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Nachdem die Behauptung von C.v. Hgess, alle Wirbellosen seien
total farbenblind, fiir eine Reihe von Insekten widerlegt worden ist (vgl.
die Zusammenfassung und Literaturiibersicht bei KtaN 1927a u. 1928),
erschien es wimschenswert, die Untersuchung des Farbensinns noch auf
andere Insekten auszudehnen. Dabei versprachen immer noch Bliiten-
besucher den meisten Erfolg. Uber die Tagfalter lagen nur unvoll-
kommene, teilweise sich widersprechende #ltere Beobachtungen und
einige neuere, aber nicht entscheidende Freilandversuche vor (SEiTz
1912, ELTRINGHAM 19191 KNoLL 19222). Deshalb wurden 1922 Versuche

1 SErrz und EnTrINGHAM stellten in Freilandversuchen fest, daB gefirbte
Attrappen der Weibchen von Anthocharis charlonia (Pieride) bzw. von Brenthis
euphrosine (Nymphalide) bei den betr. Minnchen einen deutlichen ,,Paarungs-
anflug* auslosten; am stérksten anlockend wirkten dabei diejenigen Modelle,
deren Farbung auch fiir das menschliche Auge der natiirlichen Farbe des
Weibchens am nichsten kam. Beide Forscher schlossen aus ihren Ergebnissen
auf ein echtes Farbunterscheidungsvermégen der untersuchten Falter. Aller-
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an Tagfaltern aufgenommen und mehrere Jahre hindurch fortgefiihrt;
iiber die ersten Ergebnisse dieser Versuche wurde 1925 kurz berichtet
(A. KtaNx und D. Irse 1925). Ich mochte an dieser Stelle Herrn Prof.
Kiun fiir die Uberlassung des Themas und seine stete Anteilnahme an
der Arbeit danken. Ferner schulde ich Dank den Herren Assistenten des
Institutes, sowie Herrn cand. zool. W. LUuTHER und zahlreichen anderen
Bekannten fir die bei den Experimenten oft nétige Hilfe, vor allem
auch den Direktoren des Pflanzenphysiologischen Institutes, Herrn Prof.
Burcerr und Herrn Prof.v. WerTsTEIN fiir die Uberlassung eines Glas-
hauses als Arbeitsraum.

L. Freilandversuche.

Zunichst wurde, im AnschluB an &ltere Beobachtungen, das Ver-
halten der Tagfalter im Freien gegeniiber farbigen Objekten untersucht.
Hauptsichlich kam dabei der Bliitenbesuch in Frage.

Dariiber, ob die Tagfalter mehr durch den Duft oder die optischen Eigen-
schaften der Bliiten angezogen werden, kann man in der bliitenbiologischen
Literatur die widersprechendsten Angaben finden. Die letztere Meinung wird je-
doch entschieden hiufiger vertreten, unter anderen sogar von F. PLATEAU (1904
bis 1906), der sonst als eifriger Gegner der Annahme eines Farbensinnes der In-
sekten bekannt geworden ist. Er berichtet namlich, daf} sich Zitronenfalter und
Kohlweilllinge in seinem Garten durch die bunten, aber duft- und nektarlosen
Hochblitter von Salvia horminum ,,tiuschen‘ lieBen, wobei sie diese anflogen
und mit ihren entrollten Riisseln abtasteten; dhnliches beschreibt unter anderen
Kx~urH fiir Kaisermantel (Argynnis) und Feuerfalter (Polyommatus) an Rumex-
Friichten. Auch in Freilandversuchen von PLATEAU, ANDREAE (1903) und anderen
ergab sich, daf gerade Tagfalter sich durch aufgestellte kinstliche Blumen leichter
als andere Insekten ,,tiuschen‘‘ lassen. Diese Angaben konnten nun in eigenen
Freilandversuchen nachgepriift und bestitigt werden.

Ende Mai 1922 konnte ich im Molkengrund, einem sehr geschiitzt
liegenden Tale bei Gottingen, eine gréflere Anzahl von Argynnis aglaja
beobachten, die fast nur auf dem dort stark vorherrschenden blauen
Gimnsel (4juga reptans) ihre Nahrung suchten, wobei sie eifrig von Bliite
zu Blite flogen. DaB es hauptsichlich die Farbe war, die die Falter an-
zog, dafiir sprach besonders der Umstand, da8 von den vereinzelt da-
zwischen stehenden anderen Blumen nur noch die blauen, violetten und
purpurnen (ndmlich Gundelreben, Wicken und Geranien) von Argynnis
gelegentlich kurz besucht wurden. Dagegen wurden die weilen (Erd-
beere, Sternmiere) wohl stark von Erebia, die gelben (gelbe Taubnessel,
Hahnenfufl) von verschiedenen anderen Tagfaltern beflogen, von
dings waren die von ihnen benutzten Pigmente nicht analysiert in bezug auf

Helligkeit, spektrale Zusammensetzung des reflektierten Lichtes und evtl. von
ihnen ausgehende Duftreize.

2 (zu S. 658) K~orL (L. c. S. 368) hat mit Hilfe der Glasrohrchenmethode
festgestellt, daB Pieris rapae und P. ergane infolge optischer Fernwirkung zu
den Bliiten von Satureja nepeta gelangen.

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 8. 43a
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Argynnis jedoch iiberhaupt nicht beachtet. Es wurden nun an den
folgenden Tagen einige kiinstliche Bliiten in Sternform aus verschiedenen
Nummern der HERINGschen bunten Pigmentpapiere sowie der Grauserie
ausgeschnitten und zwischen dem Giinsel aufgestellt. Das Ergebnis war
folgendes: von Argynnis uberhaupt nicht beachtet wurden die Bliten
aus weillen und grauen Papieren, sowie aus den Farben Rot Nr. 1, Gelb
Nr. 4, Griin Nr. 8. ,,Angeflogen‘ bis auf etwa 1cm Entfernung wurden:
Orange Nr. 3 (10mal), Blau Nr. 12 (2mal), Blau Nr. 13 (4mal), Violett
Nr.14 (7mal) und Purpur Nr.15 (2mal). ,,Besucht* wurden auBerdem :
Blau Nr. 12 (1mal), Violett Nr. 14 (5mal) und Purpur Nr. 15 (5mal).
Unter ,,Besuch‘ wird hier nach Kxort (1926) verstanden, dal der Falter
sich nach vorangegangenem Anflug auf der Bliite niederlait oder sie
mindestens im Fluge beriihrt. Bei den hier beobachteten ,,Besuchen‘*
betastete Argynnis aglaja auBerdem noch die Pigmentbliite, genau wie
die echten Ajuga-Bliten, mit entrolltem Riissel: Riisselreaktion. Es
handelte sich also um eine eindeutige Nahrungsreaktion.

Aus diesen Vorversuchen geht hervor, daf 1. tatséchlich unter be-
stimmten Umstdnden die optischen Eigenschaften der Bliiten geniigen,
um eine vollstindige Nahrungsreaktion auszulSsen; und da 2. von
Argynnis bestimmte bunte Pigmente den Graustufen vorgezogen, also
auch von diesen unterschieden wurden. Ob diese Bevorzugung spontan
oder auf Grund einer vorangegangenen Bindung an die Bliitenfarbe
des Giinsels erfolgte, muBite natiirlich offen bleiben. Jedenfalls ist das
Vorhandensein eines Farbensinnes bei Argynnis aglajo dadurch bereits
bewiesen.

I1. Laboratorinmsversuche.

Um die Beschaffenheit des Farbensinnes im einzelnen festzustellen,
mulBte versucht werden, eine entsprechende Nahrungsreaktion auf Farb-
reize auch im Laboratorium zu beobachten. Denn dort konnten, bei
Verwendung frisch geschliipfter Falter, alle Erfahrungen mit Farben aus-
geschaltet bzw. genau kontrolliert, und auch sdmtliche iibrigen Bedin-
gungen besser {ibersehen und geregelt werden. AlsVersuchsraum dienten
die beiden siidlichen Abteilungen eines Gewichshauses (je zu4 X 3 m)
auf dem Dach des pflanzenphysiologischen Institutes.

A. Material.

Die Auswahl des zu untersuchenden Materials erfolgte nach ver-
schiedenen Gesichtspunkten. Da gefangene Falter i. a.nicht verwandt
werden konnten, muBten die Puppen selbst geziichtet oder im Handel
beschafft werden!. Infolgedessen mullte auf die Untersuchung ver-
schiedener schwer zu beschaffender Formen, z. B. der im Freiland be-
obachteten Argynnis aglaja, ferner Lycaeniden und anderer verzichtet

1 Bei der Zucht leistete das Handbuch von LEDERER wertvolle Dienste.
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werden. Natiirlich kamen in erster Linie Bliitenbesucher? in Betracht;
doch wurden zum Vergleich auch Arten mit anderer Lebensweise heran-
gezogen, z. B. Vanessa antiopa (Baumsaftsauger), Apatura iris (unter an-
derem an Mist). Ferner wurde angestrebt, Vertreter aus moglichst vielen
Familien zu untersuchen; dabei wurde die Untersuchung iiber die
Rhopaloceren hinaus auf Dickkopffalter (Hesperiden), Tageulen,
Zygaenen und Schwirmer ausgedehnt. — Folgende Arten wurden so im
Versuchsraum vom Schliipfen an bis zu ihrem Absterben, also mindestens
einige Wochen hindurch, beobachtet:

Papilioniden: 1. Papilio machaon L.
2. P. podalirius L., 3. P. philenor L. (Exote).

Pieriden: 4. Pieris brassicae L., 5. Gonepteryx rhamni L.

Nymphaliden: 6. Pyrameis cardui L., 7. P. atalanta L., 8. Vanessa 10
L., 9. V. urticae L., 10. V. polychloros L., 11. V. antiopa L., 12. Argynnis
paphia L., 13. Satyrus circe F., 14. 8. semele L.,
15. Araschnia levana u. prorsa L., 16. Melitaea aurinia Rort., 17. M. cinzia L.,
18. Apatura iris L., 19. Limenitis populi L., 20. L. sibylla L.

Hesperiden: 21. dugiades sylvanus Esp. (gefangene Exemplare!).

Sphingiden: 22. Chaerocampa elpenor L.

Noctuiden: 23. Plusia gamma L.

Zygaeniden: 24. Zygaena trifolit Esp.

Bei einem grofien Teil der genannten Falterarten (— bei allen nicht
in Kleindruck angefiihrten —) gelang es nun tatsichlich, auch in Labo-
ratoriumsversuchen eine Nahrungsreaktion auf Farbreize hervorzu-
rufen, die der im Freilandversuch bei Argynnis aglaja L. auf natiir-
lichen und kiinstlichen Blumen beobachteten genau entsprach, also
sicher kein Laboratoriumsprodukt darstellt.

B. Die Versuchsbedingungen.

Die gebriauchlichste Methode zur Untersuchung des Farbensinnes der
Insekten war bis jetzt meist die Dressur2. Hierbei werden die Tiere
lingere Zeit auf einer bestimmten Farbe gefiittert, so daBl sich eine
Assoziation Dressurfarbe-Futter bildet ; schlieBlich vermag auch die ohne
Futter dargebotene Farbe eine Nahrungsreaktion auszulsen. Die
Reaktion auf die Farbe ist also in diesem Fall sekundir erworben.
Kw~oLL (1922) hat gezeigt, dafl bei Macroglossum durch Farbreize bereits
primér, vor jeder Erfahrung, eine deutliche Nahrungsreaktion ausgelost
werden kann. Dasselbe hat sich auch bei zahlreichen von mir unter-

1 Nach LamperT und KNUTH.

2 Vgl. v. FriscH (1914), KtEN (1921, 1923, 1927) Bienen; ARMBRUSTER (1922)
Wespen; K~xoLL: Macroglossum (1922) (Taubenschwanz) und Profoparce con-
volvuli (Windenschwirmer, 1927); entsprechend auch ,,Selbstdressur’ von Bom-
bylius (1921) und Bienen (1926); O. KoEHLER (1924) Libellenlarven.

43*
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suchten Arten gezeigt. Infolgedessen wurde vor jeder Dressur zunichst
diese spontane Nahrungsreaktion auf Farben fir die einzelnen Arten niher
untersucht, in den ,,Darbietungs- oder Sponianversuchen‘. Bei den-
jenigen Arten, wo sie iiberhaupt auftrat, stimmte sie in ihren Haupt-
ziigen tiberein: Wahrend die Falter fiir gewohnlich ziemlich schnell und
hoch unter dem Dach des Versuchsraumes umherfliegen, kommen die in
,»Nahrungsstimmung** befindlichen in ruhigen, kreisenden oder pendeln-
den, gleichsam ,,suchenden‘‘ Fliigen (oft Gleitfliigen) allméhlich herunter,
und gelangen durch solche Suchfliige schlieBlich stets in die Nihe der
dargebotenen farbigen Objekte. Bei der eigentlichen ,,Nahrungsreakiion‘
auf diese kann man folgende Phasen unterscheiden:

a) Der Falter fliegt — oft sogar aus mehreren Metern Entfernung —
deutlich gezielt und geradlinig auf die Farbfliche zu, = , Anflug*.

b) Er 148t sich auf ihr nieder oder beriihrt sie mindestens im Fluge,
= ,,Besuch‘.

c) Er betastet sie kiirzere oder ldngere Zeit mit dem nun entrollten
Riissel (der sonst stets zusammengerollt getragen wird), = ,,Riissel-
reaktion‘. Je nach dem Grad des Hungerzustandes wird vom einzelnen
Tier die Reaktion verschieden weit durchgefithrt. Zahlenmdipig ver-
wertet wurden in den Versuchen nur ,,Anfliige‘‘ mit folgendem ,,Besuch*;
also weder ein ,,Anflug** allein noch ein ,,Besuch‘ ohne vorhergehenden
»Anflug, z. B. von der unmittelbaren Nachbarschaft der Farbfliche aus .

Die Nahrungsreaktion tritt nur unter bestimmten Bedingungen auf,
die im Versuchsraum nicht immer hergestellt werden konnten. Um
iiberhaupt fliegen zu kénnen, brauchen die meisten Tagfalter nicht nur
einen groBeren Raum,— das Gewéchshaus erwies sich fiir die Mehrzahlals
gerade ausreichend —, sondern auch ganz bestimmte Licht- und Wirme-
verhdlinisse.

Zunichst muBl eine méglichst gleichmifige Beleuchtung herrschen, da die
stark positiv phototaktischen Tagfalter (besonders die Pieriden) sich sonst dau-
ernd an der hellsten Stelle des Raumes aufhalten und dadurch an jeder
anderen Reaktion verhindert werden. Eine im allgemeinen hinreichende Gleich-
méBigkeit der Beleuchtung wurde durch Kalkanstrich der aus Glas bestehenden
Teile (Dach und obere Winde) des Gewéichshauses erzielt. Stets wurde die Ver-

suchsanordnung an einem besonders hellen Platz aufgestellt (auf einem Tisch
dicht vor einem nach Siiden gelegenen, mit Tiill bespannten Fenster) um so von

1 ,,Besuche‘ auf Farbflichen kénnen zwar auch auBerhalb einer Nahrungs-
reaktion auftreten, z. B. bei der Paarung (vgl. die Versuche von SErrz [1912],
ELTRINGHAM [1919]) oder eventuell beim Legeflug, entsprechend wie bei Macro-
glossum (KNoLL 1922). Diese beiden Reaktionen kamen aber im Versuchsraum
so selten vor — obwohl die Moglichkeit mindestens fiir die erste stets gegeben
war — , daBl eine Verwechslung mit der Nahrungsreaktion nicht in Frage kommt.
Zudem trat bei den gezidhlten ,,Besuchen® durchschnittlich in 90% der Fille noch
die Entrollung des Riissels auf, wodurch die Nahrungsreaktion eindeutig als
solche gekennzeichnet war.
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den Faltern leicht gefunden werden zu kénnen. — Ferner muB die Lichtintensitit
maglichst grofl sein; denn bekanntlich ist die Reizschwelle fiir die kinetische Wir-
kung des Lichtes bei den meisten Tagfaltern so hoch, daB z. B. schon eine vor-
iibergehende Verdunkelung der Sonne geniigt, um sie vollig zur Ruhe zu bringen.
Infolgedessen sitzen sie an tritben Tagen mit geschlossenen Fliigeln bewegungslos
da; nur bei sehr hohen Temperaturen fliegen sie gelegentlich auch dann. Bei
direkter Sonnenbestrahlung liegt die Temperatur, bei der die Falter am munter-
sten sind, etwa zwischen 25 und 35° C; die Grenzen, innerhalb deren sie iiberhaupt
noch fliegen, sind ungefahr 21 und 38% (je nach Art und Jahreszeit etwas vari-
ierend). Héhere Temperatur, etwa von 38—41° C, die leider im Juli im Versuchs-
raum héiufig auftrat, lihmt nicht nur die Bewegungen der Falter, sondern schidigt
diese dauernd. Da die Temperatur nur wenig durch Liiftung, die Beleuchtung
gar nicht reguliert werden konnte, blieb die Versuchszeit auf die sonnigen Stunden
der Monate Mai bis September — mit Ausnahme der heiBesten Zeit — beschrénkt.
Dabei war es immerhin im Frithjahr und Herbst von groBem Vorteil, dafl infolge
der Siidlage an sonnigen Tagen im Innern stets eine betrachtlich hohere Tempe-
ratur herrschte als drauBlen. Auch das Fehlen jeden Windes trug zur Tempe-
raturerhohung bei; auBlerdem ermoglichte es den Faltern eine gréBere Zielsicher-
heit des Fluges.

Abgesehen von diesen AuBlenbedingungen hingt die zahlenméiBige
Hiufigkeit der Nahrungsreaktion bei einer untersuchten Gruppe, ebenso
wie der Grad ihrer Durchfithrung beim einzelnen Tier, natiirlich in erster
Linie vom Grade des Hungerzustandes ab. Dieser konnte im Versuchs-
raum stets hinreichend reguliert werden, wenigstens bei denjenigen
Arten, die regelmifBig zum Futter kamen (Vanessen). In der Hauptver-
suchszeit, zwischen 1/,8 und 11 Uhr, waren alle Tiere nachweislich in
einem mittleren Hungerzustand, da sie zuletzt am Tag vorher, spéatestens
um 17 Uhr, gefiittert worden waren.

Da es sich bei den Dressurversuchen zeigte, daf Erfahrungen mit
farbigen Objekten die spontanen Reaktionen der Falter stark abindern
konnen, fand die Fiitterung (auBlerhalb der Dressuren) stets auf farbloser
Unterlage statt.

AlsFuttergefi3 diente dann ein Uhrschilchen, in dem sich mit Zuckerwasser
getrinktes, weiBles oder graues Fliepapier befand. Da jedoch so immer noch die
Moglichkeit einer Bindung an ,,Grau‘ oder ,,Wei** bestand, wurden die wichtig-
sten ,,Darbietungsversuche stets wieder mit frischem Material nachgepriift.
Selbstverstandlich befanden sich auch sonst keine farbigen Gegenstande im Ver-
suchsraum. Winde und Dach waren weil3, Tische, Leisten, Fu3boden und alles
iibrige grau oder schwarz.

Eine Steigerung der Nahrungsstimmung konnte bei manchen Arten
auch durch die Anwesenheit gewisser Duftstoffe hervorgerufen werden, die
mittels eines Zerstaubers entfernt von der Versuchsanordnung im Raume
versprengt wurden (vgl. S. 685).

Da bei der zu den Versuchen nétigen, starken diffusen Beleuchtung
ein Spektrum von -geniigend groBer Intensitit nicht entworfen werden
konnte, war ich auf die Benutzung von Pigmentfarben angewiesen. Ich
verwendete die 16 Nummern der bekannten HErIiNGschen Pigment-

Z. £. vergl. Physiologie Bd. 8. 43b
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papiere. Ein Nachteil derselben liegt darin, daB die verschiedenen
Lieferungen der einzelnen Nummern nicht immer gleich ausfallen,
auBerdem in der duBerst geringen Sattigung namentlich der griinen und
blaugriinen Papiere. Diesem Mangel wurde in einem besonderen Teil
der Versuche durch Trankung der Papiere mit Paraffin abzuhelfen ver-
sucht, wodurch die Pigmente fiir unser Auge an Helligkeit verlieren, aber
an Sattigung gewinnen. Eine solche Papierfliche besitzt nun auBler der
Farbe noch verschiedene andere Eigenschaften, von denen unter Um-
stinden jede fiir sich allein eine Nahrungsreaktion ganz oder zum Teil
auslésen konnte, und deren Wirkung daher in den Darbietungsversuchen
ausgeschaltet werden muBte: Helligkeit und Form der Fliche, einen
‘etwa von ihr ausgehenden, wenn auch fiir uns nicht wahrnehmbaren
Duft; endlich kiime fiir die Auslésung der Phase ¢) (Riisselreaktion) noch
der spezifische Beriithrungsreiz in Frage.

Die Ausschaltung moglicherweise vorhandener Duftfunterschiede wurde in be-
stimmten Kontrollversuchen vorgenommen, ohne daB an den Versuchsresultaten
etwas wesentliches gedindert worden wire. Sie geschah teils durch Uberdeckung
der Versuchsanordnung mit einer Glasplatte (siche Tabelle 2, 8. 671), teils durch die
erwahnte Paraffinierung simslicher benutzter farbloser und farbiger Papiere, wo-
durch alle Objekte wenigstens den gleichen Geruch erhalten mufiten; dadurch
wurde auch zugleich der spezifische Beriihrungsreiz verindert. Da8 die Papiere
vor Feuchtigkeit geschiitzt wurden, die nach Min~icHs Versuchen (1921) bei Be-
rithrung durch die Tarsen ebenfalls eine Riisselreaktion auszulsen vermag, ver-
steht sich von selbst, ebenso, daB sie hiufig erneuert wurden, um einen ihnen
vielleicht anhaftenden Schmetterlingsgeruch auszuschalten. Es konnte ferner
noch ein Reiz von einem bereits auf der Farbfliche sitzenden Falter ausgehen, und
zwar konnte dieser entweder anlockend oder abschreckend wirken. Aus diesem
Grunde wurden die Falter, falls sie nach erfolgtem Besuch nicht gleich fortflogen,
durch leichtes Beriihren der Unterlage vertrieben, und so lange dies keinen Erfolg
hatte, weitere Besuche auf der betreffenden Farbfliche nicht gezihlt.

Helligkeit und Form der Farbflichen wurden gelegentlich variiert,
wobei keine Anderung der Reaktion zu bemerken war. In der Haupt-
sache jedoch wurde die Wirkung dieser beiden Faktoren auf indirektem
Wege, nach der Methode v. FrIiscHs ausgeschaltet: Die Pigmentflichen
wurden zwischen grauen Papieren dargeboten, die in 18 Helligkeits-
abstufungen von weil bis schwarz aus den 50 Nummern der HERINGschen
Grauserie ausgesucht waren, und genau die gleiche Gestalt und GroBe
aufwiesen. So war zu erwarten, daB jeder Farbfliche mindestens eine
Graufliche entsprach, von der sie sich weder durch Form noch durch
Helligkeit, sondern nur durch die spektrale Zusammensetzung des von
ihr reflektierten Lichtes unterschied.

Die Papiere erhielten dabei entweder Tafel- oder Bliitenform. Qua-
dratische T'afeln von 7 cm Seitenlinge, aus den farbigen und grauen
Papieren ausgeschnitten und auf Karton gezogen, wurden nebenein-
ander nach Art eines Schachbrettes auf das Versuchsfeld gelegt; ihre
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Anzahl betrug in den meisten Versuchen 42. Selbstverstdndlich wurden
die einzelnen Tafeln héufig miteinander vertauscht. Wegen ihrer griSe-
ren Ausdehnung gegeniiber den nur etwa 5 cm im Durchmesser messen-
den Bliten waren sie fiir sehr hochfliegende Falter (Pieris, Papilio
machaon) offenbar besser sichtbar, wenigstens wurden sie von diesen
hiufiger besucht. AuBerdem erméglichten sie das
Uberdecken einer Glasplatte. Dressiert wurde jedoch
auf Tafeln nie.

Die FKiinstlichen Bliten wurden aus Pigment-
papieren ausgeschnitten und zu dreidimensionalen
Gebilden zusammengendht. Dadurch hoben sie sich
besonders gut von dem grauen (im Sommer 1923
schwarzen) Versuchsbrett ab, und boten aullerdem
den Faltern einen bequemen Anflugsort. Alle be- app. 1. Papierblite mit
saBen an Stelle der Kelche farblose Glasréhrchen Glasrohrehen.
von etwa 5 cm Lange, die in die 20 Locher des Versuchsbrettes hineinge-
steckt werden konnten (siehe Abb.1 u. 2). Auf diese Weise konnten auch
die grauen und farbigen Bliiten innerhalb eines Versuchs leicht gegen-

Abb. 2. Versuchsbrett mit 20 Papierbliiten, davon 18 Graustufen; auf Gelb Nr.4 Vanessa
polychloros, auf Purpur Nr. 15 Gonepteryx rhamni.

einander ausgetauscht werden, um einen moglichen Einflul der Lage
auszuschalten. Bei der Dressur dienten die Rohrchen zur Aufnahme
des Futtersaftes. Die in einem Teil der Versuche angewandte Paraf-
finierung wurde durch kurzes Eintauchen der fertigen Bliiten in heilles
Paraffin erreicht (vgl. von Frisca 1926). Da die Graubliiten hierdurch
sehr stark verdunkelt wurden, muBten hellere HERINGsche Graustufen
verwandt werden als in den iibrigen Versuchen.

Die Dressurversuche erforderten natiirlich eine etwas andere Be-
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schaffenheit der Versuchsanordnung als die Darbietungsversuche. Zu-
néchst ist Voraussetzung fiir die Bildung der Assoziation Pigment-Futter,
daB die Dressurblite spontan vom Falter gefunden wird (Daraufsetzen
der Falter auf die Bliite erwies sich als unzweckméaBig). Es war also
notig, wenigstens diejenigen Bliiten, die nicht schon wegen ihrer Fir-
bung spontan besucht wurden, bei der Dressur noch mit einem be-
sonderen anlockenden Hilfsreiz zu versehen. Hierfiir wurde ein Duftstoff

Abb. 3. Versuchsanordnung fiir die Dressur. « Seitenansicht, b aufgeklappt, ¢ einzelne
Futterbliite.

gewéhlt, der entweder dem Futtersaft beigefiigt wurde (Honig) oder
auflen auf die Bliite getropft wurde (Amylacetat). Beide vermochten
jedoch nur die Vanessen mit geniigender Sicherheit aus einiger Ent-
fernung zu der Bliite hinzufithren. Auf die Dressur aller iibrigen Arten
wurde daher vorldufig verzichtet. Nach einiger Zeit wurde der Duftstoff
wieder fortgelassen, und die Dressur mit reinem Zuckerwasser zu Ende
gefiihrt, das als solches auf die Falter niemals anlockend wirkt.

Um die Assoziation Dressurfarbe-Futter méglichst zu befestigen,
muBte ferner eine allzu rasche Sittigung der Falter vermieden werden.
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Zu diesem Zweck wurden zur Dressurfitierung in die oberen Enden der
mit Zuckerwasser gefiillten Réhrchen der Dressurbliiten kleine Pfropfen
aus Watte oder FlieBpapier gesteckt, sodall die geringen, oben von den
Faltern abgesogenen Mengen sich nur allmédhlich von unten her wieder
erneuern konnten. Um Dressur auf diese Pfropfen zu vermeiden, wurden
die leeren Rohrchen der ibrigen Bliten mit entsprechenden trockenen
versehen. Sobald die Rohrchen geleert waren, was meist nach einigen
Stunden der Fall war, wurden sie anfangs von oben her mittels einer
Pipette nachgefiillt. Besser bewahrte sich eine Anordnung (Abb. 3),
bei der die Réhrchen der Dressurbliiten unten nicht geschlossen, sondern
mit einem Gabelrohr verbunden waren, das zu einer ziemlich weiten
Flasche fiuhrte. Da der Flissigkeitsspiegel in den Rohrchen stets auf
dem gleichen Niveau blieb wie in der Flasche, mit der sie kommuni-
zierten, brauchte nur diese téglich nachgefillt zu werden, wobei — ab-
gesehen von der viel gleichméBigeren Futterversorgung — die trinkenden
Falter weniger gestért wurden.

Leider konnten auch durch diese Anordnung die Falter nicht ver-
anlaft werden, stindig von Blute zu Bliite zu fliegen, wie im Freien.
Dazu kommt noch, daB die Tagschmetterlinge an sich frither zu trinken
aufhéren, als etwa die stets weitersammelnden Bienen, oder die krif-
tigeren Schwirmer, die viel gréfiere Nahrungsmengen aufnehmen miissen.
Endlich sind sie wohl auch weniger befahigt zur Bildung von Assozia-
tionen als die genannten Insekten. Aus all diesen Griinden dauerte es
auch bei anhaltend gutem Wetter, das in Gottingen sehr selten herrscht,
gewohnlich mehrere Tage, bis iiberhaupt ein Dressurerfolg zu bemerken
war. Bei der kurzen Lebensdauer mancher Arten (14 Tage bis 3 Wochen)
muBten daher sehr viele Dressuren ergebnislos abgebrochen werden, oder
wenigstens unvollstindig bleiben.

C. Die Versuche.
1. Darbietungs- oder Spontanversuche.

Es wurde nun zunichst bei den einzelnen Arten die spontane Nah-
rungsreaktion auf Farben geprift, weil ihre genaue Kenntnis einerseits
schon manchen wichtigen Aufschluf iiber die Beschaffenheit des Farben-
sinnes geben kann, andererseits die notwendige Vorbedingung fiir die
Beurteilung des Erfolges einer ,,Dressur® darstellt. In den folgenden
,,Darbietungs- oder Spontanversuchen‘‘ ergaben sich statistisch ver-
wertbare Besuchszahlen nur fir Papilio machaon, Pieris brassicae,
GQonepteryx rhammni, Argynnis paphia und die Vanessen: Vanessa poly-
chloros, V. urticae und V. i0. Spontane Reaktionen auf Farben, die jedoch
nicht hiufig und regelmiBig genug fiir eine statistische Verwertung auf-
traten, kamen ferner noch vor bei: Satyrus circe und 8. semele, Pyrameis
cardui und P. atalanta, Augiades sylvanus, Chaerocampa elpenor. Bei allen
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ibrigen untersuchten Faltern konnte im Versuchsraum bei wochen-, oft
monatelanger Beobachtung keine spontane Farbreaktion festgestellt
werden. Ob sie hier iiberhaupt fehlt, oder nur unter den gegebenen Ver-
suchsbedingungen nicht auftrat, mufl vorldufig dahingestellt bleiben.

Bei der Untersuchung der spontanen Nahrungsreaktion ist darauf zu achten,
daB sie bei einigen Arten nur wihrend bestimmier Lebensstadien ausgelost werden
kann. Bei den Vanessen z. B. tritt sie meist erst am dritten Tage nach dem
Schliipfen auf und verschwindet beider Juni-Generation etwa gegen Ende August;
die Tiere zichen sich dann in die dunkelsten Teile des Versuchsraumes zuriick.
Aufgescheucht, fliegen sie zwar eine Zeitlang umher, doch ohne von den Farben
Notiz zu nehmen, und begeben sich bald wieder in ihre Schlupfwinkel, wihrend zu
gleicher Zeit Falter der Herbstgeneration eifrig die Pigmente besuchen. s
handelt sich hier um einen, anscheinend nur durch innere Faktoren bedingten,
winterschlafahnlichen Zustand, wahrend dessen auch bei giinstigsten AuBlenbe-
dingungen eine Nahrungsreaktion nicht mehr ausgelost werden kann (vgl. das
Verhalten von Macroglossum im Herbst, kurz vor Beginn des Winterschlafes,
KxorrL 1922).

a) Unterscheidungsversuche gegen Grau.

Zundchst wurde in den ,,Unterscheidungsversuchen gegen Grau‘
jedes einzelne bunte Pigment in je zwei Exemplaren zwischen 18 Grau-
bliuten, bzw. in vier Exemplaren zwischen 36 Graubliiten dargeboten.
Die Verteilung der Bliiten iiber das Versuchsbrett wurde innerhalb eines
Versuches oft verdndert. Die beobachteten Besuchsanzahlen sind in
Tabelle 1 wiedergegeben (8. 669), und zwar gibt von den beiden zu jeder
Falterart gehorigen Kolumnen jeweils die erste die Anzahl der Besuche
auf dem betreffenden bunten Pigment an, umgerechnet in Prozent des
gesamten Bliitenbesuchs in dem betreffenden Versuch. Die absolute
Anzahl dieses Gesamtbesuchs ist in der zweiten Kolumne eingetragen.
So z. B. erhielt Rot Nr. 1 von Pieris brassicae 68,7% bel einem gesamten
Bliitenbesuch von 16; also 11 Besuche. Die iibrigen fiinf Besuche haben
sich also auf einige von den 18 Graubliiten verteilt. Die Prozentzahlen
fiir ein bestimmtes Pigment sind fiir die verschiedenen Arten verschieden,
fir eine einzelne Art jedoch ziemlich konstant, wie die gelegentliche
Nebeneinanderstellung zweier gleicher Versuche zeigt (z. B. Gonepteryx
fiir Rot Nr. 1, Vanessa urticae fir Gelb Nr.4 und Blaugriin Nr.11 paraf-
finiert). Auf jeden Fall beweisen die Zahlen, da$ die Mehrzahl der bunten
Pigmente deutlich von den Graustufen unterschieden wird. Wiren die An-
flige rein zufillig, so miiBten die Farbbesuche nur 10% der Gesamt-
besuche betragen, da die bunten Bliiten jeweils nur ein Zehntel der ge-
samten Versuchsanordnung ausmachen. Tatsichlich liegen die Farb-
besuche aber meist zwischen 60 und 100%.

Man koénnte hier einwenden, dafl bei spontaner Bevorzugung einer
bestimmten Helligkeit durch den Falter nur eine Graustufe (bzw.nur
einige) mit der Farbe verwechselt werden kionnte, die Wahrscheinlichkeit
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Tabelle 1. Unterscheidungsversuche gegen Grau.
(Jedes Pigment in je 2 Exemplaren zwischen 18 Grauflichen dargeboten.)

669

Pierzis Gonepteryx Vanessa Vanessa Vanessa io Argynnis
HERING- brassicae rhamni polychloros urticae paphia
Pigment- |
NT. Farb- | Ge- | Farb- | Ge- |Farb-| Ge- | Farb- ‘ Ge- | Farb- ‘ Ge- | Farb- | Ge-
besuch| samt- | besuch | samt- |besuch| samt- |[besuch, samt-|besuch' samt- jbesuch| samt-
in % |besuch| in % ‘besuch in % |besuch| in % ibesuch in % |besuch] in % |besuch
Rot 1{ 68,7 16 100 o 40 78,9 | 19 {842 19 119,2| 26 | 41,2| 34
95,5 | 44
. 290 | 109393 | — | —| — | — |621| 58 |733] 15
Orange 3 |100 4 |100 25| — @ — | — | — |1781|114 | 66,7| 15
94,1 17
Gelb 4{ 79,3 29 100 17 1 — | — 98.3| 61 76,9.i 52 1831 89
» 4 | |
(paraff.) } o o - | — [923] 26 | — - \ -
Gelb 518 |10 w0 | 11|~ —|—| —1]95 2 |25 4
, 6|7 | alsss 6| - —[— —|[s26 |0 7
Gelbgrin 7| — | — | 80 50— — ] — —|e33 49| 0 0
Griin 81 — — 0 ol - — 11— - 0 0 0 0
. 9] —  — 1] o ol - —|—, =10 ol o 0
Blaugriin 10 | — | — 0 0] — i B 0 0 0 0
10 '
(p:';raff.) } e e selBE B e
Blaugriin 11 | — | — 0 0y — =1 — | — 0 4 0 0
p,t;raff. . { T - - ; - :g:g ig o4 34— -
Blau 12 188,33 17 90 10 | — — =1 — |72 68 | 25 4
N 130 | 15100 | 12| — | — [s842 190|823 79 |50 6
Violett 14 | — | — [100 | 17| — | — | — — o206 21| — —
Purpur 15 |825| 40 [ 9731 75 | — | — | — — |50 | 72333 9
. 16 677 3|00 26| — —|— | — |91 11| 0 | 2

fir den Farbbesuch also weit héher sein miite als 109.

Dieser Einwand

ist jedoch durch die Versuche geniigend widerlegt : einmal, weil alle Falter
stets mehrere Nummern der HeRINGschen Farbenserie besuchen, die
unmoglich alle fiir sie gleich hell sein kénnen ; zweitens weil bei den vor-
handenen spontanen Besuchen auf Grau keine bestimmte Stufe bevorzugt

wurde.

b) Bevorzugungsversuche mit mehreren Pigmenten.

In den ,,Bevorzugungsversuchen sollten hauptsichlich die Besuchs-
anzahlen mehrerer gleichzeitig dargebotener bunten Pigmente miteinander

1 Siehe Abb. 2 S. 665.
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verglichen werden. Teils wurden nur wenige (2—4) bunte Pigmente in je
einem Exemplar zwischen 18 bzw. 16 oder 17 Graubliiten geboten ; meist
aber alle 16 bunten Pigmente in je einem Exemplar neben 24 Graubliiten
(auf zwei Versuchsbrettern zu 20 Bliten). Die Ergebnisse der Versuche
mit den 16 HERINGschen Pigmenten sind dargestellt in Tabelle 2 und 3,
und in den Diagrammen Abb.4—8 und 14, als deren Abszissenpunkte die
16 Nummern der Pigmente und als deren Ordinaten die auf jedes Pigment
entfallenden Prozente von der Gesamtheit der Farbbesuche abgetragen
sind. (Die Graubesuche sind also in diese Aufrechnung nicht mit einbe-
zogen.) So besagt z. B. die Ordinate 5,9 fiir Rot Nr.1 bei Pieris brassicae
(Abb.4): der Besuch auf Rot Nr. 1 betrigt 5,9% des gesamten Farbbesuchs
(hier von 136), seine absolute Anzahl ist also 8. Die Umrechnung in
Prozentzahlen war notwendig, um die einzelnen Kurven miteinander ver-

%
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Abb. 4. Spontan-Bevorzugungskurve von Pieris brassicae. Versuch mit 16 Pigmentpapierbliiten,
je ein Stiick der HERINGschen Serie. Abszissenpunkte — Nummern der HERINGschen Papiere;
Ordinaten = Prozente der Farbbesuche. Absolute Anzahl der Farbbesuche » = 136.

gleichen zu kénnen. Bei gleicher Beschaffenheit der Versuchsanordnung
und geniigend grofen Besuchsanzahlen fielen nun die Bevorzugungskurven
fiir eine bestimmie Falterart stets wieder anndhernd gleich aus, auch wenn die
in den einzelnen Versuchsreihen untersuchten Individuengruppen verschie-
denen Gegenden (Berlin, Gottingen, Schwaben), verschiedenen Jahrgéngen
oder verschiedenen Generationen eines Jahrgangs entstammten. Abb.5
zeigt dies fiir Vanessa urticae. Trotz einiger Schwankungen stimmen die
drei Kurven in den wesentlichen Ziigen tberein; die beiden Gipfel sind
stets bei Gelb Nr. 4 und Blau Nr. 13, die also weitaus am stirksten be-
sucht werden, dagegen sinkt die Kurve bei Rot Nr. 1, Griin und Blaugrin
Nr. 8—11, sowie Purpur Nr. 16 fast auf Null herab. Es konnten daher die
Zahlen aus samtlichen Versuchen mit einer bestimmten Art und Versuchs-
anordnung stets zu einer einzigen Kurve zusammengezogen werden.

Da in den Bevorzugungsversuchen neben den Pigmenten stets alle
18 Graustufen dargeboten wurden, lassen sich diese Versuche auch fir
die Unterscheidung der einzelnen Pigmente von Grau auswerten. Da
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jedes einzelne Pigment 24 Graubliiten gegeniiberstand, hétte ein reiner
Zufallsbesuch hierbei 1/,; oder 4% des Gesamtbesuchs auf allen grauen
Bliiten und dem betreffenden Pigment betragen miissen. Soweit also die
Besuchsanzahlen eines Pigments (Tabelle 3) deutlich mehr als 4% dieses
Gesamtbesuches ausmachen, ist die Unterscheidung von Grau fir das
betreffende Pigment festgestellt. Das gilt aber nicht umgekehrt: Wenn
die Besuchsanzahl eines Pigments in den Bevorzugungsversuchen den Zu-
fallswert nicht iiberschreitet, so kann das darauf beruhen, daf hierbei
der Besuch auf den an sich schwach anlockenden durch die Konkurrenz
vieler gleichzeitig gebotener stark anlockender Pigmente bedeutend
herabgedriickt wird. Das wird dadurch bewiesen, dafl manche bunten
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Abb. 5 Bevorzugungsversuche mit Vanessa urticae mit 16 HERINGSchen Pigmentpapieren in Bliiten-

form. Abszissenpunkte und Ordinaten wie in Abb.4. I Sommergeneration 1925 (n = 82),
I----- Herbstgeneration 1925 (» = 124), IIL ... ... Sommergeneration 1926 (» = 693).

Pigmente im Unterscheidungsversuch gegen Grau wesentlich héhere Be-
suchsanzahlen erhalten und somit sicher von Grau unterschieden werden.
(Vgl. z. B. die Werte fur Blaugrin Nr. 11 par. in Tab. 1 und 3 [Vanessa
urticae].)

2. Dressurversuche.

Bei der Dressur (vgl. S. 6651f.) waren auf dem Dressurbrett stets 6 bis
10 Bliiten einer bestimmten Farbe vorhanden, deren Réhrchen mit dem
Futtersaft gefiillt waren. Daneben befanden sich noch mehrere futter-
lose Graubliiten in verschiedenen Abstufungen, ferner ein oder zwei
5, Gegenfarben‘‘ in je einem Exemplar ebenfalls mit leeren Roéhrchen.
Fir gewohnlich wurden einander so die spontan besonders stark be-
flogenen Pigmente Gelb 4 und Blau 13 gegeniibergestellt. Da8 die Falter
bei ihren haufigen spontanen Besuchen auf den ,,Gegenfarben‘‘ niemals
Futter fanden, sollte eine gleichzeitige ,,Gegendressur auf ,,Gelb*
bzw. ,,Blau‘“ bewirken. Natiirlich wurden alle Bliten hiufig erneuert
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und wie das ganze Dressurbrett nie mehr zu Darbietungsversuchen
verwandt.

Nach langerer Dressur auf ein bestimmtes Pigment wurde in
Dressurpriifungen festgestellt, ob neue Farbreaktionen auftraten bzw.
die vorher durch Darbietungsversuche festgestellten spontanen Farb-
reaktionen sich geéindert hatten.

Uberhaupt dressierbar auf Pigmente erwiesen sich bis jetzt von allen
untersuchten Arten — gleichviel, ob diese spontane Nahrungsreaktion
auf Farben aufwiesen oder nicht — nur die Vanessen ; unter diesen konnte
eine Nahrungsreaktion auf Farben bei einer Art, Vanessa antiopa, iiber-
haupt erst durch Dressur hervorgerufen werden. Auch bei den Vanessen
gelang freilich niemals eine vollstéindige Dressur auf ein bestimmtes
Pigment in dem Sinne, daf} die ,,Gegenfarbe‘* véllig unterdriickt worden
wire (im Gegensatz zu Bienen und Macroglossum). Ein Dressurerfolg
wurde angenommen, wenn die Prozentzahl der Besuche auf dem Dressur-
pigment die in den Vorversuchen ermittelte Spontanbesuchsanzahl um
mehr als die Hilfte ihres Wertes tibertraf. In den hier erwiihnten Dressur-
priiffungen war jedoch die Anderung meist bedeutend grofer (100 bis
200% und dariiber).

D. Ergebnisse aus den Versuchen.
1. Ergebnisse iiber den Farbensinn.

Das Vorhandensein eines Farbensinnes war durch den Freilandver-
such fir Argynnis aglaja bereits bewiesen. Dieser Nachweis wird durch
samtliche Laboratoriumsversuche fiir Papilio machaon, zwei Pieriden
(Pieris brassicae und Gonepteryx rhamni), Argynnis paphia und vier
Vanessen (V. urticae, V. polychloros, V. i0 und V. antiopa) einwandfrei
bestatigt.

Fiir die Beurteilung der Beschaffenheit des Farbensinnes ist zunichst.
wichtig, welche Pigmente mit Sicherheit von allen Graustufen unter-
schieden werden.

Fir die Mehrzahl der unparaffinierten und einige paraffinierte
Pigmente geben dariiber die ,,Unterscheidungsversuche gegen Grau‘
Auskunft (s. Tab. 1, S. 669). Da hierbei die Anzahl der Pigmentbliiten
ein Zehntel von der Gesamtanzahl der Bliiten betrug, besagt ein Farb-
besuch von 10% des Gesamtbesuchs oder weniger, dal das betreffende
Pigment nicht vor den Graustufen bevorzugt wird. Ein Besuch von
10—40% wird noch als innerhalb der Fehlergrenze liegend betrachtet
erst bei einem Besuch von itber 40% wird eine entschiedene Bevorzugung,.
also eine Unterscheidung der betreffenden Pigmente von den Graustufen,
angenommen. In den meisten Fillen sind die Prozentzahlen jedoch noch
betrichtlich hoher, zwischen 60 und 100. Selbst wenn man die Versuche
mit sehr kleinen Zahlen (Gesamtbesuch < 15) vernachlissigt, ergibt sich
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eine deutliche Unterscheidung von den Graustufen mindestens jeweils
fir eine der angefithrten Arten fiir folgende Pigmente: Rot Nr.1 bis
Gelbgriin Nr.7, Blau Nr. 12 bis Purpur Nr.16; und das paraffinierte Blau-
grin Nr. 11.

Fiir die Mehrzahl der paraffinierten Pigmente und einige unparaf-
finierte liel sich die Unterscheidung von Grau aus den Bevorzugungs-
versuchen mit 16 bunten Pigmenten und 24 Grauflichen (S. 671, Tab. 3)
entnehmen. Hier betrug der Zufallswert fiir ein einzelnes buntes Pigment
gegen Grau 4%. Wegen der an sich recht kleinen Zahlen wurde erst ein
Besuch von mindestens 20% als beweisend fiir eine Bevorzugung vor
Grau angesehen ; meist waren die Werte jedoch gréBer. So erhielten z. B.
von Papilio machaon die 24 Graustufen zusammen nur 1 Besuch, Rot Nr. 2
aber 6 Besuche, also 8/, oder 85,7% simtlicher Besuche auf Rot und Grau;
Rot Nr.2 wird also deutlich von Grau unterschieden ; das gleiche gilt natiir-
lich fiir alle iibrigen im gleichen Versuch mindestens so stark besuchten
Pigmente, z. B. Rot Nr. 1. Auller einer Bestédtigung der bisher gewon-
nenen Resultate fiir andere Arten geht so aus den Bevorzugungsversuchen
(Tab. 3) neu hervor, daBl noch folgende Pigmente vor den Graustufen be-
vorzugt werden : das unparaffinierte Papier Griin Nr.9 von Papiliomachaon
und Pieris brassicae (allerdings sehr kleine Zahlen!) und die paraffinierten
Papiere Rot Nr.1 bis Gelbgriin Nr.7, Blau Nr. 12 bis Purpur Nr. 16 von
Gonepteryx rhamni.

In similichen Spontanversuchen wurden also von mindestens einer Art
deutlich von Grau unterschieden die Pigmente Rot Nr. 1 bis Gelbgriin Nr. 7,
Blaw Nr. 12 bis Purpur Nr.16. Die griinen bis blaugriinen Pigmente
Nr.8—10 wurden spontan von keiner einzigen der wunfersuchten Arten
deutlich vor Grau bevorzugt. Blaugriin Nr. 11 wurde nur paraffiniert vor
Grau bevorzugt.

Die an den bunten Pigmenten gewonnenen Ergebnisse lassen sich
nicht ohne weiteres auf bestimmte Spektralbezirke iibertragen, da jene
Licht aus einem mehr oder weniger breiten Spektralbereich reflektieren
und in sehr verschiedenem Grade geséittigt sind (vgl. KxorrL 1923,
S. 174ff.). Indessen konnten die mit Pigmentfarben erhaltenen Ergeb-
nisse an Daphnien in Spektralversuchen vollig bestdtigt werden (O.
KOELER 1924); und auch KBNS Bienendressuren mit reinen Spektral-
farben (1921—1927) ergaben gute Ubereinstimmung mit den an Pig-
menten gewonnenen Resultaten v.Friscus, soweit der Bereich der
Herineschen Papiere Nr. 1—7 und 12—14 in Betracht kommt. Positive
Aussagen lassen sich jedenfalls iiber die Ausdehnung des fiir die Tag-
falter sichtbaren Spekitrums am roten Ende machen. Die Bienen ver-
wechseln Rot Nr.1, das nach KNorLs Messungen hauptséchlich Licht von
648 pp aufwiirts reflektiert, mit Schwarz; Spektralversuche zeigen, daf}
fir sie das sichtbare Spektrum tatséchlich bei etwa 650 uu aufhort
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(Ktmx 1923, 1927). Ebenso verwechselte Macroglossum (KNoLL 1923)
beim Dunkelflug Rot Nr. 1 nahezu mit Schwarz; Nahrungsreaktionen auf
Rot Nr. 1 und 2 wurden nur nach Dressur auf Schwarz beobachtet. Da-
gegen beweisen unsere Versuche, daB fiir die Tagfalter, die Rot Nr. 1
sehr deutlich vor allen Graustufen bevorzugen, das sichtbare Spektrum iber
650 up hinausreicht (s. Tab. 1)1,

Es ist moglich, daB innerhalb der Rhopaloceren noch Unterschiede bestehen.
Waihrend die Pieriden und Papilio Rot Nr. 1 mindestens ebenso stark besuchen wie
die gelben Pigmente, wird es von den Vanessen gegeniiber Blau und Gelb voll-
stindig vernachldssigt (siehe Abb.5 und 7). Vanessa 1o bevorzugte das unparaf-
finierte Rot Nr. 1 spontan nicht deutlich, das paraifinierte Rot Nr. 1 weder spon-
tan noch nach Dressur vor den Graustufen. Es wire demnach denkbar, daB tat-
séchlich fiir die Vanessen, besonders Vanessa ¢o, die Grenze im Rot etwas mehr
verkiirzt warel.

Hiergegen sprechen allerdings die Ergebnisse von ErLtrRINGHAM (1919). Er
fand namlich, als er die Augen verschiedener Tagfalter mit ,,ziemlich spektral-
reiner roter Farbe iiberzog, dall Vanessa wrticae mit fast normalem Distanz-
gefiihl im Zimmer gegen das Licht und an die Vorhidnge, am nichsten Tage sogar
im Garten an die Futterblumen flog, daBl dagegen der Flug von Ganoris brassicae
(Pieride), Pieris napi und rapae nach Rotiiberzug unsicher wurde. Er schlieBt
daraus, daB gerade fiir die letzteren das Spektrum im Rot stirker verkirzt ist.
Doch scheint dieser SchluB nicht bindend, da hier wahrscheinlich noch andere
Faktoren — gréBere Empfindlichkeit der Pieriden gegen Herabsetzung der Licht-
intensitit, iiberhaupt gegen jede Stérung — mitspielen kénnen.

Es fragt sich nun weiter, wieviele Farbqualititen von den Tagfaltern
unterschieden werden. Aus den Spontanversuchen, besonders den Be-
vorzugungsversuchen mit 16 Pigmenten, geht hervor, daBl von jeder
Falterart mehrere Pigmentgruppen deutlich voneinander unterschieden
werden. Wenn wir die Bevorzugungskurven miteinander vergleichen,
kénnen wir zwei Haupttypen aufstellen: 1. Den Vanessatypus mit je einem
deutlichen Gipfel bei Gelb Nr. 4 und Blau Nr.13. 2. Den Pieridentypus, zu
dem auch Papilio gehort, mit einer kleinen Erhebung in Rot oder Gelb,
iibrigens aber ziemlich gleichméfBigem Besuch von Rot bis Gelbgriin,
und einem sehr hohen Besuch in Blau, Violett und Purpur, meist einem
hochsten Gipfel in Purpur Nr. 15. Die GréBle der Abweichungen zeigt
Abb. 6 (S. 676), worin in Vanessa urticae und Gonepteryx rhamni je ein
charakteristischer Vertreter beider Typen gegeniibergestellt ist. Jedoch
auch innerhalb dieser beiden Haupttypen bestehen noch betrichtliche
Unterschiede fiir die einzelnen Arten, wie aus dem Vergleich der Kurven
fiir die 3 Vanessen (Abb. 7) hervorgeht: V. polychloros zeigt einen Haupt-

1 Die Verschiedenheit der Resultate kann in diesem Fall nicht auf einer Ver-
schiedenheit der von FriscH und uns benutzten Lieferungen beruhen. Denn die
roten Pigmente Nr. 1 und 2 aus der fiir die Tagfalter benutzten Lieferung wurden
in gleichzeitig von KUEN (1927) angestellten Dressuren von den Bienen sogar
beide mit schwarz bzw. dunkelgrau verwechselt.

Z. . vergl. Physiologie Bd. 8. 44



676 D. Iise:

gipfel in Gelb Nr. 4 (46,4% ) und nur eine schwache Erhebung in Blau und
steht damit deutlich auBerhalb der Variationsbreite der iibrigen Vanessa-
Arten; auch Papilio und die Pieriden weichen untereinander in manchen
Punkten (s. 8. 677, Abb. 8) ab.
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Abb. 6. Bevorzugungsversuche (wie in Abb. 4) mit T Gonepteryx rhamni (n = 542),
II ---- Vanessa urticae (n = 899).

Betrachtet man die verschiedenen Kurven aus den ,,Spontanver-
suchen‘* sowohl fiir paraffinierte als fiir unparaffinierte Pigmente nun
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Abb. 7. Bevorzugungsversuche (wie in Abb. 4) mit I Vanessa polychloros (n =168},
II---- V.urticae (n = 899), 111 ~.- .- V.0 (n = 81).

im Hinblick auf ihre Aknlichkeit, so findet man bei allen untersuchten
Arten einen Abfall vom Gelb bzw. Gelbgriin einerseits, Blau andererseits
nach dem Griin und Blaugriin zu. Daraus geht hervor, daB alle Falter
mindestens zwei Hawptqualititen innerhalb des Spektrums unterscheiden.
1. einen ,, Gelbbezirk* diesseits, 2. einen ,, Blaubezirk** jenseits der grimen
und blaugriinen Pigmente Nr. 8—11.
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Dementsprechend konnte auch durch Dressur der Besuch von ,,Blau‘
gegen ,,Gelb‘ und umgekehrt sehr deutlich gehoben werden (Tab. 4, 5,
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Abb. 8. Bevorzugungsversuche mit I Papilio machaon mit Pigmentpapierquadraten (» = 112),
IL----- Gonepteryx rhamni mit Papierbliiten (n = 542), IIL...... Pieris brassicae mit Papier-
bliiten (» =136). Abszissenpunkte und Ordinaten wie in Abb. 4.
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Abb. 9. Dressurversuch mit Vanessa urticae auf Blau Nr. 12 (Gegenfarbe ohne Futter bei der Dressur

Gelb Nr. 4). I Spontanversuch (7 = 899), II ------ Dressurpriifung (n = 475)., Abszissen-
punkte und Ordinaten wie in Abb. 4.

Abb. 9—11). Nach jeder Dressur auf ein bestimmtes Pigment wurden
entweder der ,,Blaubezirk‘ oder der ,,Gelbbezirk*, niemals jedoch Pig-
mente aus beiden Bezirken gleichzeitig gehoben.

44%
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Tabelle 4. Dressuren auf Blau Nr. 12. Die eingeklammerten Zahlen hinter der
Angabe des Pigmentes geben die Anzahl der jeweils verwendeten Papierblumen an.

Art Spontanversuch Dressurpriifung
Gelb 4 (3) | Blau 12 (3) | Grau (34) | Gelb 4 (3) | Blau 12 (3) | Grau (34)
Vanessa urticae . 90 50 9 97 349 5
Vanessa polychlo-
r0S + + . . 27 1 2 57 19 9
Vanessa antiopa 0 0 1 1 8 11
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Abb. 10. Dressurversuch mit Vanessa wrticae auf Gelb Nr. 4 paraffiniert (Gegenfarbe Blau Nr. 13
paraff.). I Spontanversuch (7 = 338), II ---- Dressurpriifung (n = 141).

Tabelle 5. Dressur von Vanessa polychloros auf Blau Nr. 12.

1
HERING-Pigment-Nr.: | 1 2t 3 1 4‘5’ 6 ‘ 7 '8‘9,‘10111 12;13‘14 15| 16

! !
Spontanversuch . . 2,424 14,8;46,4‘6 3 112,5‘0,6 0,60 ’0,6 3 [4,8/0,6/12,4{ 0
0 4,92,4/12,2/14,9/4,92,4! 0

Dressurpriiffung . . [9,8/2,4] 2,4/24,47,3|14,6| 7,30

Auch die paraffinierten Papiere Griin Nr. 9, Blaugriin Nr. 10 und 11,
die gegeniiber den unparaffinierten Pigmentpapieren unserem Auge
wesentlich geséttigter erscheinen, wurden in den Bevorzugungsver-
suchen von allen Faltern spontan einerseits von der Gelbgruppe, an-
dererseits von der Blaugruppe unterschieden, besonders deutlich von
den Vanessen. DaB trotzdem gewisse Beziehungen zur Blau- bzw. Gelb-
gruppe bestehen, lehren die nach Dressur auf Grim Nr. 9 und Blau-
griim Nr. 10 und 11 erhaltenen Dressurkurven. Nach Dressur auf Nr. 9
(Abb. 12) und Nr. 10 (Tab. 6) wurde die Dressurfarbe selbst nicht we-
sentlich gehoben, sondern die Gelbgruppe auf Kosten der Blaugruppe.
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Tabelle 6. Dressur auf Griin Nr. 10 paraffiniert. Gegenfarben Gelb 4 und Blau13,
Je 1 bunte Bliite zwischen 17 grauen.

Art I Spontanversuch Dressurpriifung
| Gelb 4 |Griin 10‘ Bl.13 Grau | Gelb 4 ‘Grﬁn 10 {, Blau13 | Grau
Vanessa io . . . . . 21 0 44 1 30 6 ‘ 25 29
Vanessa urticae . . . | 91 3 207 14 37 1 ’ 42 14
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Abb. 11, Dressurversuch mit Vanessa io auf Gelb Nr. 4 paraffiniert (Gegenfarbe Blau Nr. 13 paraff.).

Spontanversuch (n = 480), II ----- Dressurpriifung (n = 263).
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Abb. 12. Dressurversuch mit Vanessa 70 auf Griin Nr. 9.paraffiniert (Gegenfarben ohne Futter bei
der Dressur Gelb Nr.4 und Blau Nr. 13). I Spontanversuch (% = 480), IL------ Dressur-
priifung (n = 156).

Nach Dressur auf Nr. 11 stieg im Bevorzugungsversuch mit 16 Bunt-
papieren die Blaugruppe auf Kosten der Gelbgruppe (Abb. 13). Es
sind also Griin Nr. 9 und Blaugriin Nr. 10 ,,gelbahnlich*‘, aber doch deut-
lich von der Gelbgruppe verschieden; Blaugriin Nr. 11 ist ,,blauéihn-
lich*, aber deutlich von der Blaugruppe verschieden. Alle drei miissen
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also noch irgendeine Beimischung enthalten, die von Blau und Gelb
verschieden ist. Es wire moglich, dafl diese Beimischung ,,farblos*
wire; d. h. dafl im Spektrum zwischen dem Gelbbezirk und dem Blau-
bezirk ein ,neutraler Bereich lige, der einer bestimmten Helligkeit
unzerlegten Lichtes entspriche, wie dies v. FRIscH nach seinen Pigment-
versuchen fiir die Bienen angenommen hatte. Dann wiirden Nr. 9 und 10
ein sehr ungesittigtes Gelb, Nr. 11 ein ungeséttigtes Blau darstellen.
Eine Ahnlichkeit zwischen 10 und 11 kénnte dann nur insofern bestehen,
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Abb. 13. Dressurversuch mit Vanessa wurticae auf Blaugriin Nr. 11 paraffiniert (Gegenfarben Gelb

Spontanversuch (n = 833), II

Nr. 4 und Blau Nr.13). I

Dressurpriifung (7 = 188).

als beide auch einem bestimmten Grau dhnlich wiren. DaB aber tat-
sichlich eine nahe Verwandtschaft zwischen den beiden blaugriinen
Papieren vorliegt, die nicht auf Grauihnlichkeit beruht, geht aus der

Dressurpriifung mit drei Pigmenten zwischen 17 Graustufen nach der
Dressur auf Nr. 11 hervor (Tabelle 7):

Tabelle 7. Dressur auf Blaugriin Nr. 11 paraffiniert. Je 1 bunte Bliite zwischen

17 grauen.
i Spontanversuch Dressurpriifung
Art .
!Griin 10 Bl;l(}r' Blau 13 ’ Grau | Griin 10 Bl.l—l(}r. Blau 13| Grau
Vanessa urticae . . . 1 2 90 2 16 52 237 103
Vanessaio . . . . . 1 75 8 43 | 42 98 | 51t

Hier wurden die Dressurfarbe Nr. 11 und auBerdem auch Blaugriin
Nr. 10 sehr deutlich gegeniiber Blau gehoben. Die Dressur ist also sicher

1 Keine bestimmte Graustufe bevorzugt.
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auf eine von Blau verschiedene Reizqualitit erfolgt. Nun haben die
Graubesuche ebenfalls zugenommen, aber in sehr viel geringerem Mafle
als die Blaugriinbesuche: Bei Vanessa wurlicae entfallen auf die beiden
blaugriinen Bliiten nach der Dressur 68, auf die 17 grauen 103, bei Va-
nessa 10 ist das Verhaltnis 85 : 51. Wire die Dressur auf Blaugrin einer
solchen auf Grau gleich, so wiire ein Verhéltnis von 2 : 19 zu erwarten ge-
wesen, also ungefihr 18 : 171 bzw. 14 : 136 bei den beobachteten Ge-
samtbesuchen auf , Nichtblau‘. Da die Graubesuche sich auf die ver-
schiedensten Grauhelligkeiten verteilen, kann auch nicht Dressur auf
eine bestimmte Helligkeit erfolgt sein. Die blaugriinen Pigmente werden
also von Gelb, Blau und Graw unierschieden.

Hieraus miissen wir schlieBen, daff den blaugriinen Pigmenten auch
eine besondere Farbqualitit fir die Tagfalter zukommt, die wohl dem
Blaugrimbezirk des Spektrums fiir die Bienen (480—500 yu) entsprechen
diirfte (KGEN u. Porrn 1921, KtEN 1923, 1927). Diese Qualitit weist
nun gegeniiber Blau und Gelb die Besonderheit auf, daB sie 1. iiberhaupt
bei keiner der untersuchten Falterarten eine spontane Nahrungsreaktion
auszuldsen vermag, und 2. offenbar auch sehr schwer mit dem Futter
assoziiert werden kann, Diese Tatsache ist biologisch ohne weiteres ver-
standlich, da ja in der Natur griine und blaugriine Objekte firr die Falter
als Nahrungsquelle nicht in Betracht kommen.

Ob innerhalb des ,,Gelbbezirks und des ,,Blaubezirks* noch feinere
qualitative Unterschiede fur die Falter bestehen, wie dies fiir die Bienen
durch KoEN u. FRANKEL (1927) nachgewiesen wurde, ist nicht sicher zu
entscheiden. Die weitgehende Ubereinstimmung der Bevorzugungs-
kurven wenigstens fir die Vanessen mit den entsprechenden Teilen der
Sattigungskurve, fiir den Gelbbezirk auch der Helligkeitskurve fir das
menschliche Auge (s. Kvorr 1923, 8. 175), 148t es moglich erscheinen, dafl
Helligkeits- und Séattigungsunterschiede fiir das verschiedene Verhalten
der Falter gegeniiber den Pigmenten innerhalb der Gelbgruppe und der
Blaugruppe mafigebend sind.

DaB Unterschiede in bezug auf diese Faktoren schon eine deutliche Bevor-
zugung eines Pigmentes vor einem anderen bedingen konnen, zeigt sich unter
anderem in der Wirkung der Paraffinierung. Gelb Nr. 4, das durch diese Behand-
lung fiir unser Auge an Leuchtkraft verloren hat, wirkt auch auf die Falter
weniger anziehend; Blau Nr. 13 ist fiir uns gesittigter geworden und gewinnt

auch etwas fiir die Falter, wie folgende Bevorzugungsversuche mit je 2 Bunt-
papieren zwischen 18 Graupapieren erkennen lieSen:

Gelb 4 par. (1) Gelb 4 unpar. (1) Grau (18)

Vanessa urticae . . . . . . . 26 120 0
Blau 13 par. (1) Blau 13 unpar. (1) Grau (18)
Vanessaio. . . . . . . . . 60 39 6

Entsprechendes zeigt auch der Vergleich der Bevorzugungskurven von Va-
nessa o fir die Serien der 16 unparaffinierten und der 16 paraffinierten Papiere
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(Abb. 14). Auch die sehr verschieden starke anlockende Wirkung von Blau Nr. 12
und 13, die fiir uns gar nicht in ihrem Farbton, sondern nur in bezug auf Hellig-
keit und Sattigung voneinander abweichen, ist vermutlich so zu erkliren, ebensc
auch der Besuch auf dem vorher vernachlissigten Blaugriin Nr. 11 nach der
Paraffinierung, welche die Séttigung dieses Pigments bedeutend erh6ht. Auf eine
ahnliche Wirkung geht wohl auch die geringe Verschiebung der Kurven bei Glas-
bedeckung der Pigmente zuriick (siehe Tabelle 2, S. 671). Doch mogen in allen
diesen Fillen auch kleine Verschiedenheiten des Farbwertes mitspielen, da wohl
nicht ganz genau die gleichen Wellenldngen reflektiert wurden.

Verschiedene Tatsachen sprechen aber andererseits fiir eine qualitative
Unterscheidung auch innerhalb der Hauptbezirke:

1. Der starke Besuch auf Rot I (auch im Verhaltnis zu Gelb) sowie die
gleichzeitige starke Bevorzugung der purpurnen Pigmente durch die
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Abb. 14. Spontan-Bevorzugungskurven von Vanessa 0. 1 fiir paraffinierte (n» = 81),
II - - - - fiir unparaffinierte Papiere (» = 480).

Pieriden und Papilio (Abb. 8, S. 677) in den Spontanversuchen legen den
Gedanken nahe, daB fiir diese Falter eine Qualitdt ,, Rot* gegenitber dem
ibrigen Gelbbezirk deutlich unterschieden wird.

2. Rot Nr.1 konnte bei Vanessa wurticae durch Dressur gegeniiber
den bei der Dressur dargebotenen ,,Gegenfarben‘ Gelb Nr. 4 und Blau
Nr. 13 deutlich gehoben werden. Doch zeigt sich seine ,,Gelbdhnlich-
keit* darin, daB gleichzeitig auch der Gelbbesuch im Verhiltnis zum
Blaubesuch stieg:

Rot Nr. 1 (1)1 Gelb Nr. 4 (1) BlauNr. 13 (1) Grau (17)
Spontanversuch . 1 129 144 4

Dressurprufung . . 44 265 187 412
3. Die Steilheit der Gipfel der Dressurkurven nach Dressur auf
Gelb Nr.4 und Blau Nr. 13 (Vanessa io und V. urticae s. Abb. 9/11,

1 In Klammern ist die Anzahl der betreffenden Bliten angegeben.
2 Keine bestimmte Graustufe bevorzugt.
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S. 677/679) spricht dafiir, dal hier die Dressurfarben von den iibrigen
Farben ihres Bezirks noch qualitativ unterschieden werden.

4. Die auffallende Hebung von Gelbgriin Nr. 7 nach Dressur auf Griin
Nr. 9 par. s. S. 679 (Abb. 12) legt nahe, dafl Nr.7 auch fir die Falter
(Vanessa i0) eine Ubergangsqualitiat zwischen dem Gelbbezirk und dem
Griinbezirk, vermutlich mit stirkerer Annaherung an den ersteren, dar-
stellt.

2. Okologische Ergebnisse.

Die Versuche, welche zur Aufklirung des Farbunterscheidungs-
vermdgens der Tagfalter angestellt wurden, kénnen nun noch einiges
zur Beantwortung folgender Fragen beitragen: Wie findet der nahrungs-
suchende Falter die Bliten? Wieweit handelt es sich dabei um die
Wirkung optischer oder chemischer Reize? Wie wirken beide zusammen
einerseits beim ersten Auffinden (Reize als ,,Lockmittel*“), anderer-
seits beim Wiederfinden einer erfolgreich besuchten Bliite (Reize als
,»Merkzeichen).

Bekanntlich sind diese Fragen fiir die Bienen durch v. Friscu (1914,
1919, 1923) und fiir den Taubenschwanz sowie andere Schwérmer durch
Krorr (1921—1925, 1926, 1927) weitgehend gelost worden. Fir die
Tagfalter lagen jedoch, wie erwidhnt, nur ziemlich rohe und einander
widersprechende Angaben vor: So sagt z. B. KiRcENER (Insekten und
Blumen 1910), daf} ,,Schmetterlinge vorzugsweise durch den Duft*
angelockt wiirden, wihrend man sonst in der blitenbiologischen Litera-
tur meist die Ansicht vertreten findet, daB fiir die Anlockung der
Tagfalter die Farbe, der Nachtfalter der Duft der Bliiten ausschlag-
gebend sei (fir die Nachtfalter bekanntlich inzwischen durch KxorL
widerlegt!). Dieser Widerspruch beruht, wie zu erwarten, auf vor-
schneller Verallgemeinerung von Einzelbeobachtungen. In der Tat
verhalten sich ndmlich verschiedene Arten hierin ganz verschieden;
dies wird besonders klar aus ihrer Reaktion auf einzelne, moglichst
isolierte Reize.

In neuerer Zeit sind haufig Falle von Tagfaltern beschrieben, die eine
duftende, optisch jedoch wicht ausgezeichnete Nahrungsquelle allein mit
Hilfe des Geruchssinnes fanden (u.a.Franz 1922, KrvorLrL 1922). Ent-
sprechendes konnte ich auch in Laboratoriumsversuchen beobachten.
Charakteristisch fiir die Reaktion ist.in all diesen Fallen die Art der An-
niherung an das Duftzentrum. Es fehlt jeder geradlinige, gerichtete An-
flug ; der Falter nahert sich vielmehr stets mit kreisenden oder pendelnden
Suchfliigen, 148t sich in einiger Entfernung von der Duftquelle nieder und
legt den letzten Teil des Weges kriechend oder hiipfend zuriick, wobei
der Untergrund haufig ,,probierend“ mit den Fiihlern, (,,Fithlerspiel*
nach K~orr), oft auch mit dem Riissel abgetastet wird. Diesen von
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Kworw (1922) fiir Charaxes jasius, einen an faulen Friichten saugenden
Falter, besonders eingehend beschriebenen Reaktionstyp, (dem in diesem
extremen Fall auch jede Farbreaktion abgeht), mochte ich als ,,Charaxes-
typ* bezeichnen. Im Laboratorium konnte ich eine derartige Reaktion
auf ein optisch nicht ausgezeichnetes Duftzentrum (Uhrschélchen mit
Amylacetat oder Honig)nicht nur bei 4 patura iris beobachten, die ebenso
wie der ihr nah verwandte Charaxes nie an Bliiten saugt, sondern auch
bei mehr oder weniger typischen Blitenbesuchern, wie Vanessa antiopa,
V. polychloros, weniger stark bei Vanessa ¢o. Entsprechendes berichtet
Franz (1922; Aufsuchen zerquetschter Friichte) fir Pyrameis atalanta,
die ebenfalls Bliiten besucht. Nur selten, und dann nur aus nichster
Nihe, oder gar nicht beobachtete ich diese Reaktion dagegen bei Argynnis
paphia, Pieriden und Papilio. Hiernach werden fiir die zuerst erwihnten
Falterarten chemische Reize auch in der Natur beim Auffinden der Bliiten
jedenfalls eine bedeutendere Rolle spielen als fiir die zweite Gruppe .
Natiirlich sind meine Versuche, welche nur mit Amylacetat und Honig
als Riechstoffen ausgefithrt wurden, zu unvollstindig, um die Frage
sicher zu entscheiden.

Dafl andererseits bei gewissen Arten auch Farbreize allein ausreichen
kénnen, um einen Anflug aus gréBerer Entfernung und eine vollstindige
Nahrungsreaktion auszulésen, geht schon aus den Seite 659 erwdhnten
alteren Beobachtungen und vor allem aus unseren Freiland- und Labo-
ratoriumsversuchen hervor. Dabei waren stets nur solche Farben wirk-
sam, die bei Bliiten héufig vorkommen (vgl. S. 681) 2. Bei dieser Reaktion
auf isolierte Farbreize (wobei in entscheidenden Versuchen Geruchsreize
noch durch Glasbedeckung ausgeschaltet wurden, S. 664) handelte- es
sich ganz im (egensatz zu der eben beschriebenen Geruchsreaktion um
eine deutlich gerichtete Reaktion (Beschreibung siehe S. 662): Der Anflug
erfolgt auch aus groBerer Entfernung geradlinig, deutlich gezielt.

Allerdings machen sich hier in bezug auf die Zielsicherheit des An-
fluges noch gewisse Unterschiede zwischen den einzelnen Arten geltend-
Bei einigen endet der Anflug hdufig nicht auf, sondern neben der Farb-
fliche; und dementsprechend steigt bei diesen auch der relative Grau-
besuch, der sicher sehr hiufig als schlechtgezielter Farbbesuch aufzu-
fassen ist (siehe Tabelle 9, S. 688, Spalte 2, 4).

1 In den Laboratoriumsbeobachtungen handelt es sich stets um sponfane
Reaktionen auf Duftreize; eine Bindung an Diifte wurde nicht versucht, ist bis
jetzt auch fiir Tagfalter nicht bekannt; vermutlich kommt sie auch im Freien
selten oder gar micht vor.

2 Die iibrigen optischen Eigenschaften der Bliiten scheinen fiir die Anlockung
keine so bedeutende Rolle zu spielen; wenigstens wurden in den Versuchen mit
Pigmentpapieren weder ,,hell* noch ,,dunkel”, weder ,,Quadrat‘‘- noch ,,Bliiten-
form* deutlich bevorzugt. DaB die Farbtliche eine gewisse Ausdehnung haben
mufl, um aus der Ferne anzulocken, ist selbstverstandlich.
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Nach dem Zitronenfalter Gonepteryx rhamni, der vielleicht am
starksten und prizisesten auf Farbreize und andererseits relativ wenig
auf Geruchsreize reagiert, sei dieser Reaktionstyp als ,,Pieridentyp*
bezeichnet. Er findet sich in erster Linie bei typischen Blitenbesuchern,
wie Pieris, Papilio machaon, Vanessa urticae, doch mehr oder weniger
ausgepragt auch bei weniger typischen, wie Pyrameis atalanta und P.
cardui, Vanessa 10 und V. polychloros, Satyrus circe und S. semele,
Argynnis paphia. Dagegen wurde er, wenigstens im Laboratorium,
nicht beobachtet bei Apatura iris und Vanessa antiopa. Da bei den ge-
nannten Arten die Farbreaktion durchaus sponfan auftritt, spielt sie
jedenfalls eine wesentliche Rolle schon fir das erste Auffinden der
Bliiten. Damit ist fiir die genannten Tagfalter, ebenso wie fir Macro-
glossum (KwoLL 1922) der Satz von ForerL widerlegt: ,,Die Farbe bildet
ein Merkzeichen, aber keine Anziehung an wnd fiir sich fir das Insekt
(1910, S. 194)2.

Sowohl als Lockmittel, wie auch als Merkzeichen dient die Farbe den
auf Farben dressierbaren Schmetterlingen, wie den von uns untersuchten
Vanessen mit Ausnahme von Vanessa antiopa, fir die sie nur als Merk-
zeichen in Frage zu kommen scheint (vgl. S. 673).

Aus den hier angefiithrten Beispielen geht hervor, daf eine An-
zahl von Tagfaltern, z. B. ein Teil der Vanessen sowohl durch isolierte
Duftreize wie durch isolierten Farbreiz angelockt werden kénnen, wenn
auch durch beide nicht so stark wie der extreme Charaxes- bzw.
Pieridentyp (siche Tabelle 9). An diesen ,,Zwischentypen'‘, zu denen
wohl die Mehrzahl der Tagfalter gehéren diurfte, lieB sich das Zu-
sammenwirken von Duft und Farbe der Bliten als Lockmittel wie als
Merkzeichen besonders gut beobachten: Wie erwéhnt (S. 666), wurden
im Anfang jeder Dressur die Pigmentbliiten, auf die dressiert werden
sollte, noch mit Duft versehen. Diese Dressurbliiten wurden nun, falls
es sich um eine spontan nur schwach besuchte Farbe handelte, von
den meisten Vanessen aus geringer Entfernung mit deutlich ,,phobi-
scher‘ Reaktion aufgesucht. Im weiteren Verlauf der Dressur erfolgten
jedoch bald direkte, geradlinige, also optisch orientierte Anfliige auf
die Dressurbliite; d. h. es hatte sich eine Assoziation mit deren Farbe
gebildet.

AuBler einer unmittelbaren Anlockung durch chemische Reize wurde
auch eine andere Wirkung, namlich ,,Alarmierung* durch Duftreize
beobachtet. Wurden mittels eines Zerstdubers bestimmte Duftstoffe
in moglichst groBer Entfernung von der Versuchsanordnung versprengt,
so wurden nach kurzer Zeit die vorher triige an Dach und Wanden
sitzenden Falter unruhig und zeigten zunidchst an Ort und Stelle Auf- und

1 Eine ahnliche Ansicht wie FORBL &dullert auch ELTrRINGHAM (1919).
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Abbewegung der Fliigel, Fiihlerspiel und Riisselentrollung . Einige der
untersuchten Arten, besonders die Vanessen, kamen dann nach kurzer
Zeit in den beschriebenen typischen ,,Suchfliigen“ herunter. Sobald
sie in Sehweite der Versuchsanordnung gelangten, stiirzten sie sich form-
lich auf die Farbflichen und fiihrten hier eine vollstdndige Nahrungs-
reaktion aus; das urspriingliche Duftzentrum hingegen wurde nur von
V. antiopa aufgesucht (vgl. S. 688). Es war ein auffallender Anblick,
wenn Pigmentflachen, die bis dahin héchstens ein bis zwei Besuche
gleichzeitig erhalten hatten, unmittelbar nach der ,,Alarmierung‘‘ hiufig
von vier bis fiinf Faltern formlich belagert wurden, die sogleich nach
ihrer Verjagung wieder durch vier bis fiinf neue abgelost wurden. Meist
hielt diese Wirkung etwa 5—10Minuten deutlich an; spéiter scheint eine
Gewohnung an den Duftreiz einzutreten. Durch die Einwirkung diffuser
Duftreize wurde also die Farbreaktion erst eingeleitet oder doch aufier-
ordentlich verstirkt. Als Duftstoffe wurden dabei diesmal nicht nur
fruchtartige (Amylacetat und Apfeldther), sondern auch kiinstliche
Bliitendiifte verwandt (bezogen von ScHIMMEL u.Co., Miltitz bei Leipzig).
Einige Belegzahlen fiir die so erreichte Steigerung des Farbbesuches
in einem bestimmten Zeitabschnitt gibt Tabelle 8 wieder.

Wenn wir simtliche Farben- und Duftreaktionen, die in Tabelle 9, S. 688
firr die einzelnen Arten zusammengestellt sind, vergleichen, so fillt auf,
daB sich nicht nur innerhalb der Gesamtheit der hier untersuchten Falter,
sondern sogar schon innerhalb der einzigen Gattung Vanessa kontinuier-
liche Ubergiinge finden, fast von einem Extrem zum anderen. Wihrend
Vanessa antiopa noch dem ,,Charazestyp* sehr nahe steht, sich jedoch
immerhin schon auf Farben dressieren laBt, zeigt V. polychloros zwar
noch die typischen Duftreaktionen, aber zugleich schon die ersten spon-
tanen, wenn auch schwachen und unsicheren Farbreaktionen; das Vor-
wiegen des Geruchssinnes zeigt sich unter anderem noch in der aus-
schlaggebenden Bedeutung der ,,Alarmierung‘ fiir den Farbbesuch, und
in dem regelmiBig auftretenden ,,Fiihlerspiel auf der Farbfliche
(Spalte 7 u. 5). Bei Vanessa io und besonders V. urticae treten die Ge-
ruchsreaktionen mehr und mehr zuriick (Spalte 5—7), und in gleichem
MaBe steigert sich die Prézision und Frequenz der spontanen Farbreak-
tionen, sowie die Dressurfihigkeit auf Farben; V. urticae kommt dem
,»Pieridentyp‘ schon ziemlich nahe. Diese im Laboratorium ermittelten
Reaktionstypen stehen mit der Lebensweise der einzelnen Arten gut
im Einklang (s. Tabelle 9, Sp. 8).

Obgleich ich mir bewuft bin, wie gewagt es im allgemeinen ist,
aus Laboratoriumsversuchen und beobachtungen weitgehende Schliisse

1 Diese letzte Reaktion konnte auch MINNIcH durch chemischen Fernreiz bei
Pyrameis atalanta, Vanessa antiopa, Pieris auslosen.
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Tabelle 8. ,,Alarmierung® durch versprengte Duftstoffe.

Anzahl der Farbbesuche 1 Jewei- }
in der Prifungszeit lige Prii-|
Art a) D) fungs- | Duftstoff
vor Duftver-| n. Duftver- | Z€it in
sprengung | sprengung Min.
1. Vanessa polychlor. 4 32 15 |Deutscher Flieder} (SCHIMMEL
3 22 30 Kleebliite & Co.)
2 10 30 Amylacetat
3 13 10 v
insgesamt 12 77
2. Vanessaio . . . 23 41 20 Amylacetat
21 50 30 »
8 80 5 ”
11 28 15 »
insgesamt 63 199
3. Vanessa urticae . 1 12 10 Amylacetat
3 15 20 v
0 10 10 |Deutscher Flieder) (SCHIMMEL
11 53 30 v i } & Co.)
insgesamt 15 90 i }

auf das Verhalten der Versuchstiere im Freien zu ziehen, so 148t sich
bei aller Vorsicht wohl folgendes behaupten: Die Frage: wie findet
der hungrige Falter die Bliite ? kann nicht einheitlich beantwortet werden.
Es wurden in Laboratoriumsversuchen fiir die verschiedenen Arten
verschiedene Reaktionstypen ermittelt, die im allgemeinen der Lebens-
weise der betreffenden Art entsprechen. Hierbei kommen alle Uber-
gange vor von solchen Faltern, die meist andere Nahrungsquellen
(Baumséfte, faulende Friichte, Mist) und héchstens gelegentlich Bliiten
aufsuchen, und dementsprechend spontan vorwiegend auf Geruchsreize
reagieren, im Extrem der Charaxestyp, bis zu den typischen Bliitenbe-
suchern, die in erster Linie auf Farben reagieren, dem Pieridentyp.
Relativ am haufigsten diirfte ein mittlerer Typ vertreten sein. Bei einem
solchen, z. B. Vanessa to, dirfte das erste Auffinden einer Bliite etwa
folgendermaflen vor sich gehen (vgl. Tab. 9):

1. ,,Alarmierung* des (beispielsweise ruhig an einem Baum sitzenden)
Falters durch eine etwa von einer Blumenwiese hergewehte Duftwolke;
Ausldsung von ,,Suchfliigen®, die ihn in die Néhe einer Bliite bringen:
Chemische Fernwirkung.

2. Spontane Farbreaktion auf die Bliite; Auslésung von Anflug, Be-
such, Riisselreaktion, Fihlerspiel: Optische Fern- und Nahwirkung.
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3. Auffinden des Nektars durch Fihlerspiel und Riisselreaktion,
unterstiitzt durch Tarsalreaktion: Chemische Nahwirkunyg.

Beim Wiederfinden einer mehrmals erfolgreich besuchten Bliitenart
wirkt dann vermutlich in erster Linie deren Farbe als Merkzeichen.

Die alte Streitfrage, ob bei blitenbesuchenden Insekten eine ,, Vor-
luebe’ fiir bestimmie Farben besteht (durch Forgr, 1910, eingehend dis-
kutiert und verneint), ist durch unsere Versuche fiir die Tagfalter in
positivem Sinne entschieden. Jede der untersuchten Arten besitzt unter
den 16 Heringschen Pigmenten ihre charakteristischen ,,Lieblings-
farben®, die spontan auch von frischgeschliipften Faltern aufgesucht
werden (vgl. Tab. 9, Sp. 3). Diese Reaktion habe ich auch im Freien
gepriift: von einer Anzahl in Gefangenschaft geschliipfter gezeichneter
Falter, die auf einer Wiese bei Hann.-Miinden freigelassen wurden, be-
suchte Gonepteryx rhamni sofort die wenigen Exemplare von Calluna
vulgaris, Vanessa urticae dagegen nur gelbe Hieracien, obgleich dort
zahlreiche Blumen in allen Farben blithten.

Die spontane Bevorzugung von Rot und Purpur durch Pieriden und
Papilioniden ist dkologisch bedeutungsvoll: v. Friscr (1914) hat schon
darauf hingewiesen, daB ,,jene purpurroten Bliiten, die relativ arm an
Blau sind, auffallend hiufig entweder ausschlieflich oder vorwiegend
von Schmetterlingen bestiubt werden®, ebenso die ,feuerroten‘ und
orangeroten. Auf die 6kologische Bedeutung der Bevorzugung aller
iibrigen Farben vor Griin wurde oben (S. 681) schon eingegangen.

Die spontane Nahrungsreaktion auf Farben, die hier zum erstenmal
in groflerem Umfang untersucht wurde, ist in mancher Hinsicht tier-
psychologisch bemerkenswert: Sie ist eine der wenigen bekannten in-
stinktiven optischen Reaktionen auf unbewegte Objekte, sie wird aus-
gelost nur durch Licht ganz bestimmter Wellenldnge 2; und unter simt-
lichen vom Reizobjekt (im Freien: Blite) ausgehenden Reizen geniigt
der Farbreiz allein, um die ganze Reflexkette der Nahrungsreaktion
auszulGsen. Diese Eigenart, welche die Tagfalter besonders geeignet
fir die Untersuchung des Farbensinns macht, fithrt im Freien relativ
hiufig zu ,,Versuchen am untauglichen Objekt (hiufig beobachtete
Saugversuche an Rumex-Friichten, farbigen Hochblittern, vgl. S. 659).
Das Verhalten der Tagfalter bei der Farbdressur zeigte ein verhiltnis-
miBig geringes Assoziationsvermogen: Zunichst dauerte es relativ lange,
bis die untersuchten Arten iiberhaupt Assoziationen (sowohl positive
wie negative) mit einer Farbe bildeten. Wahrend bei Bienen in giinstigen
Fillen eine positive Farbdressur schon nach 2 Stunden vollstdndig ge-

1 Nach MINNICE.
2 KnoLL (1921): Vgl. die Reaktion des Taubenschwanzes beim ,,Legeflug*
auf Gelb bis Griin.
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lungen sein kann, war bei den Tagfaltern ein Dressurerfolg meist erst
nach mehreren Tagen bemerkbar. Und bei der ,,Gegendressur®, wobei
eine vorhandene spontane Reaktion (durch das Fehlen jeden Futters
auf der betreffenden Farbe) gehemmt werden sollte, dauerte der Erfolg
noch lianger. Wihrend z. B. ein auf Violett dressierter Taubenschwanz
spiter dargebotene leere FuttergefifBe dieser Fiarbung schon nach einigen
vergeblichen Saugversuchen nicht mehr beachtet, kann man einen Tag-
falter oft mehr als 20mal hintereinander vergeblich zur gleichen leeren
Bliite zurtickkehren sehen, wenn deren Farbung ihn nun einmal spontan
anzieht. Selbst bei erfolgreicher Dressur wurden die spontan besuchten
,,Gegenfarben niemals zugunsten der Dressurfarbe villig vernachléssigt.
Auch die Nachwirkung einer einmal gebildeten Assoziation scheint bei
Tagfaltern kiirzer anzuhalten als bei anderen Insekten. Bei den Bienen-
versuchen v, FriscHs z. B. war bei der Bildung einer neuen Farbdressur
die Wirkung einer vorangegangenen Dressur auf eine andere Farbe noch
vier Tage lang deutlich zu bemerken. Bei den Vanessen dagegen war
der Erfolg einer gelungenen Dressur zwar am folgenden Tag noch deut-
lich spiirbar, aber doch schon merklich zuriickgegangen, ohne daf3 hier
inzwischen auf eine neue Farbe dressiert worden wire.

Zusammenfassung der Ergebnisse.
1. Tagfalter besitzen einen ausgesprochenen Farbensinn.

2. Bei einigen der untersuchten Arten wurde durch Farbreize bereits
bei frisch geschliipften Tieren, also vor jeder Erfahrung, eine deutliche
Nahrungsreaktion ausgeldst.

3. Die untersuchten Arten bevorzugen spontan unter den Pig-
menten der HERINGschen Serie die roten, gelben und gelbgriinen Nr. 1
bis 7 und die blauen, violetten und purpurnen Nr.12—15 (16) vor
den griinen und blaugrinmen Nr. 8—11 und den grauen Pigmenten.
Jede Art hat innerhalb jener bevorzugten Farbgebiete bestimmte ,,Lieb-
lingsfarben‘‘.

4. Tagfalter konnen, wenn auch in geringem Mafe, Assoziationen
bilden und diese mindestens 24 Stunden lang im Gedichtnis behalten.
Thr Verhalten wird jedoch in erster Linie instinktiv bestimmt.

5. Der Sichtbarkeitsbereich des Spektrums reicht am langwelligen
Ende fir die Tagfalter weiter als fiir Bienen und andere Insekten. Die
Bevorzugung von Rot und Purpur durch manche Tagfalter steht im Ein-
klang mit der Farbung typischer Tagfalterblumen.

6. Innerhalb der Farbenreihe lassen sich folgende Bezirke als be-
sondere Reizqualitdten mit Sicherheit abgrenzen: ein ,,Gelbbezirk®, ein
,,Blaubezirk‘‘, und ein zwischen beiden liegender schmaler Bezirk, der die
griinen und blaugriinen Pigmente Nr. 8—11 der HerINGschen Serie um-
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faBt (wahrscheinlich entsprechend der Blaugriin-Qualitit der Bienen.)
Daf innerhalb des Gelb- und des Blaubezirks noch feinere Abstufungen
unterschieden werden, ist durch manche Beobachtungen wahrscheinlich
gemacht,

7. Beim ersten Auffinden der Bliiten dient den Tagfaltern, je nach
der Art, bald mehr die Farbe, bald mehr der Duft, meist aber beide zu-
sammen, als ,,Lockmittel“. Der Duft dient auch als ,,Alarmierungs-
mittel“. Beim spéiteren Wiederfinden dient hauptsichlich die Farbe als
,,Merkzeichen‘‘,
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schaften. Zum Doktorexamen wurde ich zugelassen auf Grund
der vorliegenden Abhandlung ,Uber den Farbensinn der Tagfalter®
am 25. Mai 1928.

Vorlesungen horte ich unter anderen bei folgenden Dozenten :
Kiihn, Burgeff, von Wettstein, Ach, Pohl, Voss und Hoffmann in
Gottingen; Heider und Haberland in Berlin.

Seit dem 1. Juli 1928 bin ich als wissenschaftliche Assistentin
am erbbiologischen Archiv der Provinzial-Kinder-Anstalt fiir
seelisch Abnorme in Bonn (Leitung Professor Liowenstein) titig.
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