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Kontrolltiere. D er gleiche E ffekt läßt sich noch mit folgenden 
Gasen erzielen: H 2, Na, C0 2, CO, C2H 2, dagegen nicht mit O,.

Zum Leuchtgaseffekt vereinigen sich, w ie die A nalyse zeigt, 
zwei verschiedene U rsachen:

1. E ine rein p h y s i k a l i s c h e  M it Gasen von bedeutend 
geringerer Dichte als L u ft (H2, Leuchtgas) erzielt man eine 
Steigerung des E ffektes dadurch, daß man innerhalb einer Minute 
einen mehrfachen W echsel zwischen Gas und L u ft eintreten läßt; 
die T iere erwachen dann meist augenblicklich. Diese Tatsache 
erklärt sich durch die Differenz der D iffusionsgeschwindigkeit 
der Moleküle von H2 einerseits und der Lu ftgase und N arkoti
kumdämpfe anderseits. In den kapillaren Tracheenenden kommt 
dadurch ein kurz dauernder Überdruck zustande, bei dessen A u s
gleich durch M assenbewegung Narkotikum  aus dem Tracheen
system  entfernt wird.

2. E ine p h y s i o l o g i s c h e  M it Gasgemischen aus O2 
und den übrigen erwähnten Gasen ist eine N arkoseverkürzung 
nur dann zu erzielen, wenn das betreffende Gasgem isch an sich 
(bei nicht narkotisierten Tieren) in der E inw irkungszeit eine 
asphyktlsche Lähm ung bewirkt. D er den E ffekt aufhebende 
Sauerstoffgehalt der Gemische ist dabei von der N atur der übri
gen Konstituentien (ob indifferent, ob physiologisch aktiv) ab
hängig. Diese Tatsache führt zu der A uffassung, daß der E in 
tritt einer anoxybiotischen Stoffw echsellage der Tracheenend
zellen bzw. der Ganglienzellen von Drosophila das Erw achen aus 
der N arkose beschleunigt.

(A u s  dem Zoologischen Institut der Deutschen U nivers ität  in P ra g .)

Die positiv phototaktische Einsteilreaktion des Kom
plexauges von Daphnia pulex im Zweilichterversuch.

Von Friedrich E c k e r t .

M it 3 Abbildungen.

Wenn sich ein bilateral gebauter, auf Horizontalbewegungen 
beschränkter niederer O rganism us positiv phototaktisch orien
tiert, so erklärt sich dies nach der ursprünglichen F assu ng der 
L  o e b ’schen T r o p i s m e n t h e o  r i e durch die Annahme, daß 
die Lichtsinnesorgane einer jeden K örperseite wechselsinnig je 
eine H älfte des Lokom otionsapparates beherrschen: E i n s e i 
t i g e r  Lichteinfall bewirkt bei solchen Organismen eine Dre-
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hung nach der gereizten Seite —  wobei der Bewegungsim puls 
umso stärker ist, je größere Lichtm engen das A uge wirksam  
treffen — , während bei gleichzeitiger und gleich intensiver R e i
zung b e i d e r  Körperseiten (,,Reizm engengleichgewicht“ ) die 
beiden entgegengesetzt wirkenden Drehmomente sich gegenseitig 
aufheben, so daß eine stabile intermediäre E instellung des T ieres 
selbst auf größere System e von Lichtquellen möglich wird.

U nter den Modifikationen, welche L  o e b ’s Theorie im Laufe 
der Zeit erfahren hat, sei zunächst die Erkenntnis hervorgehoben, 
daß ein orientierender Reiz nicht einfach auf unveränderlicher 
Bahn zum Bew egungsorgane geleitet wird, sondern daß vielmehr 
der ,,tropistische“ Reflexbogen der Kontrolle übergeordneter 
Zentren unterliegt, welche u. a. bestimmen, ob die Orientierung 
während eines Lokom otionsvorganges eintritt oder im Ruhezu
stand durch bloße Lageänderung zustandekommt, und die auch 
eine „ i n t r a z e n t r a l e “  Kom pensation antagonistischer Reize 
zu bewirken verm ögen (vgl. D o 1 1 e y ’s N achweis, daß beider
seitige Zunahme der Lichtintensität an sich noch keine Ge
schwindigkeitssteigerung hervorrufen muß).

Ungeachtet dieser Entw icklung aber w ar auch weiterhin mit 
der M öglichkeit zu rechnen, daß w enigstens in einfacheren F ä l
len die Intensität der tropotaktischen Reaktion bzw. ihr Einstell- 
effekt q u a n t i t a t i v  genau von dem V erhältnis der ä u ß e 
r e n  Reizm engen abhängen könnte, welche auf das T ie r beider
seits seiner Medianebene auftreffen. E ine allgemeine G ültig
keit konnte freilich für eine so extrem mechanistische F assu ng 
der L  o e b ’schen Theorie von vornherein nicht beansprucht w er
den ; denn zweifellos wird ja  das Bewegungszentrum  nicht unmit
telbar von den Lichtreizen selbst beeinflußt, sondern von den 
optisch induzierten E r r e g u n g e n ,  welche ihm von den bei
den Körperseiten her zufließen, und es spielen daher nicht nur 
die Form  und Verteilung der Sehorgane sondern auch die E r -  
r e g b a r k e i t  ihrer Elem ente neben dem allfälligen spezifischen 
Einfluß höherer Zentren bei der Orientierung eine zunächst ganz 
unübersichtliche Rolle.

D as bei der Diskussion dieses Fragenkom plexes am meisten 
angewendete Verfahren zum q u a n t i t a t i v e n  Vergleich der 
tropotaktischen W irksam keit von Lichtreizen beruht darauf, 
daß man dem Versuchstier als Orientierungsziel z w e i  L ich t
quellen zugleich darbietet, deren H elligkeitsverhältnis variabel 
ist. A u f Grund der Bewegungsbahn, welche das T ier in einem 
solchen „ Z w e i l i c h t e r v e r s u c h “ einschlägt, kann man 
nachträglich zu rekonstruieren suchen, in welchem E in fa lls
winkel die Lichtstrahlen jede einzelne Augenpartie während der 
aufeinander folgenden Phasen des Experim entes getroffen haben; 
man erm ittelt so die von den antagonistischen Körperseiten per-
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zipierten Reizmengen und kann nun auch deren Einfluß auf den 
motorischen E ffekt beurteilen.

Im allgemeinen lassen sich bei diesen Versuchen zwei sehr 
verschiedene Haupttypen des positiv phototaktischen Verhaltens 
beobachten: D as Versuchstier stellt sich entweder so ein, daß 
seine Mediane in irgendeine dem Stärkeverhältnis der beiden 
L ichter annähernd entsprechende ,,B i n n e n 1 a g  e“  z w i 
s c h e n  den sich kreuzenden Strahlenrichtungen gerät (s. u.), 
oder es orientiert sich der H auptsache nach in der R ichtung auf 
die e i n e  der beiden Lichtquellen, ohne dann mehr von der 
anderen in erheblichem Maße beeinflußt zu werden. E in  jeder 
von diesen zwei Reaktionstypen bietet naturgemäß seine spezi
ellen Probleme dar, welche eine gesonderte Behandlung wohl 
rechtfertigen. In der P rax is aber haben sich darüber hinaus ge
radezu zwei eigene Forschungsrichtungen entwickelt, deren 
H auptvertreter die M öglichkeit eines inneren Zusammenhanges 
der beiden Fragenkom plexe z. T . überhaupt nicht erörtern.

i. Einstellung z w i s c h e n  zwei Strahlenbündel.
D ie exakte (vorwiegend von nordamerikanischen Schulen 

durchgeführte) Untersuchung jener Prozesse, welche ein T ier in 
die ,,B innenlage“ einstellen, knüpfte an die Beobachtung an, daß 
vor zwei g l e i c h  stark leuchtenden Lam pen eine stabile Orien
tierung nach der W i n k e l h a l b i e r e n d e n  eintritt, während 
bei Verw endung v e r s c h i e d e n  starker Lichtquellen die M e
diane des orientierten T ieres in einer umso stärkeren A b w ei
chung nach dem helleren Lichte hin festgehalten wird, je größer 
der Intensitätsunterschied der beiden Lichtquellen ist.

Bei der A nalyse dieser t r o p o t a k t i s c h e n  R e a k t i 
o n  s n o r m wurde zunächst die Annahme zugrunde gelegt, daß 
man für die Lichtsinnesorgane einer jeden Körperseite des T ieres 
theoretisch je eine e b e n e  lichtempfindliche Epithelfläche mit 
anterolateral gerichteter Front als physiologisch gleichw ertig 
substituieren darf.

In einem derartigen Organisationsschem a kommt den zuge
hörigen F l ä c h e n n o r m a l e n  eine besondere Bedeutung zu, 
denn sie geben die R ichtung an, in welcher ein Lichtstrahl auf 
dem Sinnesepithel die m a x i m a l e  Beleuchtungsintensität er
zeugt, und im Zusammenhange damit ist ihre L age auch für das 
Verhalten der T iere im Zweilichterversuche ausschlaggebend:

Sofern der W inkelabstand zAveier g l e i c h  starker Z iel
lampen k l e i n e r  bleibt, als der von den Flächennormalen ein
geschlossene W inkel, befindet sich das betreffende T ier bei der 
E instellung in die W inkelsym m etrale d e*  Strahlenbündel in 
einem s t a b i l e n  R eizg leich gew icht; bei jedem zufälligen A b 
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weichen nach der Seite eines der Ziellichter treffen dann näm
lich die Strahlen desselben auf das gleichseitige Sinnesorgan 
unter einem kleineren E infallsw inkel und jene des anderen L ich 
tes auf das A uge der Gegenseite unter einem größeren W inkel 
auf als bei reizsym m etrischer Orientierung, und die so entste
hende Differenz der Beleuchtungsintensitäten muß nach dem ein
gangs erwähnten L  o e b ’schen Prinzip sogleich eine kompensato
rische Rückdrehung des Rum pfes bewirken. W enn aber die Ziel- 
lampen einen g r ö ß e r e n  W inkelabstand aufweisen als die 
Flächennormalen der beiden Sinnesepithel-,,Ebenen“ , so kann eine 
s t a b i l e  phototaktische ,,B innenlage“ offenbar nicht Zustande
kommen.

Ähnliche Überlegungen gelten für den Fall, daß man das I n- 
t e n s i t ä t s v e r h ä l t n i s  der beiden Lichtquellen verändert: 
Das entstehende Reizungleichgewicht löst eine D rehung nach 
der Seite der stärkeren Lam pe au s; da aber hiebei das L icht der 
letzteren auf das ihr zugewendete A uge in einem immer flache
ren N eigungswinkel einfällt, während von dem w eniger intensi
ven Strahlenbündel der anderen Lam pe ein immer größer wer
dender Ausschnitt zur W irkung gelangt, w ird die kompensato
rische D rehbewegung von selbst verlangsam t, und es kann auch 
hier eine s t a b i l e  Gleichgewichtsstellung erreicht werden. V o r
aussetzung dafür bleibt aber stets, daß der W inkelabstand bei
der Ziellampen kleiner ist als der W inkel zwischen den Flächen
normalen der beiden hypothetischen Augenebenen.

Jedenfalls führt eine D iskussion des geschilderten verein
fachten Schem as der phototropotaktischen Reaktionen zu der 
heuristischen Verm utung, daß im Zw eilichterversuch funktionel
les Seitengleichgewicht im Lokom otionsapparat immer dann be
steht, wenn das Produkt aus der Lichtintensität und aus dem 
Querschnitt des perzipierten Lichtbündels —  d. h. also die vom 
Auge in der Zeiteinheit aufgenommene L i c h t m e n g e  —  auf 
beiden Seiten gleich groß ist. D ie letztere Forderung wurde von 
P a t t e n  19 14  auf Grund von Experim enten mit negativ photo
taktischen Fliegenlarven form uliert und zugleich durch den 
Nachweis gestützt, daß hier die graphische Konstruktion des 
W inkels der hypothetischen ebenen Sinnesflächen —  wie man sie 
auf Grund des Strahlenganges der beiden Lichtquellen und der 
tatsächlich beobachteten stabilen W inkeleinstellung des T ieres 
vornehmen kann —  für die Lichtstärkenkom binationen 1 2 bis
1 6 praktisch immer zu dem gleichen W erte führt (nämlich
82 °— 83 °).

Eine so weitgehende Übereinstim m ung (die freilich ange
sichts der unregelmäßigen Anordnung der meisten primitiven 
Photoreceptoren nur als Ausnahme gewertet werden kann)
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spricht jedenfalls zugunsten einer e x t r e m  m e c h a n i s t i 
s c h e n  A uslegung der L o e  b ’schen Theorie, insofern als der 
O rientierungseffekt hier streng von dem V e r h ä l t n i s  der 
beide Retinaflächen treffenden ä u ß e r e n  Reizmengen abzuhän
gen scheint. Im übrigen wurde neuerdings versucht, das Drehm o
ment, welches durch die Belichtung des einen A uges ausgelöst 
wird, nicht m ittelst einer Reizung des zweiten A uges auszukom 
pensieren, sondern durch eine anderweitige (etwa geotaktische oder 
galvanotaktische) Reizung, die man ebenfalls antagonistisch zum 
ersten Lichtreiz w irken ließ; C r  o z i e r  und seine Schule haben 
diese Methode bei ganz verschiedenen Bilateraliern angewendet 
und feststellen können, daß dabei die vom Licht hervorgerufene 
Drehreaktion in strenger Gesetzmäßigkeit proportional ist zur 
perzipierten Lichtm enge.

U nter dem Eindruck der verschiedenen Erfo lge , welche dem
nach die Tropism enlehre bei der A nalyse der M echanik der 
phototropotaktischen O rientierung aufzuweisen hatte, ist aber 
lange Zeit hindurch die S o n d e r s t e l l u n g  unbeachtet ge
blieben, welche in dieser Frage  den b i l d e n t w e r f e n d e n  
Augen zukommt: An einem K o m p l e x a u g e  mit divergie
rend angeordneten Ommatidien z. B. verm ag das L icht einer ent
fernten Lichtquelle offenbar immer nur diejenigen Sehelemente 
zu reizen, deren Längsachsen genau oder annähernd in der R ich
tung des Lichtstrahles liegen; w ird die letztere variiert, dann 
ändert sich hier nicht die Gesam tm enge des auffallenden bzw. 
in den Rezeptor gelangenden Lichtes, sondern nur die L a g e  
des B i l d e s  der Lichtquelle, dessen Dimensionen im übrigen
—  außer bei sehr ungleichmäßiger Ommatidienanordnung —■ 
praktisch konstant bleiben. A us diesen Überlegungen (die sich 
auch auf die Funktionsw eise des Becher- bzw. Linsenauges an
wenden lassen) geht nun aber hervor, daß die meisten phototakti
schen Reaktionen von Tieren mit b i l d p e r z i p i e r e n d e n  
Augen durch das Prinzip der Orientierung nach dem M e n g e n 
v e r h ä l t n i s  der beiderseits v o n  a u ß e n  her auftreffenden 
Lichtreize überhaupt nicht erklärt werden können. Selbst in einem 
einfachen Falle  wie der positiv tropotaktischen Einstellung auf 
zwei gleiche, gleichweit entfernte Lichtquellen ist die von sol
chen Augen perzipierte Lichtm enge rechts und links der M edia
nen bei j e d e r  b e l i e b i g e n  ,,B innenlage“ , welche die L ä n g s
achse des K örpers einnehmen kann, praktisch immer die glei
che, und es w äre gar nicht einzusehen, weshalb die Tiere, wie 
sie es doch in diesem Falle  nachweislich tun, im Durchschnitt 
stets die R ichtung der W i n k e l h a l b i e r e n d e n  zwischen 
den beiden orientierenden Lichtstrahlen einhalten; umso w eni
ger vermöchte die extrem mechanistische Fassung des L o e b -
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sehen Prinzipes der Tatsache gerecht zu werden, daß sich der
artige T iere auch vor zwei u n g l e i c h  starken Lam pen ganz 
im Sinne d-̂ r tropotaktischen Reaktionsnorm  orientieren (indem 
sie also analog wie die oben besprochenen prim itiven Form en 
gut reproduzierbare, mit dem H elligkeitsunterschied zunehmende 
Abweichungen nach der Seite der stärkeren Lichtquelle erken
nen lassen).

E s w ar S. O. M a s t ,  der zuerst diese Schw ierigkeit er
kannte und zugleich den W eg zur Lösu ng derselben gewiesen 
hat. Die betreffenden Untersuchungen wurden an der positiv 
phototaktischen Im ago von E r i s t a l  i s  durchgeführt: A u f 
einer horizontalen Fläche, die von zwei parallelstrahligen, unter 
einem W inkel von 90 0 sich kreuzenden Lichtbündeln von variab
ler Intensität überstrichen wird, bewegt sich diese F liege längs 
einer annähernd geraden Bahn dahin. Wenn die beiden Lichter 
verschieden stark sind, so befindet sich dabei zw ar das Lokom o
tionssystem  physiologisch im Seitengleichgewicht (da ja  das 
T ier geradlinig kriecht), nicht aber der r e i z p e r z i p i e r e n d e  
A p p a r a t  denn die Strahlen der helleren Lichtquelle reizen 
eine Gruppe relativ v o r n  gelegener Ommatidien, während jene 
des schwächeren Lichtes eine (praktisch ebenso große) Gruppe 
weiter r ü c k w ä r t s  befindlicher Sehelemente treffen. Um nun 
zu erklären, wieso dennoch die Effektoren beider Körperseiten 
die gleichen Bewegungsim pulse erhalten, macht M a s t  die A n
nahme, daß die einzelnen Ommatidien eine umso größere „sensi
tiveness“ *) besitzen —  d. h. auf eine Reizung hin einen relativ 
umso stärkeren Drehim puls nach der gereizten Seite auslösen — 
j e  w e i t e r  r ü c k w ä r t s  am Auge sie liegen. E s  muß dann 
für jede Lichtstärkenkom bination eine tropotaktische Stabilein
stellung mit i n n e r e m  E r r e g u n g s g l e i c h g e w i c h t  ge
ben, und zw ar —  wenn man sich die im Bewegungszentrum  ein
treffende E rregu ng sowohl zu der perzipierten L i c h t -  
m e n g e  als auch zur spezifischen ,,E  m p f i n d 1 i c h k e i t“  
der belichteten Ommatidien proportional denkt —  jew eils bei 
derjenigen Körperlage, in welcher das Produkt dieser beiden 
W erte rechts und links der Medianen das gleiche ist.

*) Die synonym en Ausdrücke  „E m pfindlichkeit“ „effectiveness“  
( P a t t e n )  und „sensit iveness“  bezeichnen im R ah m en der e inschlägi
gen Arbeiten im mer nur die R eaktionsfäh igkeit  in B ezu g  auf den 
p h o t o t r o p o t a k t i s c h e n  E instel lvorgang , wobei die M öglichkeit  
qualitativ andersart iger A u sw irku ngen  optischer R e ize  bewußt außer 
Betracht gelassen wird. Im  übrigen bleibt es durchaus dahingestellt, 
ob die „E m pfindlichkeit“  eines bestimmten Sehelementes durch dessen 
zelleigenen E r re g b a rk e i tsg ra d  festgelegt ist, oder ob erst . in trazen tra l“ 
eine spezifische „B e w e r tu n g “  der von ihm gelieferten Opticusreize statt
findet.
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Zur Erläuterung der Sachlage verw eise ich auf Abb. i :  Sind 
die beiden Strahlenbündel gleich lichtstark, dann ist das T ier 
orientiert, solange sie die sym m etrisch gelegenen Ommatidien 
bei a und a ’ erregen. E rsetzt man nun das erste Lam penpaar 
A A ’ durch die verschieden lichtstarken Leuchtkörper B  und B ’, 
dann wendet sich das T ie r nach einem näher zur stärkeren L ich t
quelle B gelegenen „Z ielpunkt“ (vgl. die gestrichelten Pfeile, 
welche diese Relativbew egung andeuten), und es w ird nunmehr 
B in den Ommatidien bei b, und die schwächere Lam pe B ’ in b ’ 
wahrgenom m en; nach M a s  t’s Postulat aber ergibt sich hieraus, 
daß b ’ e m p f i n d 1 i c h e r ist als b, und zwar im reziproken V er
hältnis der durch B ’ und B  erzeugten Helligkeiten. Läßt man

Abb. i. Die B eleuchtungsverhältn isse  im Zweilichterversuch nach 
M a s t  bzw. nach D o l l e y  u.  W i e r d a ,  schematisiert für den K o p f  der 
Im ag o  von E  r i s t a 1 i s. Näheres  im T e x t .

dann die H elligkeitsdifferenz beider Lichtbündel noch um einen 
weiteren Schritt zunehmen, und tritt daraufhin eine noch engere 
Annäherung der Mediane an die stärkere Lichtquelle C ein, so 
daß etwa das Bild  der letzteren in c und jenes von C ’ in c’ er
scheint, dann ist damit nicht nur der besonders hohe Em pfind
lichkeitsunterschied von c und c’ erwiesen, sondern auch gezeigt, 
daß entweder c weniger empfindlich sein muß als b oder c’ emp
findlicher als b ’, und daß sehr wahrscheinlich beides zugleich zu
trifft. Ob tatsächlich die Änderungen der „sensitiveness“  inner
halb der gesamten Ommatidienreihe k o n t i n u i e r l i c h  den 
gleichen Richtungssinn aufweisen, kann danach beurteilt werden,

c
A
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ob sich die W inkeleinstellung des K örpers zu den beiden L ich 
tern auf zahlreiche gleichstufig fortschreitende Änderungen ihres 
H elligkeitsunterschiedes hin g l e i c h f ö r m i g  ändert oder nicht. 
Oberall wo sich das erstere nachweisen läßt, werden w ir jeden
falls mit M a s t  annehmen müssen, daß die „sensitiveness“  der 
Sinneszellen im geprüften Längsschnitt des A uges von vorn nach 
den Seiten hin s t e t i g  zunim m t; für eine derart p l a n m ä ß i 
ge e Anordnung von Em pfindlichkeitswerten aber sollte schon aus 
praktischen Gründen eine besondere Bezeichnung eingeführt 
werden, und ich werde daher in solchen Fällen  von G r a d i e n 
t e n  der „Em pfindlichkeit“  sprechen. (Auch Linsen- und Becher
augen müssen offenbar -— sofern sie die geschilderten Orientie
rungsreaktionen verm itteln —  eine analoge Em pfindlichkeitsver
teilung aufweisen, nur liegen bei ihnen wegen der Bildum kehr 
die zentralen Stellen geringerer „effectiveness“  am k a u d a l e n  
Pol der Retina und der Gradient nimmt von da aus nach den 
Seiten hin zu.)

So groß M a s t ’s Verdienst erscheinen muß, die älteren 
Nachweise einer „different action of different parts of the eye“ 
zu einer geschlossenen Theorie der M echanik der phototaktischen 
Orientierungsbewegungen bei Tieren mit bildlokalisierenden A u 
gen weiterentwickelt zu haben, so w enig Beachtung hat merk
würdigerw eise gerade dieser eine H aupterfolg des amerikanischen 
Forschers gefunden; in der gesamten deutsch geschriebenen O ri
ginalliteratur z. B. findet sich vor 1935 meines W issens nur zwei
mal eine ausdrückliche W iedergabe der M a s  t’schen Gradienten
vorstellung, nämlich bei K ü h n  1929, Ste. 32 und bei H e n k e  
Ste. 547 (vgl. ferner noch eine Andeutung bei L . P  i n c u s s e n, 
Photobiologie, L eipzig  1930). D ieser geringe W iderhall dürfte 
sich wohl aus dem Um stand erklären, daß M a s t  lange damit 
gezögert hat, die postulierten quantitativen Unterschiede der 
..sensitiveness“  für einen konkreten F all zahlenmäßig fest
zulegen. E rst  1929 haben D o l l e y  u. W i e r d a  M a s t ’s 
Versuche an dem gleichen Objekt und wiederum mit annä
hernd r e c h t w i n k l i g  gekreuztem Strahlengang wiederholt 
und dabei für 8 verschiedene Intensitätskom binationen der 
zwei Strahlenbündel den jeweiligen mittleren O rientierungswin
kel der Tiere genau bestimmt. So fanden sie z. B . bei einem 
Intensitätsunterschiede beider L ichter von 558 158  M .K ., daß
die mittlere Bahnstrecke aus der W inkelsym m etralen um g %  0 
nach der Seite des stärkeren Lichtes abweicht (wie dies in unse
rem Schem a F ig . 1 ungefähr der Belichtung von B  und B ’ her 
entspricht) und folgern hieraus, daß von den dabei während des 
Lau fes belichtet gewesenen Ommatidiengruppen die weiter hin
ten gelegene (etwa b ’ entsprechende) im Verhältnis 558 158,
d. h. also um das 3/^fache „sensitiver“  sei als die antagonistisch
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gereizte, im Schema durch b repräsentierte Gruppe. Analog w ur
den auch für die anderen Ommatidienpaare exakte V erhältn is
zahlen der „sensitiveness“  erm ittelt (wobei der größte der unter
suchten Intensitätsunterschiede i 55,8 eine Gleichgewichtsein
stellung ergab, welche ungefähr der Sim ultanreizung von c und 
c ’ entsprechen würde), und diese Verhältniszahlen lassen sich 
insgesam t —  von den vordersten Ommatidien bei (c) bis nach c’ 
hin —  ganz ungezwungen in eine k o n t i n u i e r l i c h  anstei
gende K urve eingliedern.

Diesen Ergebnissen der Schule M a s t ’s reihen sich die neu
erdings (nach Abschluß meines M anuskriptes) erschienenen U n 
tersuchungen L  ü d t k e’s an, der bei N o t o n e c t a  im horizon
talen Augenlängsschnitt ebenfalls einen kontinuierlichen E m p 
findlichkeitsanstieg von der M itte nach der Seite hin festge
stellt und exakt ausgemessen hat.

So sehr sich nach alledem die O r i e n t i e r u n g s m e 
c h a n i k  der T iere mit einfachen, annähernd ebenflächig ange
ordneten Sinnesepithelien von jener der Organismen mit bild- 
perzipierenden Augen unterscheiden mag, so stimmen doch die 
beiden Augentypen hinsichtlich des ä u ß e r e n  Einstelleffektes, 
welchen sie bei der positiv phototropotaktischen Reaktion ver
mitteln, weitgehend überein:

1.) V or allem gilt für beide, daß man allgemein —  sobald 
einmal stabile Orientierung nach einem System  von Ziellichtern 
eingetreten ist —  durch S t e i g e r u n g  d e r  H e l l i g k e i t  
eines beliebigen solchen seitlichen Lichtes eine Ablenkung der 
Körperachse n a c h  e b e n  d i e s e r  S e i t e  erzielen wird (wäh
rend umgekehrt bei einer Helligkeitsabnahm e eine Bew egung 
nach der Gegenseite resultieren muß).

Diese R eaktion  entspricht im vereinfachten F a l l  des Zw ei l ichter
versuchs  a n n ä h e r n d  dem V erh alten  eines Gegenstandes, w elcher 
sich unter dem Einfluß zweier anziehender K rä f te  in der D iagonalen  des 
zugehörigen K rä ftep ara l le lo g ram m s fortbew egt,  und es w ird  daher für 
den geschilderten tropotaktischen Orientierungsprozeß vielfach der A u s 
druck „Resultanteneinste llung“  angewendet. A bgesehen davon aber, 
daß die tatsächliche Geltung des Resultantengesetzes nur beim V o rh a n 
densein eines Pa a re s  entsprechend angeordneter, ideal e b e n e r  F läch en 
augen zu erwarten wäre, erscheint mir diese U m schre ibung noch aus1 
einem anderen prinzipiellen Grunde unglücklich gew ählt :  N ach dem
Sch em a des K rä ftep ara l le lo gram m es  wird mit jeder nach außen gerichte
ten A b lenku ng  einer K om ponente  auch eine V er leg u n g  der Resu lt ieren
den nach eben dieser Seite erzielt ; eine Ü bertragung dieses Postulates  
auf die phototropotaktischen Reaktionen ist aber — wie aus dem F o l 
genden hervorgeht — nur in beschränktem  U m fan ge  möglich.

2.) D er Effekt, welchen die s e i t l i c h e  V e r s c h i e b u n g  
eines der Ziellichter zur Folge hat, hängt von etwas komplizier
teren Vorbedingungen ab.

Bei Tieren, für deren Augen eine Reduktion auf einfache 
e b e n e  Epithelflächen zulässig ist, kann offenbar der orientie
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rende Einfluß einer seitw ärts bewegten Lichtquelle nur so lange 
zunehmen, bis die F  1 ä c h e n n o r m a 1 e (s. o.) des betreffen
den Auges erreicht ist, während jenseits der Flächennormalen 
mit der Seitw ärtsbew egung eines dort befindlichen Ziellichtes 
stets eine Senkung der am A uge erzielten Belichtungsintensität 
und damit ein Abweichen der Körperm ediane nach der entgegen
gesetzten Seite verbunden ist. Man kann also das Sehfeld sol
cher Augen in einen „ p o s i t i v e n “ inneren Raum  einteilen 
(innerhalb dessen die Lateralverschiebung einer Lichtquelle 
deren tropotaktische W irkung verstärkt), und in einen „ n e g a 
t i v e n “ Außenraum jenseits der Flächennorm alen (wo die W irk
samkeit einer Lichtreizung lateralw ärts abnimmt).

D er an b i l d w a h r n e h m e n d e n  Augen nachgewiesene, 
vom Sehzentrum nach der Seite hin zunehmende Em pfindlich
keitsgradient entspricht in seiner tropotaktischen W irksam keit 
weitgehend der Reaktion des „F lächenauges“ auf die Belichtung 
aus einem Punkt des „positiven“ Sehfeldabschnittes, denn 
bei einer Lateralverschiebung der Lichtquelle fallen hier die 
Strahlen sukzessiv in immer empfindlichere Sehzellengruppen. 
E s ist nur die Frage, ob sich diese Empfindlichkeitszunahm e bis 
an den hinteren Rand des Kom plexauges fortsetzt, oder ob sich 
an den „ p o s i t i v e n “ G r a d i e n t e n  der Em pfindlichkeit, 
wie ich ihn nach Analogie der eben erwähnten Sehfeldabschnitte 
nennen möchte, ein „ n e g a t i v e r “  G r a d i e n t  anschließt 
(bzw. ob allenfalls auch eine unregelmäßige V erteilung ver
schiedener Em pfindlichkeitswerte am Augenlängsschnitt vor
kommt). M a s t  selbst und seine M itarbeiter sowie neuerdings 
auch L ü d t k e  waren durch die ausschließliche Verwendung 
r e c h t w i n k l i g  gekreuzter Lichtbündel daran verhindert, die 
nach seitlich-rückw ärts gerichteten Ommatidien (welche auf un
serem Schem a F ig . i ungefähr den von c’ nach hinten anschlie
ßenden Partien entsprechen) in ihre M essungen einzubeziehen, 
haben aber wiederholt der M einung Ausdruck gegeben, daß die 
„sensitiveness“  der Ommatidien auch jenseits der untersuchten 
Bezirke noch w eiter zunehme —  eine Ansicht, deren Berechti
gung w eiter unten zu diskutieren sein wird.

2. Orientierung nach e i n e r  von zwei Lichtquellen.

W ie eingangs erwähnt, beobachtet man im Zw eilichterver
such neben der „tropotaktischen Reaktionsnorm “ unter entspre
chend geänderten Voraussetzungen auch den anderen E xtrem 
fall, in welchem nur das e i n e  der beiden Lichter angesteuert 
wird, während das andere keinen oder nur einen sehr geringen 
Einfluß auf die Bew egungsrichtung ausübt. E in  solches V er
halten bietet dem Verständnis keine Schw ierigkeiten bei Tieren,
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deren Gesichtsfeld streng auf einen vorderen Sehwinkel von be
stimmter Große beschränkt ist, und bei denen im Zw eilichter
versuch der Ü bergang von der Binnenstellung zur ausschließ
lichen Orientierung nach e i n e m  der beiden L ichter immer dann 
eintritt, wenn das a n d e r e  Ziellicht außerhalb des Sehfeldes zu 
liegen kommt und somit die Augenfläche nicht mehr wirksam  
treffen kann.

Nun hat aber v. B u d d e n b r o c k  immer wieder betont, 
daß eine ähnliche Erscheinung auch bei Tieren mit bildlokalisie
renden Augen von s e h r  w e i t  n a c h  h i n t e n  r e i c h e n d e m  
Gesichtsfeld vorkom m t: Solche Tiere bewegen sich so lange in 
der Richtung zwischen zwei Lichtern fort, bis deren W inkelab
stand einen (z. T . artkonstanten) charakteristischen W ert, den 
..Entscheidungsw inkel“  überschreitet; w ird von da an nurmehr 
e i n e s  der beiden L ichter g e r a d e  oder in leichtem Bogen an
gesteuert (wie dies m ittelst zahlreicher Spurbilder belegt er
scheint), und ist der Sehwinkel des T ieres wesentlich größer als 
der Entscheidungswinkel, dann trifft zwar das a n d e r e  Strah
lenbündel immer noch voll auf weiter rückw ärts gelegene Omma- 
tidien des ihm zugewendeten Auges, es verm ag aber damit kei
nen Reiz mehr auszulösen, der sich in einer adäquaten Kom po
nente der Orientierungsbewegungen auswirken würde.

H ieraus folgern zu wollen, daß die seitlich und rückwärts 
gelegenen Ommatidien schlechthin ,,zu unempfindlich sind, um 
irgend eine nennenswerte Erregu ng zu induzieren“ , w äre offen
bar „durchaus w illkürlich“ ( B u d d e n b r o c k  19 3 1, St. 708), 
da ja  bei auschließlich u n i l a t e r a l e r  Reizung erfahrungsge
mäß selbst ein schwaches seitlich stehendes Licht vollauf ge
nügt, um das T ier in die reizsym m etrische Einstellung hereinzu
drehen.

E s  ist daher wiederholt versucht worden, Spurbilder der ge
schilderten A rt anders als durch die Annahme dauernder photo
taktischer U nwirksam keit der seitw ärts und rückw ärts gerich
teten Rezeptoren zu erklären. So hat H e n k e  für die Roll- 
assel A r m a d i l l i d i u m ,  welche bei manchen Einzelläufen 
g  e r a d 1 i n i g  auf e i n e s  von zwei für sie sichtbaren Lichtern 
zusteuert, m ittelst statistischer Behandlung den Nachweis füh
ren können, daß es sich hier um extreme „A bw eicher“  einer brei
ten Fehlerkurve handelt, welche sich um den N orm alfall symme
trisch intermediärer E instellung gruppiert, und deren Zustande
kommen sich auf individuelle „m orphologische und physiolo
gische Asym m etrien“ zurückführen läßt. Bei anderen Formen 
aber (vgl. etwa die von v. B u d d e n b r o c k  19 3 1, Abb. 9, zu- 
sammengestellten Beispiele) ist die individuelle Variation sicher
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lieh zu gering, als daß H e n k e ' s  Interpretierung auf dieselben 
anwendbar wäre.

In solchen Fällen könnte nun angenommen werden, daß 
zwar sämtliche Ommatidien zur Auslösung orientierender Dreh
impulse befähigt sind, daß aber die „sensitiveness“  bei den Seh- 
elementen desjenigen Augenareals, welches dem Entscheidungs
winkel entspricht, dauernd w e s e n t l i c h  größere W erte auf
weist als bei den außerhalb davon gelegenen Ommatidien. Die 
Frage, warum der äußere E ffekt, welchen man mit einer Reizung 
von seitlichen Ommatidien erzielt, je nach den Versuchsbedin
gungen beträchtlich oder unbedeutend sein kann, ließe sich dann 
nach dem Prinzip beantworten, daß ein einzelner Reiz einen 
umso geringeren Einfluß auf die O rientierungsreaktion ausübt, 
je mehr andere Faktoren mit ihm gleichzeitig auf das Bew e
gungszentrum einw irken: Wenn die seitlich auftreffende R ei
zung keine Interferenz mit antagonistischen Erregungen erfährt, 
so muß eine vielleicht langsame, aber im äußeren E ffekt a u f 
f a l l e n d e  D r e h b e w e g u n g  ein(treten, während dort, wo 
infolge einer gleichzeitigen M edianbelichtung die Längsachse des 
Tieres durch die starken von den vorderen Ommatidien geliefer
ten Reizwirkungen nach dem Gradientenprinzip festgehalten wird, 
ein seitlicher Reiz allenfalls nur eine leichte (bogenförmige) A b 
lenkung des Spurbildes bewirken kann.

Diese Hypothese versagt jedoch, wenn im Zw eilichterversuch 
die eine der Lam pen r e g e l m ä ß i g  auf einer praktisch g e r a 
d e n  Bahn angesteuert wird. v. B u d d e n b r o c k  nun, der speziell 
auf das Vorkommen solcher gerader Spurbilder Gewicht legt und 
dieselben allgemein auf „F ixierreaktionen“ zurückführt, glaubt 
neuerdings ( 19 3 1)  eine einfache, reflexbiologische Erk lärun g da
für geben zu können, warum  ein Seitenommatidium, das auf E in 
zelreize hin deutliche Reaktionen auslöst, bei gleichzeitiger R ei
zung des A uges von v o r n e  her praktisch völlig  unempfindlich 
w ird: E r  vermutet, „daß hier das Einfallen  des Lichtes in die 
vorderen Facetten als eine Hemmung w irkt für alle Reflexe, 
die von den seitlichen Facetten ausgehen“ Diese Bem erkung, 
mit welcher gew isse schon 1923 angedeutete Vorstellungen über 
die Mechanik des „F ix ie ren s“ näher präzisiert werden (vgl. auch 
das von A  1 v e r d e s 1930 verwendete Erklärungsprinzip der 
,, intracentralen A usschaltung“  optischer Reizquellen), scheint 
mir ungeachtet ihrer K ürze besonders darum wichtig, weil sie 
den Ausblick auf ein weites Gebiet k ü n f t i g e r  Forschung er
schließt. W ährend nach der bisherigen A uffassung die Em pfind
lichkeit einer jeden Retinastelle im adaptierten Zustand als 
k o n s t a n t  gelten könnte, praktisch also durch die Erregbarkeit 
des Ommatidiums bestimmt wäre und im äußeren E ffekt nur 
noch durch ihr q u a n t i t a t i v e s  V erhältnis zur Gesamtheit
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der übrigen simultan wirkenden Orientierungsreize modifiziert 
würde, liegt der Verm utung v. B u d d e n b r o c k ’s die Annahme 
zugrunde, daß der W irkungsgrad der Reizung eines seitlichen 
oder rückwärtigen Ommatidiums spezifisch von der R i c h t u n g  
beeinflußt wird, aus welcher die ü b r i g e n  Lichtreize auftreffen, 
d. h. also vom Gesam tbild der H elligkeitsverteilung in der 
U m w elt! Wenn der experim entelle Nachweis der Verw endung 
eines derartigen „M echanism us“ beim „ F i x i e r e  n“ einer 
Lichtquelle für einen konkreten Fall erbracht werden könnte, so 
wäre damit eine b e s o n d e r s  p r i m i t i v e  Form  von T  e 1 o - 
t a x i s  im Sinne K  ü h n’s aufgedeckt, deren näheres Studium 
wegen der Einfachheit der hier in Betracht kommenden zentralen 
Korrelationen außerordentlich erfolgversprechend sein müßte.

Die A nalyse des „H  e m m u n g s p r o b l e m s “ m ittelst einer 
exakten Zweilichterm ethodik nach M a s  t’schen Prinzipien er
scheint umso dringender erwünscht, als umgekehrt gerade auch 
M a s t ’s Ansichten über die Verteilung der „sensitiveness“  am 
bildwahrnehmenden A uge von der Diskussion der eben besproche
nen Ergebnisse v. B u d d e n b r o c k ’s auf die D auer nicht unberührt 
bleiben können. Allein schon durch den Nachweis, daß der „E n t
scheidungswinkel“  kleiner sein kann als der Sehwinkel, ist m. E . 
wahrscheinlich gemacht, daß bei den betreffenden Form en kei
neswegs ein stabiler positiver Em pfindlichkeitsgradient bis an 
den rückwärtigen Augenrand reichen kann —  wie dies in säm t
lichen einschlägigen Arbeiten der M a s t -  Schule ausdrücklich 
oder stillschweigend vorausgesetzt w ird — , sondern daß im Ge
genteil außerhalb des Entscheidungsw inkels relativ niedrige 
W erte der „sensitiveness“  Vorkommen müssen.

A ls ein gemeinsames Problem  beider Forschungsrichtungen 
ergibt sich jedenfalls die Frage, ob sich bei Tieren mit bestimmt 
ausgesprochenem Entscheidungswinkel ein s t a b i l e r  n e g a 
t i v e r  Em pfindlichkeitsgradient nachweisen läßt, oder ob je 
nach der allgemeinen Reizverteilung entsprechende f a k u l t a 
t i v e  Ä n d e r u n g e n  der „sensitiveness“ einzelner A ugenpar
tien eintreten, so daß also der W irkungsgrad eines Om m ati
diums erst durch intrazentrale Schaltung bestimmt würde.

Experimenteller Teil.

Besonders günstige Vorbedingungen für eine A nalyse des 
besprochenen Fragengefüges schien D a p h n i a  p u l e x  mit 
ihrem kugelförm igen H auptauge zu bieten. Nach der D arstel
lung, welche v. B u d d e n b r o c k  1923 gegeben hat, beträgt der 
Entscheidungsw inkel hier 90 °, d. h. also, im Zw eilichterversuch 
mit gleichen, in der Horizontalebene einfallenden Lichtbündeln 
bewegt sich die positiv phototaktische Daphnie zunächst inter-
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mediär längs der W inkelhalbierenden beider Strahlenbündel, um 
von demjenigen Zeitpunkte an, in welchem ihr die Lichtquellen 
infolge der wachsenden Annäherung unter einem W inkel von 90 0 
erscheinen, nacli einigen „Suchbew egungen“ ausschließlich zu der 
Orientierung auf eines der beiden L ichter überzugehen. W ie in 
D o 1 1 e y  und W i e r d a ’s Versuch sollte nun auch die E instel
lung zu zwei u n g l e i c h e n  Lichtquellen geprüft werden. Diese 
Messungen hätten auf die bisher übliche A rt durch R egistrie
rung von Schwim m strecken vorgenommen werden können; der 
eigenartige Orientierungsm echanism us der Cladoceren ermög
lichte mir aber ein anderes besonders zweckmäßiges Vorgehen:

Bekanntlich ist das H auptauge von D a p h n i a  mittels 
dreier M uskelpaare zu Rotationsbewegungen in beliebiger R ich
tung befähigt und wendet — wie man bei seitlich am O bjekt
träger liegenden Tieren festgestellt hat ( R ä d l ,  W o l t e r e c k )
—  einer sagittal vor dem Kopfe befindlichen Lichtquelle (bzw. 
einem entsprechend angeordneten Lichterpaar, W o j t u s i a k) 
mit auffallender Exaktheit einen bestimmten Punkt des Auges 
zu, nämlich den vor der Nerveneintrittsstelle gelegenen „Sch ei
tel“  (v. F r i s c h  und K u p e l w i e s e r ) .  Nun hat bereits W o l 
t e r e c k  angedeutet, daß der Scheitelpunkt des A uges einem 
Leuchtkörper auch dann nachfolgt, wenn dieser statt i n n e r 
h a l b  der Sagittalebene a u s  d i e s e r  h e r a u s  nach rechts 
oder links verschoben wird. W ir sind also berechtigt, die be
kannte Erklärung, welche W o l t e r e c k  für das Zustande
kommen der ^optisch bedingten V  e r t i k a 1 Steuerung ausgear
beitet hat, auch auf den F all anzuwenden, daß sich eine frei
schwimmende Daphnie nach einem horizontal einfallenden L ich t
strahl s e i t l i c h  orientiert: Offenbar wendet sich z u e r s t  der 
,.Scheitel“ des A uges durch eine entsprechende Seitendrehung des 
letzteren dem neu auftauchenden Leuchtkörper zu, und erst diese 
„Augenbewegungen, bzw. die Unterschiede im Tonus der ein
zelnen Augenm uskeln lösen im Zentrum sekundär diejenigen 
motorischen Impulse aus, welche die Schwim m bewegung regu
lieren.“ Hieraus erhellt aber, daß es aussichtsreich erscheinen 
mußte, nicht die sekundäre Reaktion des lokomotorischen A ppa
rates, sondern die p r i m ä r e  E i n s t e l l b e w e g u n g  d e s  
A u g e s  selbst als Indikator für die Empfindlichkeit der ver
schiedenen Ommatidien zu wählen.

Um hiezu die T iere in der Rückenlage festhalten zu können, 
wird am Rande eines horizontal unter W asser montierbaren 
W achsplättchens von der Fläche her eine V ertiefung ausgehöhlt, 
welche groß genug ist, um den Rum pf- bzw. Schalenabschnitt 
einer Daphnie aufzunehm en; der K opf des T ieres samt den ver
breiterten Fornixenden muß dabei frei über den Plattenrand her
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ausragen, so daß die Antennen an ihrer Bew egung nicht gehin
dert s in d ; ein Herausgleiten der Daphnie in apikaler oder ven
traler R ichtung wird durch ein am W achs befestigtes feines 
Haarende unmöglich gemacht, welches unmittelbar hinter den 
Riechantennen über die Schalenränder wegzieht und die eigent
liche F ixierun g besorgt.

W ie ich aus einem Zitat W  o 1 t e r e c k ’s ersehe, hat schon S c o u r -  
f i e l d  bei  D a p h n i a  die „F ix ie r u n g  des Rückens  an einer Nadel mit 
Siegellack, D a m a r h a r z  oder K a n a d a b a lsa m “ ausgefüh rt ;  ich glaube 
aber ohne Nachprüfung annehmen zu dürfen, daß sich mein V er fa h re n  dem 
S  c o u r f i e 1 d ’schen gegenüber durch größere Schonung der V er-  
suchsobjekte  empfiehlt, und doch zugleich den R u m p f besser gegen den 
Rückstoßeffekt der Antennenschläge sichert. Jedenfa l ls  habe ich ge
fesselte  Daphnien tage lang in ihrer Z w a n g s la g e  aushalten gesehen, ohne 
daß ihre V ita lität  abgenommen hätte (denn daß die Antennenschläge, 
welche in den ersten Minuten nach dem Einsetzen eine übernormale 
F requenz aufweisen, alsbald ruhiger w erden und daß ihre T ä t ig k e it s 
perioden mit immer längeren absoluten Ruhepausen interferieren, hängt 
m. E .  mit F aktoren  zusammen, die nichts mit einer Sc h äd igu ng  zu tun 
haben, und auf die ich übrigens in einem anderen R ah m en noch zurück
kom m en möchte).

W erden hell adaptierte T iere in der geschilderten W eise fest
gelegt und im Dunkelraum mittelst einer einzigen Lam pe aus 
horizontaler Richtung vom Kopfende her belichtet, so erkennt 
man schon bei schwacher Vergrößerung, daß der den Scheitel 
enthaltende sagittale Meridian des Auges (welcher die Om m ati
dien beider Seiten spiegelbildlich gegeneinander abgrenzt) dem 
Lichte zugewendet w ird : Verschiebt man die Lichtquelle um
einen kleineren W inkelbetrag in seitlicher Richtung, so folgt 
auch das A uge „m echanisch“  nach, und es verharrt in einer sol
chen asym m etrischen Einstellung solange, als die entsprechende 
äußere Reizverteilung anhält. W ird die Lam pe noch w eiter seit
w ärts gedreht, dann bleibt das A uge relativ immer mehr zurück, 
und eine N eigung von etwa 35 0 gegen die Körperachse stellt 
bereits die extrem e Seitenlage des A uges dar, welche nicht mehr 
überschritten wird. Die s e i t l i c h e n  (frontalen) Bew egu ngs
möglichkeiten des Daphnienauges sind also auf einen wesentlich 
engeren Spielraum  beschränkt als die schon wiederholt beschrie
benen in s a g i t t a l e r  R ichtung erfolgenden Einsteilreaktionen.

D arüber hinaus findet man weiter, daß z w e i  s y m m e tr is c h  
vor dem K op f der Daphnie angeordnete Lam pen, falls ihr gegen
seitiger W inkelabstand kleiner bleibt als ca. 90 °, eine stabile rae- 
dina E instellung des A uges bewirken, während bei U ngleich
heit dieser Lichter der „Scheitel“  des A uges mehr der stärkeren 
Lichtquelle genähert und somit in asym m etrischer L a g e  festge
halten wird.*) E in  solches Verhalten aber kann nach dem oben

*) A u s  der A nw end ung des neuen V erfah rens  ergibt sich u. a. ein 
nicht unbedeutender v e r s u c h s t e c h n i s c h e r  V o rte i l :  W äh ren d  es
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G e sag te n  n u r d u rch  d ie  A n n a h m e  e rk lä r t  w e rd e n , daß s ich  um  
den A u g e n sc h e ite l ein p o s i t i v e r  E m p f i n d l i c h k e i t s 
g r a d i e n t  a n o rd n et.

Um verschiedene Stellen der Retina paarweise auf ihre 
„Em pfindlichkeit“  hin vergleichen zu können, und zwar auf 
einem weniger schwierigen W ege als dem der direkten M essung 
seitlicher W inkelausschläge des Auges, habe ich eine N u l l 
p u n k t m e t h o d e  ausgearbeitet, welche darauf beruht, daß 
man abwechselnd eine m e d i a n  vor dem T iere fixierte L ich t
quelle (die „M edianlam pe“ ) und zwei antagonistische, beliebig 
zu verstellende „Seitenlam pen“ von gleicher L ichtstärke andreht. 
Wenn die letzteren a s y m m e t r i s c h  stehen, dann beobachtet 
man beim Um schalten jedesm al einen ruckartigen Ausschlag, 
durch welchen das A uge aus der M edianlage nach der Seite des 
stärker wirkenden Lichtes abgelenkt bzw. wieder zurückgedreht 
wird. Man verändert nun die L ichtstärke der einen „Seitenlam pe“ 
solange, bis beim Um schalten keine solchen seitlich gerichteten 
Ausschläge mehr festzustellen sind, und findet so dasjenige R eiz
mengenverhältnis, bei welchem sich die okulomotorischen Bew e
gungsimpulse beider Seiten das Gleichgewicht h alten ; das r e z i 
p r o k e  Verhältnis der Lichtstärken der beiden Strahlenbündel 
aber entspricht dann offenbar dem U n t e r s c h i e d  der E m p 
f i n d l i c h k e i t  derjenigen zwei Augenareale, welche eben w äh
rend der „reaktionslosen“ Gleichgewichtseinstellung wirksam  
belichtet wurden.

Welche A reale dies im konkreten Falle  sind, läßt sich topo
graphisch nicht genau angeben, da ja  die Stellung der Ommati- 
dienachsen im Daphnienauge bisher noch nicht untersucht worden 
ist. Jedenfalls aber befinden sich sämtliche mit der Nullpunktsm e
thode geprüften Retinastellen auf einer R in g z o n e  des Auges, 
welche von dem apikalw ärts (nach dem M edianlicht) ge
richteten „Scheitelpunkt“ längs einer frontal geführten Schnitt
ebene nach hinten verläuft und deren Hälften ich als die F r o n 
t a l m e r i d i a n e  (Fm ) des A uges bezeichnen will. Indirekt 
lassen sich die einzelnen Stellen dieser R ingzone ohne weiteres 
durch die R i c h t u n g  der sie m aximal erregenden Lichtstrahlen

schon bei T ieren  mit u n b e w e g l i c h  am K o p f  verteilten A u gen  bis
her stets unkontrolliert geblieben ist, wie  die L ä n g sa c h se  des K o p fe s  
während der sog. „R esu ltan ten b ew egu n g “  nach einem ungleichen L ic h te r 
paar eingestellt wird, w äre  es bei D a p h n i a  im gleichen F a l l  noch viel 
schwieriger, zu ermitteln, ob das A u ge  w ährend des Schw im m ens s a 
g i t t a l  orientiert bleibt oder ob es nicht vielmehr irgendeine kom pen
satorische A b lenkung nach der Seite der stärkeren oder schwächeren 
Lichtquelle erfährt ;  wohl aber läßt sich bei der B eo bachtung des A u ges  
am f e s t g e h a l t e n e n  T ie r  genau feststellen, welche O m matidien w ä h 
rend der Reaktion auf eine bestimmte L ichterste llung gereizt w erden!
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festlegen: Wenn man den W inkel, welchen die von einer „S e i
tenlampe“ her eintreffenden Lichtstrahlen im N ullpunktsgleich
gewicht mit der Medianen des T ieres einschlie'ßen, als Sym bol 
anschreibt (z. B. Fm  90 °), so wird damit auch die reelle von 
dem Lichtstrahl w irksam  getroffene Retinastelle e i n d e u t i g  
gekennzeichnet.

A ls  Ausnahm e kom m t es vor, daß sich das A u ge  einzelner Ind iv i
duen bei der einfachen Beleuchtung von M her nicht median orientiert 
sondern eine deutliche Seitenablenkung erkennen läßt, die mehrere B o 
gengrade betragen kann. E s  handelt sich dabei offenbar um eine phy
siologische A sym m etrie  der Scheitelommatidien bzw. des angeschlossenen 
okulom otorischen Apparates,  welche bei einer topographischen V e r w e r 
tung der betreffenden Meßreihen entsprechend zu berücksichtigen wäre.

Die verwendete Versuchsanordnung (vgl. Abb. 2) setzt sich 
aus zwei konzentrisch angeordneten Hauptteilen zusammen: 
D er i n n e r e  derselben besteht aus einer runden Glasschale mit 
senkrechten Wänden (von 16  cm Durchm esser und 7 cm Höhe), 
welche mittelst eines Stativdreifußes zentriert auf einem schwe
ren drehbaren U ntersatz aufgestellt wird, sowie aus einem H o
rizontalträger, welcher mit dem U ntersatz fest verbunden ist und 
an dessen Ende sich die „M edianlam pe“ (M) befindet; die G las
schale ist bis zu einer Höhe von 5 cm mit W asser gefüllt und 
enthält das W achsplättchen mit der gefesselten Daphnie, welches 
so orientiert wird, daß der K op f des T ieres möglichst genau in 
die Drehachse des Ganzen zu liegen kommt (ca. 2 cm über dem

Abb. 2. Schem a der Versuchsanordnung. Die G lasschale  sowie die 
L am p en  und ihre A bstände sind genau im gleichen Maßstab verkleinert. 
B e i  der D arste l lun g  der Bogenschiene w urde der leichteren Orientierung 
halber eine Gradeinteilung beigefügt. Die Radialschiene ist in W irk l ic h 
keit mehrere Meter lang und nach Zentimetern durchgeteilt.
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Boden der Schale), während der Rum pf horizontal in die Strah
lenrichtung vom M eingestellt wird. —  Um die Augenbew egun
gen besser verfolgen zu können, beleuchte ich das T ier dauernd 
von unten her mit einer schwachen Glühlampe, welche in dem S ta
tivdreifuß eingebaut und nach außen gut abgeschirm t ist. So 
lange das Hauptauge seinen „Scheitel“  der leuchtenden M edian
lampe zuwendet, fällt das L icht der H ilfslam pe von der D orsal
seite her gerade auf die E intrittsstelle des Augennerven, in deren 
LTmkreis sich ein besonders großes om matidienfreies A real be
findet (vergl. die Abb. von W o l t e r e c k  und v. F r i s c h  u. 
K u p e l w i e s e r ) ;  die H ilfslam pe scheint denn auch keinen di
rekten Einfluß auf die tropotaktische Frontaleinstellung des 
Auges auszuüben, und jedenfalls zeigt ein Kontrollversuch, daß 
ihr Auslöschen oder Aufleuchten an der Orientierung des „Schei
tels“  zu M gar nichts ändert.

Den ä u ß e r e n  Hauptteil der E inrichtung bildet eine bo
genförm ige, nach Längeneinheiten durchgeteilte Schiene, auf 
welcher das eine der Seitenlichter (L) in einer Entfernung von 
30 cm vom Versuchstier konzentrisch verschoben werden kann 
(mit einem Spielraum  von über 200 °), sowie eine radial orien
tierte optische Bank, welche eine Führung für das 2. Seitenlicht 
(R) enthält. A ls Versuchslam pen wurden m attierte Glühkörper 
(für 125 V ) verwendet, und zw ar L  und R  mit 50 W , M mit 
60 W Strom verbrauch. D er Durchm esser der „Seitenlam pen“ 
betrug 6, jener von M 7 cm. W ie eine Kontrolle mit H ilfe eines 
kleinen, an der Stelle des Versuchstieres eingetauchten Spiegels 
ergab, w ird jede der Lam pen vom Zentrum der G lasschale aus 
voll und mit scharfen Umrißlinien wahrgenommen, und zwar 
auch annähernd unter demselben Sehwinkel, unter welchem sie 
sich bei der Betrachtung in freier L u ft darstellen würde (daß 
dabei der senkrechte Durchm esser der kreisförm igen Lam pen
peripherie etwas verkleinert erscheint, spielt praktisch kaum eine 
Rolle). —  Die Beobachtung des T ieres erfolgte durch ein B ino
kular.

V or Beginn einer jeden Meßreihe wird zunächst R  in die 
normale Radialdistanz von 30 cm gebracht (punktierter Umriß 
auf Abb. 2), L  in einem nicht zu großen Bogenabstand von R  
fixiert und schließlich die Drehscheibe so eingestellt, daß M in 
die W inkelsym m etrale zu liegen kom m t; tritt beim Umschalten 
von M auf L  -)- R  und umgekehrt keine Seitenbew egung des 
Kom plexauges auf, wohl aber dann, wenn man zuvor R  in ra
dialer R ichtung verschiebt, so ist dies ein K riterium  dafür, daß 
das optisch-motorische System  des betreffenden Individuum s 
seitengleich entwickelt ist, und daß beim Einsetzen der Daphnie 
in ihre Zw angslage keine mechanischen Insulte eingetreten sind,
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w ie sie vielfach die Reaktionsgenauigkeit dieses System s beein
trächtigen.

Um nun bestimmte Zahlenwerte für die lokalen Em pfind
lichkeitsunterschiede zu ermitteln, ändert man die Stellung der 
Apparaturteile bei den aufeinander folgenden Messungen so ab, 
daß zwischen der Radialschiene und M stufenweise immer grö
ßere W inkelabstände hergestellt werden, während auf der ande
ren Seite L  jedesmal auf eine und dieselbe Entfernung von M 
gebracht w ird (die man m öglichst gering wählt —  z. B. 17  0 — , 
wobei freilich durch den Lam pendurchm esser eine untere Grenze 
gesetzt ist). W ie zu erwarten, ist die R a d i a l  distanz, auf w el
che man R  einstellen muß, um Seitengleichgewicht im B ew e
gungsapparat des A uges zu erzielen, bei sämtlichen kleinen und 
mittleren W inkelabständen (bis gegen Fm  =  i i o °  hin) größer 
als 30 cm, und die von L  bestrahlte scheitelnahe Augenpartie 
erw eist sich also insoweit gegenüber den nach außen anschlie
ßenden Partien der Gegenseite als w e n i g e r  „em pfindlich“

Eine genauere V orstellung davon, w ie die Em pfindlichkeits
werte über den Fm  verteilt sind, läßt sich am besten auf graphi
schem W ege gewinnen (vgl. Abb. 3). A ls A bszisse verwendet man 
dabei den Kreisbogen, auf welchem die W inkelabstände der Z iel
lampen eingestellt wurden, und denkt sich diesen Bogen von M 
an nach der Seite hin aufgerollt. Nun ist für die einzelnen 
W inkelabstände von R  anzugeben, in welchem Verhältnis 
die ihnen koordinierten Retinastellen empfindlicher sind als 
die von L  aus beleuchtete Stelle der Gegenseite. D ieses 
Zahlenverhältnis ergibt sich nicht unmittelbar aus den D istan
zen, welche man bei der Nullpunktsbestim m ung an der R ad ia l
schiene abgelesen hat, sondern läßt sich nur auf Grund der 
von R  im Zentrum der ganzen Anordnung erzeugten H elligkei
ten ermitteln. Die betreffenden H elligkeitsw erte, welche mit 
dem umgekehrten Quadrat der Entfernung abnehmen, berechnen 
sich elementar als Verhältniszahlen in Bezug auf die als Einheit 
angenommene Lichtstärke von L , d. h. also als echte Brüche mit

Anm . zu Abb. 3. A n  der D oppelskala  (Abb. 3 b) sind links die 
R adia labstände von R  in cm au fgetragen ; die äußere Ordinate gibt die 
korrespondierenden H elligkeitswerte  (als  Bruchzahlen) bzw. die V e r 
hältniszahlen der „E m pfindlichkeit“  an, wobei immer die W irk u n g  der 
L a m p e  bei einer R adiald istanz von 30 cm als E inheit  angenommen ist.

U m  ein Urteil über die Genauigkeit  der Nullpunktsm ethode zu er
möglichen, bei welcher die L a g e  jedes K urvenpu nktes  aus mehreren +  
und — abweichenden Einzelw erten  erschlossen wurde, sind auf Abb. 3a 
a l l e  diese Einzelbeobachtungen eingetragen, u. zw. mit drei versch ie
denen Signaturtypen (je nach dem G rade der Sicherheit, mit w elcher die 
R ich tu n g  der A ugenreaktion  zu erkennen w ar, sind diese Zeichen groß 
und spitzw inklig  oder kleiner und flacher ausgeführt) . A u f  Abb. 3 b w u r
den die distalsten S ignaturen z. T . weggelassen .
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Abb. 3. Zw ei Beispiele  für die k o m b i n i e r t e  D urch m essun g  des 
F m  nach der P r o f i l m e t h o d e  — gegen Fm  1 7 0 als gemeinsamen 
Antagonisten (voll ausgezogene K u r v e )  — und nach dem A l t e r n a n z 
v e r f a h r e n  — gegen die jeweils  um 1 5 0 w eiter vo rn  gelegene Fm - 
Stelle der Gegenseite (gestrichelte  K u rv e )  — .
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dem Zähler i, und die Nenner dieser Brüche können dann ohne 
weiteres als approxim ative Maßzahlen für die „sensitiveness“ der 
einzelnen Retinastellen verwendet werden. —  Bei der Zusam 
mensetzung der entsprechenden Em pfindlichkeitsskala ist es 
zweckmäßig (s. u. Ste. 64), dafür zu sorgen, daß in der Or- 
dinatenrichtung gleiche Längen am D iagram m  gleichen Zahlen
verhältnissen der Em pfindlichkeitswerte entsprechen. Dies wird 
erreicht, indem man die Empfindlichkeitseinheiten so anordnet, 
da'ß sich die E x p o n e n t e n  der ihnen entsprechenden 
Z w e i e r p o t e n z e n  in l i n e a r e r  Proportion aneinander
reihen. D as Ergebnis einer solchen Konstruktion liegt in der 
Ordinate von Abb. 3b vor (rechts), wo zugleich innen die ent
sprechend u m g e f o r m t e  Skala der Radialschiene beigefügt 
ist, welche als die unmittelbare Grundlage für die graphische 
E intragung der Protokolldaten dient.

E s  darf wohl hervorgehoben werden, daß die B eziehung aller E in 
zelwerte auf einen g e m e i n s a m e n  F ixp u n k t  der Gegenseite einen 
wesentlichen V orteil  des geschilderten U ntersuchungsverfahrens  gegen
über demjenigen ausmacht, w elches von der Schule M a s  t ’s und von 
L ü d t k e  gew ählt  w urde: W ährend diese Autoren in folge der B esch rän 
kung auf r e c h t w i n k l i g  gekreuzte Lichtstrahlenbündel immer nur 
die V erhältn iszah l für je ein e i n z e l n e s  i s o l i e r t  herausgegriffenes 
P a a r  von Ommatidien der Fronta lzone  ermitteln konnten (auf Abb. 1 
z. B. b b ’, c c ’, u. s. f.), erm öglicht es das neue Verfahren, die E m p 
findlichkeitsverteilung in Gestalt  der eben besprochenen z u s a m m e n 
h ä n g e n d e n  K u rve n  darzustellen, welchen auf Abb. I die Reihe 
c : (c), c (b), c : a ‘, c : b ‘, c c ‘ . .  . entsprechen würde, und welche 
ich w egen ihrer einheitlichen B ezugsform  als „ P  r o f i 1 k u r v e n“ be
zeichnen will.

D ie so gewonnenen Kurven der Em pfindlichkeitsverteilung 
zeigen nun übereinstimmend, daß die W irksam keit von Reizun
gen der frontalen Augenzone —  gegen einen scheitelnahen Punkt 
der Gegenseite geprüft —  lateralw ärts zuerst stark zunimmt, 
daß sie aber jenseits eines M axim um s, welches bei Fm  45 0 liegt, 
w ieder zu sinken beginnt.

D er absteigende Schenkel der Kurven konnte allerdings nur 
m ittelst einer Modifikation des oben beschriebenen M eßverfahrens 
bis zum Ende verfolgt werden: Denn sobald der W inkelabstand 
zwischen I. und R  größer wird (z. B. 90 °), behält das A uge beim 
Um schalten von M auf L  +  R  nicht mehr seine normale Orien
tierung bei, sondern es erfährt einen sagittalen, den Scheitel dor- 
salw ärts verlagernden D r e h i m p u l s  um seine eigene Quer
ach se ; diese Bew egung endet damit, daß sich der Scheitel ent
w eder nach der näher zu M gelegenen Lichtquelle L  hinwendet, 
oder aber —  falls R  relativ lichtstark ist —  in eine asym m e
trisch überkippte, nach R  orientierte Stellung gerät.

D as  Auftreten  der störenden D reh b ew egu ng  hängt damit zusam 
men, daß sich die okulomotorischen Reaktionen der einzelnen Sehele
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mente nicht nur in seitlichen A u ssch lägen  äußern sondern auch eine 
s a g i t t a l e  K o m p o n e n t e  haben (welche z. B. bewirkt, daß sich 
der Scheitel nach dem E r lö sc h en  von M sowie von L  +  R  tropotaktisch 
auf die dorsale H ilfs lam pe einstellt) . E ine  nähere U ntersuchung dieser 
Verhältnisse  ist in A ussicht genommen.

Um diese bei g-rößeren W inkelabständen von R  eintretenden 
Drehimpulse paralysieren zu können, habe ich die E inrichtung 
getroffen, daß beim Andrehen der Seitenlichter die Medianlampe 
nicht völlig erlischt, sondern daß lediglich (durch Vorschalten 
eines Glühkörper-W iderstandes) ihre Leuchtkraft herabgesetzt 
wird. Solange dieses Dreilam pensystem  leuchtet, f e s t i g t  M 
die Stabilität der s a g i t t a l e n  Orientierung des Auges, 
ohne doch den in seiner Stärke lokalspezifischen Einfluß der seit
lichen Ommatidien auf den okulomotorischen A pparat zu unter
binden. Mögen die s e i t l i c h e n  W i n k e l a u s s c h l ä g e  
des Auges, welche bei ungenau abgestimmten Kom binationen 
der Lichtstärke von A  und B eintreten, durch Al quantitativ ver
ringert oder gedäm pft werden, so wird damit doch die N u l l 
p u n k t s e i n s t e l l u n g ,  auf die es ja bei der M essung allein 
ankommt, nach meinen Erfahrungen nicht beeinflußt.

Bei den abschließenden M essungsserien wurden jedenfalls 
sämtliche Lichterkom binationen, —  also auch jene mit kleinem 
W inkelabstand —  einheitlich mittels des D reilam penverfahrens 
durchgeprüft. Diesen Versuchsreihen zufolge (zu welchen auch 
die in Abb. 3 dargestellten gehören) nimmt die Empfindlichkeit 
vom Kurvengipfel nach seitlich-rückwärts hin andauernd ab, 
um schließlich (bei Fm  i i o ° )  auf das „N iveau " der E m p 
findlichkeit von Fm  1 7 0 herabzusinken. E in  Versuch, auch die 
noch weiter kaudalw ärts gelegenen Partien der Frontalzone mit 
in die M essung einzubeziehen, hätte insofern mit besonderen 
Schwierigkeiten zu kämpfen, als bei so großen Scheiteldistanzen 
die von R  stammenden Lichtstrahlen z. T . bereits von der W achs
platte aufgefangen werden, welche den K örper des Versuchstieres 
fixiert (vgl. Abb. 2).

Die a b s o l u t e  H ö h e  der Vergleichszahlen der „sensi
tiveness“ , aus welchen sich die geschilderte K urve zusammen
setzt, kann während der mehrstündigen D auer einer einzelnen 
Beobachtungsserie praktisch konstant bleiben. Individuell aber 
bestehen ganz beträchtliche Unterschiede, wie man aus einem 
Vergleich der Höhenlage von K urve 3 a und 3 b ersehen kann, 
die mit zwei Exem plaren völlig  verschiedener H erkunft gewon
nen wurden. Nur die G e s t a l t  der K urve bzw. das L ag ever
hältnis ihrer markanten Punkte zueinander habe ich bisher 
immer als annähernd identisch befunden.

Im  übrigen hängt die H öhenlage der K u r v e  als eines Ganzen offen
bar noch von der jeweiligen „S t im m u n g “  bzw. von dem Adaptations-
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zustande des V ersuchstieres  ab: So  beobachte ich nach längeren D unk el
perioden zu Beginn relativ niedrige Empfindlichkeitsunterschiede, die 
während der ersten M essungen beträchtlich zunehmen und erst nach 
einiger Zeit die stabile  Endhö he erreichen. Anderseits  sei hervorgehoben, 
daß sich die K o n stan z  der Meßwerte unter Um ständen auch über mehr 
als 24 Stunden erstrecken kann (wenn das gefesselte  T ier  inzwischen 
dauernd von M her beleuchtet w ird) .  E ine  U ntersuchung dieser F ra g en  
ist derzeit im Gang.

A ls Ergebnis der besprochenen Profilm essungen ist vor 
allem hervorzuheben, daß bei D a p h n i a  in der U m gebung des 
„Scheitels“  der p o s i t i v e  G r a d i e n t  ganz so entwickelt ist, 
wie er von M a s t’s Theorie postuliert wird, nämlich als konti
nuierlicher A nstieg der „sensitiveness“ von der M itte nach den 
Seiten hin, wobei Empfindlichkeitsunterschiede von ähnlicher 
Größenordnung erreicht werden (z. B. 16 1), wie sie M a s t
und seine Schule beobachtet haben. Diese Übereinstim m ung 
betrifft aber nur den vorderen Teil der Retina, denn in striktem  
Gegensatz zur ausdrücklichen Annahme der M a s  t’schen A r
beitsgem einschaft sowie L  ü d t k e’s (s. o. Ste. 49) sehen wir 
die beobachteten W erte der „sensitiveness“  jenseits eines M axi
mums, welches bei Fm  4 0 0 liegt, allmählich wieder abnehmen. 
D ieser Ü bergang des positiven Gradienten in einen lateralw ärts 
absteigenden negativen Gradienten der Empfindlichkeit stellt 
sicherlich keine Ausnahme dar, denn es könnte ja  in der Natur 
eine stabile phototropotaktische Einstellung von Tieren mit weit 
nach hinten reichendem Gesichtsfeld kaum Zustandekommen, 
wenn seitliche relativ schwache Lichtreize wegen extrem  hoher 
„sensitiveness“  der rückwärtigen Ommatidien dauernd einen un
verhältnismäßig starken Einfluß auf die Orientierungsbewegungen 
ausüben würden! Die von M a s  t’s Schule und von L  ü d t k e 
befürwortete Extrapolierung kann unter diesen Umständen nicht 
als. allgem eingültig anerkannt werden, ja  es ist im Gegenteil zu 
vermuten, daß sich auch für die eigenen A rbeitsobjekte dieser 
Autoren m ittelst einer genügend weit nach rückw ärts ausgedehn
ten „P ro fil“ -Uberprüfung ein ähnlicher a b s t e i g e n d e r  K u r
venast nachweisen ließe wie bei D a p h n i a .

Bei der Diskussion der M a s  t ’schen Gradientenvorstellung 
sowie im Hinblick auf v. B u d d e n b r o c k ’s „H em m ungstheo
rie“ (s. oben Ste. 5 1)  hatte sich die Frage ergeben, ob man in 
einer Em pfindlichkeitskurve die Zusam menstellung stabiler, 
„om m atidieneigener“ W erte der „sensitiveness“  zu erblicken hat, 
oder ob nicht vielm ehr die Empfindlichkeit der einzelnen A ugen
partien je nach der L ag e  und Intensität der anderen gleichzeitig 
wahrgenommenen Lichtquellen ganz verschiedene W erte an
nimmt.

Die Überlegungen, welche ich meinen diesbezüglichen Orien
tierungsversuchen zugrunde legte, lassen sich an Hand von
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Abb. i folgendermaßen w iedergeben: Wenn die Profilm essung 
(mit c als gemeinsamem Antagonisten) zeigt, daß beispielsweise 
a ’ um das n-fache „sen sitiver“ reagiert als die davorliegende 
Stelle (b), dann muß sich -— falls die Empfindlichkeit s t a b i l  
verteilt ist —  a’ auch bei direkter Kom pensation gegen den zu 
(b) symm etrisch gelegenen Punkt b der Gegenseite als n-mal 
sensitiver erweisen. L iefern  aber die beiden Methoden u n 
g l e i c h e  Verhältniszahlen der „sensitiveness“ , dann ist offenbar 
der Em pfindlichkeitsgrad der untersuchten Fm -Stelle a ’ nicht 
konstant, sondern er hängt von der L a g e  der antagonistisch 
wirkenden Lichtquelle a b ; und zw ar w äre dabei eine H e m 
m u n g  im Sinne der Theorie v. B u d d e n b r o c k ’s aufgedeckt, 
wenn a unter dem Einfluß der weit v o r n  befindlichen Omma- 
tidiengruppe c eine relativ g e r i n g e r e  „Em pfindlichkeit“  auf
weisen sollte als bei der M essung gegen b als Antagonisten.

Um m ittelst des besprochenen K riterium s eine möglichst 
vollständige Ü berprüfung der Frontalzone des A uges durchzu
führen und dabei k o m m e n s u r a b l e  W erte zu erhalten, wird 
man zweckmäßig eine P r o f i l m e s s u n g  mit gleichen Inter
vallen dadurch ergänzen, daß man für ein jedes ihrer Intervalle 
den Empfindlichkeitsunterschied zwischen der jew eils rückw är
tigen Fm -Stelle und der nächstvorderen der Gegenseite u n m i t 
t e l b a r  feststellt. D ie Ommatidien eines jeden „N iveau s“ der 
Profilskala (in meinen M essungen nimmt die Scheiteldistanz 
schrittweise um je 15  0 zu) werden dabei a l t e r n i e r e n d  ein
mal als der rückw ärtige und einmal als der vordere Antagonist 
eines Intervalls geprüft, und ich bezeichne diese Methode daher 
als das „A  l t e r n a n z v e r f a h r e  n“ 1) im Gegensatz zur „P ro 
film essung“ , welche für alle Niveaustellen einen einzigen ge
meinsamen Antagonisten verwendet.

E ine der ersten M essungsserien, bei welchen b e i d e  M e
thoden nebeneinander zur Anwendung kamen, ist in Abb. 3 a

J) E benso  wie bei der E rm itt lun g  der Profi lkurve  erreicht man auch 
im Alternanzverfahren  (sofern dabei einfache W ech se lschaltung  z w i
schen M und L  +  R  verw endet wird) mit zunehmendem W inkelabstand  
der Seitenlichter eine Konstellat ion, bei welcher ein „Ü b e r k i p p e n“ 
des A u ges  eintritt, wie es oben auf Seite 60 beschrieben wurde. Die 
E in fü h ru ng  des D r e i l a m p e n  system s (mit permanent brennender 
Medianlampe) erwies sich hier, w o  b e i d e  Seitenlam pen von M w e i t  
abstehen, weniger erfolgreich als im „P ro f i lver fah ren “ ; jedenfalls  konnte 
ich damit bei Strahlendivergenzen von mehr als 120° nicht verhindern, 
daß durch das U m schalten auf das D reilam pensystem  diejenige D o rsa l
bew egung des „Sch e ite ls“  ausgelöst wurde, welche sonst das Uberkippen 
einleitet. So lche sagittale  Rotationsim pulse  bleiben zw ar auf relativ 
geringe W inkelaussch läge  (ca. 30 °) beschränkt, sie bewirken aber im
merhin, daß diejenigen Ommatidien, welche nach erreichtem Nullpunkts
gle ichgewicht antagonistisch erregt werden, nicht dem Frontalm eridian, 
sondern irgend einer anderen Zone des Auges  angehören (s. u.!).
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wiedergegeben. W ie zu erwarten, weist hier die (gestrichelte) 
Alternanzkurve von dem gemeinsamen Ausgangspunkt bei Fm  
( 17  0 +  15 °) =  Fm  32 0 angefangen durchwegs niedrigere W erte 
auf als die Profilkurve. Im  Hinblick auf die Fragestellung die
ses K apitels w äre nun darüber hinaus zu untersuchen, ob sich 
für je zwei um 15 0 differierende Fm -Stellen mit den beiden 
Methoden gleiche Empfindlichkeitsunterschiede ergeben oder 
nicht. Diese Prüfung wird durch die besondere Konstruktion 
der Ordinatenskala (s. o. Ste. 60) wesentlich erleichtert: Um 
aus einem Diagram m  dieser A rt unmittelbar ablesen zu können, 
in welchem Verhältnis die „sensitiveness“ eines Fm -Punktes z u  
jener eines beliebigen anderen steht, braucht man nur den Höhen
abstand der betreffenden W erte auf der Em pfindlichkeitsskala 
(Abb. 3 b rechts außen) von der Abszisse nach oben hin aufzutra
gen und dann einfach die gesuchte Verhältniszahl abzulesen. Ist 
auf diese W eise aus der Profilkurve 3 a etwa zu entnehmen, daß 
sich (bei Fm  1 7 0 als gemeinsamem Antagonisten der Gegen
seite) Fm  4 8 ° ungefähr um das 2fache empfindlicher verhält als 
Fm  32 °, dann sollte sich ■— falls die Verteilung der „sen sitive
ness“  konstant ist —  Fm  4 8 ° auch gegenüber der Stelle Fm  32 0 
der Gegenseite als zweimal empfindlicher erw eisen ; aus der A l
ternanzkurve ergibt sich jedoch, daß bei der tatsächlichen A u s
führung dieses Versuches Fm  4 8 ° um mehr als das 3fache emp
findlicher reagierte! Diese Abweichung ist in manchen Fällen 
für das gesam te Kurvenbild charakteristisch ; innerhalb eines 
weiten Untersuchungsbereiches zeigt dann überall die weiter 
rückw ärts gelegene von zwei Fm -Stellen beim d i r e k t e n  V e r
gleich mit der weiter vorn liegenden der G e g e n s e i t e  einen 
relativ höheren Grad von „sensitiveness“  als im Profilversuche, 
wo die entsprechenden Retinastellen der g l e i c h e n  Seite m it
einander verglichen werden, indem man ihre Empfindlichkeit ge
gen einen gemeinsamen Fixpunkt der Gegenseite prüft.

B esonders augenfäll ig  schien das auf einigen der ersten D iagram m e 
(vgl. Abb. 3a) im Bereiche des a b s t e i g e n d e n  A stes  der P ro f i l 
ku rve  ausgeprägt:  K onstante  Em pfindlichkeitsverteilung vorausgesetzt,
hätte sich von je zwei Stellen dieses Zonenabschnittes die r ü c k w ä r 
t i g e  immer —  also auch beim a n t a g o n i s t i s c h e n  V ergle ich  — 
als die w e n i g e r  e m p f i n d l i c h e  erweisen sollen; statt dessen w a 
ren hier die A lternanzw erte  fast  durchw egs höher als 1, und bei 7 5 0 
erreicht die gestrichelte K u rv e  so gar  einen eigenen deutlich ausge
sprochenen Nebengipfel. D er naheliegende Schluß auf eine reflektorische 
V eränderlichkeit  der „sensit iveness“ in diesen seitlichen Augenpartien 
ist aber durchaus nicht zwingend: W ie  eben erwähnt, w ird  bei sö starker 
D ivergenz  von R  und L  auch mittelst des ,,D re il ichtersystem s“  kein 
n o r m a l e s  Nullpunktsgle ichgew icht erzielt, sondern das A u g e  führt 
beim U m schalten  auf dieses Sy stem  zuerst eine sagittale  D rehbew egung 
um  ca. 3 0 0 aus, und die daraufhin — in der neuen G leichgew ichtslage
—  antagonistisch wirkenden Ommatidiengruppen sind also gar  nicht mit 
jenen identisch, welche man im Profi lverfahren untersucht. Mit R ü c k 
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sicht auf diesen U m stand  sind jedenfalls  sämtliche W erte  der Alter-  
nanzkurven jenseits von ca. 6 0 0 als unbrauchbar anzusehen, und bei 
den weiteren W iederholungen des V ersuches  wurde denn auch von einer 
Ausdehnung des A lternanzverfahrens  auf die seitlichen Retinabezirke 
zunächst A b stan d  genom m en (vgl. Abb. 3b).

Überhaupt aber stellt das Vorkommen relativ hoher W erte 
in der A lternanzkurve gar nicht die Regel d ar; im Gegenteil lie
gen mir u. a. auch Versuchsprotokolle vor, nach denen sich für 
sämtliche untersuchten Intervalle im Alternanzverfahren g e 
r i n g e r e  Em pfindlichkeitsunterschiede ergeben haben als bei 
der Profilm essung. Dem richtigen Sachverhalt dürften wohl 
diejenigen Diagram m e am besten entsprechen, bei welchen die 
Ergebnisse beider Methoden praktisch miteinander ü b e r e i n 
s t i m m e n .  W ie aus Abb. 3 b ersichtlich ist, decken sich in 
solchen „gü n stigen “ Fällen  die Empfindlichkeitsdifferenzen je 
zweier um 15 0 voneinander abstehender Stellen des „P ro fils“  
(deren Auffindung im D iagram m  durch die punktiert eingetra^ 
genen senkrechten H ilfslinien erleichtert ist) innerhalb der Feh 
lergrenzen recht gut mit den entsprechenden Verhältniszahlen 
der A lternanzkurve!

W enn in einzelnen D iagram m en die A lternanzkurve  durchw egs „zu 
hohe“  (Abb. 3 a) oder durchw egs „zu niedrige“  W erte  aufweist, so er
klärt sich dies vermutlich durch A  s y  m m e t r i e n der Em pfindlichkeits
verteilung, welche nur eben mit H ilfe  der relativ einfachen V ersuch san o rd 
nung nicht als solche erkannt w urden: W ie  aus den technischen A n g a 
ben über die letztere hervorgeht (vgl. Abb. 2), konnte die S y m m e t r i  e 
des okulom otorischen Apparates  nur bei 30 cm R adia ld istanz  der L a m 
pen kontrolliert  werden. Nun ist aber die E x a k th e it  von M essungen 
gerade im p r o x i m a l e n  T eil  der Radialschiene relativ gering, da 
mit wachsender A nn äh erun g  von R  an das Zentrum  einige Fehlerquellen 
unverhältnismäßig an Bedeutung zunehmen; insbesondere kom m t in B e 
tracht, daß bei dieser A nn äh erun g  nicht nur die erzielte Helligkeit  g r ö 
ßer wird, sondern auch der W inkel, unter welchem die L a m p e  erscheint,  
und damit auch die Z a h l  d e r  e r r e g t e n  O m m a t i d i e n  (ein 
Faktor ,  welcher bekanntlich den tropotaktischen R eizeffekt bei A rth ro-  
podenaugen stark beeinflussen kann). D er Unsicherheitskoeffizient, w e l
cher also dem antagonistischen V ergle iche  von Fm -Ste l len  g l e i c h e r  
oder ä h n l i c h e r  Em pfindlichkeit  anhaftete, hätte jedenfalls  den di
rekten Nachw eis  von A sym m etrien  des okulom otorischen S y stem s —  
sofern solche bei einzelnen E x em p laren  ausgebildet w aren  — sehr er
schwert.

Ich bin gegenw ärtig mit der Erprobung einer verbesserten 
Modifikation der Versuchsanordnung beschäftigt, durch welche 
besonders die Kontrolle der Versuchstiere in bezug auf ihre A ugen
symm etrie erleichtert werden soll. Späteren Veröffentlichungen 
vorgreifend sei erwähnt, daß auch die neuen Ergebnisse durch
aus zugunsten der eben vorgebrachten Annahme sprechen, daß die 
V e r t e i l u n g  der Em pfindlichkeitsunterschiede im vorderen 
Bereiche der Frontalzone k o n s t a n t  ist. —  D as Verhältnis der 
Profilkurve zur A lternanzkurve wäre demnach der mathema
tischen Beziehung der S t a m m k u r v e  zu ihrer A b l e i t u n g

5
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bzw. zu einer entsprechenden Reihe von Differenzenquotienten 
analog. M it dieser H ypothese stimmen jedenfalls einige gemein
same Eigentüm lichkeiten der nach dem alten Verfahren gew on
nenen Meßreihen überein: So nimmt z. B. die A lternanzkurve
auf sämtlichen Diagram m en einen solchen V erlauf, daß ihre 
W erte in demjenigen Fm -Bereich, wo die Profilkurve sich ihrem 
M axim um  nähert, bereits in vollem A b stieg  begriffen sind. Und 
i o 0 jenseits des ,,Profil“ -G ipfels sind die A lternanzw erte in je
dem untersuchten Einzelfalle schon so niedrig, daß sie dem E m p
findlichkeitsverhältnis i i, welches die „K onstanz-T heorie“  
fordern müßte, p r a k t i s c h  ziemlich nahekommen.

Sow eit das in der vorliegenden A rbeit besprochene M aterial 
ein U rteil gestattet, haben also die Messungen mit variab
ler Antagonistenlage k e i n  sicheres Argum ent gegen die A n
nahme einer K o n s t a n z  der Verhältniszahlen der „sensitive
ness“  geliefert. Wenn „H em m ungen“ im Sinne v. B u d d e n -  
b r  o c k ’s bei Daphnia Vorkommen sollten, so bleibt jedenfalls 
innerhalb eines vorderen Sehwinkels von etwa n o °  ihr Ausmaß 
zu gering, als daß sie mittelst der bisher verwendeten Methodik 
sicher nachgewiesen werden könnten.

Dazu ist freilich zu bemerken, daß v. B u d d e n b r o o k  
selbst eigentlich gar nicht das Vorkommen g r a d u e l l e r  
Em pfindlichkeitsschwankungen zur Diskussion gestellt hat, son
dern nur den Extrem fall einer a b s o l u t e n  Hemmung von weit 
seitlich gelegenen Ommatidien durch die Belichtung vorderer 
Retinastellen. Nun kommen für eine V erifizierung dieser „spe
ziellen“  Hem mungstheorie bei D a p h n i a  die lateralen A ugen
partien jenseits von Fm  6o 0 in Betracht, also gerade jene Außen
bezirke, für welche sich bei den Alternanzm essungen derzeit 
noch keine zuverlässigen W erte haben erzielen lassen. V order
hand muß also durchaus mit der M öglichkeit eines Vorkom m ens 
von Hemmungseffekten im Daphnienauge gerechnet werden. 
Überhaupt aber möchte ich den wesentlichen Grundgedanken der 
„H em m ungstheorie“ , nämlich die Annahme eines reflektorischen 
Einflusses der allgemeinen Lichtverteilung auf die „sen sitive
ness“  einzelner Stellen des Kom plexauges durchaus nicht ableh
nen, sondern m. E . sind im Gegenteil von weiteren Versuchen in 
dieser R ichtung bedeutsame positive Resultate zu erwarten.1)

A u f alle Fälle  aber werden bei der weiteren A nalyse des 
„H em m ungsproblem s“  gew isse v e r s u c h s k r i t i s c h e  E r 
w ä g u n g e n  beachtet werden müssen, welche an die Fest-

]) V g l .  v. B u d d e n b r o c k  u. F r i e d r i c h ,  welche neuerdings 
zeigten, daß die R eaktion  des C a r c i n u s  - A u g e s  auf nystagm usauslö-  
sende Reize  durch gleichzeitige R eizung aus zwei um i 8 o 0 entgegenge
setzten R ichtungen s p e z i f i s c h  erhöht wird.
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S te llung  anknüpfen, daß bei D a p h n i a  die okulomotorischen 
W irkungen eines System s f r o n t a l  verteilter Lichtquellen nicht 
auf die Frontalebene selbst beschränkt bleiben:

Die Annahme des Vorkom mens reflektorischer Em pfindlich
keitsänderungen stützt sich auf die Beobachtung, daß sich ein 
positiv tropotaktischer Bilateralier im Zw eilichterversuch unter 
gewissen Voraussetzungen g e r a d e  auf die eine Lichtquelle (A) 
hinbewegen kann, obwohl auch die zweite seitlich stehende (B) 
dauernd in seinem Gesichtsfelde b le ib t; zw eifellos w ird dasselbe 
Tier, wenn man es bei W egfall anderer optischer Reize aus
schließlich aus der R ichtung von B  her beleuchtet, immer mit 
einer vollen tropotaktischen W endung nach eben dieser L ich t
quelle B reagieren, und es liegt also der Schluß nahe, daß 
hier eine und dieselbe Ommatidiengruppe je nach Umständen 
lateral orientierende W irkungen ausübt oder „gehem m t“  w er
den kann. D ieser Schluß gilt jedoch nur unter der bisher nie 
exakt nachgeprüften Voraussetzung, daß die Stellung der Augen 
(bzw. des K opfes und Rum pfes) dauernd die normale bleibt. So  
wie am A uge der gefesselten Daphnie im Alternanzverfahren 
durch das Einschalten der Seitenlampen außer dem allfälligen fron
talen auch ein starker s a g i t t a l e r  Drehim puls ausgelöst w ird, 
durch welchen ganz andere Retinaelemente als die im Profilver
such geprüften in den Strahlengang der „Z iellichter“ geraten, so 
könnten derartige unerwartete Bewegungskom ponenten auch 
sonst bei frei schwimmenden oder kriechenden Tieren eine Rolle 
spielen. E ine seitliche Lichtquelle würde dann —  je nachdem ob 
die Augenachse durch eine andere vorn befindliche Lichtquelle 
tropotaktisch festgehalten wird oder nicht —  ganz verschiedene 
Augenzonen in die Ebene des Lichteinfalls hereindrehen, und es 
könnten also bei ä u ß e r l i c h  g l e i c h e r  E in fallsrichtung des 
seitlichen Lichtstrahles in einem Fall Ommatidiengruppen 
von m ittlerer „sensitiveness“ , in einem anderen F alle  solche 
von geringerer Empfindlichkeit zur W irkung gelangen, und 
event, auch solche, die überhaupt keine lateral gerichteten Bew e
gungsim pulse auszulösen vermögen.

E s  w ird zweifellos im konkreten Falle  recht schw ierig sein, 
diese „m echanistische“ Erklärungsm öglichkeit für eine beobach
tete „H em m ung“ des v. B u d d e n b r o c  k ’schen T ypus einwand
frei auszuschließen. Jedenfalls aber müßte die Ansam m lung w ei
teren Beobachtungsm aterials zu dem „H em m ungsproblem “ ohne 
gleichzeitige Kontrolle der A ugenlage an dem in Bew egung be
griffenen T ier (bzw. ohne genaue Identifizierung der gereizten 
Retinastelle) als gänzlich unzweckmäßig erscheinen.

5*
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Zusam m enfassung.
1. Zur Untersuchung der tropotaktischen Reaktionen des okulo

motorischen Apparates von D a p h n i a  wurde eine N u 11 -
, p u n k t s m e t h o d e  ausgearbeitet, welche es gestattet, ver
schiedene antagonistische Stellen des Kom plexauges in b e 
l i e b i g e n  Kombinationen zu beleuchten und dabei unmittel
bar durch kompensatorischen V ergleich ihre „Em pfindlich
keit“  zu prüfen, d. h. also die Intensität der von ihnen ver
mittelten seitlichen (in der Frontalebene sich auswirkenden) 
Bewegungsim pulse.

2. Bei der Prüfung gegen eine einzelne n a h e  d e m  „ S c h e i 
t e l “  des A uges gelegene Stelle der Gegenseite ergibt sich, daß 
die „Em pfindlichkeit“  der Ommatidien von vorn nach der Seite 
hin zunächst stetig zunimmt, in Übereinstimmung mit einem 
Postulat, welches M a s t  für das bildperzipierende Auge 
tropotaktisch reagierender T iere aufgestellt hat. Jenseits 
eines deutlich ausgeprägten M axim um s aber sinken die Meß
werte allmählich wieder ab. An den „positiven Em pfindlich
keitsgradienten“  schließt sich also seitlich ein „ n e g a t i -  
v e r “  Gradient an, u. zw. ist das Vorkommen eines solchen 
offenbar nicht auf D. allein beschränkt (obwohl bisher für 
Kom plexaugen allgemein eine fortgesetzte Em pfindlichkeits
steigerung bis an den hinteren Augenrand als wahrscheinlich 
bezeichnet worden ist).

3. Durch Kom bination dieser Methode mit einem Verfahren, 
bei welchem w e i t e r  s e i t l i c h  gelegene Retinastellen der 
Gegenseite als Antagonisten verwendet wurden, sollte für D. 
festgestellt werden, ob v. B u d d e n b r o c  k ’s Annahme zu
trifft, ,da'ß die „Em pfindlichkeit“  lateraler Ommatidien durch 
eine Belichtung von vorne her reflektorisch gehemmt werden 
kann. Innerhalb eines beschränkten vorderen A ugenab
schnittes erwies sich dabei die Em pfindlichkeitsverteilung als 
p r a k t i s c h  k o n s t a n t .  E in  Versuch, auch die latero- 
kaudalen Augenbezirke analog durchzuprüfen, mußte vorder
hand zurückgestellt werden, da bei antagonistischer Reizung 
seitlicher Ommatidiengruppen außer der frontalen E in ste ll
bewegung auch ein starker Drehim puls in s a g i t t a l e r  
R ichtung ausgelöst wird, welcher die A ugenlage so verän
dert, daß die beiden Laterallichter nicht mehr Ommatidien 
des „Frontalm eridians“  treffen, sondern Sehelemente anderer 
Augenareale. Damit ist eine Fehlerquelle aufgedeckt, welche 
an frei beweglichen Tieren nur schwer kontrollierbar sein 
wird, und welche doch überall dort beachtet werden müßte, 
wo eine „H em m ung“ im Sinne v. B u d d e n b r o c  k ’s (bzw. 
überhaupt eine reflektorische Empfindlichkeitsänderung ein
einzelner Retinastellen) exakt nachgewiesen werden soll.
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