Pigment
(= Iristapetum), so wird er einen Verlauf iiber d, e, f, g, k, ¢ zeigen, d. h.
er wird aus dem Kegel wieder nach oben hin austreten. Findet
sich jedoch kein Pigment an dem Kristallkegel, so wird der Strahl
etwa in Richtung ¢—n den Kegel verlassen und nun in den Nachbar-
kegel eindringen, und zwar bereits unter einem gréBeren Winkel mit
der Achse als in dem ersten. Auf diese Weise kann er noch mehrere
Kegel durchsetzen, aber schlieBlich wird sich in Summa innerhalb
mehrerer Kegel derselbe Vorgang abspielen wie bei Vorhandensein eines
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Iristapetum innerhalb eines einzigen, d.h. der Strahl wird wieder aus

dem Auge hinaus befordert werden. Kehren wir nun von unserem

Schema wieder zuriick zu den Kristallkegeln. Hier haben wir keine

geometrische Spitze, sondern ein abgestumpftes

Ende. Es werden somit auch alle Strahlen, * i

deren Einfallswinkel nicht tiber eine bestimmte

GréBe hinausgeht, nicht katoptrisch von dem

Kegel beeinflult werden, sondern entsprechend

dem oben Ausgefiihrten ihn durchsetzen kénnen.

Nur fir die schriag einfallenden Strahlen, die

an die Peripherie des Kristallkegels gelangen, &

kommt diese katoptrische Wirkung in Betracht,

derzufolge sie wieder nach aullen beférdert

werden und nun entsprechend der Farbe des

Iristapetum dem Auge einen oft sehr schonen

metallischen Glanz verleihen. Besonders stark h

tritt dieser in einigen Insektengruppen auf,

wo selbst Gattungen danach benannt sind

(Chrysopa = Goldauge). r
»,Es braucht wohl kaum hervorgehoben zu

werden, dal die katoptrische Wirkung even- m

tuell stark zuriicktreten kann, besonders durch  Fig. 101. (Exner.)

die Anwesenheit des Kegelmantels, und daf}

dann das Hinausbeférdern dieser Strahlen in erster Linie auf der

reflektorischen Wirkung des Iristapetum beruht.*

KLS

Theorien iiber das Sehen des Facettenauges.

Die Vorstellungen, die man sich von der Funktion des Facetten-
auges gemacht hat, kniipften an eine bestimmte Auffassung der Re-
zeptoren an oder aber sie entwickelten sich unabhingig davon, muBten
aber dann Voraussetzungen iiber den Bau und die Lage der reizauf-
nehmenden Organe machen, von deren Erfilllung die Existenzberechti-
gung der Theorie in erster Linie abhangig war. Es blieb bei diesen Tast-
versuchen im Laufe der Jahre wohl kaum ein Bezirk des Facettenauges
itbrig, der nicht von dem einen oder anderen als Rezeptor in Anspruch
genommen wurde. Heute kénnen wir die von Schultze (1868) zuerst
ausgesprochene und durch Grenachers klassische Arbeit gestiitzte
Auffassung als gesichert bezeichnen: Die reizaufnehmenden Organe
sind die Rhabdome.

Zwei Theorien waren es, die lange Zeit einander gegeniiberstanden.
Nach der einen sollte in jedem Omma ein umgekehrtes Bildchen ent-
worfen werden und auch zur Rezeption gelangen. Man hat diese An-
nahme als Bildchentheorie bezeichnet. Sie fand die wichtigste Stiitze
in dem von Gottsche (1852) erbrachten Nachweis, daB die einzelnen
Kornealinsen des Fliegenauges ein umgekehrtes Bild etwa im Bereich
der Rezeptoren entwerfen.

11*
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Abgesehen davon, daBl Gottsche bei seiner Untersuchung die Wir-
kung der Kristallkegel auBler acht gelassen hat, muBlte die Bildchentheorie
an der Beschaffenheit und Leistungsfahigkeit des Rhabdoms scheitern.
Denn dessen Bau laflt es nicht moglich erscheinen, daB rdumlich ge-
trennte Reize auch rdumlich getrennte Erregungen in ihm erzeugen.
Das Rhabdom ist ein funktionell einheitliches Gebilde und
vermag in einem bestimmten Moment nur eine einzige Erre-
gung zu geben. Denn einmal besteht keine Vorrichtung, um die Licht-
strahlen in den einzelnen Rhabdomeren gesondert fortzuleiten. Im
Gegenteil, je hoher ein Auge entwickelt ist, um so intimer schlieBen
sich die Rhabdomere zusammen, so dafl die Lichtstrahlen, von denen
der weitaus groite Teil nicht genau in Richtung der Achse das Rhabdom
trifft, in ihrem Verlauf durch das katoptrisch wirkende Rhabdom ab-
wechselnd die verschiedenen Rhabdomere durchliuft. Dazu kommt, daf
in manchen Fiéllen (Dekapoden) die Rhabdome aus einzelnen Plittchen
bestehen, derart, dafl die den einzelnen Sehzellen angehorenden Plattchen
sich abwechselnd iibereinander legen. Auch die Richtung der Nerven-
fibrillen, die die Plittchen durchziehen, alternieren so, daB von oben
gesehen die eine Faserlage senkrecht zur vorausgehenden und zur nach-
folgenden liegt. Bei einer solchen Anordnung ist es nicht vorstellbar,
daB} von den Sehzellen eines Rhabdoms zu gleicher Zeit verschiedene Er-
regungen aufgenommen werden. (Uber die Annahme, daB ein Rhabdom
qualitativ verschiedene Erregungen zu geben vermag, siehe spiter.)

Mit dem Nachweis, dal das Rhabdom eine funktionelle Einheit
darstellt, war Gottsches Theorie erledigt und der Miillerschen Theorie
zum Siege verholfen. Es ist diese die altere von beiden. Sie wurde
im Jahre 1826 von Johannes Miiller begriindet und von ihm selbst
als Theorie des musivischen Sehens bezeichnet. Er sieht zu-
nachst von der Wirkung der dioptrischen Apparate ab und stellt sich
die einzelnen Facettenkeile in der Hauptsache als Lichtisolator gegen-
iber den anderen vor. In jeden Keil vermag nur Licht einzudringen,
das eine geringe Divergenz mit seiner Achse besitzt. Die Gesamtheit
der Strahlen, die in einen Keil eindringen, liefern jeweils nur einen
einzigen Bildpunkt. Durch Zusammenwirken aller Keile entsteht ein
aufrechtes Bild, das sich aus so vielen Bildpunkten zusammensetzt, wie
Keile vorhanden sind. Damit ist die Abhéingigkeit der Sehschirfe
von der Zahl der Keile und von der Einschrinkung der Einzelsehfelder
und ferner die radidre Anordnung der Keile gegeben.

Miillers Theorie von dem musivischen Sehen trifft in der Haupt-
sache das Richtige. Jedem Omma entspricht nur ein Bild-
punkt. So kommt ein aufrechtes Bild fiir die Rezeption
zustande. Doch gilt diese Art der Bildentwerfung durch
den dioptrischen Apparat nur fiir den primitiveren Typus
des Facettenauges fiir das Appositionsauge. Beim Super-
positionsauge gewinnt die Linse wieder als Bildproduzent
Bedeutung und der schroffe Gegensatz gegeniiber dem
Linsenauge wird dadurch gemildert.
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Das Appositionsauge.

Der Name Appositionsauge und Superpositionsauge bezieht sich
auf die Bildproduktion. Fiir das Appositionsauge ist charakteristisch,
daB3 die Strahlen, die durch eine bestimmte Korneafacette eintreten,
soweit sie nicht vom Pigment absorbiert werden, zur Entstehung nur
eines Bildpunktes beitragen. Von Bildpunkt miissen wir insofern
sprechen, als auch ein differenziertes Bild, das auf oder in den Rhab-
domen entworfen wird, nur eine einheitliche Erregung hervorzurufen
imstande ist. Mithin ist es auch gleichgiiltig, ob ein aufrechtes oder
umgekehrtes, ein scharfes oder ein unscharfes oder ein durch Beugung
verschleiertes Bild vorhanden ist, stets wird es physiologisch als Einheit
wirken nach Mafigabe der aus der Summierung der Einzelteile sich
ergebenden Resultante. Wir konnen auch von dem Rhabdom ausgehend
das Appositionsauge charakterisieren, indem wir sagen: im Appositions-
auge wird ein Rhabdom nur von solchen Strahlen getroffen, die durch
die diesem zugehorige Korneafacette gegangen sind. Wir haben also
hier tatsiachlich eine Isolation einzelner Lichtbiindel durch die ein-
zelnen Facettenkeile, wie es der Miillerschen Auffassung entspricht.

Beim Appositionsauge spielt der Kristallkegel als dioptrischer
Apparat nicht die ausschlaggebende Rolle, wie bei dem Superpositions-
auge. AusderKorneafacette treten die Strahlen ziemlich stark divergent
aus, durch den Kristallkegel werden sie zusammengehalten. Das Be-
deutsamste an der Wirkung des Kristallkegels besteht darin, daB er
die Divergenz der fiir das Rhabdom bestimmten Strahlen vermindert
und so dem Rhabdom ein mehr oder weniger paralleles Lichtbiischel
zusendet.

Wenn wir uns an einem abgekappten Auge davon tiberzeugen, da$3
von dem dioptrischen Apparat der einzelnen Facette ein relativ scharfes
Bild entworfen wird, so muf3 es wohl auf den ersten Blick etwas be-
fremden, keinen Rezeptor zu finden, der geeignet erscheint, dieses Bild
auch wirklich aufzunehmen. Doch erklart sich die scheinbar unnétige
Komplikation des Linsensystems aus dem Umstand, da8 es darauf an-
kommt, moglichst alle Strahlen, die dem betreffenden Elementarsehfeld
(Sehfeld eines Ommas) zugehéren, in méglichst vollkommener Weise
nach dem Rhabdom zu leiten. Dies verlangt eine ganz bestimmt ge-
ordnete Brechung der Strahlen, die notwendig auch alle iibrigen Strahlen
des die Linse durchsetzenden Biischels in derselben geordneten Weise
treffen mufB}, so daBl ein Bild entsteht, das als solches eine fiir die
Funktion des Auges irrelevante Begleiterscheinung darstellt.

Die GroBe des Elementarsehfeldes im Appositionsauge laBt sich
am abgekappten Auge bestimmen. Dabei verfahrt man wie folgt: Das
Auge wird vorsichtig abgekappt, wobei darauf zu achten ist, dafl die
Kristallkegel nicht aus ihrer normalen Lage entfernt werden. Dies ge-
lingt bei den verschiedenen Augen verschieden gut; stets ist es aber mit
einigen Schwierigkeiten verbunden. Es wird nun so unter das Mikro-
skop gebracht, dafl die konvexe Seite nach unten sieht und an Luft
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grenzt, die konkave nach oben gerichtet ist und mit verdiinnter Glyzerin-
l16sung, deren Brechungsexponent etwa dem des Blutes gleichkommt,
in Beriihrung steht. Am besten wendet man das Verfahren im hangenden
Tropfen an. Dabei hat man zu beachten, dafl nur der Planspiegel in
Anwendung kommen darf; oder man schaltet den Spiegel vollstandig
dadurch aus, daB man das Mikroskop kippt und nun direkt auf die
Objekte einstellt. Auch muBl die Kondensorlinse entfernt werden,
damit nicht der Strahlengang zwischen Objekt und Facettenauge Ver-
anderungen erleidet; und schlieBllich ist bei der Beurteilung, ob man es
mit einem aufrechten oder umgekehrten Bild zu tun hat, zu beriick-
sichtigen, dal das Mikroskop selbst ein umgekehrtes Bild gibt.

Bei der Bestimmung der Grofle eines Elementarsehfeldes auf diese
Art, ergibt sich, da durch einen Lichtpunkt, der sich in méBiger Ent-
fernung von dem Mikroskop befindet, auBer der einen Facette, die
hauptsichlich beleuchtet wird, auch die Nachbarfacetten einen
schwachen Lichtschein erhalten. Es folgt hieraus, daB sich die
Elementarsehfelder in einiger Entfernung von dem Auge nicht mehr
nebeneinander legen, sondern daf} sie sich etwas iiberdecken.

Sieht man von der Ubereinanderlagerung und der damit verkniipften
VergroBerung der Elementarsehfelder ab, so 148t sich eine Bestimmung
der SehfeldgroBe auch an dem mikroskopischen Préparat ausfiihren.
Man hat nur abzuzihlen, wieviel Ommata innerhalb eines bestimmten
Winkels liegen, und nun diesen Winkel durch die gefundene Zahl zu
teilen. Daraus ergibt sich annéhernd die GréBe des Elementarsehfeldes.
In Wirklichkeit wird der Winkel wohl immer etwas zu klein berechnet
werden, da dieser Berechnung die Annahme einer Nebeneinanderlagerung
der Sebfelder zugrunde liegt.

Da, wie gezeigt, ein Punkt Strahlen nicht nur in eine Facette,
sondern auch in geringem Mafle in die Nachbarfacetten zu senden
vermag, so kommt um jeden Bildpunkt ein Zerstreuungskreis zu-
stande. Es ist nicht ohne weiteres gesagt, dal diese Zerstreuungskreise
einen Nachtzil fiir das Sehen bedeuten miissen. Man kann sich sehr
wohl vorstellen, da durch sie das Sehen von Bewegungen begiinstigt
wird. Wir werden spiter nochmals darauf zuriickzukommen haben.

Die Rhabdome haben nicht immer einen geraden Verlauf (Squilla
mantis). Es miissen daher Vorrichtungen bestehen, die bewirken, dafl
die Lichtstrahlen, die am distalen Ende in das Rhabdom eintreten, bis
zu seinem proximalen Ende fortgeleitet werden. Zwei Moglichkeiten,
um die Strahlen zusammenzuhalten und sie zu zwingen den Biegungen
der Rhabdome zu folgen, sind verwirklicht. Immer sind die Rhabdome
stirker lichtbrechend als das sie umgebende Plasma. Sind die seitlichen
Begrenzungsflichen plan, so werden die Lichtstrahlen durch Total-
reflexion, also katoptrisch, fortgeleitet. Dies trifft jedoch nicht immer
zu. Bei Squilla mantis zeigen die Rhabdome entsprechend ihrer Zu-
sammensetzung aus einzelnen Scheiben auf Lingsschnitten eine arkaden-
formige Kontur, deren Konkavititen nach dem Rhabdom zu gerichtet
sind. Es schieben sich also hier von den Sehzellen her zwischen die
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einzelnen Scheiben des Rhabdoms weniger stark brechende Plasma-
keile, durch deren Vermittelung Strahlen, die eine geringe Divergenz
mit der Achse des Rhabdoms besitzen und sich daher langsam dieser
peripheren Zone nihern, wieder der Mitte zu gebrochen werden.

In beiden Fallen werden die in das Rhabdom einge-
tretenen Strahlen in diesem zwangsweise fortgeleitet. Nur
dadurch wird die oft recht betréchtliche Linge der Rhab-
dome auch voll ausgenutzt. Darin liegt die wesentlichste
Bedeutung dieser Vorrichtungen. Es kann aber noch als
zweites hinzukommen, dafl gleichzeitig damit eine optische
Isolation erreicht wird. Meist wird diese zwar durch einen dicken
Pigmentmantel erzielt. Doch finden sich auch dann die mittleren Be-
zirke der Rhabdome nahezu pigmentfrei, so daf sich schon hier die
Wirkung entfalten kann. Viel mehr tritt aber diese Bedeutung bei
Tiefseetieren hervor, bei denen das Auge vollig pigmentfrei ist. Das
iber die dioptrische Funktion der Rhabdome Gesagte gilt nicht nur
fur das Appositionsauge, sondern in noch hoherem Mafle, wie wir sehen
werden, auch fiir das Superpositionsauge.

Das Appositionsauge kommt hauptséchlich bei Taginsekten vor.
Es liegt dies in der geringen Lichtstarke dieses Augentypus begriindet.
Wahrend im Linsenauge der,,wirksame‘‘ Durchmesser der gesamten Linse
mafgebend ist fiir den Umfang des Lichtbiischels, das sich in einem
Netzhautpunkt vereinigt, kommt im Appositionsauge hierfiir nur der
realtiv kleine Durchmesser der einzelnen Korneafaceite in Betracht.
Dementsprechend beobachtet man namentlich dann, wenn die Licht-
verhiltnisse nicht sehr giinstig sind (z. B. im Wasser), die Tendenz.
die Korneafacetten nach Moglichkeit zu vergroflern. Bei Squilla mantis
ergibt sich eine Flachenausdehnung der Facette von 19600 u?, wihrend
z. B. in den Superpositionsaugen von Hemimysis nur eine Flachen-
ausdehnung von 324 u2? gefunden wird. Im Superpositionsauge ist aber,
wie wir noch sehen werden, die Reizstirke von der GroBe der Kornea-
facetten unabhéngig. Infolge davon ist auch dieser Typus bei den im
Wasser lebenden Tieren viel weiter verbreitet.

Noch in einer anderen Weise hat der Bau des Appositionsauges
einen Einflul auf die Reizstirke. Die Zahl der Lichtbiischel, die sich
in einem Rhabdom vereinigen, ist direkt proportional der Griofle des
Elementarsehfeldes. Da nun fiir eine groBere Sehschirfe eine geringe
Ausdehnung der Elementarsehfelder Bedingung ist, so muf} in solchen
Fillen die herabgesetzte Reizstirke durch Vergrofierung der Kornea-
facette kompensiert werden. Dies ist aber nur dadurch zu erreichen,
daf der Radius der gesamten Kornea und mithin das Volumen des
Auges vergroBert wird.

Im Appositionsauge schliefit sich das Rhabdom stets direkt an
den Kristallkegel an. Dementsprechend ist es hier meist plan abge-
stutzt, oder es umgreift kelchformig die Spitzen des Kegels. Dies wird
vor allem da gefunden, wo ein groBer Elementarsehfeldswinke! vor-
handen ist und wo nun dem Rhabdom die Aufgabe zufillt, die ziemlich
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divergent austretenden Strahlen zusammenzuhalten, Verhéltnisse, wie
sie fiir primitive und auch fiir manche sich riickbildende Augen gelten.
Die Bedeutung dieser besonderen Rhabdomanordnung wird noch deut-
licher durch die ebenso konsequent durchgefithrte andersartige Gestal-
tung im Superpositionsauge. Den verschieden geformten Endigungen
der Rhabdome in den beiden Augentypen entspricht eine verschiedene
Aufgabe.

Pigmentwanderung und Pseudopupille im Appositionsauge.

Zum Studium der Pigmentwanderung und der Pseudopupille be-
dient man sich zweckmiBig des in der Augenheilkunde gebriuchlichen
Augenspiegels. Da hier lediglich eine Beobachtung der Zu- und Ab-
nahme der Pupille in Frage kommt, und auBlerdem eine Akkommodation
des Facettenauges nicht méglich ist, so ist die Beobachtung vereinfacht.
Doch wird man gut tun, eine Lupe vor das beobachtete Auge zu setzen.
Dabei hat man darauf zu achten, daB die durch Reflexion an der vorderen
und hinteren Wand der Linse entstehenden Bildchen der Lichtquelle
nicht stéren. Es wird dies durch Schrigstellen der Linse erreicht; es
weichen dann die beiden Bildchen nach beiden Seiten auseinander und
lassen die Mitte der Linse zur Beobachtung frei.

Betrachtet man das Auge eines Tagschmetterlings mit dem Augen-
spiegel, so erkennt man bestimmte Zeichnungen. In der Regel findet
sich in der Mitte ein dunkler Fleck, der umgeben wird von sechs kleineren
Flecken, die mit dem mittleren durch radisre dunkle Linien verbunden
sein kénnen. Dazu gesellen sich bisweilen peripher 12 kleinste Flecken.
Sie alle werden als Pseudopupille bezeichnet. Gemeinsam ist ihnen,
dafB sie nicht an bestimmte Facetten gebunden sind, sondern daB sie
mit dem Standpunkt des Beschauers wandern. Daher der Name:
,,Pseudo‘‘pupille.

Die mittlere Pupille, Hauptpupille genannt, verdient besondere
Beriicksichtigung, wihrend wir auf die Entstehungsweise der Neben-
pupillen hier nicht naher eingehen wollen, besonders deshalb, weil sie
mit dem Sehen in keinerlei Beziehung stehen und ferner deshalb, weil
diese Auseinandersetzung mehr Platz beanspruchen wiirde als ihr gemis
dem Interesse, das sie verdient, zugestanden werden kann. Der mittlere
dunkle Fleck, die Hauptpupille, entsteht dadurch, dafl die Lichtstrahlen,
die senkrecht oder annidhernd senkrecht in eine Facette einfallen, zum
geringen Teil im Rhabdom ausgeléscht, zum groferen Teil von dem
schwarzen Pigment absorbiert werden. Daher muf} die Stelle des Auges
auf die man direkt aufsieht, schwarz erscheinen, wihrend die Farbe
der umgebenden Teile, wie wir schon besprochen haben, durch die
Farbe des Irispigments bedingt wird. Wir kénnen also nur bei solchen
Tieren erwarten, das Phénomen der Pseudopupille zu sehen, die ein
helles Iristapetum besitzen. Fehlt dieses, wie bei vielen Kifern, so
kann die schwarze Pseudopupille in dem schwarzen Auge nicht zur Er-
scheinung kommen
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In der Mitte dieser Hauptpupille findet man bei einer Reihe von
Tagschmetterlingen, wenn wir mit dem Augenspiegel Licht auf das
Auge werfen, einen kleinen leuchtenden Fleck. (Bei Papilio konnte
ich ihn nicht finden.) Er entsteht dann, wenn die Lichtstrahlen, die
ein Rhabdom durchsetzen, nicht an dessen Ende von dem Pigment
absorbiert werden, sondern durch Totalreflexion an den hier liegenden
Tracheen zuriickgeworfen, durch die Korneafacette wieder nach auflen
treten. Dal} uns nicht die ganze Pseudopupille, sondern nur der mittlere
Bezirk derselben leuchtend erscheint, liegt: daran, dafl diese nicht nur
solche Facetten umfaft, in deren Visierlinie sich unser Auge befindet,
sondern auch solche, deren Achse mit der Achse der genannten Facetten
bis zu einem gewissen Grade divergiert. In
diesen letztgenannten aber werden Strahlen, die
vom Auge des Beobachters ausgehen wiirden, c
einerseits nicht mehr in das Rhabdom und von
diesem wieder nach aulBlen gelangen, anderer-
seits aber fallen sie auch noch nicht schrag genug
auf, um auf das peripher gelegene Iristapetum
aufzutreffen. Sie gelangen zwischen diese
beiden Zonen in das schwarze Pigment, wo sie
absorbiert werden. Die beigegebene Fig. 102
erlautert das Gesagte. Wahrend der senkrecht
auffallende Strahl a-b am Ende des Rhabdoms
reflektiert wird und infolgedessen wieder in
derselben Richtung nach aullen befordert wird,
fallt der Strahl c-m auf das schwarze Pigment, A
das die Spitze des Kristallkegels umgibt, und
wird hier absorbiert. Der noch schriger auf-
fallende Strahl d-n dagegen trifft auf das nach™
vorn an das schwarze Pigment sich anschliefende
Iristapetum auf, von dem er teilweise reflektiert
wird. Ahnliche Uberlegungen, wie fiir die b
Hauptpupille des Appositionsauges, gelten auch ~ Fig. 102. (Exner.)
fiir die des Superpositionsauges.

Der leuchtende Kern in der Mitte der Pseudopupille erregt bei
manchen Tagschmetterlingen unsere besondere Aufmerksamkeit. Man
beobachtet bei den Formen, die am Waldrand und an Gebiischen fliegen
(Vanessa, Thekla, Gonopteryx, Pieris napi, Melitaea, Pararge, Bupalus),
daB beim Bespiegeln das leuchtende Phianomen schnell an Grofle und
Intensitit abnimmt, bis es bei manchen Arten vollstindig verschwunden
ist, bei anderen nur noch als kleines Piinktchen bestehen bleibt, das
nur bei starker LupenvergroBerung noch erkannt wird (Demoll). Diese
Verinderung vollzieht sich in etwa 5 bis 6 Sekunden. Wird das Licht
nun 4 bis 5 Sekunden abgeblendet, so tritt das Leuchten wieder in
vollem Umfang auf. Bei einigen der untersuchten Tagschmetterlinge
findet man diesen Wechsel des Leuchtens nicht in allen Bezirken des
Auges gleichmiBig ausgebildet. Stets sind es dann die nach oben
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gerichteten Ommen, die die Reaktion gar nicht oder in geringerem
Mafle zeigen. Héufig vermilt man dann auch hier das rote
Leuchten der Pseudopupille. Sie ist farblos oder besitzt einen Stich
ins Griinlichgelb.

Das Verschwinden und Wiederauftauchen der Pseudopupille wird
durch eine Wanderung des Pigments bedingt (Demoll). Diese be-
schriankt sich in der Hauptsache auf den proximalen Teil der Retina.
Ein Vergleich der beiden Fig.103D und H lassen erkennen, dafl im
Hellauge eine Ansammlung des Pigments vor und hinter der Basal-
membran stattgefunden hat, so dal eine Reflexion der Strahlen am
proximalen Ende der Rhabdome nach Moglichkeit verhindert zu sein
scheint. Im Dunkelauge dagegen zieht sich das Pigment entlang den
Nervenstrangen in die Tiefe zuriick, so dafl die Basalmembran vom
Pigment befreit wird. Es ist zu vermuten, daB zu dieser Pigment-
wanderung im Bereich der Basalmembran noch geringe Verschiebungen
in der Hohe der Kristallkegel kommen, die aber mit Sicherheit nicht
nachweisbar sind. Dabei ist zu bedenken, daf die geringfiigigsten Ver-

lagerungen des Pigments
an der Spitze der Kristall-
kegel schon einen deut-
lichen Effekt beim Augen-
spiegeln ergeben kénnen.
Die biologische Bedeu-
tung der Pigmentwande-
rung im Appositionsauge
liegt darin, bei schnellen
Anderungen der Licht-
intensitdt die Reizstidrke
Fig. 103. Proximale Zone der Retina von 5O zu regulieren, daB ihre

Vanessa urticae. Schwankungen so weit als
D Pigment in Dunkelstellung; H Pigment in Hellstellung; mOghCh beseltlgt oderdoch
Tr Tracheenzweig; B Basalmembran (nach Demoll). weit unter denen der Licht-

intensitat gehalten werden.
Es liegt hier eine Anpassung an den schnellen Wechsel der Be-
leuchtung vor, dem die Schmetterlinge ausgesetzt sind, die haupt-
sichlich am Waldrand und an grofleren Gebiischen fliegen. In
dieser Auffassung werden wir dadurch bestirkt, daB die Dunkel-
stellung schon bei relativ hohen Intensitéten eintritt, nimlich an
sonnigen Tagen bereits im Schatten der Biume. Weiter stimmt
mit unserer Annahme gut iiberein, daBl diese Pigmentwanderung
erstaunlich schnell in wenigen Sekunden ablduft. Man kénnte da-
gegen einwenden, dafl die im Freien fliegenden Schmetterlinge und
Insekten durch ziehende Wolken ebenfalls einem schnellen Wechsel
der Belichtung ausgesetzt sein konnen, dennoch aber diese Anpassung
nicht zeigen. Demgegeniiber ist daran zu erinnern, daf} viele Insekten
sich momentan niederlassen, sobald die Sonne hinter einer Wolke ver-
schwunden ist.



Das Facettenauge. 171

Ob in dieser Pigmentwanderung ein Reflex erblickt werden muf3,
der von den Rhabdomen ausgeht, oder ob das Licht direkt auf das
Pigment einwirkt, ist nicht entschieden.

Es mag darauf hingewiesen werden, dall diese Pigmentwanderung
insofern an die Pupillenreaktion des Wirbeltierauges erinnert, als auch
durch diese die in das Auge fallende Lichtmenge bis zu gewissem Grade
geregelt wird, und daB auch hinsichtlich der Ablaufszeit (4 bis 6 Se-
kunden) eine Ubereinstimmung besteht.

Die Beobachtung der leuchtenden Pseudopupille 1Bt uns die GréBe
des Zersteuungskreises direkt erkennen. Wenn wir in Betracht ziehen,
daB bis zu gewissem Grade der leuchtende Punkt
als das von uns betrachtete Retinabildchen der a b
Lichtquelle angesehen werden darf, so ergibt sich, n
daB dasselbe Bildchen, das sich im Dunkelauge
auf eine gréBere Zahl Ommen erstreckt, im Hell-
auge nur fiir einige wenige Ommen in Betracht
kommt. Demnach ist das Formensehen im Hell-
auge besser als im Dunkelauge, wo es durch den ;
entstehenden Zerstreuungskreis eine Einbufle er- :
leidet. e

Neuerdings wurde auch im Appositionsauge
von Notonecta und Corixa eine Pigmentwanderung
beobachtet (Bedau).

el
e

Das Superpositionsauge.

Es wurde darauf hingewiesen, daf} die Miiller-
sche Anschauung bis in die Einzelheiten nur fiir
das Appositionsauge gelten kann, dafl dagegen das
Superpositionsauge, das man besonders bei den
nachts fliegenden Insekten und bei den Krebsen
findet, sich insofern dieser Auffassung nicht ein-
ordnen laBt, als hier das Lichtbiischel, das durch
eine Korneafacette eindringt, nicht von den anderen
Biischeln- isoliert bleibt und nicht nur an der Bil-
dung eines einzigen Bildpunktes teilnimmt. Im
Gegensatz zu dem Appositionsauge kann
man hier die Gesamtheit der dioptrischen
Apparate der einzelnen Ommen funktionell
als eine Einheit auffassen, die ein gemein-
sames Bild entstehen 14Bt.

Um die Art der Bildproduktion im Super-
positionsauge zu verstehen, haben wir uns an das Fig. 104. (Exner.)
zu erinnern, was wir bei Besprechung der Diop-
trik iiber die Wirkung derjenigen Linsenzylinder gesagt haben, deren
Lange gleich ist ihrer doppelten Brennweite, oder falls die Brennweite
in dem vorderen und hinteren Bezirk eine verschiedene ist gleich

h \

\ “
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der Summe der beiden Brennweiten. Man findet wohl ausschlieBlich
den letzten Fall realisiert. Fig. 104 stellt einen derartigen Linsen-
zylinder, reprisentiert durch Kristallkegel und Kornealinse, dar. (Er
gibt die Form des dioptrischen Apparates des Leuchtkéferchens wieder,
an dem Exner vornehmlich seine Studien gemacht hat.) ab sei
ein Objekt, das sich in solcher Entfernung vom Auge befindet, daB
die von einem Punkte ausgehenden dieselbe Korneafacette treffen-
den Strahlen als parallel angesehen werden diirfen. Es gehe demzufolge
das Lichtbiindel mn von dem Punkt a des Objekts aus und treffe, da
dieser auf der verlingerten Achse der Facette liegt, diese senkrecht.
Ebenso sei pq ein Strahlenbiindel, das von dem Objektpunkt b ausgeht.
Nachdem die Strahlen beider Biindel durch die konvexe Korneaober-
fliche zu einer geringen Konvergenz gezwungen wurden, schneiden sie
sich in o’ und ', wo wir also ein Bild zu erwarten hitten, falls wir
den sich weiterhin anschlieBenden Teil des Kristallkegels abschneiden
wiirden. Die Bildpunkte @' und & werden aber nicht genau in den
Brennpunkt fallen, da der parallele Strahlenverlauf des Biischels
bereits durch die konvexe Korneaoberfliche eine Anderung erfahren
hat. In gleicher Weise wird auch wieder beim Austritt die konvexe
Abstumpfung des Kegels eine sammelnde Wirkung ausitben. Treten
nun die Strahlen wieder parallel aus, wie in Fig. 104, so liegt o’ und
b’ auch nicht im Brennpunkt des zweiten Linsenzylinders. Denn bei
planer proximaler Begrenzung desselben wiirde bei dieser Lénge des
Zylinders ein paralleler Gang nach Austritt noch nicht zustande
kommen. Wir haben das Beispiel so gewéhlt, wie es der Wirklich-
keit entspricht.

Es wird in dem zugrunde gelegten Falle das senkrecht einfallende
Lichtbiindel mn sich als das Biindel m'n’ fortsetzen, das die gleiche
Richtung besitzt wie mn und ebenfalls parallelen Strahlengang zeigt.
Das Lichtbiindel pq wird als p'q’ ebenfalls wieder parallel austreten,
und zwar, was bereits frither als sehr wesentlich hervorgehoben wurde,
es tritt, wenn wir uns nach der Facettenachse orientieren, auf derselben
Seite aus, auf der es eingetreten war, und unter einem Winkel, der
dem Einfallswinkel proportional ist. Hierbei bleibt zu beachten, daf}
dem parallelen Strahlengang zufolge auBerhalb des dioptrischen Appa-
rates ein Bildpunkt durch ein solches Biindel nicht zustande kommen
kann. Dennoch entsteht ein Bild, in welchem der Durchmesser der
,»Bildpunkte‘‘ durch den Querschnitt des austretenden Strahlenbiindels
gegeben wird Das Bild eines einzelnen Kristallkegels ist aufrecht und
kann in beliebigem Abstande und in entsprechend verschiedener Grofle
hinter dem Kegel aufgefangen werden, wobei es zunéchst mit zunehmen-
der GroBe an Detail gewinnt.

MaBgebend ist demnach fiir die Schirfe des Bildes — hierauf soll
gleich hier hingewiesen werden — indirekt der Durchmesser der Kornea-
facette, direkt aber der Durchmesser der austretenden Strahlenbiischel,
und dieser ist stets wesentlich geringer als jener. Es tritt also eine
Verfeinerung der Strahlenbiischel ein.
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Im Auge kommt es nun darauf an, daf} die von einer grolen Zahl
Facetten produzierten Bilder sich in geordneter Weise vereinigen. Je
weiter entfernt vom Kristallkegel das Bild aufgefangen wird, um so
grofler ist dieses. Der Abstand der Rhabdome ist aber so groB3, dafl zu
erwarten ist — und die Erwartung wird durch Beobachtungen am
abgekappten Auge bestatigt —, dal das Bild einer Facette im Bereich
der Rhabdome schon solche Dimensionen gewonnen hat, daf es aufler
dem der Facette zugehorigen auch noch mehrere Nachbarrhabdome
iiberlagert. Hier muf} es nun notwendig mit den Bildchen zusammen-
treffen, die von den Nachbarkegeln entworfen werden und die ebenfalls
viel zu grof} sind, als daBl sie in solcher Entfernung von dem Kegel
noch ganz innerhalb der zugehorigen Facette zu liegen kommen. Es
miissen sich also die verschiedenen Bildchen iiberlagern, superponieren.
Daher der Ausdruck Superpositionsauge.

In dem parallelen Strahlengang innerhalb der einzelnen Biischel
liegt es begriindet, dal das von einer Facette entworfene Bild an jeder
beliebigen Stelle aufgefangen werden kann. Denken wir uns nun die
Rhabdome als auffangenden Schirm, so werden wir uns zu fragen haben,
ob die Lage dieses Schirmes eine beliebige oder eine genau festgelegte
ist. Nehmen wir an, sie wire rein willkiirlich gewihlt, so miiiten in
dieser Ebene die einzelnen Bildchen so iibereinander fallen, daB auf
den Bildpunkt @ des einen Bildchens ein beliebiger des anderen zu
liegen kame. Es wiirden sich also in dieser Ebene die einzelnen Bildchen
gegenseitig stéren. Nun zeigt aber die mathematische Berechnung an-
naherungsweise, und die Beobachtung am abgekappten Auge bestitigt
es vollig, dafl die Brechung der Strahlen so erfolgt,-und der Abstand der
Retina vom dioptrischen Apparat ein derartiger ist, daf in dem von
den distalen Enden der Rhabdome eingenommenen Bezirk alle Bildehen
sich derart iibereinander legen, da gleiche Bildpunkte sich decken.

Es werden nun entsprechend der Divergenz der Achsen von den
einzelnen Facetten nicht genau die gleichen Bilder produziert. Bildet
die eine Facette z. B. von einem Mafstabe, der als Objekt vorgehalten
wird, die Teilstriche 1 bis 30 ab, so wird das Bildchen der Nachbar-
facette die Teilstriche 2 bis 31 umfassen usw. Von beiden Bildchen
werden diejenigen Teile zur Deckung kommen, die den MaBstab von
2 bis 30 abbilden. Bezeichnen wir die Facette, die den MaBstab von
1 bis 30 wiedergibt, mit 1,-so wird von dieser ausgehend die 30. Facette
die letzte sein, deren Bild noch etwas von diesem enthilt. Ihr Bild
wird den Teilstrich 30 und aulerdem die weiteren bis 59 umfassen. In
diesem Beispiel wird der Komplex, der an jedem einzelnen Bildpunkt
beteiligten Kristallkegeln einen Durchmesser von 30 Facetten aufweisen.

Es wurde oben von einer Bildebene gesprochen und man kénnte
Schwierigkeiten darin erblicken, daB die rezipierende Schicht, die
Rhabdomschicht, nicht einer Ebene gleich erachtet werden darf, zumal
die Rhabdome meist erhebliche Tiefendimensionen aufweisen. Die
Bilder, nur in einer Ebene geordnet aufeinanderfallend, und die Objekt-
punkte gesondert wiedergebend, miifiten, da sie in allen anderen Ebenen
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der tiefausgedehnten Rhabdomschicht ungeordnet auftreten, sich gegen-
seitig storen und eine verwertbare Rezeption ausschlieBen. Man hat
nicht notig, um diese Bedenken aus dem Wege zu rdumen, besondere
Annahmen zu machen, so z. B. den Rhabdomen nur in einem bestimmten
Bezirk Reizbarkeit zuzuschreiben. (Dies wire aus mehr als einem Grund
abzuweisen.) Wir brauchen nur zu beachten, dafl die Rhabdome mehr
oder weniger vollstindig von Pigment eingehiillt werden, so daB nur
ihre Spitze dem Licht ausgesetzt ist. Hier werden die Strahlen aufge-
fangen mittels besonderer Vorrichtung, die wir noch kennen lernen
werden, und werden in dem stark lichtbrechenden Rhabdom katoptrisch
bis an das Ende weitergeleitet.

Wiinscht man sich am Objekt von der Entstehung dieses Super-
positionsbildes zu iiberzeugen, so wiahlt man zweckmiBig ein Tier, bei
dem der ganze dioptrische Apparat eine Einheit darstellt, wie z. B.
bei dem Leuchtkifer. Hier braucht man keine Sorge zu tragen, dafl beim
Abkappen des Auges die Kristallkegel verschoben werden; sie sind fest
mit der Kornea verbunden und gestatten eine Reinigung von dem

a Fig. 105. (Exner.) b

Pigment mittels eines feinen Pinsels. Hat man ein abgekapptes Auge in
der (S. 165) angegebenen Weise unter das Mikroskop gebracht und stellt
in dem sonst dunkeln Raum in einiger Entfernung als Objekt eine bren-
nende Kerze auf, so beobachtet man schon bei geringerer Vergroflerung
ein Bild der Flamme hinter den Kristallkegeln. Stellt man nun das
Mikroskop tiefer ein, d.h. verfolgt man die Lichtstrahlen, die dieses
Bild entstehen lassen gegen die Kristallkegel zu, so gewahrt man, dal}
nicht etwa wie bei dem von einer Linse entworfenen Bild ein einheit-
licher Zerstreuungskreis entsteht, sondern daB sich das Bildchen in
eine Anzahl von Strahlenbindeln auflost, von denen jedes einzelne
nach einem Kristallkegel hinzieht, so dafl wir, wenn wir auf die Spitzen
der Kristallkegel oder noch etwas tiefer einstellen, nur noch eine Anzahl
— der Zahl der Biindel entsprechend — helle Punkte finden (Fig. 105a).
Heben wir wieder den Tubus, verfolgen also die Strahlenbiindel wieder
ihrem gemeinsamen Schnittpunkt entgegen, so erhalten wir schlief3lich
ein Bild wie in Fig, 105b.
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In Fig. 106 ist der Strahlengang dargestellt. Es ist dabei ange-
nommen, daf} die Strahlen, die von demselben Objektpunkt ausgehen,
parallel auf das Auge auffallen, was in Anbetracht des geringen Durch-
messers des Auges schon bei méfligem Objektabstand gestattet ist. Den
Fall, wo das Objekt Lis auf wenige Zentimeter an das Auge heranriickt,
werden wir noch gesondert zu besprechen haben. In der Fig. 106 ist
eine Reihe nebeneinander liegender Kristallkegel (k-k) angedeutet; oa,
ob ust. bis oh seien die Achsen der einzelnen Facetten. Alle Strahlen
des parallel einfallenden Strahlenbiindels werden eine derartige Ab-
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Fig. 106. (Exner, etwas modifiziert.)

lenkung erfahren, daB sie sich in einem Punkte schneiden (B), der auf
der Achse derjenigen Facette liegt, die senkrecht von dem Strahl ge-
troffen wird Wenn der Punkt B die Lage der Spitze des Rhabdoms
bezeichnet, so werden hier alle Strahlen von dem Rhabdom aufgefangen
und in ihm weiter geleitet und so verhindert werden, wieder zu diver-
gieren.

Stellt man nun neben die Kerze eine zweite, so tritt zu dem ersten
Bildpunkt .in zweiter hinzu, und zwar auf derselben Seite, auf der die
Kerze aufgestellt wurde. Auf unserem Schema mag diese zweite Kerze
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in der Verlingerung der Facettenachse ob liegen. Der zugehéorige Bild-
punkt wird auf dieser Achse in B’ zu suchen sein. Es lehrt uns die
Orientierung des Bildes der zweiten Kerze zu dem der ersten, daf von
diesem Auge aufrechte Bilder entworfen werden.

Verfolgt man nun auch in diesem Falle die Strahlen von dem
Bildpunkte nach dem dioptrischen Apparat hin, so beobachtet man,
wie je ein Strahlenbiischel des Bildpunktes B und ein solches von B’
sich allméhlich immer mehr nahern und dabei auf einen und denselben
Kristallkegel hinziehen (B'6 und By). Dies gilt natiirlich fiir alle be-
teiligten Facetten mit Ausnahme der wenigen, die aus oben schon klar-
gelegten Griinden nur nach B oder nur nach B’ ein Lichtbiischel ent-
senden. Fig. 105a entspricht etwa einer Einstellung auf die im Schema
durch CC' gegebene Ebene, Fig. 105b einer solchen in der Hohe DD'.

Die Abbildung lehrt, daBl die Vereinigung der Strahlen nicht in
einem Punkte, sondern in einer kaustischen Kegelfliche erfolgt. Expe-
rimentell 148t sich dies wchl kaum feststellen, da die einzelnen Strahlen-
biischel zu dick sind, um eine derartige Abweichung von der punkt-
formigen Vereinigung erkennen zu lassen. Es ist dies jedoch eine
theoretische Forderung, wenn wir davon ausgehen, dafl die Tangente
des Einfallwinkels zu der des Ausfallwinkels sich jeweils verhilt wie
die Brennweite der proximalen Kristallkegelpartie zu der der distalen.

Aus dem Gesagten geht hervor dafl sich das Superpositionsauge
nur in einigen Punkten den Vorstellungen von Joh. Miiller einordnen
1aBt. Andererseits sind die Momente, die in den Rahmen dieser Auf-
fassung nicht passen, dieselben, die es dem Typus des Linsenauges
etwas naher bringen. Man darf die Kornea samt den Kristallkegeln
als funktionelle Einheit auffassen. Das entworfene Bild unterscheidet
sich von dem von einer einheitlichen Linse produzierten dadurch, daf
es aufrecht ist, und dafB seine Schirfe durch die GroBe des Querschnitts
der Facetten bedingt ist, da sich hier in dem Bildpunkt nicht Strahlen,
sondern Strahlenbiindel vereinigen; diese aber sind in ihrer Feinheit
von dem Querschnitt der Korneafacette abhingig.

Wie das in dem Linsenauge entstehende Bild. so ist auch das des
Superpositionsauges wesentlich lichtstarker als das des Appositionsauges.
Nehmen doch hier an der Bildung eines Bildpunktes nicht nur Strahlen
teil, die durch eine Korneafacette gehen, sondern auch Lichtbiischel,
die durch eine grofle Zahl von Nachbarfacetten eingetreten sind. Aus
der grofleren Lichtstarke erkldart sich das Vorkommen dieses Augen-
typus bei Insekten, die nachts oder in der Dammerung dem Nahrungs-
erwerb nachgehen, sowie bei den meisten héheren Krebsen, die im
Wasser stets unter weniger giinstigen Lichtverhiltnissen leben.

Wenn wir den Vergleich mit dem Linsenauge noch weiter fithren
wollen, so muf} noch auf einen wesentlichen Nachteil des Superpositions-
auges hingewiesen werden, der in dem ficherférmigen Bau desselben
begriindet ist. Wéahrend im Linsenauge die rezipierenden Elemente
dicht aneinander anschlieB3en, ist dies hier nicht der Fall. Die Rhabdome
miissen nach auflen divergieren, so daf} ihre distalen Enden, die in der
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Bildebene liegen, einen betrichtlichen Abstand voneinander besitzen.
Das an sich geschlossene Bild, das hier entsteht, wird also nicht liickenlos
aufgenommen. Vielmehr wird man sich vorzustellen haben, daB das
aufgenommene Bild etwa den Charakter eines Bildes hat, iiber welches
eine durchlécherte Platte gelegt ist. Die durch die Locher gesehenen
Partien entsprechen den von den Rhabdomen herausgegriffenen Stellen.

Vergleichen wir von diesem Gesichtspunkt aus das Superpositions-
auge mit dem Appositionsauge, so kénnen wir feststellen, daB die beiden
Momente, die das Bild in jenem Auge an Schiarfe einbiilen lassen,
nédmlich Vereinigung von Strahlenbiindeln und diskontinuierliche Auf-
nahme eines geschlossenen Bildes, bei dem Appositionsauge nicht in
Frage kommen. Wir diirfen daker wohl annehmen, dafl dem Vorteil
einer rationelleren Ausnutzung der Lichtintensitit im
Superpositionsauge der Nachteil einer geringeren Schirfe
des Formensehens gegeniiber dem Appositionsauge ent-
gegensteht. Dazu kommt, wie uns die nidchsten Zeilen
lehren werden, dall das Superpositionsauge unfahig ist,
in niachste Nahe zu sehen.

Bei der Konstruktion der Fig. 106 wurde davon ausgegangen, daB
das Objekt so weit von dem Auge entfernt ist, daB die in das Auge
eindringenden Strahlen als parallel auffallend angesehen werden diirfen.
Bei der geringen Dimension der Augen ist dies schon bei miBiger
Objektentfernung gestattet. Wir miissen nun den Fall erwégen, in
dem sich ein Objekt in einer Entfernung von 1 oder 2 cm befindet.
In der Figur haben wir als ganz nahen Objektpunkt einen kleinen mit
M bezeichneten Kreis eingezeichnet. FEr liegt auf dem Strahl, der von
dem fernen Objekt kommt und durch die am weitesten links liegende
Facette eindringend zum Punkt B hingebrochen wird. Mithin mufl
auch der Punkt M auf der Retina in B abgebildet werden. Da er aber
aullerdem auch auf der Achse ob liegt, o muB3 er auch im Punkt B’
der Retina zur Abbildung kommen. Wiirde man nock den vom Punkt
M nach derdritten Facette ziehenden Strahl konstruieren, so erhielte man
noch einen dritten Schnittpunkt mit der Retina, der von B’ ebenso weit
nach links liegen wiirde wie B nach rechts. Daraus erhellt, daBl das
Superpositionsauge von sehr nahen Objekten kein Bild entwerfen kann.
Mit der Entfernung des Objekts bildet sich aus dem scheinbar regellosen
Durcheinander von Lichtern ein verwaschenes Bild, das immer mehr
an Schirfe gewinnt, je mehr die einfallenden Strahlen sich dem par-
allelen Strahlengang néhern. Wenn wir auch nicht den Punkt bestimmen
kénnen, wo das unscharfe Bild in ein scharfes iibergeht — denn dies
vollzieht, sich ganz allmihlich —, so kénnen wir doch andererseits an-
geben, in welcher Entfernung das Bild noch unscharf sein muB. Wir
haben nur zu berechnen, bei welchem Abstand ein Objektpunkt noch
nach zwei verschiedenen Rhabdomen Strahlen senden kann. In Fig. 107
ist gezeigt, inwiefern dies von dem Divergenzgrad der Rhabdome ab-
hingt. X sei ein Punkt in groBerer Entfernung, von dem die parallel
gezeichneten Strahlen ausgehen. a sei das Rhabdom, auf dessen Achse

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 12
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X liegt. Die Achse des Nachbarrhabdoms (von a) b ver-
lauft bis zum Punkt J innerhalb des parallelen Strahlen-
biindels. Solange dies aber der Fall ist, vermag jeder
Punkt, der auf der Achse des Rhabdoms liegt, seine
Strahlen sowohl nach dem Rhabdom b als auch nach dem
Rhabdom @ zu schicken. Der am weitesten entfernte
Punkt, fiir den dies noch gilt, ist J. Nehmen wir dar-
iber hinaus noch einen Punkt auf der Achse des Rhab-
doms b an, so vermogen dessen Strahlen das Rhabdom a
nicht mehr zu erreichen. Ein Objekt in der Entfernung J
wird also noch unscharf gesehen, doch wird ein weiteres
Hinausriicken von hier ab schnell ein schirferes Bild ent-
stehen lassen. Diese Grenzmarke konnen wir als Nahpunkt
bezeichnen. Man ersieht ohne weiteres, dafl die Entfernung
des Nahpunktes wichst mit der Abnahme der Divergenz
der Rhabdome. Eine geringe Divergenz aber ist gleich-
bedeutend mit hoher Leistungsfahigkeit. Daraus folgt, daf3
die Superpositionsaugen um so weniger in die
Nidhe sehen kénnen, je sehtiichtiger sie sind. Die
Entfernung des Nahpunktes ist auBlerdem abhéngig von
dem Durchmesser des parallelen Biindels, das in das Auge
einzudringen vermag. Wenn wir die Hilfte dieses Durch-
messers mit R bezeichnen und den Divergenzwinkel der
Rhabdome mit o, so ist die Entfernung des Nahpunktes
R

sin o
bei gut ausgebildeten Augen, z. B. bei Sphinx euphorbiae
findet, namlich fir R 0,5 mm und fiir & 1°50', so ergibt
sich eine Entfernung des Nahpunktes von 1,6 cm. Man
kann also mit Sicherheit sagen, dal diese Tiere ein Objekt
im Abstand von 1,6 cm noch unscharf sehen?!). Dies
= erkliart es vielleicht auch, warum rauberische Tiere wie
Squilla mantis die die Beute in einer Entfernung von etwa
3 cm blitzschnell mit ihren Raubbeinen schlagen und er-
greifen, trotz der ungiinstigeren Lichtverhaltnisse im Wasser
keine Super-, sondern Appositionsaugen haben.

In der Funktion des Superpositionsauges gibt es eine
Reihe von Momenten, die einen bestimmten Bau des Auges
veilangen. So fordert das Zustandekommen eines Super-
positionsbildes einen gréBeren Abstand der Rhabdome
von dem dioptrischen Apparat, damit die Aufeinander-
lagerung der einzelnen Bilder erfolgen kann In der Zone,
: in der diese Superposition stattfindet, miissen auch die
Spitzen der Rhabdome liegen. Ferner muf der Zwischen-

N = Setzen wir hierfiir die Werte, wie man sie

Fig. 107 (Org.).

I

1) Eine Beziehung zwischen Nahpunkt und Riissellange

/ <EP\ der Nachtschmetterlinge ist zu vermuten.
(2]
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raum zwischen Retina und Kristallkegel von einer dioptrisch homo-
genen, durchsichtigen Masse erfiillt sein. Entweder wird diese von
gallertig aussehenden Zellen geliefert oder wir finden den Zwischen-
raum von einer wasserklaren, durchsichtigen Blutflissigkeit ein-
genommen.

Die Abgrenzung der Rhabdome an dem distalen Ende ist charak-
teristisch und beachtenswert. In weitaus den meisten Fallen finden
wir die Rhabdome vorn zugespitzt. Die Bedeutung dieser Spitze darf
darin gesehen werden, hierdurch ein Auffangen der schrig auffallenden
Strahlen zu ermoglichen. Wenn man sich iiberlegt, einen wie groflen
Winkel die dullersten Strahlen, die sich in einem Bildpunkt schneiden,
mit der Rhabdomachse bilden, so scheint ein besonderer Auffange-
apparat gefordert. Seine Wirkung ist ohne weiteres klar, wenn wir
nur wieder den hohen Brechungsexponenten der Rhabdommasse gegen-
iiber der Gewebefliissigkeit beriicksichtigen. Ohne diese Spitze wiirde
das Rhabdom jeden Strahl, der auf der einen Seite eintritt, auf der
anderen wieder austreten lassen. Es koénnten also nur die wenigen
Strahlen weitergeleitet und als Reiz verwertet werden, die auf die plane
Begrenzungsfliche des Rhabdoms auftreffen. Die Spitze aber ermog-
licht es, daB ein Strahl, der durch eine ihrer Flachen in das Rhabdom
eingedrungen ist, an der gegeniiberliegenden Seite bereits mit einem
Winkel aufkommt, der groBer ist als der Grenzwinkel. Es findet daher
Totalreflexion statt, und der Strahl bleibt in dem Rhabdom gefangen
und wird in ihm weitergeleitet. Man kann sich das Gesagte an einer
frither bei Besprechung der katoptrischen Wirkung der Kristallkegel
gegebenen Fig. 101 (S. 163) veranschaulichen. Das Schema wiirde dann
die nach unten gekehrte Spitze darstellen, an die sich das Rhabdom
nach oben hin anschlieBt. md stelle einen solchen schrig auffallenden
Strahl dar. Er trifft auf der gegeniiberliegenden Seite bei ¢ unter
einem Winkel auf, der kleiner ist als der Winkel cdh. Ist damit
der Grenzwinkel bereits unterschritten, so wird der Strahl weiter-
hin durch Totalreflexion dem Rhabdom zugeleitet. Eine &dhnliche
Wirkung, wie der Spitze, darf wohl auch den in manchen Fillen statt
ihrer dem Rhabdom aufsitzenden birntérmigen Erweiterungen, deren
Spitze ebenfalls dem dioptrischen Apparat zugekehrt 1st, beigemessen
werden.

Eine plane Begrenzungsfliche des vorderen Rhabdomendes mag
wohl vorteilhafter erscheinen, wenn man voraussetzt, da das Bild ganz
genau in die Ebene fallt, in der diese Flachen liegen. Diese Voraus-
setzung wire aber nachweislich falsch. Von einem Schnittpunkt aller
einem Bildpunkt zugeordneter Biischel kann im Superpositionsauge
iiberhaupt nicht gesprochen werden. Je schriger die Strahlen ein-
fallen, desto mehr der Kornea gendhert liegt ihr Schnittpunkt, so dafl
sich statt eines Schnittpunktes, wie schon ausgefiihrt, eine kaustische
Flache ergeben mufl. Abgesehen hiervon, wiirde auch schon die Ver-
schiebung des Schnittpunktes bei verschiedenem Objektabstand ge-
niigen, um die Wirkung einer planen Endfliche illusorisch zu machen.

12%
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Die Spitze dagegen lafit einen betrichtlichen Spielraum hinsichtlich
der Lage der Schnittpunkte zu.

In einigen Superpositionsaugen setzt. sich das Rhabdom distal in
einen oft auBerordentlich diinnen, fadenartigen Teil fort, der bis zu
dem Kristallkegel reicht. Es ist wohl auBer Zweifel, daB wir es hier
mit einem sich riickbildenden Teil zu tun haben, da der Appositions-
typus und mithin ein Heranreichen der Rhabdome bis an den diop-
trischen Apparat das primére ist. Hat sich hieraus das Superpositions-
auge entwickelt, so mufite der distale Teil des Rhabdoms rudimentieren.
Die Riickbildung ist jedoch keineswegs schon so weit fortgeschritten,
daB ein Funktionieren dieser Partien mit Sicherheit auf Grund des
histologischen Baues abgelehnt werden miifite.

Doch sind andererseits auch noch keine Nervenendigungen in dieser
Verlangerung gefunden worden, so daf man wohl dazu neigen wird,
ihnen eine Funktion abzusprechen, zumal da ihre Ausschaltung im
Sinne einer geordneten Bildrezeption dringend gefordert ist. Es ist
beachtenswert und spricht fiir den Charakter als Rudiment, da} bei
nahe verwandten Formen der Prozel der Riickbildung oft sehr ver-
schieden weit vorgeschritten ist (Hesse).

Pigmentwanderung und Pseudopupille im Superpositionsauge.

Wiahrend im Appositionsauge nur in wenigen Fillen eine Pigment-
wanderung festgestellt werden konnte, ist sie beim Superpositionsauge
immer vorhanden und kann bis zu gewissem Grade als wesentlich fir
diesen Typus bezeichnet werden. Nur in solchen Fillen, wo das Auge
nie gréferen Lichtintensitdten ausgesetzt wird (Tiefseekrebse), kann
sie fehlen. Die Wanderung betrifft das Retina- und das Irispigment.
Auch das Retinatapetum kann daran teilnehmen, wenn es durch Pigment
gebildet wird. Auch dieser Komplex von Erscheinungen wurde von
S. Exner aufgedeckt und eingehend untersucht.

Am bedeutungsvollsten fiir die Funktion des Auges ist die Wande-
rung des Irispigments. Inder Fig. 108 D, die eine Facette vom Flufkrebs-
auge darstellt, befindet sich das Pigment in Dunkelstellung. Es hat
sich in Hohe des Kristallkegels konzentriert, den es wie eine Manschette
umschlieft. LaBt man das Tier, bevor es abgetotet wird, langere Zeit
im Hellen, so hat sich das Irispigment proximal gegen die Retina hin
vorgeschoben (H). Wahrend wir es hier mit einer Ausbreitung zu tun
haben, tritt uns in anderen Augen eine totale Verlagerung des Iris-
pigments entgegen?) (Fig. 109, D). Im Dunkelauge liegt alles Pigment
in der Hohe der Kristallkegel, im Hellauge hat es sich vollstéindig
zwischen diese und die Retina zuriickgezogen (L), die Manschette ist
in toto gewandert. BeiPalaemon, auf den sich die Figur bezieht, gesellt

1) Doch handelt es sich auch dann noch um eine Verschiebung des
Pigments innerhalb der die Form nicht nennenswert veréandernden Zellen.
Bei ausgiebigen Pigmentwanderungen wird auch eine geringe Ortsverande-
rung des Kerns beobachtet.
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sich dem Irispigment noch ein Iristapetum hinzu (it), das sich an der
Wanderung beteiligt. Auch die Kerne zeigen Ortsveréinderungen
(Trojan, 1912). Beiden Veridnderungen des Pigments gemeinsam und
wichtig fir die Funktion ist, daB im Dunkelauge der Raum zwischen
den Rezeptoren und den Kristall-
kegeln pigmentfrei ist, und dall im
Hellauge gerade in dieser Zone Pig-
ment auftritt. Daraus ergibt sich
folgendes firr die Bildproduktion.

Fig. 109. Wanderung des Pigments im
Auge von Palaemon.

D Dunkelauge; L Lichtauge; ¢ Kornea; #t Iris-
Fig_ 108. Wanderung des Pigmen_ts tapetum; ¢p Irispigment; »p Retinapigment;

. rt Retinatapetum; mf Membrana fenestrata (Basal-
im Auge vom FluBkrebs. membran); ¢ Tapetumlage des Ganglion opticum.
D Dunkelauge ; H Hellauge. (Parker.) (Exner.)

Eine Grundbedingung fiir das Zustandekommen eines Super-
positionsbildes sahen wir darin, dafl der Raum zwischen dem diop-
trischen Apparat und der Rhabdomschicht von einer durchsichtigen,
dioptrisch homogenen Masse erfiillt ist. Dieser Bedingung wird jedoch
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in diesen Augen nur nachgekommen, solange sich ihr Pigment in Dunkel-
stellung befindet Bei Hellstellung dagegen wird die Entstehung eines
solchen Bildes unmdoglich. Aus Fig. 108 (H) erkennt man, daB die
Strahlenbiischel, die das Wesen des Superpositionsbildes ausmachen,
die also von dem in der Figur wiedergegebenen Kristallkegel nicht auf
das Rhabdom derselben Facette fallen, sondern auf Nachbarrhabdome,
bei der hier gegebenen Pigmentlage unmdglich dorthin gelangen kénnen.
Alle Strahlen, die aus der Spitze divergent austreten, miissen notwendig
auf den Pigmentmantel treffen, der sich wie eine Rohre gegen die
Rhabdome fortsetzt. Es tritt also durch diese verinderte Pigmentlage
dasselbe ein, was fiir das Appositionsauge stindig zutrifft, eine optische
Isolierung der einzelnen Elemente.

Fig. 110. (Exner.)

Fig. 110 stellt die Wirkung der Pigmentwanderung in schema-
tischer Weise dar. nn sei die Schicht der Rezeptoren. In der Ver-
lingerung von ba befinde sich das Objekt, dessen Bildpunkt durch
b gegeben wird. Die untere Héilfte zeigt das Auge in Dunkel-,
die obere in Hellstellung. TUnten befindet sich das Pigment, das
durch einen dick ausgezogenen Strich angegeben ist, zwischen den
Kristallkegeln. Aus diesen Kegeln gelangen die einzelnen Licht-
biischel ungehindert nach 6. In dem oberen Teil des Schemas hat
sich das Pigment gegen die Rhabdomschicht zu verschoben. Da-
durch wird den betretfenden Lichtbiischeln der Weg nach b verlegt.
Nur in der mittleren Facette, auf deren Visierlinie das Objekt liegt,
und eventuell noch in den direkt angrenzenden kénnen die von| a
ausgegangenen Strahlen nach wie vor nach b gelangen. Es fiithrt
also die Hellstellung des Irispigments das Superpositionsauge hin-
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sichtlich seiner Funktion in ein Appositionsauge iiber oder bringt es
diesem Typus nahe.

Nur bei den Insekten beschrinkt sich die Pigmentwanderung auf
das Irispigment. Bei den Krebsen beobachtet man auch eine Lage-
verinderung des Retinapigments und bisweilen auch eine des Retina-
tapetum. In Fig. 108 sind diese am Auge vom FluBlkrebs dargestellt.
In D sind die Retinazellen bis zur Basalmembran ohne Pigment. Es
hat sich dies hinter die Membran zuriickgezogen. In H dagegen ist die
Hauptmasse in dem distalen Ende der Zellen angesammelt und hat
das Rhabdom in diesem Bezirk dicht umbhiillt, ohne jedoch dem Licht,
das aus der Kornea derselben Facette kommt, den Zutritt zu verwehren.

Da das Zustandekommen eines Superpositionsbildes im Hellauge
schon durch das Irispigment verhindert wird, so kann die Bedeutung
der Verlagerung des Retinapigments nicht in der Abhaltung von seitlich
nach der Rhabdomspitze einfallenden Strahlen liegen. Die Wirkung
dieser Pigmentwanderung héngt innig mit der Existenz eines Retina-
tapetum zusammen. Beim Fluflkrebs ist dies in jeder Facette in einer
langgestreckten Zelle enthalten, die sich den Retinulazellen anschmiegt.
Ihr Kern ist in der Fig. 108 (H) unten rechts eingezeichnet. Da das
schwarze Pigment in den Retinulazellen selbst liegt, kann es sich
zwischen Rhabdom und Tapetum einschieben. Dies ist im Hellauge
der Fall. Damit wird eine Reflexion der Strahlen am proximalen
Ende des Rhabdoms ausgeschlossen. Hat sich dagegen das Pigment
im Dunkelauge hinter die Basalmembran zuriickgezogen, so kann nun
das Tapetum zur Geltung kommen, und die das Rhabdom durch-
setzenden Strahlen zwingen. noch ein zweites Mal das Rhabdom zu
durchsetzen.

Eine Ortsverinderung des Tapetum ist nicht unbedingt nétig,
um es zur Wirkung kommen zu lassen Es geniigt, wenn das Pigment
aus dem Raum zwischen Rhabdom und Tapetum hinwegwandert, wie
dies beim FluBkrebs und jedenfalls bei vielen marinen Krebsen der
Fall ist (Parker). Auch Palaemon (Fig.109) a8t keine Tapetum-
wanderung erkennen. Dagegen soll nach Parker bei Palaemonetes eine
sehr ausgiebige Ortsverinderung bestehen. Hier hauft sich in Dunkel-
stellung fast die ganze Tapetummasse in dem basalen Teil der Retina
an, wahrend im Hellauge ein Teil hinter diese Membran gegen das
Ganglion opticum verschoben ist. also eine Stellung einnimmt, die der
dauernd bei Palaemon beobachteten entspricht.

Alle Pigmentwanderungen finden innerhalb von Zellen statt. Dies
gilt auch fiir die des Appositionsauges. Sie kann ohne Formverinderung
der betreffenden Zelle einhergehen (Potamobius) und demnach lediglich
durch eine Plasmastrémung in der Zelle hervorgerufen werden, oder
es sind an der Zelle Form- und selbst Ortsverinderungen zu beob-
achten (Parker). Der Befund von Rosenstadt, daf ein Ubertritt
des Pigments von den Retinazellen in die Irispigmentzellen statt-
findet, konnte von niemanden bestitigt werden. (Uber Auslésung der
Pigmentwanderung siehe S. 186.)
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Auch im Superpositionsauge 1t sich die Stellung des Pigments
bei Betrachtung des lebenden Tieres ohne weiteres ermitteln. Lupe
und Augenspiegel sind hier nicht unbedingt nétig. Wir kénnen schon
mit bloBem Auge bei einem Krebs oder einem Nachtschmetterling, der
sich lingere Zeit im Hellen befunden hat, eine sich gegen das iibrige
Auge abgrenzende schwarze Pseudopupille erkennen. Sie zeigt zunéchst
dieselben Eigenschaften, wie die des Appositionsauges. Sie wechselt
mit dem Beschauer den Ort und setzt das Vorhandensein eines Iris-
tapetum voraus, indem uns nur durch dieses der iibrige Teil des Auges
heller erscheint als die Pupille. Daher lassen Kifer, die kein Iris-
tapetum besitzen, eine Pupille vermissen. Denn hier ist das ganze
Auge schwarz.

Beachtet man aber, daBl bei den Krebsen das Irispigment, das
auch hier zum gréBten Teil die schwarze Farbe bedingt, in Lichtstellung
eventuell weit von dem dioptrischen Apparat abgeriickt .st, so verrit
sich schon, daB das Phinomen der Pseudopupille hier nicht ganz auf
dieselbe Weise zustande kommen kann wie dort. Das Schema (Fig. 110)
wird uns weitere Auskunft in dieser Richtung geben. Der obere Teil zeigt
uns das Pigment in Hellstellung. Denken wir uns in diese Facetten
jeweils einen Strahl parallel dem Strahl ab eintreten, so erfahrt er im
Kristallkegel eine Ablenkung, die ihn auf das zuriickgezogene Pigment
fallen 1aBt. Stellt man sich den Strahlengang in umgekehrter Richtung
verlaufend vor, so werden die von dem Pigment ausgehenden Strahlen
parallel zu ba das Auge verlassen und in das Auge des Beobachters
gelangen kénnen. Das heifit also, bei Betrachtung der Pseudopupille
sehen wir auch in diesem Falle auf das Irispigment, aber nicht auf
den Teil, der auf der der Visierlinie ab abgewandten Seite der einzelnen
Facetten liegt wie im Appositionsauge, sondern auf den der Visierlinie
zugekehrten. Da wohl annidhernd die Stiahlen, die in Hellstellung auf
das Irispigment auffallen, in Dunkelstellung sich in B vereinigen wiirden,
so kann man innerhalb gewisser Grenzen die Anzahl der Facetten, die
die Pseudopupille bilden, der Zahl derer gleichsetzen, die an der Pro-
duktion eines Bildpunktes bei Dunkelstellung teilnehmen.

Hilt man einen Nachtschmetterling, den man sich abends einge-
fangen hat, sofort so hinter eine Lampe, daB man an dem Licht vorbei
die Augen des Tieres zu sehen bekommt, so tindet man an Stelle der
schwarzen Pigmentpupille eine rotglithende Scheibe von etwa demselben
Umfang. Noch schoner 148t sich dies mit dem Augenspiegel beobachten.
Hat die Belichtung einige Zeit gewihrt, so wird die Scheibe immer
kleiner, das Licht wird matter, das Rot verblaBt, und schlieBlich ist
an ihre Stelle die schwarze Pigmentpupille getreten. Wiinscht man
das Augenleuchten wieder zu beobachten, so hat man das Tier geraume
Zeit (bis zu zwei Stunden) ins Dunkle zu bringen. Dann findet wieder
eine Riickwanderung des Pigments, ein Ubergang der Hell- in die Dunkel-
stellung statt.

Sehen wir uns nun den unteren Teil des Schemas (Fig. 110) nochmals
an und halten uns vor Augen, da8 der Punkt B, so wie er der Bildpunkt
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eines lichtaussendenden punktférmigen Objekts ist, ebenso selbst als
leuchtender Punkt angesehen werden darf. Da die Strahlen, die von B
ausgehen, durch eine groBere Anzahl von Facetten austreten kénnen
und dennoch in das Auge des Beobachters gelangen, da sie einander
parallel sind, so werden diesem all diese Facetten leuchtend erscheinen.

Wenn sich nun wirklich alle diese Strahlen in dem einen Punkte B
schneiden, so sollte man meinen, daB3 man das Leuchten nur beobachten
kann, wenn man sein Auge genau in den Gang der einfallenden Licht-
strahlen gebracht hat, d. h. also nur mit Hilfe des Augenspiegels. Es
1aBt sich aber auch schon recht gut sehen, wenn wir unser Auge an-
nihernd in die verlangte Richtung bringen, wenn wir also, wie erwahnt,
an der Lampe, hinter der wir das Tier halten, vorbeisehen. Daraus
ist zu schliefen, daf} der Bildpunkt nicht punktférmig ist, wie schon
rein theoretisch erschlossen wurde. Eine ebenso bedeutende Rolle ist
in dieser Hinsicht der Brechung in den Rhabdomen und der diffusen
Brechung im Retinatapetum beizuméssen.

Die Pigmentwanderung 1m Superpositionsauge gestattet eine Re-
gulation der Lichtintensitdt in viel hherem Umfange als die des Appo-
sitionsauges, und auch als die Pupillenreaktionen im Linsenauge. Dies
146t vermuten, daB die Tiere unter den verschiedensten Beleuchtungs-
verhiltnissen zu sehen genétigt sind. Es wird diese Pigmentwanderung
fast ausschlieBlich bei Insekten gefunden, die nachts oder in der Damme-
rung fliegen (Nachtschmetterlinge, nachtsfliegende Kifer). Oder aber
es sind Insekten, die vermutlich vor nicht allzu langer Zeit erst zu
Tagtieren geworden sind (Macroglossa, Cetonia). Und schlieBlich finden
wir sie bei vielen Krebsen und bei den Wasser- und Schwimmkéfern
(Exner).

Die Vermutung, daB die Lichtregulation durch diese Pigment-
wanderung in erster Linie als eine Anpassung an die Intensitatséinde-
rungen des Lichtes am Morgen und am Abend aufzufassen ist, gewinnt
noch an Wahrscheinlichkeit, wenn man die Reaktionszeit mit der
Diammerungszeit in Beziehung bringt. Der Ubergang der Hellstellung
in die Dunkelstellung vollzieht sich in etwa 1 bis 134 Stunden; der der
Dunkelstellung in Hellstellung bei Krebsen in etwa einer Stunde, bei
den Insekten sehr viel schneller, in 3 bis 15 Minuten. Das Retina-
pigment, das nur bei den Krebsen Ortsverinderungen ausfiihrt, zeigt
eine kiirzere Reaktionszeit als das Irispigment (Parker).

Wie im Appositionsauge, so findet auch hier die Wanderung bis
zu gewissem Grade lokal statt. Setzt man bei einem lingere Zeit im
Dunkeln gehaltenen Tiere nur einen umschriebenen Bezirk des Auges
einer Belichtung aus, indem man diesen einer Lichtquelle zukehrt,
wahrend die iibrigen Ommen nur von wenig Licht getroffen werden,
so ist an der betrefienden Stelle das Leuchten bald verschwunden.
Es tritt aber sofort wieder auf, sobald wir nur den Kopf des Tieres
ein wenig drehen und eine andere Gruppe dem Licht zuwenden. Auf
diese Weise ist es moglich, z. B. ein Fensterkreuz auf dem Auge in der
Pigmentstellung zum Ausdruck kommen zu lassen, da die Art der
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Pigmentreaktion in der einen Facette keinen EinfluBl auszuiiben scheint
auf die betreffende Reaktion in den Nachbarfacetten.

Ebenso schien es urspriinglich, daB die Vorgéinge in dem einen
Auge gleichgiiltig fiir den Ablauf der Reaktionen im anderen Auge
seien. Doch ist durch Untersuchungen von v. Frisch (1908) eine ge-
wisse Abhéngigkeit beider Augen in bezug auf die Pigmentstellung
neuerdings nachgewiesen worden, wenn sich auch eine GesetzmiBig-
keit dieser Erscheinung nicht feststellen lieB. Abgeschnittene Augen
scheinen unabhingig von der Belichtung stets in Hellstellung {iber-
zugehen.

Die bisweilen zu beobachtende Abhingigkeit beider Augen von-
einander 146t vermuten, dafl die Pigmentwanderung nicht ganz un-
abhéngig ist von nervésem EinfluB. Dafiir sprechen auch die Beob-
achtungen vonKiesel, dafl Nachtschmetterlinge, die dauernd im Dunkeln
gehalten werden. periodisch Hellstellung zeigen, und zwar in einem
Zeitintervall, das mit dem Wechsel von Tag und Nacht zusammen-
fallt. Kiesel nahm an, daB diese Hellstellung der Ausdruck eines Zu-
standes des Gehirns sei, der als Schlaf bezeichnet werden kann. So
wie wir in diesem Zustand durch Schliefen der Lider ein Gereizt-
werden der Augen verhindern, so sollen bei diesen Tieren die Reiz-
intensitdten dadurch, dafl das Pigment in Hellstellung geht, gemindert
werden. Die Beobachtung von Kiesel kann ich insofern bestitigen,
als auch bisweilen bei Tagschmetterlingen Tiere, die einer dunklen
Schachtel entnommen wurden, in der sie sich in der Regel vollstindig
ruhig verhalten, trotz Verdunkelung Hellstellung zeigten, mithin iiber-
haupt keine Reaktion erkennen lieen. Erst durch mehrmaligen Wechsel
der Intensitit oder durch taktile Reize konnte die Pigmentreaktion
geweckt werden.

Da nun nicht die Pigmentstellung fiir das primére und der Zustand
des Gehirns fiir das sekundire gehalten werden kann, so muB man,
da eine Beziehung wohl sicher besteht, den umgekehrten Zusammen-
hang annehmen und schlielen, daf das Gehirn einen Einfluf} auf die
Pigmentreaktion auszuiiben imstande ist.

Auch muB uns eine einfache Uberlegung einen nervésen EinfluB
auf die Pigmentwanderung vermuten lassen. Wollte man fiir den
Ubergang von Dunkel- in Hellstellung nur die direkte Lichteinwirkung
auf das Pigment verantwortlich machen, so wire zu erwarten, dal nicht
der Bezirk, in dem das Licht die Rhabdome erreicht, also die Pseudo-
pupille in Hellstellung iibergeht, sondern vielmehr die die Pseudopupille
umgebenden Partien. Denn diese sind es, in denen das Pigment alles
einfallende Licht absorbiert, wihrend im Bereich der Pseudopupille die
Lichtstrahlen die Pigmentmanschette durchsetzen, ohne dafl ein
nennenswerter Teil auf die Pigmentwand auffillt. Scheint uns doch
dieses Gebiet zunichst deshalb leuchtend, weil das Pigment den
nahezu parallel der Ommenachse einfallenden Strahlen so gut wie
gar nicht im Wege stehit, wihrend die Farbe der iibrigen Teile
doch eben von der Farbe der Irispigmente bedingt ist. Kine inten-
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sivere Belichtung des Pigments kann demnach nicht den ausldsenden
Reiz darstellen.

Wenn es nun auch nicht gelungen ist, den Zusammenhang der
Irispigmentzellen mit Nervenfasern darzutun (Parker), und wenn man
auch durch elektrische Reize keine Pigmentreaktion auszuldsen ver-
mochte (v. Frisch), so miissen wir doch auf Grund meiner Unter-
suchungen annehmen, dal der Ablauf dieser Veréinderungen von ner-
vosem EinfluBB nicht frei ist. Wir haben uns vorzustellen, dal vom
Gehirn bzw. vom Optikusganglion ein sténdiger Tonus ausgeht, der
das Pigment in Dunkelstellung hélt. Dieser Tonus kann entweder ganz
aufgehoben werden, so durch Narkose, Schlafzustand oder Tod. Damit
tritt Hellstellung ein. QOder aber der Tonus geht nach wie vor vom
optischen Zentrum aus, wird aber peripher unterbrochen. Dies geschieht
durch Belichtung der proximalen zwischen Kristallkegel und Rhabdom
gelegenen Teile der Irispigmentzellen. Diese Zellenpartie mufl die
tonische Erregung passieren. Sie kann es aber nur — so scheint es —,
solange diese Teile nicht vom Licht getroffen werden. Werden diese
Bezirke beleuchtet, so wird der Tonus hier unterbrochen, es tritt Hell-
stellung ein und bleibt so lange erhalten, als die Beleuchtungsverhalt-
nisse gleich bleiben. Hierbei muB es gleichgiiltig sein, ob die betreffenden
Teile der Irispigmentzellen pigmentfrei sind, wie zu Beginn der Be-
lichtung, oder ob sie Pigment enthalten. Erst mit dem Aussetzen der
Bestrahlung kann der nervése Tonus wieder zur Wirkung kommen
und das Pigment wieder in Dunkelstellung iiberfithren.

Auf die nihere Begriindung dieser Auffassung (Demoll, 1911)
kann hier nicht naher eingegangen werden.

Day (1911) beobachtcte die Wirkung verschiedener Lichter auf
die Geschwindigkeit der Pigmentwanderung. FEr fand die Reizstirke
des blauen Lichtes sechs- bis siebenmal so grofl wie die des roten. Einen
SchluB8 auf das Sehen dieser Tiere darf man hieraus nicht ziehen, da
die Rhabdome hier nicht als -Aufnahmeorgane in Betracht kommen
koénnen.

UnregelmiiBig gebaute Facettenaugen.

Ein regelmiBig gebautes Facettenauge mul} die Gestalt eines Sphi-
roids besitzen. Die zahlreichen Abweichungen von dieser Form, die
wir sowohl bei den Insekten als auch bei den Krebsen — hier besonders
stark bei Squilla mantis — finden, lassen uns schon, ohne dafl wir nétig
hatten, das Auge genauer zu untersuchen, annehmen, daB hier ver-
schiedene Bezirke des Auges eine verschiedene Ausbildung erfahren
haben, die in den meisten Fillen mit der Bildung einer Stelle deut-
lichsten Sehens zusammenhéngt. In anderen Fillen 1st das Auge, das
morphologisch noch ein einheitliches Gebilde darstellt, physiologisch
ein zusammengesetztes, indem es aus zwei oder mehreren Partien be-
steht, denen ganz verschiedene Leistungen zukommen.

Wir haben uns zunichst dariiber zu orientieren, wie funktionelle
Differenzen zustande kommen kénnen und inwiefern entsprechende
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Abanderungen des regelméBigen Baues bereits duflerlich aus der Form
und weiter mit Hilfe des Augenspiegels zu erkennen sind.

Wenn es sich nicht darum handelt, daf§ Superpositions- und Appo-
sitionsauge nebeneinander vorkommen — auf solche Formen werden
wir noch zuriickkommen —, liegt den Differenzierungen einzelner
Partien des Auges meist eine verschiedene Grée der Ommen und damit
zusammenhingend eine verschiedene GroBe der Elementarsehfelder zu-
grunde. — Auch im Superpositionsauge kann man von einem Elementar-
sehfeld sprechen, das auch hier bestimmt wird durch die Anzahl der
Rhabdome, die in den Bereich eines Bildes fallen, das von einem Objekt
von bestimmter GréBe urd bestimmtem Abstand entworfen wird. —
Es 1aBt sich schon durch die Betrachtung des Auges von auflen er-
schlieBen, daB die drei Faktoren, die die Gréf3e eines Sehfeldes bestimmen,
einer direkten Beurteilung zugénglich sind. Diese drei Faktoren sind:
Facettenbreite, Wolbungsgrad des betreffenden Augenbezirks und Ein-
stellung der einzelnen Ommen auf der Oberfliche.

Zunichst bedarf es keiner weiteren Erklarung, dafl in einem sphé-
rischen Auge um so mehr Ommen vorhanden sind, je kleiner der Quer-
durchmesser derselben ist, und weiter, daf3 die Zahl der Ommen innerhalb
eines Kegelschnittwinkels die Feinheit der Rezeption bestimmt. Das
Auftreten verschieden grofler Korneafacetten in einzelnen Teilen des-
selben Auges liBt demnach ohne weiteres auf eine funktionelle Differenz
dieser Partien schlieflen.

Stellen wir uns zwei Augen von verschiedenem Radius, aber den-
noch gleicher Breite der Korneafacetten vor, so werden in dem grofleren
Auge innerhalb eines Kegelschnittwinkels mehr Facetten liegen als in
dem kleineren. Es sind also unter diesen Bedingungen im gréferen
Auge die Elementarsehfelder kleiner und das Formensehen ist mithin
schirfer. Hierbei wurde angenommen, dafl die Visierlinie der einzelnen
Ommen jeweils senkrecht auf der Kornea steht.

Sehr haufig, vielleicht immer, findet man verschiedene Kornea-
wolbungen in ein und demselben Auge. Einen extremen Fall in dieser
Richtung bietet uns Squilla dar, wo die sehr verschiedenen Woélbungen
an der oberen und unteren Kuppe einerseits und an den Seitenflichen
des walzenférmigen Auges andererseits mit einer verschiedenen Funktion
dieser Teile zusammenhéngt.

Es wurde oben vorausgesetzt, daBl die Visierlinie senkrecht auf
der Korneafacette aufsteht. Dies trifft nicht iiberall zu, und zwar
gtets dann nicht, wenn die Facette selbst nicht senkrecht aut die Kornea
eingerichtet ist. Eine schrige Einstellung findet man aber nicht selten,
in den Randbezirken der Augen sogar recht hdufig, beinahe in der
Regel. Die Wirkung auf den Gang der Lichtstrahlen wird durch das
Schema (Fig.111) dargestellt. Zur Vereinfachung ist die Kornea und der
Kristallkegel als optisch homogen angenommen. Es mag B eine solche
schrig stehende Facette darstellen. Ein lotrecht auffallender Strahl L
wird in 7 die Wand des Ommas treffen, demnach hier vom Pigment
absorbiert oder reflektiert und wieder nach auflen gebracht werden.
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Dasselbe gilt auch fiir einen Strahl, der in der Richtung der Facetten-
achse 4 ¢ einfillt; auch er wird das Rhabdom nicht erreichen, sondern
seitlich abgelenkt und von dem Pigment absorbiert werden. Erst ein
Strahl (V,), der mit dem Lot einen noch gréBleren Winkel bildet als
die Achse des Ommas, wird als Reiz in Betracht kommen kénnen.
Diese Abweichung von der normalen Enstellung kann fiir das
Auge recht bedeutungsvoll sein. Nehmen wir an, die Facette A lige
auf dem Scheitel eines Auges, das sich bis zur Facette B inklusive er-
streckt, so umfallt die hier abgebildete Halfte des Auges schon ein
Gesichtsfeld (durch V; und V, begrenzt), das sehr viel groBer ist als es
der Wolbung des Auges entspricht. Es kann also durch die Schrig-
stellung eine stirkere Wolbung des Auges iiberfliissig werden, ohne
daBl die GroBe des Gesichtsfeldes beeintrachtigt wird. Bei Tieren, die
im Sande leben und hier leicht Gefahr laufen, die Augen zu beschidigen,

|

v

Fig. 111. (Demoll.)

falls sie zu sehr aus dem Kérper hervortreten, kann aber eine stirkere
Wélbung schadlich sein (Limulus). Hier ist denn auch diese Anordnung
stets in den Randpartien zur Geltung gekommen.

Das Gegenstiick zeigt uns das Verhiltnis der Visierlinie V, und V,
und ihrer Ommenachsen. Trotz der starken Wélbung und trotz des
weiten Winkelabstandes der Facetten divergieren die beiden Visier-
linien ¥, und V3 nur wenig. Es kann also auch umgekehrt durch Schrig-
stellung das Gesichtsfeld trotz starker Kriimmung klein erhalten, die
Divergenz zweier Visierlinien verringert werden. Die Verringerung geht
Hand in Hand mit einer Verkleinerung des Elementarsehfeldes und
mithin mit einer Erhohung der Sehschirfe.

Auch eine Schrigstellung in diesem Sinne wird in erster Linie im
Appositionsauge erwiinscht sein. Ist hier an einer Stelle des Auges
ein erhohtes Formensehen gefordert, so miissen die Elementarsehfelder
kleiner werden. Damit wird die Reizintensitit geringer. Um dies zu
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verhindern, ist es notig, dafl die Korneafacetten eine Verbreiterung er-
fahren. Dies ist aber nur zu erreichen durch Zunahme des Kriimmungs-
radius des Auges, so dafl sich ein derartig differenzierter Augenbezirk
schon durch seine flache Wolbung verraten wird. Falls nun diese Stelle
geschirften Sehens sich auf einen groferen Teil des Sehfeldes beziehen
soll, so miilten auf diese Weise sehr umfangreiche Organe zustande
kommen. Dem kann durch eine schrige Einstellung der Facetten ab-
geholfen werden, durch die derselbe Effekt erzielt werden kann wie
durch eine flachere Wolbung.

Bei Squilla findet man dies sehr stark ausgepragt. Auf der nach
vorn gekehrten Hélfte der medialen Seitenwand des walzenformigen
Auges stehen die Facetten sehr stark abweichend vom Lot so, da$
ihre Visierlinien einen viel geringeren Winkel mit denen der an der
Vorderwand stehenden Ommen bilden, als es ohne diese Einstellung
der Fall wire. Es erhilt auf diese Weise die mediale vordere Seite
des Auges den Charakter einer Stelle deutlichsten Sehens. Begiinstigt
wird dies noch dadurch, dafl die Wélbung in der Vertikalen iiberaus
gering ist.

Breite der Korneafacette, Krimmungsradius und Einstellung der
Ommen auf der Oberfliche sind also Faktoren, die meist in engstem
Konnex miteinander stehen und die bei der funktionellen Differenzierung
eines Auges wechselnd stark beteiligt sind. Bei Superpositionsaugen
ist ein allmiahlicher Ubergang zu starker oder schwicher gekriimmten
Augenbezirken nur in sehr beschrinktem MaBe méglich. Man wird
sich leicht iiberlegen konnen, daB bei regelméaBiger konzentrischer
Schichtung des einzelnen Kristallkegels um die optische Achse schrig
auffallende Strahlen nur zum geringsten Teil in der erforderlichen
Weise nach ihrem Bildpunkt hin gebrochen werden kénnen, wenn der
Radius des Auges von dem betreffenden Kristallkegel aus nach ver-
schiedenen Richtungen hin ein verschiedener ist. Denn das Bild, das
von einem Kristallkegel entworfen wird, hat — in gleichem Abstand
von der optischen Achse — gleiche Gréfe. Die Retina aber verlangt
bei verschiedenen Wolbungen des Auges verschiedene BildgroBen.

Nicht alle Strahlen, die auf die Kornea auftreffen, dringen in diese
ein, sondern sie werden zum' Teil regelmaBig, zum Teil auch unregel-
miBig reflektiert, wie dies stets der Fall ist, wenn ein Strahl an die
Trennungsfliche zweier optisch verschiedener Medien gelangt. Die
regelmiBig reflektierten Strahlen lassen, da sie von einer als Konvex-
spiegel wirkenden Kugel zuriickgeworfen werden, ein virtuelles Bildchen
dullerer Objekte entstehen in gleicher Weise, wie die Kornea und die
vordere Linsenfliche des Wirbeltierauges, was beim Menschen leicht
zu beobachten ist (hier kommt noch ein drittes reelles von der hinteren
Linsenfliche entworfenes Bild hinzu). Beleuchten wir ein Facetten-
auge mit Hilfe des Augenspiegels, so diirfen wir also ein virtuelles Bild
der Lichtquelle zu sehen erwarten, und zwar in der Richtung. in der
unsere Visierlinie die Augenoberfliche senkrecht trifft. In derselben
Richtung aber findet man auch, wie wir wissen, die Pseudopupille,
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falls die Facetten auf der Oberfliche senkrecht stehen. Die Folge davon
wird sein, dafl das Bildchen des Augenspiegels oder bei planem Spiegel
das der Lichtquelle seibst das Auffinden einer leuchtenden Pupille sehr
erschwert oder ganz unmdglich macht.

Nicht immer allerdings wirkt es in diesem Grade stérend. Héaufig,
so z.B. bei den meisten Tagschmetterlingen, ist die Gesamtkornea des
Auges nicht nur in einzelne Facetten gefeldert, sondern es springen
diese jeweils ziemlich stark hervor; d.h. jede Facette bildet an ihrer
Oberfliche einen kleinen Konvexspiegel. Daher entstehen statt des
einen grofBer Bildes eine grofle Menge kleinster Bildchen, die die Betrach-
tung der beleuchteten Pupille zu beeintrichtigen nicht imstande sind.

Ist dies nicht der Fall und die Kornea hat eine einheitliche Wolbung,
so daf} ein starker Kornealreflex entstehen kann, so vermag uns dieser,
so hinderlich er auch in bestimmten Fillen ist, doch andererseits wieder
wichtige Aufschliisse tiber die Ewmstellung der Ommen auf die Ober-
flache und die Richtung ihrer Visierlinien zu geben, ohne dafl wir notig
hitten, das Auge zu offnen und mikroskopisch zu untersuchen Auf
Schnitten konnten wir nur feststellen, inwieweit eine Facette von der
lotrechten Einstellung abweicht. Da aber ihre Visierlinie durchaus
nicht, wie besprochen, mit der Ommenachse zusammenfillt, so erlaubt
uns das Studium von Schnitten iiber die Richtung der Visierlinien
nur Vermutungen aufzustellen. Das Verfahren mit dem Augenspiegel
dagegen laBt eine durchaus zuverldssige Ermittelung zu. Der Augen
spiegel und das beobachtende Auge befinde sich in J (Fig. 111). Da
von diesem Punkte aus das Rhabdom der Facette B beleuchtet werden
kann, so wird dem Beobachter diese Facette leuchtend erscheinen. Das
Bildchen, das durch den Korneareflex entsteht, wird jedoch in der
Richtung der Geraden durch J liegen, die die Kornea senkrecht trifft.
Sie ist in der Figur mit I; bezeichnet. Wahrend also das Korneabildchen
in x liegt, befindet sich die leuchtende Pupille in B. Es sind die beiden
Phénomene infolge der Schrigeinstellung der Facetten auseinander
geriickt. Dies bietet uns die Moglichkeit, ohne weiteres beim lebenden
Tier jede Abweichung der Facettenstellung vom Lot festzustellen.

Wir sahen uns schon an anderer Stelle veranlaBt, darauf hinzu-
weisen, wie sehr der einheitliche Bau des Auges durch verschiedene
Ausbildung einzelner Bezirke verwischt werden kann. Squilla war uns
dafiir ein gutes Beispiel. Sehr viel extremere Fille findet man bei
den Tiefseekrebsen. Chun hat gezeigt, wie bei diesen Tieren ent-
sprechend der Lebensweise Uberginge bestehen von dem morphologisch
und physiologisch einheitlichen Auge bis zu einer vollkommenen Teilung
in ein Front- und in ein Seitenauge (Euphausiden), wobei diese beiden
Teile sich mehr oder weniger in ihrem Bau voneinander unterscheiden
kénnen (Fig.112). Von groferer Bedeutung scheint das Frontauge
zu sein, wie denn das Seitenauge in manchen Fillen eine vollstindige
Riickbildung erfahren hat.

Die interessantesten Formen in dieser Hinsicht findet man unter
den Insekten, und zwar bei den Ephemeriden. Hier haben sich jeder-
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seits zwei morphologisch wie physiologisch voneinander verschiedene
Augen herausgebildet, von denen das eine, das Seitenauge, mit seinen
bis an den Kristallkegel heranreichenden Rhabdomen dem Appositions-

Fig. 112. Facettenauge eines Tiefsee-
krebses
(Stylocheiron mastigophorum).
fa ,Frontauge“; sa Seitenauge; ¢l Kornealinse;

kk Kristallkegel; 7k Rhabdom. (Nach Chun aus
Hesse.)

typus angehort, wahrend das
Frontauge mit weitem Abstand
der Rhabdome von den Kegeln
nach dem Superpositionstypus
gebaut ist (Zimmer). Jenes
enthalt reichlich schwarzes Pig-
ment, in diesem ist nur sparliches
helles, stark reflektierendes Pig-
ment eingelagert, das wohl in
erster Linie als Tapetum wirkt
(Cloeon). Die flache Woélbung
des Frontauges 1aBt in ihm den
fur Formensehen leistungsfihi-
geren Abschnitt erkennen. Die
Pigmentwanderung erfolgt hier
in der dem Superpositionsauge
charakteristischen Weise. Der
Mangel an schwarzem Pigment
und das alleinige Vorhandensein
von hellem veflektierenden Pig-
ment, zu dem dann noch im
Rhabdombezirk das Tracheal-
tapetum kommt, laBt auf ein
lichtstarkes Auge schlieen. Die
Tatsache, daB ein solches Front-
oder Turbanauge, wie man es
seiner Gestalt wegen genannt
hat, nur bei den Mannchen vor-
kommt, lat vermuten, daBl es
beim Begattungsakt eine Rolle
spielt, eine Vermutung, die zur
GewiBheit wird, wenn wir be-
achten, daB bei diesen Tieren die
Begattung am Abend stattfindet,
und dafl die Ménnchen hierbei
von unter an die fliegenden
Weibchen heranschieen, um mit
ihren verlingerten Vordertarsen
deren Prothorax zu umklammern.

Eine #hnliche Trennung des
Auges in ein dorsalesmit Tapetum

ausgestattetes Superpositions- und in ein ventrales, dunkel pigmentiertes
Appositionsauge findet man bei Odonaten. Auch hier sind an die zwei
verschiedene Typen verschiedene Reaktionen gekniipft. Doch konnte
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ich bei den Libellen feststellen, dafl das lichtstarke Superpositionsauge
hier nicht etwa nur abends fiir das Dammerungssehen in Betracht
kommt, sondern daBl es bei den Raubziigen, die die Tiere besonders
an sonnigen Tagen unternehmen, die Hauptrolle beim Erkennen und
Verfolgen der Beute spielt.

Mit der Spezialisierung der dorsalen Augenbezirke fiir diese Funk-
tion ging die Ausbildung von Fixierbewegungen Hand in Hand, die
bei Libellula dazu fithren, daf} das Objekt in die mediansagittale Ebene
des Kopfes zu liegen kommt und in dieser wieder <o, dafl ihm der Teil
des Kopfes zugekehrt ist, der nach vorn oben sieht. Die Fixierbe-
wegungen zur Seite erreichen im ganzen einen Umfang von 1809. Bei
Annaherung des Beutetieres von hinten findet ein Riickwirtsbeugen
des Kopfes um 700 statt. Die Fixierbewegungen nach vorn unten
sind nicht sehr ausgiebig. Stets wird die Beute erst mit der Fixier-
stelle fixiert. Sie wird nur dann verfolgt, wenn zu erwarten ist, daf
sie bei der Verfolgung im Bereich der dorsalen Augenbezirke bleibt.
Diese allein sind es also, die beim Erlangen der Beute in Betracht
kommen. Erregungen der iibrigen Bezirke ohne nachfolgende Fixier-
bewegungen bleiben ohne Reaktion, falls sie nicht zu Fluchtreflexen
fithren (Demoll, 1913).

Fixierbewegungen lassen sich auch bei manchen Krebsen beob-
achten. so bei Daphniden (Radl, 1901) und besonders ausgesprochen
bei Squilla mantis (Demoll, 1909). Bei diesen findet bei Annéherung
eines Korpers ein Konvergieren der beiden Augenstiele statt, das auch
dann noch auftritt, wenn das eine Auge mit Lack iiberzogen ist. Es
besteht also hier bereits eine teilweise Verkuppelung der beiderseitigen
Augenbewegungen.

Bei Squilla konnte ich ferner beobachten, daf die Stelle deut-
lichsten Sehens gegen zu grelles Licht, das von vorn einféllt, geschiitzt
wird, dadurch, daf} die Augenléingsachse horizontal gelegt wird und so
diese Augenpartien nach unten sehen (Lichtschutzstellung).

Ausgelost werden alle diese Reaktionen durch die Ommen. die
die untere und obere Kuppe des walzenformigen Auges bilden und
sie fithren jeweils dazu, daB die Stelle deutlichsten Sehens dem reflex-
auslésenden Objekt zugekehrt wird. Damitl ist die Funktion dieser
Ommengruppe erschopft.

Neuerdings hat Ewald (1914) zu zeigen versucht, daB bei den
Cladoceren die mittleren Augenpartien von den seitlichen physiologisch
durchaus verschieden geartet sind (siehe unter ,,Farbensehen‘‘).

Erstaunlich und hier naher zu beriicksichtigen sind auch die selt-
samen Umgestaltungen, die die Augen mancher Tiefseekrebse, besonders
mancher Euphausiaceen (Stylocheiron) erfahren haben (Chun). Das
Frontauge ist hier gewaltig entwickelt, die einzelnen Ommen zeigen
eine geringe Divergenz und die Zahl der Kristallkegel steht hinter der
der Rhabdome nicht unwesentlich zuriick (Fig.112). Dies ist sehr
wohl zu beachten, Eine solche Unabhingigkeit dieser beiden Gebilde
ist nur bei dem Superpositionsauge méglich. Hier bleibt es sich schlieB3-

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 13
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lich gleich, ob das Bild von einer groferen oder geringeren Anzahl von
Kristallkegeln produziert wird!). Wir kénnen uns vorstellen, daf diese
hier eingeleitete Reduktion der Kristallkegel so weit fithrt, dal schlief3-
lich nur noch ein einziger vorhanden ist und so das Typische des
Facettenauges wieder aus diesem Organ verschwindet?). Immer aber
ist im Auge zu behalten, daB dies nur gilt firr das Superpositionsauge.
Bei Ampelisca callopia fand Straufl eigentiimlich umgebildete
Facettenaugen, die funktionell den Linsenaugen einzureihen sind. Die
Anatomie dieser Organe ist aus dem beigegebenen Schema zu ersehen
(Fig. 113). Man muB wohl annehmen und ein Vergleich mit den néchst
verwandten Arten stiitzt diese Auffassung, dall bei diesen Formen
die Facettenaugen erst

stark zu rudimentieren

begannen und dann

wieder in eine neue Ent-

wickelungsepoche ein-

traten, in der ein gestei-

gertes Bediirfnis nach

guten Augen entstand.

So bildete sich aus den

Resten der Facetten-

augen ein Linsenauge,

indem zundchst eine

grofle Linse notig wurde,

Fig. 113. Facettenauge mit Sammellinse von um die geringen Licht-
dem Flohkrebs Ampelisca callopia. mengen und die schon

Sin Blutsinus; Sk Kerne der Kegelzellen; Kk Kristallkegel; Weniger sensibel gewor-
R Retinula; Szk Sehzellenkerne; Sn Sehnerv, .
(Nach Straul aus Hesse.) denen Retina noch aus-

niitzen zu konnen.

Wir wollen an dieser Stelle noch ein Auge erwihnen, das weniger
durch einen unregelmafligen als durch einen abnormen Bau auffallt.
Bei den Phronimiden (Amphipode) ist eine Teilung in ein Seiten- und
Frontauge vollstandig durchgefiihrt, (Claus, 1879). In dem Frontauge
sind die Kristallkegel weit von der im Bereich des Gehirns gelegenen
Retina entfernt und mit dieser nur je durch einen feinen Faden, in den
sie sich ausziehen, verbunden.

Die unregelmiBige Gestalt der Kegel und die stérende Wirkung,
die die verlingerten Kegelstiele haben miiten, lassen hier an das Zu-
standekommen eines Superpositionsbildes nicht denken. Auch der
Kontakt der Kristallkegel mit den Rhabdomen spricht dagegen. Die
UnregelmiBigkeiten im Bau, sowie die Grée der Entfernung der Kegel
von den Rhabdomen verhindern aber auch die Entstehung eines Appo-

') Die GroBe der Kristallkegel bedingt allerdings groBere Lichtbiischel
und dadurch zunehmende Unschérfe, falls nicht durch eine Zuspitzung
der Kegel am proximalen Ende (siehe S. 172) oder durch Anderungen der
brechenden Medien dem vorgebeugt wird.

2) Damit wiirde allerdings die Leistungsfahigkeit erheblich gesunken sein.
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sitionsbildes auf dioptrischem Wege. Andererseits liegt in dem fast
gianzlichen Mangel von Pigment bereits ein Hinweis auf die katoptrische
Wirkung der Kristallkegel und ihrer Verlingerungen. An der Hand des
Schemas (Fig. 101, S.163) wurde oben gezeigt,dal ein Strahl, der in einen
optisch homogenen Kegel eintritt, durch Totalreflexion wieder nach
ahnlicher Richtung hinausbeférdert wird, und da8 nur der Achsenstrahl
den Kegel bis zur Spitze zu durchsetzen und hier auszutreten vermag.
Soll also der Kristallkegel hier nach Art eines Trichters wirken, der
die Strahlen dem Stiel zuleitet, so erfordert dies besondere MaBBnahmen.
Diese bestehen einmal in der konvexen Oberfliche des Kegels, durch
die parallel Strahlen konvergent gemacht und dem Kegelstiel zugeleitet
werden. Diese Wirkung wird weiterhin noch verstiarkt durch die Schich-
tung des Kegels nach Art eines Linsenzylinders. Sind erst die Strahlen
mit Hilfe dieser Besonderheiten in den fadenférmigen Stiel geleitet, so
werden sie durch Totalreflexion bis an dessen Ende weiter fortgefiihrt,
gleichgiiltig, ob innerhalb gewisser durch den Brechungsexponenten
gegebenen Grenzen Krimmungen des Fadens vorhanden sind oder
nicht. Diese katoptrische Wirkung hat eine optische Isolierung der
einzelnen Facetten zur Folge, die eine solche durch Pigment tiberfliissig
macht. Nur so wird es verstindlich, da3 die Funktion dieses Auges
nicht darunter zu leiden braucht, dafl die Fiaden nicht streng parallel
und geradlinig verlaufen. Bedeutungsvoll ist nur, dall die Anordnung
der Kegel und die der Rhabdome, mit denen die einzelnen Kegel ver-
bunden sind, sich in geordneter Weise entspricht.

Die Ausbildung einer Stelle deutlichsten Sehens, die bei den Arthro-
poden in der Regel zu beobachten ist, hat schon Veranlassung zu der
Betrachtung gegeben, ob die Verschiedenheit der Bilder, wie sie in den
cinzelnen Retinabezirken entstehen, nicht ihre Verwertbarkeit beein-
trachtigt. Beriicksichtigt man nur die physiologischen Prozesse, so ist
zu beachten, daf} es nur darauf ankommt, daB sich die einzelnen Reflexe
und Antwortreaktionen stets in geordneter Weise an die Erregungen
der einzelnen Bezirke anschlieBen. Da aber die Differenzen der Augen-
partien bestidndig sich gleich bleiben, so ist eine geordnete Refiex-
auslosung durchaus moglich. Will man aber psychische Vorginge mit
in Betracht ziehen und durch die verschiedenen Netzhautstellen ver-
schiedene Raumvorstellungen bedingt sehen, so wire dies irrig, da man
in diesem Falle anzunehmen hitte, daB hier die Projektion der Objekte
nach auflen nach denselben Gesetzen erfolgt wie bei uns, wobei hierfiir
im allgemeinen der Gang der Lichtstrahlen vom Objektpunkt zum Bild-
punkt maBgebend ist. Es werden demnach — so hiitte man sich vor-
zustellen — bei kleinem Retinabild zwei Bildpunkte unter stirkerer
Divergenz nach aullen verlegt als bei gréBerem Bilde. Damit verliert
die Vorstellung von der ObjektgréBe jede Abhiingigkeit von der Grofe
des Retinabildes.

Die Ausbhildung einer Stelle deutlichsten Sehens gibt uns einen
Hinweis auf das Vorhandensein gewisser psychischer Fahigkeiten, wie
hier an der Hand eines Beispiels kurz erértert werden soll. Wenn die

13*



196 R. Demoll.

Bienen den Weg zu ihrem Stock zuriickfinden, so kann dies nicht einfach
darauf beruhen, daf eine Serie Bilder, die beim Ausfliegen dem Ge-
déachtnis eingepriagt wurden, jetzt in umgekehrter Reihenfolge ablaufend
den Flug bestimmt. Eine Reproduktion derartiger Zeitformen in um-
gekehrter Reihenfolge wird um so weniger gelingen, je mehr durch
die Art der Aufeinanderfolge ein neues, und zwar ein iiber eine bloBe
Summierung der Einzelerregungen Hinausgehendes entsteht, je mehr
also das zustande kommt, was man im Reiche der Téne mit Melodie
bezeichnet. Bei Orientierung durch Gesichtseindriicke wird es sich
im allgemeinen um die Reproduktion einzelner, relativ voneinander
isolierter Gedichtnisbilder handeln. Doch muB man annehmen, daf3
bei diesen Einzelreproduktionen noch ein Weiteres hinzukommt,
namlich ein Gerichtetsein der mit den Augenerregungen verkniipften
Gehirnvorgéinge auf eine Teilerregung, somit also eine zu einer Aus-
lese fithrende Spannung, kurz etwas, das unserer Aufmerksamkeit
entspricht. Denn die Erinnerung an ein Bild vermag der Biene
nur zu sagen, ob sie sich zurzeit auf dem rechten Weg befindet oder
ob sie sich verirrt hat, wiirde ihr aber an sich gar keinen Fingerzeig
geben, in welcher Richtung sie nun weiter zu fliegen hat, um zu dem
nichsten Erinnerungsbild zu gelangen. Der Flug miiite daher ein
standiges Hin- und Herirren und meistens ein Verirren sein. Es ist
anzunehmen, daB die Tiere sich beim Heimkehren gewisser Objekte er-
innern und diese als Richtungspunkte wihlen, die beim Ausfliegen die
Aufmerksamkeit auf sich lenkten. Wihrend aber, wenn das Tier zum
ersten Male ausfliegt, das Objekt durch seine besondere Sinnfilligkeit
eine Aufmerksamkeit erzeugt, ist der ProzeB3 bei der Heimkehr gerade
entgegengesetzt; das Auftauchen des Erinnerungsbildes bedingt jetzt
eine Spannung, die einer Lisung entgegenstrebt, dadurch, daf das ent-
sprechende Objekt wieder vor dem Tier auftaucht und weiter in einer
nur durch die Umkehr der Richtung verinderten Weise an dem Tierchen
vorbeizieht. Ausgehend von dieser Betrachtung bin ich unbedenklich,
allen Tieren, die die Fahigkeit haben, einen Weg zuriickzufinden, eine
hohere Konzentrierung ihrer Aufmerksamkeit zuzuschreiben. Sind
hierbei die Augen das malgebende Sinnesorgan, so darf man erwarten,
daf die Tiere imstande sind zu fixieren, eine Fahigkeit, die mit der
Ausbildung einer Stelle deutlichsten Sehens aufs engste verkniipft ist?),

Sehschiirfe und Bewegungssehen.

Wenn es auch gewill berechtigt erscheint, aus dem Bau eines Auges
Schliisse zu ziehen auf dessen Leistungsfahigkeit, so hat man sich hierbei
doch immer der Grenzen bewuft zu bleiben, die einem derartigen Schlieen

1) Das haufige Vorkommen einer Stelle deutlichsten Sehens im Facetten-
auge ist um so beachtenswerter, als diese Bildung hier nicht wie im Linsen-
auge durch die Unmoglichkeit einer gleichmafiig fiir alle Retinabezirke
ausgefiihrten sphérischen Korrektion fiir réumlich ausgedehnte Objekte
bedingt ist.
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gesteckt sind. Wir konnen ein Auge als leistungsfihiger erkennen als
ein anderes; wir kénnen auch die Grofenordnung der Sehschirfe er-
mitteln, doch miiten wir Fehlschliisse gewirtigen, wollten wir aus der
Divergenz der Facetten genaue Werte fiir die Sehschérfe gewinnen.
Wir sind nicht unterrichtet tiber die GroBe der Zerstreuungskreise und
iber deren Bedeutung, und wir wissen zu wenig iiber simultane
Kontrastwirkung (siehe S. 200), um aus einem Schnittbild mit Zirkel
und Lineal die Sehschirfe berechnen zu kénnen.

Putter (1908, S. 374—377) kommt in dem Versuch, die Sehschirfen
der verschiedenen Tiere miteinander zu vergleichen, zu dem SchluB,
daB hierbei nicht die absoluten MafBle, die hierfiir gewonnen werden,
in Betracht kommen kénnen, sondern dafl man diese auf die Bewegungs-
geschwindigkeit und auf die Reaktionszeit zu beziehen hat. Wenn man
auch iiber den Wert einer genaueren Berechnung in dem angegebenen
Sinne verschieden denken mag, so ist es andererseits jedenfalls irrig,
nun die spezifische Sehschirfe wieder als absolute zu verwerten, wie es
Piitter tut, indem er aus der Tabelle schlieBt, daB eine Biene ein viel
feineres Formensehen hat als wir. Andererseits geht es auch nicht an,
wenn Piitter an anderer Stelle die Facettenaugen als Augentypen mit
Beugungsbildern bezeichnet, da infolge des geringen Querdurchmessers
des dioptrischen Apparates der einzelnen Facetten die Beugungserschei-
nungen schon in so hohem Mafle die Bildschérfe beeinflussen sollen,
daf} die optischen Fehler ihnen gegeniiber ganz zuriicktreten. Dagegen
ist zu bemerken, dal im Rhabdom des Appositionstypus iiberhaupt
kein Bild zu entstehen braucht, und daB das in der Tat vorhandene,
und zwar ziemlich scharfe Bild, wie frither gezeigt wurde, eine irre-
levante Begleiterscheinung einer rationellen Lichtausbeute darstellt.
Von einem Auge mit Beugungsbildern kann aber nur gesprochen werden,
wenn die Leistungsfiahigkeit des Auges durch die Beugungserscheinungen
eine erhebliche EinbuBe erleidet. Dies gilt aber weder hier, noch trifft
es fiir das Superpositionsauge zu. Bei diesem iiberzeugen wir uns eben-
falls vermittelst des Mikroskops, daBl das entworfene Bild tatsiichlich
ziemlich scharfe XKonturen besitzt. Es mag dies darauf beruhen, daf
infolge der Ubereinanderlagerung der einzelnen Bildchen, die einen
verschiedenen Abstand vom dioptrischen Apparat haben, die Beugungs-
erscheinung sich gegenseitig storen und daher nicht in vollem Umfang
zur Geltung kommen.

Zu beachten ist ferner, daB nicht ohne weiteres angenommen werden
darf, daBl die Beugungserscheinungen nach dem Passieren eines Linsen-
zylinders dieselben sind wie die, die beim Passieren einer feinen Offnung
auftreten.

Einige wenige Beobachtungen an lebenden Tieren sind geeignet,
uns Anhaltspunkte fiir die Beurteilung der Leistungsfahigkeit der Augen
zu geben. Forel (1910) fithrt an, daB Bienen in einer Entfernung von
3 m noch das Schwenken eines Taschentuches beobachten. Doflein
(1910) fand, daB Galathea den Bewegungen naher Gegenstinde mit
den Antennen folgt. Bei einer Entfernung iiber 1,5 m konnten auch
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mit sehr grofen Objekten keine Reaktion mehr erzielt werden. Ich
halte es jedoch nicht fiir gerechtfertigt, hieraus einen SchluB auf die
maximale Leistungsfahigkeit der Augen zu ziehen. Wenn Gegenstinde
in groBerer Entfernung keine Reaktion mehr ausldsen, so sagt dies
nicht, da} sie auch nicht mehr gesehen werden, zumal da in diesem
Falle die Antennenreaktionen sichtlich nur einen Sinn erhalten, wenn
das Objekt dem Tier nahe kommt.

Bei Squilla stellte ich fest, daB} die Tiere noch die typischen Fixier-
bewegungen ausfithrten, wenn ‘bei diffusem Tageslicht eine schwarze
Kugel von 12 mm Durchmesser unter Wasser in einem Abstand von
80 cm maBig bewegt wurde. Bei Libellen vermag, wie ich mich iiber-
zeugen konnte, ein Schmetterling in der Entfernung von 3 bis 4 m
Fixierbewegungen auszul6sen. In derselben Entfernung schwebende
kleine Beuteinsekten veranlassen die Libelle, sich auf sie zu stiirzen
(1913). Hess (1912) beobachtete, dall groflere Fliegen auf vorgeworfene
kleine Insekten aus einer Entfernung von 2 bis 3 m schossen.

Man findet vielfach die Angabe, das Facettenauge sei besonders
zur Rezeption von Bewegungen geeignet und man geht sogar so weit,
zu behaupten, dafl die Arthropoden eben deshalb Facettenaugen hitten,
weil sie hauptsichlich auf Bewegungen reagieren miilten. Derartige
Behauptungen gehen viel zu weit. Ich halte es nicht fiir iiberfliissig
hier in kurzen Ziigen zu wiederholen, was ich frither bereits ausge-
fithrt habe.

Im Appositionsauge wird in Dunkelstellung von einem Objekt-
punkt aus nicht nur ein Rhabdom gereizt, sondern mehrere. Statt
einer Facette leuchtet ein kleiner Komplex von Facetten. Es entspricht
demnach einem Objektpunkt nicht ein ebenso scharf abgegrenzter
Bildpunkt, sondern es entsteht um diesen herum ein Zerstreuungskreis.
Auch im Hellauge scheint dieser Zerstreuungskreis nicht vollstindig
verschwunden zu sein.

Im Superpositionsauge entsteht ein Zerstreuungskreis einmal da-
durch, daB sich im Bildpunkte nicht die Strahlen eines Lichtbiischels
schneiden, sondern dafl hier mehrere Lichtbiischel mit parallelem
Strahlengang vereinigt werden, und ferner dadurch, dafl diese sich nicht
in einem Punkt, sondern in einer kaustischen Fliche treffen. Die da-
durch bedingte Unschirfe mag wohl grol genug sein, um bei der Re-
zeption in Betracht zu kommen. SchlieBlich wird die Entstehung eines
Zerstreuungskreises in beiden Augen auch noch dadurch gefordert, daf3
am basalen und am freien Ende des Rhabdoms, an den Tracheen und
am Tapetum auBer der regelmiBigen auch eine diffuse Reflexion statt-
findet. Dadurch werden besonders bei Mangel von geniigend schiitzendem
Pigment manche Strahlen nach dem Nachbarrhabdom gelangen.

Es wird durch die Zusammenwirkung dieser Faktoren um jeden
Bildpunkt ein Zerstreuungskreis entstehen, der von der Mitte an nach
auBen stindig an Helligkeit abnimmt. Wenn dieser nun auch sicher
die Sehschirfe beeinflult, so ist es dennoch nicht ausgeschlossen, dal
er dem Tier in anderer Hinsicht einigen Nutzen bringt. Man wird sich
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leicht klar machen koénnen, dafl infolge des Zerstreuungskreises Be-
wegungen des Objekts in gréflerem Umfang Erregungséinderungen her-
vorrufen und daher besser rezipiert werden, als es ohne diesen der
Fall wire. Dabei hat man sehr wohl zu beachten, daB hier nicht
die Intensitat eines Bildpunktes auf einen Bildkreis ausgebreitet
wird, sondern dafl die Lichter, die den Zerstreuungskreis bilden, sich
zu denen addieren, die nach wie vor den Bildpunkt darstellen. Dies
gilt fiir das Superpositionsauge nicht in dem MaBe wie fiir das Appo-
sitionsauge. Inwiefern dies fiir die Beurteilung wichtig ist, habe ich
frither ausgefithrt (1910).

Wenn auch die Entstehung der Zerstreuungskreise im Linsenauge
eine andere weniger giinstige ist, so kann mich dies doch nicht ver-
anlassen, das Facettenauge hinsichtlich des Sehens bewegter Objekte
nennenswert iiber das Linsenauge zu stellen. Wenn Exner darauf
hinweist, dal die Arthropoden vornehmlich auf bewegte Objekte rea-
gieren, so darf man hinzufiigen: und die Wirbeltiere auch. Das Wild
geht an den stillsitzenden Jager heran und setzt, falls es keinen Wind
bekommt, nach einigem Stutzen bisweilen seinen Weg fort, auch wenn
dieser direkt auf den Jager zufithrt. Auch die sehr scharf sehenden
Murmeltiere fliehen nicht vor einem absolut ruhig dasitzenden Menschen.
Sie betrachten ihn lange, pfeifen ihn meist an und beruhigen sich lang-
sam. Aber die geringste Bewegung geniigt, um das Tier blitzschnell
in seine Hohle verschwinden zu lassen. Auch bei diesen Tieren werden
die Fluchtreflexe von sich bewegenden Objekten ausgeldst. Ein Unter-
schied, der im Sinne eines besseren Bewegungssehens des Facettenauges
verwertet werden konnte, besteht daher nicht. Und wenn im Verhalten
der hochsten Tiere und der Insekten ein Unterschied festgestellt wiirde,
so ware zunéchst zu priifen, ob dieser nicht auf die héheren psychischen
Fahigkeiten zuriickzufiithren ist. Welch bedeutende Rolle ihnen hier
zukommen kann, ergibt sich, wenn man beachtet, wie sehr die Bewertung
des Gesehenen durch die Aufmerksamkeit beeinflulit werden kann.
Eine ruhig daliegende Schlange kann von einem Affen lange ,,iiber-
sehen‘‘ werden ; bietet man ihm jedoch ein solches Tier in einer Schachtel,
so wird er jetzt sofort geingstigt das Weite suchen, auch wenn die
Schlange ganz regungslos blieb. Die Aufmerksamkeit, die auf die
Schachtel gerichtet war, lieB den Affen den Inhalt sofort erkennen.
Wir kénnen aber auch unsere Beispiele bei den Insekten finden. Auch
hier beobachtet man allenthalben ein Eingestelltsein auch auf leblose
Objekte. Die Biene sucht die Blume aus der Ferne mit Hilfe des Ge-
sichtssinnes auf und findet sie, obwohl diese sich nicht bewegt. Hier
sind im Gehirn.Spannungsverhiltnisse auf die Erregungen, die von den
Blumen ausgelést werden, eingestellt. Sie haben denselben Effekt,
wie die Neugier des Affen im obigen Beispiel. Oder, um an eine Beob-
achtung von Forel zu erinnern: eine Wespe, die auf Raub ausging,
stiirzte sich mehrmals auf den Kopf eines Nagels, der in einer Wand
stak, an der sie vorher einige Fliegen erbeutet hatte. Sehen wir von
der Tauschung ab, so haben wir auch hier eine Wahrnehmung ruhender
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Objekte aus dem angefithrten Grund. Dies mag geniigen, um zu zeigen,
dal es einmal die ZweckmiaBigkeitsfrage und dann die hcéhere Aus-
bildung der Gehirnfunktionen ist, die die Beachtung sich nicht be-
wegender Objekte in groBerem Umfange bedingen kann. Ein Schlufl
auf die Art des Sehens darf hieraus nicht gezogen werden.

Rad]l versuchte den Facettenaugen ein erhchtes Bewegungssehen
auf Grund des Baues der Optikusfaserkreuzungen zuzuschreiben. Wir
werden darauf spiter kurz eingehen.

Wir haben bereits angedeutet, daBl das Vorhandensein einer simul-
tanen Kontrastwirkung, d.i. einer physiologischen Beeinflussung der
Nachbarstellen einer Retina von der belichteten Stelle aus die Seh-
schéarfe giinstig zu beeinflussen vermag. Es wire daher wichtig, ent-
scheiden zu konnen, ob diese Phinomene, die im Wirbeltierauge eine
groBe Rolle spielen, auch bei den Arthropoden vorhanden sind. Bauer
(1905) glaubte den Nachweis eines simultanen Kontrastes an Idotea
tricuspidata einer Meeresassel erbracht zu haben, doch ist seine Beweis-
fithrung nicht zwingend (s. Demoll, 1910, S.511). Neuerdings ist
es Ewald (1914) gelungen, bei Daphniden tiberraschende Reaktionen
zu erzielen, aus denen er auf Kontrastwirkung geschlossen hat. Er fand,
daf} bei konstant bleibendem Hauptlicht, nach welchem die Cladoceren
ihre Orientierung nahmen, durch Erhellung der Umgebung eine positive,
durch Verdunkelung eine negative phototropische Reaktion ausgelost
wurde, also gerade das Gegenteil, was zu erwarten wire, wenn man
die Wirkung des Lichtes der Umgebung und die des Hauptlichtes als
gleich annimmt. Dennoch scheint uns auch hierin noch kein eindeutiger
Hinweis auf das Vorhandensein eines simultanen Kontrastes zu liegen.
Der Einwand, den ich gegen Bauers SchlieBen erhoben habe, gilt
auch hier.

Binokulares Sehen.

Dafl man nicht ohne weiteres ein Zusammenwirken beider Augen
beim binokularen Sehfeld annehmen darf, wird wahrscheinlich durch
die voneinander unabhingigen Bewegungen, die die Augenstiele deka-
poder Krebse ausfithren. Es ist schwer verstidndlich, in welcher Weise
hier die beiderseitigen Impulse jeweils zu einem geordneten Ganzen
zusammentreten sollten. Andererseits legen die symmetrischen Augen-
stielbewegungen von Squilla, von denen wir oben sprachen, die Er-
wartung nahe, daf} hier ein binokulares Sehen im Sinne einer Verkuppe-
lung der beiden Erregungskomplexe stattfindet. Auch liegen bei den
Schmetterlingen Beobachtungen vor, die in diesem Sinne verwertet
werden diirfen (Demoll, 1909). Messungen der Riissellinge und der
Ausdehnung des binokularen Sehfeldes haben ergeben, dafl der Riissel
in ausgestrecktem Zustande etwa zu einem Drittel bis einem Fiinftel
seiner Linge von dem Tier binokular gesehen werden kann. Es mag
dies beim Einfithren des Riissels in die Bliiten von Bedeutung sein,
da in diesem Moment eine genaue Entfernungsmessung erforderlich ist.
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Entfernungslokalisation.

Eine eingehendere Beobachtung des Treibens der Insekten kann
keinen Zweifel daran aufkommen lassen, daB diesen Tieren eine Ent-
fernungsrezeption zukommt. Allerdings liegen recht wenige Unter-
suchungen vor, die sich in systematischer Weise damit beschiftigt haben.
Exner (1891) hat gezeigt, dafl bewegte Objekte in der Ndhe Reaktionen
auslésen, dafl dagegen entfernte Objekte, die um so viel gréBer sind,
daB sie ein mindestens ebenso grofles Bild auf der Rhabdomschicht
entwerfen und dieselbe Winkelgeschwindigkeit besitzen, weiter nicht
von dem Tier beachtet werden. Bei Libellen 148t sich beobachten,
daf} sie plotzlich die Vorderbeine in die Hoéhe werfen, wie um eine
Beute zu erfassen, wenn ein kleines Insekt direkt tiber ihren Kopf
hinwegfliegt.

Wenn man versucht, sich ein Bild zu machen von den Faktoren,
die eine Entfernungslokalisation im Facettenauge ermoglichen, so wird
man zunichst von den vom Linsenauge bekannt gewordenen Momenten
ausgehen. Der Linsenakkommodation steht im Facettenauge nichts
dhnliches gegeniiber. Abgesehen von der allerdings bedeutsamen Unter-
stiitzung, die die Entfernungsschiatzung durch die Akkommodation er-
fahrt, schlieBt die Unfahigkeit zu akkommodieren fiir das Facettenauge
keinen groflen Nachteil ein, da die Rhabdomspitzen eine Bildverschie-
bung ohne Nachteil gestatten. Das Facettenauge ist also stets auf alle
Entfernungen eingestellt und, was biologisch bedeutsam ist, es kann
auch in minimalste Entfernungen sehen und zwar muf} hier die Seh-
schiarfe gemafl der Kleinheit der Elementarsehfelder eine sehr hohe
sein. Aus welchem Grunde dies nur fiir den Appositionstypus gelten
kann, wurde schon gezeigt.

Die Verteilung von Licht und Schatten, sowie der Verlauf der
Konturen vermégen nur eine unsichere, auf jeden Fall nur relative
Tiefenwahrnehmung zu vermitteln Der Luftperspektive kann nur bei
grofleren Entfernungen eine nennenswerte Bedeutung zugemessen
werden. Auch die Beurteilung der scheinbaren Gréfe der Objekte
kann hier nicht als wesentlicher Faktor in Anspruch genommen werden.
Da schliefllich die Facettenaugen ganz unbeweglich sind oder aber, von
Ausnahmen abgesehen (Mysideen, Bauer; Squilla, Demoll) unab-
hingig voneinander Bewegungen ausfithren, so kann auch die Kon-
vergenz der Augen, die bei uns durch die Entfernung des fixierten
Punktes bestimmt wird, fiir die Arthropoden nicht in Betracht kommen.

Es bleibt noch zu iiberlegen, inwieweit die Querdisparation und
das stereoskopische Sehen hier eine Rolle spielen kénnen. Das stereo-
skopische Sehen beruht darauf, dafl in dem einen Auge ein etwas anderes
Bild von einem Objekt mit Tiefendimensionen entworfen wird als in
dem anderen, und zwar um so verschiedener je naher das Objekt, je
geringer seine Breite im Verhéaltnis zur Tiefe und je grofler der Abstand
beider Augen ist. Die verschiedenen Erregungen, die durch diese Bilder
hervorgerufen werden, bedingen in uns wohl eine embheitliche Emp-
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findung ; dennoch vermag uns aus den Differenzen der beiden Erregungen
eine Tiefenlokalisation zu erwachsen. Ahnliches gilt bis zu gewissem
Grade von den Erregungen, die von disparaten Netzhautstellen aus-
gehen und ein und demselben Objektpunkt entsprechen. Wir kénnen
uns dies gleich auf das Facettenauge tibertragen und an einem Schema,
das einen Horizontalschnitt durch den Kopf eines Insekts darstellt
(Fig. 114), naher erldutern. 4 und B seien die Augen, von denen je
zwei Ommen (a, b und o/, b’) eingezeichnet sind, beide, wie es den Rand-
bezirken meist entspricht, etwas schrig eingestellt. Denken wir uns
nun einen beliebigen Objektpunkt J auf der Mediansagittalebene, die
im Schnitt durch die Linie M dargestellt ist, so wird dieser Punkt
stets auf den Visierlinien
zweier Ommen (Va und Va')
liegen, die in bezug auf die
Linie M eine symmetrische
Lage einnehmen. Dasselbe
gilt fir jeden anderen Punkt
auf der Geraden M (Punkt K).
Solche symmetrischen Netz-
hautstellen(oder Ommen)kann
man als korrespondierend oder
identisch bezeichnen und stellt
ihnen die nicht identischen als
disparate Stellen gegeniiber.
So sind in unserem Beispiel
disparat die Ommen « und &',
ferner @’ und 4. Ein Objekt,
das sich im Punkte L befin-
det, wird also von disparaten
Ommen (a und b') rezipiert
werden. Wenn aber die Rei-
zung identischer Ommen eine

M einheitliche  Erregung im
Zentralorgan hervorruft, so
Fig. 114. (Demoll.) miissen Reizungen disparater

Stellen Erregungen entspre-
chen, deren Differenzen sich in bestimmter Weise auf die Entfernung
des Objekts beziehen, mithin eine Entfernungslokalisation zulassen.
So liegen wenigstens die Dinge bei unserem Sehen. Ob die Phéno-
mene der Querdisparation und ebenso die des stereoskopischen Sehens
auch im Facettenauge Momente zur Feststellung der Entfernung der
Objekte liefern, wird in erster Linie davon abhingen, ob eine ge-
meinsame Verwertung der beiderseitigen Eindriicke bei diesen Tieren
stattfindet. Hiertiber ist aber Zuverldssiges noch nicht ermittelt
worden (s. SchluBkapitel).

Man darf also vorderhand dem binokularen Sehen und der Er-
scheinung der Querdisparation einen Anteil beim Entfernungsschéitzen
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der Arthropoden nicht ohne weiteres absprechen. DaB aber auBer diesen
beiden sicher noch andere Faktoren hier am Werke sein miissen, dafiir
haben wir gentigend Anhaltspunkte in der Tatsache, daB auch auBerhalb
des binokularen Sehraumes diese Tiere eine Entfernungsrezeption duBern.

Chun glaubte in dem Bau der Facettenaugen ein Moment gefunden
zu haben, das es mit sich bringe, daB jedes Bild ein Entfernungszeichen
in sich berge (1896). Doch kénnen diese Annahmen einer eingehenderen
Kritik nicht standhalten.

Denken wir uns ein Appositionsauge, dessen Elementarsehfelder
sich nicht iibereinander schieben, so wird hier ein Objekt in um so
weniger Elementarsehfelder zu liegen kommen, je mehr es sich vom
Auge entfernt. Ist die Voraussetzung aber nicht erfiillt, findet ein
Ubereinanderschieben statt; entstehen mithin auf diese Weise Zer-
streuungskreise, so wird ein Objekt von bestimmter GriBe einen um
so groferen Zerstreuungskreis erzeugen, je weiter es vom Auge ent-
fernt ist, indem es in immer mehr Elementarsehfelder eintritt oder
indem wenigstens deren Zahl nicht in demselben Verhiltnis abnimmt,
wie es unter der zuerst genannten Voraussetzung der Fall wire.

Hieraus kénnte wohl eine Entfernungsrezeption resultieren. Doch
ware zundchst die Bedingung daran zu kniipfen, daB die GroéBe des
Zerstreuungskreises durch keinen anderen von der Objektentfernung
unabhéngigen Faktor mit beeinfluit werden kann. Da wo diese Voraus-
setzung nicht erfilllt ist, wie im Superpositionsauge und ferner im Appo-
sitionsauge mancher Tagschmetterlinge, wo die Pigmentwanderung hier
wesentlich eingreift, fallt die Annahme Chuns ohne weiteres. Aber
sie kann auch sonst nicht aufrecht erhalten werden. Uberlegt man
sich diese Verhiltnisse genauer, so wird klar, dal bei einem Objekt,
das groBer als das Facettenauge ist, die Zahl der Zerstreuungskreise bei
Entfernen vom Auge nicht zu-, sondern abnimmt. Und fiir kleine Ob-
jekte besteht eine Zunahme nur bis zu ganz minimalen Entfernungen
von dem Auge. Dieser Abstand ist abhingig von dem Durchmesser
der leuchtenden Pupille und von der Divergenz zweier Nachbarrhab-
dome. Unter giinstigsten Bedingungen ergibt die Berechnung mit
schitzungsweise eingesetzten Werten Entfernungen, die noch erheblich
unter 2 cm zurtickbleiben. Dariiber hinaus mufl demnach das von
Chun angefiihrte Moment versagen.

Wir konnten bisher keinen Faktor finden, dem im monokularen
Sehfeld eine nennenswerte Rolle beim Entfernungslokalisieren zuge-
sprochen werden darf. Ich war von jeher der Ansicht, daf ein solcher bei
den schnell fliegenden Insekten wohl existieren miisse und habe diese Ver-
mutung auch ausgesprochen (1910}. Je mehr mich diese Frage beschaf-
tigte, um so wahrscheinlicher erschien es mir, dal in der Verkuppelung
der Erregungen der Ocellen mit denen der Facettenaugen das Gesuchte
gegeben ist. FEine eingehende Priifung dieser Hypothese, die ich ge-
meinsam mit Scheuring vornahm, lieferte eine volle Bestiitigung (1912).

Schon von Kolbe, dann von Hesse und von Link wurde darauf
hingewiesen, daBl die Verbreitung der Ocellen darauf schlieBen 1aBt,
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daB sie mit der schnellen Fortbewegung in irgendeiner Beziehung stehen
miissen. Keine der bisher iiber die Funktion der Ocellen aufgestellte
Hypothese vermochte aber dieser Forderung zu geniigen.

Die von den verschiedenen Autoren angestellten Versuche haben
ferner dargetan, dal bei Tieren, denen die Facettenaugen ausgeschaltet
werden, die Ocellen nicht imstande sind, den Verlust zu decken. Die
Versuchsergebnisse zwingen zu der Annahme, daf3 die Ocellen der nor-
malen Funktion der Facettenaugen bediirfen, wenn ihre eigenen Impulse
in geordneter Weise wirken sollen. Dies sowie die Beziehungen der
Ocellen zur schneilen Fortbewegung, 146t ihre Bedeutung in der Férde-
rung der Entfernungslokalisation vermuten, und dies um so mehr, als
schon auf die mangelhafte Entfernungslokalisation, wie sie das Facetten-
auge allein zu vermitteln imstande ist, oben hingewiesen werden mubBte.

Fig. 115. Schematischer Querschnitt durch den Kopf von
Panorpa communis.

(Demoll und Scheuring.)

Auf Grund der Untersuchung, die ich mit Scheuring anstellte,
haben wir uns folgende Vorstellung iiber die Funktion der Ocellen
zu machen: Thre Impulse werden jederseits mit denen der Facetten-
augen verkniipft. Da beide Augen dasselbe Gesichtsfeld haben, so
muf} ein Objekt, das sich in bestimmter Entfernung befindet (Fig. 115,
J, K, L), jeweils in jedem Auge eine ganz bestimmte Rezeptorengruppe
reizen. Und da diese Gruppen verschieden sein mii sen bei jeder Ent-
fernung, so entspricht die Kombination zweier solcher Partien jeweils
einer bestimmten Objektentfernung. Auf diese Weise erhilt jedes
Objekt bei der Verkuppelung der Erregungen der beiden Augenarten
ein bestimmtes Entfernungszeichen.

Diese Hypothese laBt sich priifen, da sie eine Reihe von mehr
oder weniger zwingenden Forderungen an die Stellung der Augen, an
die Ausdehnung ihrer Sehfelder und auch an den Nervenverlauf in
und auBerhalb des Gehirns stellt. Die wichtigsten sind folgende: 1. das
gesamte Sehfeld der Ocellen muf} innerhalb des Sehfeldes der Facetten-
augen liegen. Daraus foigt 2. ein mittlerer Ocellus kann nur vorhanden
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sein, wenn den Facettenaugen ein binokularer Sehraum zukommt. Zu
vermuten ist 3., daB nur bei starker Ausbildung dieses binokularen
Sehraumes der Facettenaugen mittlere Ocellen auftreten, daBl 4. da,
wo nur zwei Ocellen vorhanden sind. die Ausdehnung der Sehfelder
der beiden Arten von Augen nach vorn nicht allzu verschieden ist,
5. daBl Tiere mit nur einem Ocellus auch mit den Facettenaugen nicht
weit nach der Seite und hinten sehen, und schlieBlich 6., daBl die Ver-
kniipfung der Erregungen der Ocellen und der Facettenaugen auch im
Verlauf der Nervenfasern im Gehirn zum Ausdruck kommt.

Die Untersuchung ergab, daf} alle diese Forderungen vollkommen
erfillt sind. Somit darf wohl diese Auffassung als gesichert be-
trachtet werden.

Adaptation und Unterschiedsempfindlichkeit.

Eine Anpassung an verschiedene Lichtintensititen kann aus den
phototaktischen Reaktionen erschlossen werden. Setzt man Mysideen
(Bauer, 1908) oder Cladoceren (Hess die sich an eine bestimmte
Intensitit gewohnt haben, so, daB ein richtender EinfluB durch das
Licht nicht mehr zu bemerken ist, kurze Zeit einer geringeren oder
héheren Intensitdt aus und kehrt dann wieder zu der urspriinglichen
zuriick, so beobachtet man jetzt bei den Tieren im ersten Falle eine
negative, im zweiten Falle eine positive Reaktion, die dadurch ver-
ursacht wird, daBl (psychologisch ausgedriickt) den Tieren nach der
kurzen Verminderung oder Erhéhung der Lichtstiarke die urspriingliche
Intensitdt nun grofer bzw. geringer als zuvor erscheint. Die helio-
taktischen Bewegungen werden also nicht von den objektiven Licht-
starken, sondern von den subjektiven Helligkeiten bedingt. Diese aber
sind der Ausdruck eines adaptativen Zustandes des Auges?).

Wir verdanken Hess (1912) noch andere Untersuchungen, die
eindeutig die Frage nach der Adaptationsfahigkeit des Facettenauges
bejahen. Er konnte bei einem kleinen Amphipoden (Atylus) zeigen,
daBl die Unterschiedsempfindlichkeit bei schwachen Lichtern enorm
gesteigert wird (um das 3000fache), wenn die Tiere gut dunkel adap-
tiert sind.

Bei Daphnien versuchte Hess festzustellen, wie lange Zeit der
Adaptationsvorgang in Anspruch nimmt. Tiere, die lingere Zeit in
der Sonne gestanden hatten, wurden ins Dunkle gebracht. Eine gleich
darauf seitlich vorgehaltene Lampe veranlaBte die Tiere, dieser Licht-
quelle zuzustreben. Nach 5 Minuten war die Neigung, auf diese Lampe

1) Man darf allerdings nicht libersehen, daf} ein zwingender Beweis fir
eine Adaptationsféhigkeit durch diese Experimente noch nicht gegeben
ist. Es ist sehr wohl zu erwégen, dafl diese Reaktionen auch allein durch
die Steigerung und Herabminderung der Intensitdt hervorgerufen werden
konnten, dafl also auf jeder Helligkeitsstufe eine Anderung nach der einen
Seite hin eine positive, nach der anderen Seite eine negative Bewegung
auslost.
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zuzuschwimmen, schon viel geringer. Und nachdem die Tiere weitere
5 Minuten im Dunkeln zugebracht hatten, vermochte jetzt die vor-
gehaltene Lampe keine Reaktion mehr auszulésen. Nach 10 Minuten
Dunkeladaptation trat keine Anderung des Verhaltens mehr aufl).

Hess stellte bei einigen Formen den Wert der Unterschiedsempfind-
lichkeit fest. Daphnien schwimmen von der weniger hellen in die hellere
Bassinhilfte, wenn sich die Intensitit dieser zu jener verhidlt wie
1,77: 1.

Versuche, die ich an Tagschmetterlingen anstellte, um eine Ab-
hingigkeit der Pigmentwanderung von einer subjektiven Helligkeit
nachzuweisen, die von der Intensitat eine gewisse Unabhangigkeit zeigt,
verliefen negativ (1909). Hier ist die Pigmentwanderung lediglich von
der objektiven Reizstarke abhingig. Eine kausale Beziehung zwischen
der Pigmentwanderung und einem vielleicht doch auch hier vorhandenen
Adaptationszustand besteht jedenfalls nicht.

Minkiewicz (1909) gibt fiir einige Krabben eine Anpassung an
verschiedene Wellenldngen an. Sie wird von ihm erschlossen aus seinen
Beobachtungen, daB die Tiere bei der Auswahl der Objekte, mit denen
sie sich maskieren, durch die Farbe des Milieus beeinfluBt werden, in
dem sie sich vorher befunden haben. Seine Beobachtungen scheinen
jedoch auf einem Irrtum zu beruhen. Mast (1911), Pearse (1909) und
ich selbst konnten keine bestimmt gerichtete Auswahl farbiger Objekte
feststellen.

Farbensehen.

Es ist begreiflich, dal man von jeher der Frage nach dem Farben-
sinn der Arthropoden und im besonderen nach dem der Insekten groferes
Interesse entgegenbrachte; und es ist nur zu erwarten, dal man von
Anfang an dazu neigte, diesen Tieren ein Farbensechen zuzuerkennen.
Schien es doch kaum zweifelhaft, dafl die Farben der Blumen vorhanden
sind, um von den Insekten gesehen zu werden. Nagel war der erste
(1901), der neuerdings darauf hinwies, daf} bei den zahlreich angestellten
Versuchen, aus denen auf ein Farbensehen geschlossen wurde, die In-
tensititen zu wenig Beachtung fanden, daf} somit alle von den fruheren
Forschern beobachteten Reaktionen dieser Tiere allein schon durch
Helligkeitsdifferenzen der verschiedenen Lichter hervorgerufen sein
konnten. [Auszunehmen sind hiervon einige Versuche von Lubbock
(1883, 1899) an Krebsen.]

1) Auch aus dieser letzten Untersuchung von Hess darf man nicht
mit Bestimmtheit auf eine Adaptationsfahigkeit schlieBen. Die allméahlich
verschwindende Nachwirkung der voraufgegangenen stérkeren Belichtung
braucht nicht unbedingt in der Retina lokalisiert zu seic. Es ist immerhin
zu beachten, dafl dieser langsam abklingende ProzeB auch in dem Gehirn
vor sich gehen kann in einer Art, die nicht mehr als Adaptation bezeichnet
werden darf. Es konnte das Tler durch die physiologische Erinnerung
an die vorher erlebte groBere Helligkeit zunéchst noch den Trieb haben,
die gewohnte Intensitat wieder aufzusuchen.
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In neuester Zeit wurde diese Frage von Hess und von v. Frisch
wieder aufgenommen. Hess sucht in seinen zahlreichen Untersuchungen
den Nachweis zu fithren, daB den Wirbellosen ein Farbensinn nicht
zukommt. Er kam zu dem Resultat, dal die Helligkeitskurve der ver-
schiedenen Lichter fiir diese Tiere zusammenfillt mit der Helligkeits-
kurve fiir den total farbenblinden Menschen. In beiden Fallen liegt
das Maximum der Helligkeit bei einem Gelblichgriin bis Griin (Wellen-
linge 530 uw), wihrend fiir das farbentiichtige Auge des Menschen der
Gipfel der Helligkeitskurve bei einer Wellenlinge ven 580 uu also im
Gelb liegt. Wenn aber, so schlieBt nun Hess, die Helligkeitswerte
eines Spektrums fiir ein Tier dieselben sind wie fiir einen total farben-
blinden Menschen, so ist anzunehmen, dafl auch bei diesem Tier eine
totale Farbenblindheit vorliegt. Diesen Schlufl kénnen wir jedoch nicht
als zwingend anerkennen. Es wird sich daher fragen, ob noch andere
Beobachtungen vorliegen, die die von Hess hier gemachte Voraus-
setzung — dall gleiche Helligkeitskurven auch gleichen Erregungs-
qualititen entsprechen — rechtfertigen, oder als nicht bindend dartun.

v. Frisch?) ist es gelungen, den Nachweis zu erbringen, daf Bienen
auf eine Farbe dressiert werden kénnen, die dann durch kein Grau
irgendwelcher Intensitit zu ersetzen ist. Er hat die schon frither von
Lubbock angestellten Dressurversuche unter strengeren Kautelen und
cingehenderer Beriicksichtigung der Intensititen weiter ausgearbeitet.
Ich selbst hatte Gelegenheit, mich von der exakten Durchfithrung der
Versuche, sowie von der aullerordentlich prompten Reaktion der Bienen
zu iiberzeugen. Ich schildere hier das Experiment, das v. Frisch auf
dem KongreBl der Deutschen Zoologischen Gesellschaft 1914 vorfiihrte
und dem ich selbst beiwohnte.

Auf einem Tisch in einer Entfernung von etwa 30 m vom Bienen-
stand wurden gleich grole Papiere befestigt, die im ganzen 31 Ab-
stufungen von Schwarz iitber Grau bis zu Weill darstellten. Zwischen
ihnen wurde ein kornblumenblaues Papier von derselben Grofle an-
gebracht. Auf die Mitte eines jeden Papiers wurden Uhrschélchen
gestellt, doch nur die Schalen auf dem blauen Papier enthielten Zucker-
wasser. Auf diese Weise wurden die Bienen daran gewdhnt, das blaue
Papier aufzusuchen. Nach zwei Tagen war der Dressurerfolg schon
frappant. Die gegenseitige Lage der Papiere wurde nun vertauscht,
iiber die ganze Anordnung eine Glasplatte gedeckt, um eventuelle
Geruchseinwirkungen zu vermeiden, und neue Uhrschilchen auf die
Glasplatte aufgesetzt, die alle leer blieben. Die Bienen besuchten
auch jetzt noch ausschlieflich das Schélchen auf dem blauen Papier

1) Hess scheint prinzipiell die Dressurversuche von v. Frisch zu ver-
werfen. Er schreibt (S. 290, 1916): ,,Die in der Zoologie noch immer iib-
lichen Versuche, Bienen zu »dressieren«, koénnen uns nicht einmal iiber
diese wichtigste Vorfrage Aufschluf3 geben.“ Es ist aber nicht einzusehen,
warum nicht zweckmaBig ersonnene, dem Tier andressierte und dadurch
zwangsmafig verlaufende Antwortreaktionen ebenso verwertbar sein sollen,
wie die sonst zur Beobachtung herangezogenen ererbten Reaktionen.
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(Fig. 116). Wurde die Glasplatte so verschoben, dafl der auf dem
Blau angesammelte Klumpen von Bienen dadurch auf ein daneben
liegendes graues Papier kam, so loste sich alsbald die Menge und
lief wieder dem Blau zu.

Der Einwand, da8 die grauen Papiere nicht fein genug abgestuft
waren, und daB darin die Ursache zu suchen sei, weshalb keine Ver-
wechselung des blauen mit grauen Papieren zustande kam, wird ent-
kriftet durch den Nachweis, da es nicht gelingt, die Tiere auf eines

Fig. 116. Grau- Serie,

aus 30 Abstufungen bestehend; darunter an einem vom Orte der letzten Fitterung abweichenden
Platze ein reines blaues Papier. Alle Uhrschilchen leer und rein. (v. Frisch.)

von den grauen Papieren zu dressieren. Das heiflt aber nichts anderes,
als daff die Grauabstufungen fiir den Helligkeitssinn dér Bienen zu
fein waren, um noch auseinander gehalten zu werden. Es kommt noch
dazu, dal v. Frisch, nachdem er das blaue Papier beseitigt hatte, an
beliebiger Stelle einen kleinen blauen Karton und ein im Helligkeits-
wert fiir den total Farbenblinden diesem vollstindig entsprechenden
grauen Karton — es waren Heringsche Tafeln — brachte, und daB
auch jetzt nie eine Verwechselung zwischen diesen beiden Tafelchen
eintrat. Beseitigte man alles Blau und hielt in der Hand die in Fig. 116
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wiedergegebene Aufnahme der Versuchsanordnung in der hier vor-
liegenden GroBe, so konnte man noch deutlich verfolgen, wie die in
die Nihe kommenden Bienen sich immer nur nach dem kleinen blauen
Rechteck (hier grau wiedergegeben) begaben.

Aus den Versuchen von v. Frisch geht hervor, daf Blau und
auch Gelb auf die Bienen eine Wirkung ausiibt, die durch farblose
Lichtintensitaten nicht erreicht werden kann; d.h. Blau und Gelb
wirkt nicht nur quantitativ, sondern auch qualitativ auf die Bienen,
oder die Bienen kénnen Farben als solche unterscheiden.

Auch iiber den Umfang des Farbensehens lassen sich durch Va-
rileren dieser Versuche Schliisse ziehen. Es kommt hier darauf an,
festzustellen, welche Farbe fiir die Biene der Dressurfarbe am nichsten
steht. Dabei zeigte es sich, daBl im Purpur anscheinend nur die Blau-
komponente gesehen wird. Daraus mufl man schlieBen, dall fiir die
Bienen das Spektrum im Rot verkiirzt ist. Dies ergibt sich auch aus
anderen Versuchen und ist nicht nur von v. Frisch, sondern vorher
schon von Hess festgestellt worden.

Im Zusammenhang damit scheint mir sehr bedeutungsvoll zu sein,
daB es fiir die Bienen eine Farbe gibt — sie liegt im Griinblau —, die
mit einem Grau von bestimmter Helligkeit verwechselt wird. Dies,
sowie die Verkiirzung des Spektrums im Rot, weist eindeutig darauf hin,
daB hier eine Farbenunterscheidung vorliegt, die der der Dichromaten
shnlich ist. DaB aber dieses Sehen mit zwei Variabeln, wie es fiir die
Bienen anzunehmen ist, physiologisch nicht vollstandig dem der Rot-
grimblinden entspricht, geht schon daraus hervor, dafl bei diesen die
Helligkeitskurven beim Tagsehen eine ganz andere ist als sie von Hess
fiir die Bienen festgestellt wurde.

Die beiden Variabeln diirften wohl, wenn wir den Vorstellungen
von Hering folgen, als an ein und denselben Rezeptor gebunden ge-
dacht werden. Damit bliebe die physiologische Einheitlichkeit und
Homogenitat der Rhabdome gewahrt (dagegen Dietrich, 1909).

Auch iiber den Farbensinn der Krebse hat v. Frisch Unter-
suchungen angestellt, die zeigen sollten, dafl Zu- und Abnahme der
Intensitat die Tropismenreaktionen der Cladoceren nicht eindeutig be-
stimmt, sondern dafl auch die Qualitit des Lichtes eine ausschlag-
gebende Rolle spielt, daf also auch von diesen Tieren verschiedene
Wellenlingen unterschieden werden. Tiere, die sich unter einer roten
Glasglocke befunden hatten, fliehen nach Entfernung der Glocke das
Licht; Tiere unter einer blauen Glasglocke verhalten sich umgekehrt.

Zu den gleichen Ergebnissen gelangt Ewald (1914). Auch er
findet, dal manche Farben auf die Cladoceren eine spezifische, durch
Helligkeitswirkung allein nicht zu erklirende Wirkung ausitben. Und
zwar rufen die langwelligen Lichter mit dem Maximum im griinlichen
Gelb eine positive, die kurzwelligen mit dem Maximum im blgulichen
Violett eine negative phototropische Reaktion hervor. Ahnlich wie
v. Frisch bei Bienen, so findet auch Ewald bei diesen Krebsen, daf
eine Spezifitit fiir gewisse Griin- und fiir gewisse Purpurténe nicht

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 14
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besteht, daf3 hier also keine Qualitaten vorliegen, die nicht auch durch
einen Helligkeitsreiz erzielt werden konnten. Im Anschlufl daran weist
Ewald auch auf die Ahnlichkeit mit dichromaten Menschen hin.

Wihrend — nach Ewald — die verschiedenen Farben differente
Reaktionen infolge ihrer verschiedenen Qualitdten hervorrufen, bleibt
ihre Wirkung immer einheitlich, sobald die Farben bei gleichbleibendem
Hauptreiz in so geringen Intensitaten dargeboten werden, da8 ein rich-
tender Einflufl nicht ausgeiibt wird (z. B als diffuse Beleuchtung der
Umgebung). Unter solchen Umsténden wirken sie nur entsprechend
ihrer Intensitdt und koénnen durch einen entsprechenden farblosen
Helligkeitsreiz ersetzt werden. Da Ewald zu dem Schlufl kommt,
daBl bei Vorhandensein eines richtenden Hauptreizes die Umgebung
nur vermittelst der peripheren Augenteile eine Reaktion der Tiere hervor-
zurufen vermag, so schliet er aus diesem Befund, dafl die peripheren
Augenbezirke der Cladoceren keine Farbenempfindlichkeit besitzen.

Nach den noch nicht verdifentlichten Versuchen meines Freundes
Becher ist es aber recht fraglich geworden, ob v. Frisch und Ewald
mit Recht den Krebsen ein Farbensehen zusprechen. Nach brieflicher
Mitteilung Bechers ist ,,die Frage des Farbensehens bei Daphniden
wesentlich anders zu beurteilen als bei Bienen, bei denen Dressur-
versuche moglich sind. Tatsache ist, dafl die (m#Bige) Heliotaxis von
Daphniden in weilem Licht durch Vorschalten eines roten Filters ver-
starkt, durch einen Blaufilter aber umgekehrt wird. Die Intensitét
ist dabei nicht der maBgebende Faktor.

,»Trotzdem ist mir* — so schreibt Becher weiter — ,,die Annahme
eines Farbensehens wieder sehr fraglich geworden. Bei meinen Ver-
suchen, deren Anordnung eine Demonstration vor groferem Zuhorer-
kreis ermoglicht, ergab sich, daBl blaues Kobaltglas viel wirksamer
war als andere nicht weniger ,,blaue‘ Filter, obwohl Kobaltglas etwas
Rot durchlaB8t. Weiterhin aber ergab sich, dafl die rétliche wisserige
Losung von Kobaltchloriir trotz ihrer Farbe gleichfalls verscheuchend
auf die Tiere wirkt. Das liegt daran, dall sowohl blaues Kobaltglas
als auch rotes Kobaltchloriir viel ultraviolettes Licht durchlassen.
Nimmt man die am stirksten brechbaren Strahlen, die fiir unser Auge
die Farbe nur noch wenig beeinflussen, durch ein geeignetes Filter
weg, so stromen die Tiere herbei. FEinige nur schwach gelbe Filter
machen die Tiere ebenso stark positiv heliotaktisch wie rot. Das
Verhaltnis jener kurzwelligen Strahlen zu den ibrigen ist
ausschlaggebend.

,,Jedenfalls ergibt sich aus meinen Versuchen, dall man das ultra-
violette Licht nicht unter Hinweis auf das Vorhandensein von Glas-
kiivetten unberiicksichtigt lassen darf; vom &uBeren Violett und dem
anstoBenden Ultraviolett geht genug durch, um die Tiere zu beein-
flussen. Da wir aber wissen, dafl die Augenlinsen der Daphniden im
ultravioletten Licht fluoreszieren, so ist es nicht unwahrscheinlich, daf3
die scheuchende Wirkung der kurzwelligen Strahlen (die bis ins sicht-
bare Spektrum hineinreicht) auf einer schidlichen Nebenwirkung be-
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ruhen kann, die mit Farbenwahrnehmung nichts zu tun zu haben
braucht.

,,Da der Gehalt des Sonnen- und Himmelslichtes an kurzwelligen
Strahlen nach den Luft- und Wolkenverhiltnissen stark variiert, so
wire es von Interesse, die vertikale Einstellung der Planktoncladoceren
unter diesem Gesichtspunkt erneut exakt zu verfolgen.‘

Das Vorkommen von Sensibilisatoren konnte bis jetzt ein-
wandfrei nicht nachgewiesen werden.

Einwirkung ultravioletten Lichtes.

Wihrend die Grenze der Sichtbarkeit des Spektrums nach Rot
hin ohne allzu groBe Schwierigkeiten feststellbar ist, gilt dies nicht
im gleichen Mafle gegen das kurzwellige Ende zu. Lubbock machte
zum ersten Male darauf aufmerksam, dal sowohl Krebse (Daphnien)
(1881) als auch Ameisen (1884) gegen ultraviolette Strahlen empfindlich
sind. Seither wurden diese Angaben mehrfach bestitigt. Eingehender
hat sich neuerdings Hess damit beschaftigt.

Er konnte bei Daphnien eine Einwirkung der U-Strahlen sowohl
auf die phototaktischen Reaktionen als auch auf die Augenbewegungen
feststellen. Durch die letztgenannte Beobachtung ist erwiesen, dafl
auch fiir diese Strahlengattung die Augen die Vermittler darstellen.
Dies wird durch eine Beobachtung von van Herwerden (1914) an
augenlosen Daphnien bestétigt. Es diirften wohl hauptsichlich Strahlen
von 400 bis 330 uu in Betracht kommen. Der Helligkeitswert der
U -Strahlen ist fiir diese Krebse nach Hess nicht grof3, nach Becher
aber doch unter geeigneten Bedingungen ausschlaggebend fir die
Antwortreaktion (siche S. 210).

Nur zum kleineren Teil vermégen die U-Strahlen bis zu den Re-
zeptoren vorzudringen. Die gréfere Menge wird vorher von den diop-
trischen Apparaten in langwelligeres Licht umgewandelt. Hess konnte
bei verschiedenen Insekten und bei dekapoden Krebsen den Nachweis
erbringen, dafl die Kornea und die Kristallkegel durch ultraviolette
Strahlen zu lebhafter Fluoreszenz angeregt werden. Sie leuchten in
graugriiner Farbe. Es darf darin ein Schutz fiir die Rhabdome gegen
die schiadlichen U-Strahlen gesehen werden. Bei den Krebsen, wo die
Fluoreszenz am stirksten ist und wo infolge der Absorption der lang-
welligen Lichter durch das Wasser die kurzwelligen Strahlen relativ
das Ubergewicht gewinnen, mag dieser Fluoreszenz eine biologische Be-
deutung auch insofern zukommen. als dadurch die Reizstirke erhoht
wird. Es konnte dies bei der Erkennung der Artgenossen eine ge-
wisse Rolle spielen (Hess), da bei diesen Formen der ganze Panzer
lebhaft fluoresziert. Fiir die in Luft lebenden Arthropoden ist eine der-
artige wesentliche Forderung der Leistungsfahigkeit des Auges kaum
anzunehmen. Man hat bei dieser Beurteilung auch zu beachten, daB
die Kornea und die Kristallkegel nicht nur durch solche Strahlen zur
Fluoreszenz gebracht werden, die das Rhabdom treffen wiirden, sondern

14*
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auch durch sehr schrig auffallende. Mit einer nennenswerten Erhéhung
der Reizstarke wiirde daher auch eine Verwaschung des Bildes auf-
treten. Ein Vorteil kann also nur entstehen, wenn es sich darum handelt,
einen Reiz iiber die Schwelle zu heben. Dies ist bei den Krebsen
denkbar, bei den Insekten und Spinnen bedeutet jedoch diese Fluo-
reszenz jedenfalls nur einen Schutz fiir die rezipierenden Organe, in
derselben Weise wie auch bei den Saugetieren.

Lichtempfindlichkeit ohne Augcn.

Wenn wir beachten, daB sich die Augen wohl bei den meisten Tieren
aus Anfingen heraus entwickelt haben, die kaum Anspruch erheben
konnen, schon als Organe bezeichnet zu werden, aus Anfingen, die in
einer beschriankten Anzahl von lichtempfindlichen Zellen bestanden haben
ohne engere Zusammengehdrigkeit, ohne ein Band, das sie physiolo-
gisch und morphologisch zu einer Einheit zusammengeschlossen hitte,
so wird es uns nicht iiberraschen, dann und wann auch bei augenlosen
Tieren Reaktionen auf das Licht anzutreffen. So hatte man beob-
achtet, dal Muscidenlarven sich stets vom Licht abwenden, und Mast
(1911) konnte feststellen, dafl nur der vorderste Teil des Korpers das
Aufnahmeorgan darstellt. Wir miissen also annehmen, dafl in dieser
Region einzelne lichtempfindliche Sinneszellen vorhanden sind, die bei
Fortbewegung des Tieres eine Zu- oder Abnahme der Helligkeit zu
konstatieren gestatten. Je nach der Lage kann schon bei den primi-
tivsten Sehzellen eine Richtungslokalisation moglich sein. Auch blinde
Myriapoden (Geophilus, Cryptops) zeigen nach Plateau (1886) Licht-
reaktionen. '

Etwas erstaunlicher ist die Beobachtung Grabers (1884), dal
Insekten, welche Augen besitzen (Blatta germanica), noch auf Licht
reagieren, nachdem eine Funktion der Augen durch Uberziehen mit
einer schwarzen Wachskappe ausgeschaltet wurde. Wenn auch ein
dhnliches Verhalten bei Helix (Nagel, 1896) und ferner bei Amphibien
(Graber, 1883) zu verzeichnen ist, so wire dennoch eine Nachpriifung
bei den Insekten wiinschenswert.

Die Ganglien des Nervus opticus.

So typisch auch die Reihe von Ganglien!) mit den zwischengeschal-
tenen mehr oder weniger totalen Faserkreuzungen fiir das Facetten-
auge ist, so miissen wir uns doch versagen néher darauf einzugehen,
da es bis jetzt nicht gelungen ist das Charakteristische daran aufzu-

1) Die Anzahl der Ganglien wechselt. Bei Daphniden mit nur einem
Facettenauge ist ein doppelschichtiges Ganglion vorhanden, wahrend bei
den Dekapoden mit zwei Augen, die unabhéngig voneinander bewegt werden
konnen, vier auftreten. Es ist nicht unmdglich, daB die Zah! der Ganglien
mit der Zunahme der Komplikation des binokularen Sehens in irgendeiner
Beziehung steht (Demoll, 1909).
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klaren und es mit dem Sehen in irgendwelche Beziehung zu bringen?).
Es sei hier nur in Kiirze erwihnt, daB zwischen dem Ganglion 1 und 2
und #hnlich zwischen dem Ganglion 2 und 3 eine totale oder sicher
nahezu totale Kreuzung der Fasern stattfindet. Falls der Faserverlauf
ein derartiger ist, daB durch eine Drehung des Ganglions um 180° die
Kreuzungen verschwinden wiirden, so diirfte ihnen eine Bedeutung beim
Sehakt nicht zugesprochen werden. Dann kénnte man vielleicht daran
denken, da durch diese eigentiimliche Aufhingung des Ganglions mit
Hilfe von beigemengten, in anderer Weise als die Optikusfasern spezifi-
zierter Fasern ein statisches Organ entstanden ist2). Ist die Verwerfung
aber eine derartige, daBl nur rechts und links vertauscht wird, so da$3
die Anordnung der einstrahligen Fasern in zwei auieinanderfolgenden
Ganglien spiegelbildlich gleich ist (Trojan), dann lieBe sich vielleicht
dieser Seitenvertauschung eine Bedeutung zuerkennen.

Zur Funktion des Arthropodengehirns.

Es ist allgemein bekannt und leicht zu verstehen, daBl die Be-
weglichkeit eines Tieres, insbesondere die Art des Nahrungserwerbes
und die Ausbildung der Sinnesorgane, eine weitgehende Abhingigkeit
voneinander aufweisen. Eine hohe Entwickelung der Sinnesorgane
wirkt weiter auf den Ausbau des Gehirns férdernd. Doch wird einer
nach dieser Richtung hin fortschreitenden Entwickelung durch die
Kleinheit der Dimensionen dieser Formen (man denke an Ameisen)
eine enge Grenze gesetzt. Man muf} staunen, welche Fiille besonders
plastischer Fahigkeiten diese minitiose Gehirnmasse birgt. Man wird
sich aber doch sagen miissen, dafl ohne Volumenzunahme eine beliebige
Steigerung der die Intelligenz eines Tieres ausmachenden Gehirnprozesse
nicht moglich ist. Ohne fiir jedes psychische Element ein physisches
Abbild zu verlangen. wird man doch nicht eine so weitgehende Unab-
hingigkeit zwischen Gehirnmasse und geistigen Fahigkeiten annehmen
wollen, um in einem Ameisenhirn hinsichtlich seiner GroBe die Voraus-
setzung fiir die hochstmdgliche Ausbildung der Intelligenz erfiillt zu sehen.

Die groBe Beweglichkeit, die wir besonders bei den Insekten dank
ihrer Fliigel finden, und die Moglichkeit einer Ausnutzung des Bodens,
des Wassers und der Luft als Lebensmilieu mégen hier und dort schon
veranlaft haben, daB die Entwickelung der geistigen Fahigkeiten der
Grenze nahe gekommen ist, die ihr durch den Umfang der Gehirn-
masse gesetzt wird. Und es darf dies vielleicht neben anderen Momenten

1) Radl1(1910) sieht in den durch die Kreuzungen entstehenden Lingen-
differenzen der Optikusfasern den Ausdruck ihrer qualitativen Verschieden-
heit. Doch entbehrt die Annahme einer qualitativen Differenzierung jeder
weiteren Begriindung. Auch werden durch sie die Kreuzungen nicht erklirt,
denn eine Beziehung zwischen Linge und Qualitét ist nicht einzusehen.

%) Die von optischen Impulsen unabhéngigen kompensatorischen Augen-
bewegungen von Squilla liefen hier wohl eine Entscheidung zu. Doch
miiBte diesem Tier dann noch ein zweites, nicht in den Augenstielen ge-
legenes statisches Organ zugesprochen werden (Demoll).
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herangezogen werden, wenn wir die Frage zu beantworten suchen,
warum in so ausgesprochener Weise die Instinkte gerade im Leben
der Insekten eine so grofle Rolle spielen. Denn diese ermdoglichen
es, die kompliziertesten Reaktionen auszufithren auf ererbte Basis,
ohne die Fiille von Gedichtnisbildern und die assoziativen Féahigkeiten
zu fordern, die die Voraussetzung einer verwickelteren, einen bestimmten
Zweck verfolgenden Handlung ist. Ein Ersetzen der plastischen Gehirn-
titigkeit durch festgelegte Instinkte wird daher im Sinne einer ratio-
nellen Ausnutzung der begrenzten Gehirnmasse sein. Der Mangel an
Plastizitit ist es also, der zur Ausbildung der Instinkte gefithrt haben
mag, wihrend eine direkte Beobachtung der Tiere den entgegengesetzten
Schlul zu rechtfertigen scheint, daf n#amlich die Beherrschung der
wichtigsten LebensiuBerungen durch Instinkte die plastischen Fahig-
keiten nicht aufkommen 148t. Sekundir spielt dies sicher dann und
wann eine Rolle, gibt uns aber keinen Aufschluf}, wieso bei den Insekten
die Instinkte eine so alles beherrschende Ausdehnung gewonnen haben.
Welche Nachteile den Tieren hieraus erwachsen, ergibt sich, wenn wir
dem Wesen dieser Reaktionen etwas nachgehen.

Wihrend die Wahlhandlungen, bei denen nach MaBgabe der vor-
ausgegangenen Erfahrungen unter einer Rejhe von Moglichkeiten eine
bestimmte Handlungsweise ausgewihlt wird, um eine Absicht zu er-
reichen, ihrem Wesen nach etwas Anpassungsfihiges, Unstarres dar-
stellen, ebenso wie manche unbewufite und nicht zielstrebige Reak-
tionen, die offenbar auch bei den Organismen und deren Teilen vor-
kommen, findet man andererseits eine Gruppe von AuBerungen, die
von einem oder mehreren bestimmten Reizen ausgelost immer in der-
selben Form auftreten. Sie haben etwas typisch Starres. Es sind
dies die Reflexe, die, unabhingig vom Willen sowie iiberhaupt von
BewuBtseinserscheinungen, durch Erfahrungselemente keine Verinde-
rungen erleiden. (Eine Unterdriickung der Reflexe durch den Willen
kann wohl stattfinden, falls ihr Ablauf der Person bewuBt ist, wie z. B.
das Schlieflen der Augenlider bei Anniherung eines Korpers. Es ge-
lingt nicht bei dem unbewufBit ablaufenden Pupillarreflex.) Dieser
zweiten Gruppe von Reaktionen lassen sich auch die Instinkte sub-
summieren. Es wird gut sein, ein Beispiel vorzunehmen, das geeignet
ist, auf verschiedene das Wesen klirende Fragen Antwort zu geben.

Zu der Zeit, wenn die Bliiten der in Amerika wachsenden Yukka-
pflanzen sich abends fiir eine einzige Nacht 6ffnen, dann schliipft auch
die kleine Yukkamotte (Pronuba yuccasella) aus. Nachdem die Be-
gattung sich vollzogen hat, gehen die Weibchen sofort zur Eiablage
iiber. Hierbei fliegen sie zunichst eine Yukkabliite anl), sammeln
Pollen zu einem gréferen Ballen, halten diesen mit den eigens hierzu
sichelférmig gestalteten Kiefertastern vorn am Kopfe fest und fliegen

1) Derartige auf ganz bestimmte Objekte eingestellte Instinkte konnten
zur Feststellung der Unterschiedsempfindlichkeit hinsichtlich des ketreffen-
den Reizes und zur Ermittelung der Grenzen, innerhalb welcher homo-
phone Deckung stattfindet, verwendet werden.
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mit dieser Last zu der nichsten Bliite. Hier begeben sie sich zum
Fruchtknoten, bohren diesen an und legen einige Eier in ihm ab. So-
dann klettern sie nach oben und stopfen den Pollenballen in die trichter-
férmig ausgehohlte Narbe. Die Blute wird auf diese Weise befruchtet.
Dabei ist sie vollstandig auf diese Befruchtungsart angewiesen. Bleibt
die Yukkamotte aus, so hat sie umsonst gebliiht. Wéahrend sich aber
nun die Pflanzenembryonen entwickeln, sind auch aus den Eiern der
Motte bereits junge Larvchen hervorgekrochen, die einen Teil der
Pflanzenembryonen aufzehren. Der iibergelassene Rest (die Hélfte bis
ein Drittel) dient der Erhaltung der Art der Pflanze. So finden beide
Teile ihren Vorteil.

Aus diesem Beispiel ergibt sich bereits: Der Instinkt bedarf nicht
der Erfahrung, er ist fix und fertig angeboren. Es ist nicht erforderlich,
dafl das Tier die Bedeutung seines Tuns erkennt, sein Wille greift
nicht in den Gang der Reaktionen ein. Der Instinkt ist eine Summe
von Reflexen, die mehr oder weniger den ganzen Organismus betreffen.
Die Verbindung der Reflexe zeigt dieselbe Starrheit, wie die Einzel-
reflexe selbst. Thre Variierbarkeit hilt sich in dem Rahmen, wie sie
allem organischen eigentiimlich ist. Die Instinkte stehen in dieser
Hinsicht auf der Stufe der Artcharaktere. Dadurch wird die Parallele,
die man zwischen den als Kettenreflex aufgefafliten ontogenetischen
Vorgingen und den Instinkten gezogen hat, weiter vervollstindigt.

Die Ererbtheit des Instinktes 148t von vornherein erwarten, daB
er nur durch einfachste Reize ausgelost werden kann. Es wire in unserem
Beispiel anzunehmen, daf3 nicht das Bild einer Yukkabliite, sondern
deren Geruch den Auslosungsreiz darstellt. Denn wie sollte die Vor-
stellung einer Yukkabliite ererbt préaformiert sein, und ohne diese Pri-
formation wire eine optische Einwirkung der Blume auf das Tier nicht
recht vorstellbar, da die Bliite von jedem Standort aus betrachtet ein
anderes Bild bietet, mithin die Auslésung sich nicht auf ein einziges,
bestimmtes Bild sich festgelegt haben kann. Driesch, der zum ersten
Male klar das hier liegende Problem erkannt hat, hilt es fiir absurd,
die Moglichkeit der Auslésung der Instinkte durch nicht einfachste
Reize tiberhaupt ins Auge zu fassen. Es scheint aber wohl ratsamer,
zundchst entsprechende Versuche abzuwarten. Eine experimentelle
Untersuchung, welcher Art die Reize sind, braucht jedenfalls nicht von
vornherein als {iberflissig abgelehnt zu werden.

Nachdem wir nun die Starrheit des Instinkts so sehr betont haben,
darf es nicht iiberraschen, wenn weiterhin gezeigt wird, daBl eine ge-
wisse Plastizitdt auch bei diesen Reaktionen gefunden werden kann.

Zunichst konnen wir ein Beispiel anfithren, das uns vor Augen
fithrt, wie unter experimentell erzeugten abnormen Bedingungen der
Reaktionsablauf Veranderungen erfahren kann. Verschiedene Arten
der Bienengattung Osmia pflegen in hohlen Stengeln ihre Nester in
der Weise anzulegen, dall die grofieren Zellen fiir die Weibchen zuerst
und die kleineren fiir die Mannchen zuletzt gebildet werden. Auf diese
Weise kommen die Zellen, aus denen spidter Mannchen hervorgehen,
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stets zundchst dem freien Ende zu liegen. Dies ist insofern von grofBer
Bedeutung, als diese einige Tage vor dem Weibchen ausschliipfen.
Nun stellte Fabre zwei Osmiaweibchen je eine reagenzglasihnliche
Glasrohre zur Verfiigung; doch waren diese gegen das blindgeschlossene
Ende zu enger als gegen die Offnung. Gerade das Umgekehrte wire
aber fiir Osmia das Wiinschenswerte gewesen. Die beiden Tiere ver-
hielten sich nun verschieden. Das eine Weibchen schlofl die zweite
Hilfte der Rohre durch eine Scheidewand ab und baute nur in dem
vorderen Teil, und zwar, wie normal, erst die groferen und zuletzt
die kleineren Zellen. Das andere Tier zeigte eine Anpassung des
Instinkts an die gegebenen Bedingungen, indem es, die ganze Roéhre
benutzend, nun erst die kleinen und dann erst die groBeren Zellen
verfertigte?l).

Hier haben wir verschiedenes Verhalten der beiden Tiere. Inter-
essant ist fiir uns die Modifikation, die darin besteht, daB3 die duBeren
Bedingungen eine zeitliche Umordnung der Teilinstinkte bewirken, die
aut einer scheinbar zweckméBigen Anpassung beruht. Jedoch insofern
nur scheinbar, als bei dieser Anordnung der Zellen die ausschliipfenden
Minnchen das Leben der noch nicht so weit entwickelten Weibchen
gefihrden werden.

Wiéhrend in diesem Falle eine Verkniipfung mit Erfahrungs-
elementen nicht vorliegt, haben wir nun eine Reihe von Mdoglichkeiten
zu betrachten, die uns alle dasselbe zeigen sollen, da3 nimlich die an
sich vom BewuBtsein unabhingigen Instinktreaktionen doch mit Be-
wuBtseinselementen verkniipft werden kénnen. Vor allem sind es die
Auslosungsreize, die nach zwei Richtungen hin Modifikationen erfahren.
Einmai finden wir, daB durch die Erfahrung die verschiedenartigsten
Sensationen zu dem Instinkt Beziehungen gewinnen konnen. Ebenso
kénnen auch Reize durch Erfahrung als solche ausgeschaltet werden.
Dort Erweiterung der Auslosungsméglichkeiten, hier Einschrinkung
derselben.

Wenn ein Hithnchen aus dem Brutofen kommt, so ist ihm wohl
die Koordination der Trinkbewegungen mitgegeben; dennoch ist es
nicht ganz leicht, den richtigen Auslésungsreiz zu finden. — Auf dem
Hiithnerhof ist es das Trinken der Henne, das gewéhnlich die erste
Auslésung bedingt. — Der Anblick des Wassers scheint keinen Einfluf3
auszuiiben. Auch das Stehen im Wasser nicht. Wirft man nun aber
einige Korner in das seichte Wasser, so werden die Hithnchen beim
Aufpicken derselben ihren Schnabel benetzen, und nun beobachtet man:
wihrend NaBempfindung an den Fiilen keine Beziehung zum Trink-

1) Der Versuch mit den Glasrhren zeigt, dal hier schon zu Beginn
der Instinktreaktion einer Untauglichkeit des Objekts Rechnung getragen
wird, die sich erst beim weiteren Ablauf des Instinkts dem Tier vor Aucen
fiihrt. Das Tier reagiert auf das schon komplizierte Verhiltnis: ,.hinten
weiter als vorn‘ oder ,hinten und vorn gleich weit* und ,,vorn weiter
als hinten‘‘. Es liegt also hier bereits ein Beispiel vor, wo die Instinkt-
auslésung mit einem nicht mehr einfach zu nennenden Reiz verkniipft ist.



Zur Gehirnphysiologie. 217

instinkt besaB, wird durch NaBempfindung am Schnabel sofort die
Reaktion ausgelost. Lauft nun ein Hithnchen, das auf diese Weise
zum ersten Male zum Trinken veranlaBt wurde, nach einiger Zeit durch
eine Pfiitze, so geniigt jetzt bereits die NaBempfindung an den Fiillen,
um in dem Tier die Trinkreaktion auszulésen. Wir sehen das Hithnchen
plétzlich im Laufen innehalten, um von dem Naf zu schlirfen. Es ist
somit hier beim ersten Trinkakt eine assoziative Verkniipfung zwischen
der gleichzeitig auftretenden Nafempfindung an den Fiilen, der NaG-
empfindung an dem Schnabel und dem Ausl6ésungsprodukt der letzteren
eingetreten, und dies ermdghchte kiinftighin die Anwendung dieser Er-
fahrungen. Das Tier hat zu dem Instinkt etwas hinzugelernt.

Aber nicht nur auf die Auslésung, sondern auch auf ganze Teile
des Instinkts kann der Wille auf Grund von FErfahrungselementen
derart Einflul gewinnen, daf er den Ablauf ganzer Partien unterdriickt.
Die bekannte Beobachtung von Fabre illustriert uns diesen Fall. Dieser
ausgezeichnete Biologe fand 6fter Gelegenheit, im Freien mit der Grab-
wespe Sphex experimentieren zu kénnen. Die Tiere haben den Instinkt,
die Erdhohle, in die sie ihre Eier abgelegt haben, mit Heuschrecken
zu versorgen, die sie zuvor unschédlich gemacht haben. Hierbei gehen
sie so zu Werke, dafB sie das Opfer bis vor den Eingang der Hohle schleifen,
hier ablegen, sich in das Nest begeben, um sich zu orientieren, ob in
ihrer Anwesenheit nichts Beunruhigendes vorgefallen ist, und erst dann
gich daran machen, die Heuschrecke in das Loch zu schaffen. Sobald
nun die von Fabre beobachtete Wespe in der Erdhéhle verschwand,
zog er das Beutestiick etwas vom Eingang hinweg. Als nun die Wespe
von ihrer Rekognoszierung wieder zuriickkam und die Heuschrecke in
einiger Entfernung vom Eingang liegen fand, machte sie sich nun wieder
daran, die Beute erst bis dicht vor den Eingang zu schleppen, legte
sie hier ab und begab sich zur Untersuchung in die Héhle, obwohl dies
unter diesen Umsténden ganz tiberfliissig war. Aber als nun Fabre in
seiner Weige fortfuhr, die Heuschrecke jedesmal vom Eingang wieder zu
entfernen, da beobachtete er, da bald das Tier die Orientierung in der
Hohle aus der ganzen Instinktreaktion strich und die Beute direkt in
die Hohle schaffte. Hier sehen wir, dal entweder die Erfahrung, daf3
das Entfernen von der Beute mit Nachteilen verkniipft ist, oder aber
die Erinnerung an die eben schon ausgefiihrte Untersuchung der Héhle,
oder vielleicht auch beide Momente im Verein eine willkiirliche Unter-
driickung dieses Teilinstinkts erméoglichten.

Bisher hatten wir es mit Modifizierungen des Instinkts zu tun,
die jeweils nur an einer Stelle auftraten. FEine gréfere Bedeutung
kommt der Modifizierbarkeit des ganzen Instinktablaufes durch Ver-
besserungen der Koordinationen zu, wie sie besonders bei den geistig
héher stehenden Tieren und bei dem Menschen gefunden wird. Beob-
achtet man ein Hithnchen und ein Entchen am ersten Tag nach dem
Ausschliipfen bei der beiden Tieren angeborenen Reaktion, sich auf
ein Bein zu stellen und mit dem anderen am Kopf zu kratzen. Dies
schwierige Unternehmen wird von dem Hiihnchen von Anfang an mit
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Meisterschaft durchgefiilhrt. Das Entchen dagegen ist weniger gliick-
lich und pflegt bei den ersten Versuchen die Balance zu verlicren. Doch
kann auch hier kein Zweifel bestehen, daB die Koordinierung der ein-
zelnen Reflexe zu emem Instinkt dem Tier angeboren ist. Das, was
es zu ,lernen® hat, das, worauf die Erfahrung EinfluB gewinnen kann
und mufl, um den Ablauf vollendeter zu gestalten, ist lediglich das
gegenseitig Sich-die-Wage-halten, das gegenseitige Ausbalancieren der
Einzelbewegungen.

Bei diesem Vorgang wollen wir besonders darauf achten, dafB
diese Notwendigkeit — durch Ubung und Erfahrung das Zusammen-
wirken der Einzelteile zu einem elnhelthchen und zweckdienlichen erst
gestalten zu miissen — den Charakter des Instinktiven immer mehr
verwischt.

In solchen Fillen wird jedoch nicht nur fiir uns die Natur des
Instinkts verschleiert, sondern der Instinkt beginnt hier tatsachlich
sich zu verindern. Mit dem Vorherrschen des Intellekts biien die
Instinktreaktionen immer mehr ihren Charakter als solche ein, sie
werden labiler und gehen schliefilich als einzelne Komponenten in
Wahlhandlungen auf.

Sowie die Unab#inderlichkeit der Instinkte also keine absolute ist,
so ist auch hinsichtlich ihrer Unabhingigkeit vom BewuBtwerden eine
Einschriinkung zu machen, wie es sich im wesentlichen schon aus dem
Vorhergehenden ergibt.

Wenn im Sensorium eines Hithnchens eine assoziative Verkniipfung
einer Empfindung mit einem Instinkt méglich ist (das obige Beispiel),
derart, dafl hieraus die Moglichkeit resultiert, diese Empfindung in
Zukunft den Instinkt auslésen zu lassen, so wird man kaum um die
Annahme herumkommen, dafl hier diese Verkniipfung nur méglich
war, weil die Instinktreaktionen in irgendeiner Weise BewuBtseins-
inhalt waren, und man wird ganz allgemein sagen diirfen, daB iiberall
da, wo der Instinkt durch vorausgegangene Erfahrung modifiziert
werden kann, sein Ablauf sich nicht vollstindig im UnterbewuBtsein
vollzieht.

In diesen Fillen wird es sich urspriinglich wohl nur darum handeln,
daB das OberbewuBltsein den Ablauf der Verinderungen des Korpers
und die hierbei entstehenden Produkte beobachtet. So wie es Notiz
nimmt von den Reaktionen einer fremden Person, so sind ihm auch
die eigenen korperlichen Verdnderungen Beobachtungsobjekt. Auf einer
hoheren Stufe wird dann noch hinzukommen, dal das Tier die ursich-
liche Beziehung zwischen dem Instinktablauf und dem Endergebnis
(eventuell Produkt) erkennt. Das Tier erfaBt also das Ziel einer in-
stinktiv erzwungenen, in seiner Ausfithrung vom BewuBtsein unab-
hingigen Reaktion.

Die Fille, in denen bei Arthropoden diese hohe Stufe sich bereits
verrit, sind nicht haufig. Meist fithrt eine dahin zielende experimentelle
Untersuchung zu einem negativen Resultat, und es gelingt dann ohne
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weiteres durch passende Anderungen der Versuchsbedingungen, den
Instinkt irre zu leiten d.h. ihn seiner ZweckméiBigkeit zu berauben.
Viele Krabben haben den Instinkt, sich mit allen méglichen Objekten
den Riicken zu bedecken. Auf diese Weise werden sie unter einem
Wald von Algen, Schwimmen, Polypen usw. oft vollstandig versteckt.
Teils besitzen sie besondere Haken auf dem Riicken, um die Gegen-
stinde daran zu befestigen, teils werden die Objekte mit den hinteren
Extremitaten tiber den Riicken gehalten. Bietet man nun einem solchen
Tier eine Glasplatte dar, so wird diese ebenso benutzt wie ein flacher
Stein, obwohl sie den Zweck, das Tier zu verbergen, nicht erfillt. Hier
hat sich also ein Erkennen des Zweckes nicht geduBert.

Wir wenden uns nun nochmals zu den Experimenten von Fabre,
die wir bisher nur zur Hialfte kennen gelernt haben. Fabre hatte bei
seinen Versuchen mit der Grabwespe im Jahr vorher gerade den ent-
gegengesetzten Erfolg. Damals konnte er sein Spiel fortsetzen solange
er wollte, das Tier zog keine Nutzanwendung, sondern reagierte immer
wieder so, wie es ihm der Instinkt vorschrieb. Jetzt, wo wir beide Er-
gebnisse kennen, wissen wir, dafl wir aus den letztgenannten Resultaten
nicht den Schlufl ziehen diirfen, daB die Reaktion sich vollstindig
auBerhalb der BewuBtseinssphire abspielte. Denn die Unfihigkeit, zu
modifizieren, braucht nicht immer darauf zu beruhen, daf die hierzu
nétigen BewuBtseinsinhalte fehlen, sondern sie kann auch darin be-
griindet sein, dafl das Tier nicht imstande ist, die vorhandenen mit-
einander in Beziehung zu bringen. So wie bei den Menschen die asso-
ziativen Fahigkeiten starken Schwankungen unterworfen sind und man
demnach intelligente und weniger intelligente unterscheidet, so darf
man auch bei den Tieren derartige Differenzen erwarten.

Obwohl hier bei beiden Grabwespen die Instinktreaktion im Ober-
bewuBtsein registriert worden sein mag, so vermochte doch nur der
hohere Intellekt der einen durch Verwertung voraufgegangener Er-
fahrungen daraus Nutzen zu ziehen. Man kann hier in der Analyse
der Reaktion des ,kligeren Tieres noch weiter gehen. Entweder
unterdriickte die Wespe den einen Teil des Instinkts, das Ablegen der
Beute und den Orientierungsgang, weil ihm klar wurde, dafl ihm damit
immer wieder neue Arbeit gesetzt werde, oder aber deshalb, weil sie
sich erinnerte, eben die Untersuchung der Héhle bereits vorgenommen
zu haben. Im ersten Fall muBite, wenn eine Abkiirzung der Reaktion
erfolgte, das Tier dariiber orientiert sein, dafl das Herbeischaffen der
Beute Mittel, das Einbringen in die Hohle Zweck darstellt, da es sonst
nicht zu verstehen wire, daBl in dem immer wieder aufgezwungenen
erneuten Herbeischaffen etwas Nachteiliges von der Wespe erblickt wird.
— Damit soll nicht etwa gesagt sein, dal das Tier erkennt, dal} die
Beutestiicke den ausschliipfenden Larven zur Nahrung dienen. — Im
zweiten Fall kénnte man vermuten, daB die Wespe den Orientierungs-
gang deshalb unterdriickt, weil sie die Bedeutung desselben erkennt
und daher eine Wiederholung fiir iiberfliissig zu halten fihig ist. Doch
1aBt sich dem auch noch eine einfachere Erklirung gegeniiberhalten,
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die weniger hohe Anspriiche an die Gehirnfunktionen dieser Tiere
stellt. ~ Wenn namlich der Reaktionsablauf mit einem gewissen
Lustgefithl verbunden ist. so lieBe sich hierauf manches zuriick-
filhren. Wie auf dieser Basis erklirt werden kann, daf gerade die
Teile der Reaktionskette hier weggelassen werden, die tatséchlich zur
schnelleren und zweckméBigeren Vollendung des Ganzen fithren, bleibt
zZu erwagen.

Das was wir aus den angefiihrten Beobachtungen auf jeden Fall
schlieBen diirfen, ist folgendes: Das OberbewuBtsein registriert hier
nicht nur den ganzen Ablauf, sondern es vermag auch in manchen Féllen
bereits zu kontrollieren und ist dann jederzeit bereit, einzusetzen, um
den Instinktablauf dem Willen unterzuordnen.

Die Starrheit der typischen Instinkte ist unvereinbar mit der Ent-
wickelung hoherer psychischer Féahigkeiten. Sobald das Ziel des In-
stinkts als etwas unbewufB3t Erstrebtes erkannt wird, so ist auch die
Méoglichkeit gegeben, in Beachtung dieses Zieles unter abweichenden
Bedingungen die Reaktion zweckmifig zu modifizieren. falls nur ge-
niigend Erfahrungsmaterial vorliegt. Dabei ist es nicht nétig, dafl
auch die ganze Bedeutung der Reaktion erfafit wird. Im obigen Bei-
spiel ist das Ziel die Versorgung der Hohle mit Heuschrecken die Be-
deutung dagegen Beschaffung von Nahrmaterial fiir die Brut.

Aus dem Gesagten ergibt sich von selbst, warum man beim Menschen
die typischen Instinktreaktionen vermifit. Diese sind nur auf ganz
bestimmte Bedingungen zugeschnitten und miissen in demselben Mafe
als diese Bedingungen Anderungen erfahren, dem Individuum nach-
teilig werden. Sie bedingen daher eine sehr hohe Vernichtungs- und
damit auch Geburtenziffer, aber sie ermdglichen andcrerseits die extrem-
sten Anpassungen, ohne da8 Erfahrungen vorausgegangen sein miissen.
Und dies letzte Moment ist bei dem kurzen Leben der ausgeschliipften
Insekten von besonderer Bedeutung. Sobald aber der Intellekt so
weit entwickelt ist, um das Ziel der Reaktionen durchschauen zu
kénnen, sobald er infolge davon dasselbe leisten kann, was bisher
unbewuBt geleistet wurde, da sehen wir auch, daBl dann die In-
stinkte nicht nur vertreten werden kénnen, sondern auch immer ver-
treten werden von Wahlhandlungen, die vielmehr den variierenden
Bedingungen gerecht werden kénnen. Die ersten Anzeichen von einem
Labilerwerden fanden wir schon bei den Insekten. Das Zersetzen mit
Erfahrungselementen fithrt schlieflich zur Auflésung der ganzen Kette
in einzelne Reflexe, die nun weiterhin die Operationsmittel der Wahl-
handlungen darstellen?).

1) Es ist hier wohl angebracht, einiges wenige iiber die Tropismen
und ihre Einreihung unter einen der bisher besprochenen Begriffe zu sagen.
Die Tatsache, daB sie unabhéingig sind von Erfahrungen, daB sie fertig
angeboren sind und schlieBlich, daB ihr Ablauf mehr oder weniger den
ganzen Organismus in Mitleidenschaft zieht, scheint sie deutlich der
Gruppe der Instinkte zuzuweisen. Doch darf die extreme Seite der Ansicht
einiger Autoren nicht unerwihnt bleiben, die die Genese der Tropismen’so
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KEs soll hier nicht der Versuch gemacht werden, die Leistungen
des Arthropodengchirns zusammenfassend zu erértern. Nur einige
Eigentiimlichkeiten im Bauplan dieses Organs mdgen hier eine kurze
Betrachtung finden. Denn wenn auch aut diesem Gebiete unsere
Kenntnisse viel zu liickenhaft sind, um in irgendeiner Richtung eine
abschliefende Beurteilung erfahren zu konnen, so wird es doch viel-
leicht von Nutzen sein, auf gewisse Besonderheiten hinzuweisen und
dadurch Veranlassung zu geben, dall der eine oder andere Forscher
bei Gehirnuntersuchungen bestimmten Strukturverhaltnissen eingehend
nachspiirt, denen erhohte Aufmerksamkeit zu schenken bisher kein be-
sonderer Grund vorzuliegen schien. KEs handelt sich tibrigens hierbei
um Fragen, deren Kernpunkt allgemeinerer Natur ist, und die daher
ebensogut bei Besprechung eines Saugetiergehirns aufgeworfen werden
konnten. Das, was aber hier in besonderem MafBe die zu erérternden
Probleme aufdrangt, ist die Einfachheit des Bauplans, wie sie einmal
durch die noch geringe Entfaltung des Gehirns bedingt wird, dann
aber noch weiter durch den Mangel von mehr oder weniger prinzipiell
durchgefithrten Kreuzungen der rechten und linken Nervenfasern, die
im Gehirn der Wirbeltiere besondere Komplikationen schaffen.

Die beiden Abbildungen (Fig.117 u. 118) geben eine schematische
Ubersicht iiber den Faserveriauf und iiber die Lage der verschiedenen
Zentren im Gehirn der Kiichenschabe. Seitlich liegen die Einstrahlungs-
zentren der Sinnesnerven: vorn die des Nervus opticus (M), weiter
nach hinten die des Nervus olfactorius (¢). In Fig. 117 finden wir
Fasern, die die entsprechenden Einstrahlungszentren der rechten und
linken Seite miteinander verkniipfen (Faser 5 u. 11), wihrend keine
direkte Verbindung zu bestehen scheint zwischen M und @, und zwar
weder gekreuzt noch ungekreuzt. Die Erregungen der verschieden-
artigen Sinneszentren scheinen demnach nur in dem zentralen Korper
des Gehirns (C) oder in dem pilzhutférmigen Korper miteinander in

sehr verschieden auffassen gegeniiber der aller iibrigen Reaktionen, daf
hierdurch eine scharfe Grenze zwischen beiden Geschehnissen gezogen wird.
Wahrend naémlich die Korrelate aller Reaktionen sich notwendig erst
innerhalb des Werdeganges der Lebewesen entwickeln mufiten, soll dies
nicht auch fiir die Tropismen gelten, da in ihnen etwas dem Protoplasma
Ureigenes gesehen wird.

Wenn auch diese Auffassung besonders bei Betrachtung einiger Tro-
pismen der Protozoen (Galvanotropismus) und der Pflanzen zunichst etwas
Bestechendes hat, so wird man sich doch bald schweren Bedenken gegen-
iiber sehen, sobald man versucht, unter Beriicksichtigung der Mannig-
faltigkeit und verschiedenen Bedingtheit dieser Erscheinungen bei hGheren
Tieren ein Bild von ihrem Ablauf zu gewinnen. Es macht den Eindruck,
als miilte man bei all diesen Versuchen schlieBlich dazu gelangen, das
dem Protoplasma als solchem Inhéarierende auf die allgemeine Reizbarkeit
der lebenden Substanz zu reduzieren. So wird man zu der Vermutung
gelangen, dall hier zwei einander fremde Vorgénge zusammengefa3t
werden, wenn man ohne weiteres all die Erscheinungen bei Pflanzen
und Tieren unter den Begriff Tropismus subsummiert, die durch ihre Ab-
hangigkeit von einem Energiezentrum charakterisiert sind, welches die
Reaktion auslést und ihr die Orientierung gibt.
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Fig. 117. Schema des Neuronenverlaufes des Zentralkdrpers und der
Sinneszentren im Oberschlundganglion von Periplaneta.

C Zentralkoérper; B Briicke; O Ocellus; No Nervus opticus; M Marklager des Ganglion opticum;
N.ol Nervus olfactorius; mA motorischer Nerv der Antenne; G Glomerulen des Olfactorius; Sk Schlund-
kommissur, Der Zentralkérper ist schematisch vergrofert. (Bretschneider, 1914.)

Fig. 118. Schema des Neuronenverlaufes der pilzférmigen Korper
von Periplaneta.

Bz Becherzellen; P Pilzstiel; R riicklaufiger Stiel; Ba Balken; im iibrigen vergleiche die Fig.117.
(Bretschneider, 1914.)
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Beziehung treten zu konnen. Der Zentralkorper ist unpaar. Die pilz-
hutformigen Korper dagegen sind paarig. Auf was ich nun besonders
hinweisen  ochte, ist, dal von keinem der Autoren direkte Faser-
verbindung zwischen den beiderseitigen pilzhutférmigen Kérpern an-
gegeben werden. KEs ist dies auf den ersten Blick um so befremdender,
als wir Griinde haben, in den pilzhutformigen Koérpern die Tréager der
héheren Leistungen des Gehirns zu erblicken. Man hat sie in Parallele
gesetzt mit der grauen Hirnrinde der Wirbeltiere. Wie dieser, so
kommen auch den pilzhutférmigen Kérpern Nervenzellen von typischem
Bau zu, wie sie in anderen Partien des Gehirns nicht gefunden werden
(Kenyon). Wie in der grauen Hirnrinde, so treten auch hier die
Ganglienzellen gegeniiber den Fasern in den Vordergrund. Freilich
ist noch nie der Versuch gewagt worden, durch operative Entfernung
dieser Gebilde allein und durch Beobachtung der Ausfallserscheinungen,
die sich daran kniipfen, Greifbareres iiber ihre Funktion zu ermitteln.
So sieht man sich genotigt, aus den anatomischen Daten allein seine
Schliisse zu ziehen. Recht bedeutungsvoll ist in dieser Richtung die
Feststellung, dafl die Zunahme und Ausbildung der pilzhutférmigen
Korper bei den Insekten Hand in Hand geht mit der Dokumentierung
groflerer Intelligenz (Bretschneider und Arbeiten anderer Schiiler
von Ziegler). Im Verein hiermit lassen die Beziehungen, die sie mit
den Einstrahlungszentren der Sinnesnerven und mit dem vielleicht
als Reflexzentrum zu deutenden unpaaren Zentralkorper aufweisen,
die Annahme als einigermaflen gerechtfertigt erscheinen, dafl sich hier
der Sitz der mnestischen, reproduktiven und assoziativen Fahigkeiten
befindet (ob ausschliefllich oder nicht, ist hier von untergeordneter
Bedeutung).

Der Mangel einer direkten Faserverbindung zwischen dem linken
und dem rechten Assoziationszentrum ist befremdend und lafit Folge-
rungen zu, die verschieden sind, je nach dem Leistungsvermdégen, das
man den Nervenfasern zuspricht.

Man kénnte daran denken, dafl die Fahigkeit, Erregungen weiter
zu leiten, den Nervenfasern ausschlieBlich zukommt. In diesem Falle
miilite man bei dem Mangel einer direkten Faserverbindung zwischen
den beiderseitigen pilzhutférmigen Korpern zu der Vorstellung gelangen,
daf hier funktionell zwei getrennte Zentren vorliegen. Auf die Ver-
bindung, die durch die Sinneszentren der gleichen Seite (Fig. 117,
Faser 6) und von dieser aus weiter durch die der anderen Seite (Faser 5)
mit dem anderen pilzhutformigen Kérper geschaffen wird, wird man
kaum zuriickgreifen wollen, um auf dem Ablauf eines einheitlichen
Prozesses in beiden Assoziationszentren bestehen zu konnen. Man
kénnte dies noch ins Feld fithren, solange es sich um die Gehirnvorgéinge
handelt, die sick direkt an die Sinnesreize anschlieBen. Und hier lieBen
sich schon Bedenken geltend machen, die sich steigern, sobald wir die
sich an die erste Erregung anschlieBenden Folgeprozesse ins Auge fassen.
Denn es 148t sich kaum bezweifeln, dafl von vornherein einc Differenz
in den beiden Zentren hinsichtlich ihres Gedichtnisschatzes dadurch
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entstehen muBl, daBl ihnen die gleichseitige Erregung direkt, die un-
gleichseitige durch Vermittelung des gleichseitigen Einstrahlungs-
zentrums zugefithrt wird. Wenn hieraus auch nur ein Unterschied
der Intensitéat resultiert, so wird dieser Unterschied doch dazu
filhren miissen, dafl ein spaterer Reiz von bestimmter Stirke auf der
einen Seite ein Gedachtnisresiduum noch zu beleben vermag, was
ihm auf der anderen Seite nicht mehr gelingt. Auf diese Weise wird
die Differenz des Residuenschatzes durch die Titigkeit immer be-
deutender werden.

Es muf} also wohl unter der Voraussetzung, daBl man den Nerven-
tasern das Monopol der Erregungsleitung zuerkennen will, mit einer
doppelten, gegenseitig unabhingigen Funktionsweise der beiden pilz-
hutférmigen Koérper gerechnet werden. Eine solche Annahme erweist
sich beinsgherer Betrachtung als nicht so absurd wie sie zunéchst scheinen
mag, und es wiirde sich immerhin verlohnen, Material zur Beurteilung
dieser Frage dadurch herbeizuschaffen, dall man zu ermitteln versucht,
ob die von einem Insekt oder Krebs vermittelst des rechten Auges auf-
genommenen Gedéchtnisbilder durch bestimmte Erregungen des linken
Auges in gleichem Mafle reproduziert werden konnen wie durch das
rechtel). (Durch Dressurversuche bei Ausschalten des einen Auges
durch eine Gummikappe lieBe sich dies leicht in Erfahrung bringen.
Ahnliche Versuche sind bisher nur von E. Becher am Menschen an-
gestellt worden.)

Einen Widerstreit der beiden Zentren diirfte man in diesem Falle
ebensowcenig in den Erfolgsorganen erwarten wie bei den statischen
Reflexen vom FluBkrebs. Was fiir diese anzunehmen ist, kénnte man
auch fiir die hoheren psychischen Vorgiange gelten lassen. Auf jeder
Seite wiirde sich selbstindig der Ablauf, beginnend bei den Sinnes-
erregungen und endend mit einem bestimmt gerichteten Wollen voll-
ziehen, und erst dieses Endprodukt wiirde mit dem der anderen Seite
in Konkurrenz treten, um zu siegen oder vollstindig unterdriickt zu
werden, wie es fiir die statischen Reflexe gilt.

Wenn nun auch kein Material vorliegt, das bei der Beurteilung dieser
Frage ausschlaggebend verwendet werden kénnte, so laft sich doch —
unabhingig von der Kritik, der die Voraussetzungen auszusetzen sind —
gegen die Annahme einer differenten Funktion beider Hirnhilften eine
Einwendung machen, die sich aus der Beobachtung allgemeiner Grund-
ziige biologischer Geschehnisse ergibt, und zwar folgende: Die onto-
genetischen Prozesse und insbesondere die regenerativen und regula-
torischen, sowie ferner die von Noll als Morphésthesien bezeichneten
Vorginge bei Pflanzen verraten deutlich eine gegenseitige Beeinflussung
der einzelnen Teile oder der Teile durch das Ganze, wobei hier nicht
an physikalische und chemische Einwirkung einfacher Art zu denken
ist, sondern an komplexe formative Reize, die aus einer Anzahl Einzel.

1) Eine Entscheidung der Frage konnte allerdings auch hierdurch
nicht herbeigefiihrt werden.
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reize bestehen, dennoch aber nicht sich summierend eine Resultante
ergeben. Derartige Erregungen miissen als Bedingungen einer normalen
Entwickelung und einer erfolgreichen Regeneration und Regulation in
verschiedenster Richtung die einzelnen Zellen durchlaufen, bald mit
einer ahnlichen Erregung gemeinsam wirkend, bald sich mit ihr aus-
einandersetzend. Wenn nun in einem System, in welchem besondere
Leitungsbahnen fiir Erregungen nicht vorliegen, dauernd Beziehungen
komplizierter Natur die einzelnen Teile untereinander verbinden, so
mul} es zum mindesten befremdend erscheinen, wenn das Organ, das
wir als Statte der Verkniipfung verschiedener Erregungen vornehmlich
kennen, nicht dasselbe leisten sollte. Dies aber miilte angenommen
werden, wollte man aus dem Mangel von Verbindungsfasern den Schluf3
ziehen, dafl die rechten und die linken pilzhutférmigen Korper funk-
tionell unabhéngig voneinander sind.

Wenn uns diese Uberlegungen schon auf die Moglichkeit vorbe-
reiten, daBl den protoplasmatischen Zellenbriicken, die ein Organ mehr
und mehr funktionell zu einem Zellensyncytium werden lassen, die-
selben Fahigkeiten hinsichtlich der Leitfahigkeit zukommen wie den
Nervenfasern, so fithrt uns die klare Kritik von v. Kries noch weiter,
indem sie uns zwingt, die Leistungsfidhigkeit der Nervenfasern als eine
recht beschrinkte aufzufassen. v. Kries stellt sich in seiner Betrach-
tung in erster Linie die Frage: Was darf man den Nervenfasern nicht
zutrauen ! Er wies darauf hin, daBl an eine Weiterleitung der kom-
plizierteren Gehirnvorginge durch die Nervenfasern nicht gedacht
werden kann. Es offenbart sich dies besonders bei den zusammen-
gesetzten Prozessen, die sich nicht einfach als eine Summe von Einzel-
vorgingen reprisentieren, sondern in ihrer Zusammengehorigkeit etwas
vollkommen Neues, den Einzelelementen Fremdes einschlieBen. Es
laBt sich wohl allgemein sagen: Je geringer die Aussicht, Prozesse
auf chemisch - physikalische Vorginge zuriickzufithren, um so weniger
kann man daran denken, ihren Ablauf an Vorginge innerhalb der
Nervenfasern binden zu wollen. Doch brauchte man diese Gescheh-
nisse, wie das Entstehen von Abstraktionen und Urteilen usw., nicht
unbedingt in die Fasern zu verlegen, und kénnte dennoch den Fasern
Qualitatseffekte bei diesen Prozessen zuschreiben. Wenn sich nun
auch vorstellen 1aBt, daB den Abstraktionen vom Moment ihres Be-
stehens ab wieder physikalische Korrelate zukommen, so kann an eine
Weiterleitung derselben doch nicht gedacht werden, und dies nicht
allein wegen der unbegrenzten Mannigfaltigkeit der moglichen Ab-
straktionen, der eine, wenn auch noch so vielgestaltige, immerhin
aber begrenzte Zahl von Leitungsméglichkeiten gegeniibersteht.
Wichtiger ist noch der Umstand, daB dann eine ganz exakt bestimmte
Lokalisation all dieser Phinomene zu fordern wire, wie sie aus
anderen Griinden unbedingt abgelehnt werden muB.

Man sieht sich nun der Frage gegeniiber: Was ist es dann, das
man den Fasern zutrauen darf, welche Funktion bleibt fiir sie im Ge-
hirn brig ?

Demoll, Die Sinnesorgane der Arthropoden. 15
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Man mag die Einschrankung, die die Lehre von den spezifischen
Energien fordert, noch so sehr reduzieren und es vorstellbar finden,
dafB die Fasern reversibler Anderungen mannigfachster Art fahig sind,
so dafl von einer Spezifizierung der Energien einer Faser kaum mehr
gesprochen werden kann, die eben beriihrten Bedenken wiirden dadurch
doch keineswegs abgeschwécht werden. Wir miissen den intracerebralen
Nervenfasern eine Qualitatswirkung bei Assoziationen, Begriffsbildung,
Urteilsbildung usw. absprechen. Qualitatswirkungen, wie sie bei diesen
Vorgingen sich duflern, miissen sich unabhingig von den Assoziations-
fasern in dem syncytial-einheitlichen Gehirnsystem vollziehen. Es ist
hier namentlich an die graue Hirnrinde zu denken, in der die einzelnen
Elemente nicht die Isolation gegeneinander erfahren, wie es bei den
Leitungsbahnen der Fall ist, und es ergibt sich hieraus die Erwartung,
daBl den Fasern nur die Aufgabe zufallen kann, von einem Bezirk
ausgehend einen anderen Bezirk in einen erhéhten Erregungszustand
zu versetzen.

Die Beachtung des Konnens embryonaler Systeme und ihrer ein-
zelnen Elemente fithrt uns in demselben Sinne zu einer Revision unserer
Vorstellungen iiber die Leistungen der Assoziationsfasern. Es kann
hier auf einen speziellen Fall verwiesen werden, dem jedoch allgemeinst«
Bedeutung zukommt. Es ist neuerdings S. Becher in geradezu
epochemachender Weise gelungen, die Analyse der formbildenden Reize
so weit zu treiben, dafl es ihm moglich war, sie an Verwandtes anzu-
schlieBen. Hierbei — es handelte sich um die Bildung der kleinen selb-
stindigen Skelettelemente bei den Holothurien — hat sich ergeben,
dafl das Zellensyncytium, in welchem die Skeletteile entstehen, hin-
sichtlich seiner Fahigkeit komplexe Reize aufzunehmen und sie unter
Wahrung ihrer individualisierenden Indizes weiter zu leiten, durchaus
an das Gehirn erinnert. ,,Der Unterschied in Gehirn und Syncytium
liegt nur darin, daf in dem Syncytium die Ausbreitung der Reizelemente
gleichartig erfolgen wird, wogegen im Gebirn sozusagen ein Syncytium
vorliegt, in dem bestimmte Ausbreitungslinien bevorzugt sind‘“ (1911,
S. 165). Dieser Ausfiihrung schlieBt sich unsere Vorstellung zwanglos
an, daBl namlich die Fasern innerhalb des Gehirns keinen integrierenden
Bestandteil darstellen und daf durch ihre Ausbildung nicht etwas
funktionell Neues hinzutritt, sondern da durch sie nur eine Inhomo-
genitdat hinsichtlich der Intensitit der Ausbreitung entsteht.

Wir kommen auf diesem Wege wieder zu der oben ausgefithrten
Vorstellung, daB die graue Hirnrinde eine Ganzheit darstellt, die von
jeder Erregung, die von den verschiedenen Eintrittspforten ausgeht,
getroffen wird. Dabei darf jedoch angenommen werden, daf die
Gehirnbewegungen an Intensitit einbiilen, je weiter sie sich von dem
Entstehungsherd entfernen. Diese Weiterleitung ist unabhingig von
den Faserziigen, deren Bedeutung von uns lediglich darin gesehen wird,
Nachbargebiete oder ferner liegende Zentren, die von den Erregungen
eines bestimmten Herdes stets mit unverminderter Intensitiat getroffen
werden sollen, in einen allgemeinen Erregungszustand zu versetzen, in
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welechem diese auch fiir Reize von verminderter Lebhaftigkeit auf-
nahmefihig bleiben?)?).

Wir kehren hier wieder zu dem Ausgangspunkt dieser Erorterung,
zu dem Insektengehirn zuriick. Der Mangel an Verbindungsfasern
zwischen dem rechten und linken pilzhutférmigen Korper fithrte uns
zu prinzipiellen Fragen iiber die Leistungen der Nervenfasern. Ihre
Beurteilung war weiterhin vollstindig unabhéngig von den im Insekten-
gehirn vorliegenden Verhiltnissen. So wird man auch nicht erwarten
diirfen, dafl das SchluBergebnis unserer Betrachtung besonders dazu
geschaffen wére, uns die Eigenart dieses speziellen Falles vollkommen
verstandlich zu machen. Wenn auch bei einer Unabhingigkeit der
Erregungsmitteilung von den Fasern die Annahme einer Verschieden-
heit der Leistungen der rechten und linken Hirnhialfte weniger dringlich
gefordert wird, so muf} eine solche doch auch auf dieser Basis in den Be-
reich der Moglichkeit gezogen werden. Fiir einen Reiz, der sich von seiner
Eingangspforte aus auf beide Hirnhilften ausbreitet, mag die Erregungs-
steigerung, die der anderseitige pilzhutférmige Korper durch indirekte
Bahnen erfahrt, dasselbe Maf} erreichen wie die Steigerung, die dem
gleichseitigen pilzhutférmigen Koérper auf direkter Bahn erteilt wird.
Aber dies ist schon sehr fraglich. Auf jeden Fall aber kann fiir freie

1) Man fiihlt sich hier versucht, eine Parallele zu ziehen mit gewissen
Erscheinungen der Hypnose. Der zu Hypnotisierende wird zunéchst der
Beeinflussung zugénglicher gemacht dadurch, daB alle zerstreuende Ein-
wirkungen nach Moglichkeit beseitigt werden. Dieses ,,Eingestelltwerden‘
auf die zu erwartenden Vorgénge kann mit dem Zustand verglichen werden,
in den Gehirnpartien durch andere Bezirke vermittelst der Fasererregung
versetzt werden.

%) Es bestehen geniigend Griinde, die uns annehmen lassen, da8 die
Erbmasse der Keimzellen vorwiegend, wenn nicht ausschlieBlich, im Kern
lokalisiert ist. Fir denjenigen, der in dem Ererbten Entwickelungs-
bestimmer mnemischer Natur sieht, ergibt sich demnach die Notwendig-
keit, die ontogenetischen Gedachtnisresiduen in erster Linie oder ganz in
den Kern zu verlegen. Die Ahnlichkeit der mnemischen Prozesse mit
den Gedichtnisvorgingen des Gehirns, eine Ahnlichkeit, die wohl durch
Wesensverwandtschaft bedingt ist, gibt uns das Recht zu fragen: Lassen
sich die speziellen Vorstellungen iiber den Sitz der Mneme auf die Funk-
tionen des Gehirns iibertragen ? d. h., kann daran gedacht werden, da@
in der grauen Hirnrinde den Kernen die Speicherung der Residuen zufillt,
wahrend das Plasma sich hierfiir weniger eignet, da sich in ihm die asso-
ziativen Vorgénge abwickeln ? Naheres dariiber zu sagen, ist hier nicht
der Ort. Doch mag soviel angedeutet werden: Unter Zugrundelegung
dieser Vorstellungen kann vielleicht verstédndlicher werden, warum sich
Reproduktionen des Gehirns stets in charakteristischer, aber kaum néaher
zu bezeichnender Weise von den Effekten unterscheiden, die durch Ori-
ginalreize hervorgerufen werden; eine Unterscheidung, die uns stets ge-
lingt, ohne daB sich ein uns hierbei orientierender Faktor bisher hitte
auffinden lassen. Die innigere Beziehung der einen Gruppe zu den
Kernen lieBe uns natiirlich auch noch keine konkrete Vorstellung iiber
das wirklich Unterscheidende gewinnen. Doch vermodgen wir so fir die
zwei verschiedenen Farbungen derartiger Erlebnisse wenigstens in einem
Punkt zwei verschiedene Vorbedingungen aufzuweisen.

15%
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Handlungen in dem Mangel an Kommissurenfasern, die die pilzhut-
formigen Korper direkt verbinden, ein Nachteil erblickt werden, so-
lange man nicht annehmen darf, daBl der Gedichtnisschatz beider Teile
identisch ist. Hieriiber aber kann durch das Experiment entschieden
werden. Ergeben sich hierbei keine Differenzen, so ist die Bedeutungs-
losigkeit der Leitungsbahnen fiir die Ausbreitung der bei Reproduk-
tionen und Assoziationen wesentlichen Erregungsqualititen aufgedeckt.
Liegen jedoch Unterschiede vor, so wiirde dies nach dieser Richtung
hin nichts aussagen, wohl aber wiirde dann im Hinblick auf die re-
produktive und assoziative Fihigkeit das Insektengehirn als mangel-
haft organisiert erscheinen miissen.
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Nahpunkt 178.

Naupliusauge 148.

Nebenaugen der Araneiden 108.

Nebenpigmentzellen 155.

Nebenpupille 168.

Nepiden, statische Organe 75.

Netzspinnen, Augen 109, 110, 129.

Niedere Sinne 11.

Noctuiden, abdominale Sinnesorgane
40.

Ocellen 145.

—, Funktion 204.

Omma 153.

Ontogenese der Spinnenaugen 102.

Palmensches Organ 40.

Pantopoden, Augen 139.

Passiver Gleichgewichtszustand 70.

Pedipalpen, Hauptaugen 133.

—, Seitenaugen 132.

Pemphigus, Ocellen 148.

Phalangiden, Augen 107.

Phaosphéaren 99, 107, 113, 133, 150.

Phronimiden, Augen 194.

Phryganiden, Stemmata 143.

Phylognese der Spinnenaugen 102.

Pigmentwanderung im Appositions-
auge 168.

— im Spinnenauge 135.

— im Superpositionsauge 180.

Porenplatten 30.

Postantennalorgan der Collembolen
40.

Potamobius,
Organ 81.

Proscorpius, Augen 115.

Pseudokones Auge 155.

Pseudoocellen 40.

Pseudopupille 168.

— im Superpositionsauge 180.

Pseudoskorpioniden, Augen 128.

Psophus, Ocellen 146.

Ptychoptera, blaschenférmige Sinnes-
organe 40.

statisch - dynamisches

Querdisparation 201.

Randkuppel 23.
Reiz 95.
Reizschwelle 95.
Resonator 53.
Retinula 154.
Rhabdom 93.
Rhabdomer 154.
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Richtungslokalisation des Gehor-
sinns 65.

RiechgeiBel 36.

Rostformiges Tapetum 131.

Rudimentare Augen von Limulus

118, 121, 123.

Salticiden, Hauptaugen 111.

Sammelgruben der Riechorgane 30.

Sapphirina, Augen 150.

Schaltzone 92.

Schmerzsinn 38.

Schmetterlinge, Stemmata 143.

Schmetterlingsfliigel 20, 22, 23.

Sehscharfe 196.

Sensibilisatoren 211.

Sensilla placodea 30.

Sensitivierung 94.

Simultaner Kontrast 200.

Sinnesborste 12, 16.

Sinneshaar 15, 46.

Sinnesschlauche 37.

Sinnesschuppen 20.

Sinnesstacheln 21.

Skapale Papillen 40.

Skolopendriden, Augen 97.

Skolopophor 45.

Skorpioniden, Hauptaugen 133.

—, Seitenaugen 113.

Skutigera, Augen 100.

Solifugen, Augen 105.

Spanner, Hoérorgan 64.

Speckkéafer 146.

Spezifische Sinnesenergie 12.

Springreflex 89.

Sprungspinnen, Augen 109, 129.

Stammbaum des eversen Spinnen-
auges 103.

— des inversen Spinnenauges 129.

Statische Sinnesorgane 68.

Statocysten 68.

Statocystentonus 83.

Statolith 68.

Stelle deutlichsten Sehens 196.

Stellungshaare 22.

Stemmata 139.

Stereoskopisches Sehen 201.
Stiftchenférmiger Korper 17, 45.
Stiftchensiume 92.
Strepsipteren, Augen 142.
Subgenualorgan 61.
Superpositionsauge 171.

Tagessehen 137.

Tastsinn 19.

Temperatursinn 25.

Tetanische Erregung 47.
Thermischer Sinn 25.
Tibialorgane 59.
Tomosvarysches Organ 40.
Topochemischer Sinn 34.
Trichterformiges Tapetum 131.
Trommelfellkérperchen 53.
Tropismen 220.

Tympanale Chordotonalorgane 53.
Tympanum 47.

Ultraviolette Strahlen 95, 210, 211.

UnregelmaBig gebaute Facettenaugen
187.

Unterschiedsempfindlichkeit 80, 205,
214.

Warmesinn 25.
Warmestrahlen 96.
Wassermilben, Augen 105.
Wechselsinnesorgane 14.

Xiphosuren, Augen 101, 115.

Young-Helmholtzsche Dreifarben-
theorie 13.

Zapfenformiges Korperchen 54.
Zerstreuungskreis 116, 198, 199.
Ziinsler, Hororgan 64.
Zusammengesetztes Auge 153.
Zygaena, Ocellen 148.
Zwischenorgan 61.
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