Die physiologische Funktion des Chromatophoren-
systemes als Organ der physikalischen
Wirmeregulierung der Poikilothermen.

Von R. F. Fuchs (Breslau).

Seit den éltesten Zeiten hat die Farbenpracht der Tierwelt
die Aufmerksamkeit der Naturforscher auf sich gelenkt und
Erklarungsversuche gezeitigt, die den jeweiligen Standpunkt der
biologischen Forschung klar widerspiegeln. Besonders war es der
oft rasch verlaufende Farbenwechsel, der zu besonderen Deutungen
anregte und bereits von Aristoteles!) an Tintenfischen be-
obachtet worden war. Ja der groBe Naturforscher des Alter-
tums diirfte wohl zum ersten Male den Gedanken der
Schutzfarbung klar ausgesprochen haben, denn er beschreibt,
daB der Polyp, um seinen Verfolgern zu entgehen, seine Farbe
andert je nach den Steinen, zwischen denen er sich bewegt.
AuBerdem schreibt Aristoteles psychischen Einflissen, wie
z. B. Angst, Zorn, einen grofien Einfluf auf die Tierfirbung zu.

Die Deutung der Tierfarbung als Schutz- und Trutz-
farbung ist auch in der Periode der Naturforschung vor Dar-
win vielfach ausgesprochen worden. Da ich hier nicht die
Geschichte der Chromatophorenforschung zu schildern beab-
sichtige, so verweise ich auf van Rynberks?) zusammen-
fassende Darstellung dieses Gebietes sowie auf meine in einiger

) Aristoteles, Historia animalium Lib. IV.

?) G. van Rynberk, Uber den durch Chromatophoren bedingten
Farbenwechsel der Tiere (sogen. chromatische Hautfunktion). Ergebnisse
der Physiologie. 5. Jahrg. 1906.
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Zeit erscheinende monographische Bearbeitung!) im Handbuche
der vergleichenden Physiologie.

Durch Darwins Lehre vom Kampf ums Dasein gewann
die Korperfarbung der Tiere eine erhohte Bedeutung, um das
Uberleben des am besten an seine Umgebung angepaBten Tieres
zn erkldren. Man fing an, das ganze Problem der Tierfirbung
nur von dem ganz einseitigen Standpunkt der Farben-
anpassung bezw. Schutzfdrbung aus zu betrachten, und
glaubte damit die letzten Fragen des Tierfirbungsproblemes
entweder bereits gelost zu haben oder in naher Zukunft liéscn
zu konnen. Und doch liegt in dieser anscheinend so berech-
tigten Auffassung des ganzen Problemes ein bedenklicher Fehler,
worauf ich 2)3) bereits mehrfach hingewiesen habe. Die Dar-
winsche Hypothese nimmt die Tierfarbung als etwas Gegebenes
an, mit dem sie weiter operiert, und das zu wertenden Urteilen
verwendet, um eine Reihe biologischer Erscheinungen zu er-
kldren. Damit hat aber diese Lehre, so paradox es auch auf
den ersten Anschein klingen mag, den Boden der rein natur-
wissenschaftlichen Betrachtungsweise verlassen; denn die
Naturwissenschaft steht jenseits von Gut und Bise, sie ist
nach der Definition des bekannten Freiburger Philosophen
Rickert ,die wertfreie Betrachtung der Dinge“. Wenn
aber die Selektionstheorie wertende Betrachtungen an die Dinge
legt, indem sie ihnen nitzliche und schédliche Eigenschaften
zuerkennt, dann hat sie sich der historischen Betrachtungs-
weise zugewandt und ist Naturgeschichte geworden. Diese
letztere kann uns aber niemals eine Aufkliarung iiber das Zu-
standekommen einer Naturerscheinung geben.

In unserem besonderen Falle hat denn auch in der Tat
die Selektionstheorie uns absolut keine Kenntnis vom
Mechanismus der Tierfirbung und des Farbenwechsels

1) R. F. Fuchs, Uber den Farbenwechsel, die chromatische Haut-
funktion der Tiere und ihre biologische Bedeutung. Handbuch der ver-

gleichenden Physiologie (Winterstein). Bd. IIL
%) R. F. Fuchs, E. Fischers (Ziirich) experimentelle Untersuchungen

iiber die Vererbung erworbener Eigenschaften. Archiv fiir Entwicklungs-

mechanik der Organismen. Bd. 16. 1903.
3 R. F. Fuchs, Zur Physiologie der Pigmentzellen. Biologisches

Centralblatt. Bd. 26. 1906.
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gebracht, ja wir konnen damit niemals erfahren, wieso cine
Schutzfarbung jemals entstehen konnte. Man kann auch
hier sogar fragen, wie weit mufiten Dbereits die Féarbungen
entwickelt sein, um irgendeinen Selektionswert zu errcichen,
und warum erreichten einige Farbungen Selektionswert, andere
aber nicht. Alle diese Fragen vermag die Selektionstheoric
nicht zu beantworten.

Trotz des Siegeszuges der Sclektionstheorie hat es immer
einzelne Forscher gegeben, dic sich dessen bewuft blichen,
dafi diese Lelhre keine Erkldrungen im streng naturwissen-
schaftlichen Sinne iiber den Mechanismus der Tierfirbung zu
geben vermag. In erster Linic ist hier Semper?) zu nennen,
der sich iiber das uns hier interessierende Problem folgender-
malen &duBert:

»Bs fragt sich, ob nicht manche Farbenverteilungen, denen
wir jetzt einen bedeutenden Wert fiir dic Auswahl unter den
Formen zuzuschreiben geneigt sind, von uns in dieser Be-
ziehung gar sehr iiberschétzt werden ... Nicht nur die Farben.
das heilt die Pigmente, sondern auch deren Verteilung, also
die Zeichnung, konnen unter Umstdnden durch Ursachen her-
vorgerufen werden, welche verschieden sind von denen, auf
deren Wirken die Zuchtwahl zu beruhen scheint. Die Zucht-
wahl kann unter keinen Umstédnden das Pigment, den eigent-
lichen Farbstoff selbst erzeugen. Die Entstehung des Pigmentes
muf abhéngen von physiologischen Prozessen im Korper jedes
Individuums, welche fiir das gesunde Leben dieses einzelnen
Tieres von hoher Bedeutung zu sein scheinen. Die bestimmte
Art ihrer Verteilung auf der Haut wird zunéchst ganz allgemein
durch innere im Tier selbst titige Ursachen bewirkt werden
miissen. Sie kann dabei von Anfang an eine regelmiBige oder
ganz ungeordnete sein, und diese wird davon abhéngen, ob die
inneren physiologischen Ursachen die Ablagerung der Farb-
stoffe in die Haut in gewisse Bahnen leiten oder nicht. Sind
die Bahnen sehr scharf bestimmt, so wird natiirlich auch die
Farbenverteilung eine sehr regelméBige sein miissen, und viele
ungemein charakteristische Zeichnungen bei den Actinien, Stein-

) Karl Semper, Die natiirlichen Existenzbedingungen der Tiere.
Leipzig 1880. Bd. 39/40 der internationalen wissenschaftlichen Bibliothek.
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korallen, Schnecken- und Muschelschalen diirften anf solche
Weise entstanden sein. Andererseits kann aber auch die
Zuchtwahl diese Farben und Zeichnungen vervollkommnen.“

Wollen wir daher zu einem unser Kausalbediirfnis nur
cinigermafien befriedigenden Verstindnis der Probleme der Tier-
firbung und des Farbenwechsels gelangen, so miissen in
erster Linie die physiologischen Grundlagen des
ganzen Fragenkomplexes erforscht werden, denn ohne
diecse fundamentalen Kenntnisse wird das ganze groBe Gebiet
immer eitel Stiickwerk bleiben. Wie groB und wic lohnend
diese Aufgaben sind, hat ciner der besten Kenner des Problems
der Tierfirbung, Franz Leydig?!), klar ausgesprochen: ,Es
wire eine verdienstvolle und dankenswerte Arbeit, wenn cin
in Histologie, Physik und Chemie durchgebildeter Beobachter
die in der Tierwelt auftretenden Fédrbungen einer genaueren
vergleichenden Priifung unterziehen wollte. Und auch jetzt
kann ich den Wunsch nicht unterdriicken, daB ein Naturforscher
von solchen umfassenden Kenntnissen sich finden moge, um
das ,wunderbare Kapitel* der Farben der Tiere in die Hand
nehmen zu konnen. Ich selber bin mir wohl bewuBt, dal ich
nur vom einseitig morphologischen Standpunkt aus einige der
Fragen beriithren konnte.*

Wer anders als der Physiologe wire geeigneter den For-
derungen Leydigs am ehesten zu entsprechen, obgleich heute
bei dem ungeheneren Umfange der einschligigen Gebiete ein
solcher Polyhistor, wie ihn Leydig fordert, wohl kaum zu
finden sein diirfte. Aber so viel steht zweifellos fest, daf das
Problem der Tierfarbung ein wesentliches Kapitel der physio-
logischen Forschung ist, dem leider von Seite der Fachphysio-
logen, mit wenigen Ausnahmen wie Briicke, Biedermann,
Fredericq und einigen anderen, viel zu wenig Aufmerksamkeit
geschenkt worden ist, so daB der groBte Teil der Arbeit den
Zoologen und Anatomen iiberlassen blieb. die meist mit anderen
Fragestellungen und Methoden an die Losung ihrer Fragen
herantraten.

Die Mannigfaltigkeit der Tierfirbung kommt durch eine
verschiedene Anordnung der Farbstoffe in den Bestand-

) F. Leydig, Pigmente der Haut und Iris. Wiirzburger Verband-
lungen. Bd. 22. 1889.
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teilen des tierischen Organismus zustande. Scheinbar am ein-
fachsten liegen die Verhiltnisse da, wo es noch zu keincr
Differenzierung eigener morphologischer Elemente, Chromato-
phoren, gekommen ist, sondern die Farbstoffe diffus in den
verschiedensten Teilen des Organismus ohne regelmifige An-
ordnung vorhanden sind. Zumeist sind dann die Farbstofte
mehr oder weniger gleichmédfig im Zellprotoplasma gelost.
Diese Art von Firbung tierischer Gewebselemente ist dic
allgemein verbreitetste, sie kommt bereits bei Protozoen
vor und erstreckt sich bis zu den hochsten Wirbeltieren, den
Menschen, wie die Muskelfarbstoffe und andere Farbstoffe des
menschlichen Organismus zeigen. Diese Féarbungen sind
unmdoglich von irgendeinem Schutzwert im Sinne der
Selektion, sie sind nur als Produkte des Stoff-
wechsels anzusehen, indem sie entweder im Tierkorper
erst erzeugt worden sind oder in mehr oder weniger ver-
dnderter Form aus der aufgenommenen Nahrung stammen.
Ein anderer Fall ist der, daf die im Organismus vorhandenen
Farbstoffe in Form von Kérnchen in allen Zellen des
Korpers vorkommen, ohne daB eine Ablagerung der Farb-
stoffe an bestimmten Stellen des Korpers. erfolgt, ein Ver-
halten, das gleichfalls durch die ganze Tierreihe hindurch
zur Beobachtung kommt. Auch diese Art der Farbung kann
unmdglich durch Schutzfdrbung erklirt werden; offen-
bar handelt es sich auch hier um Stoffwechselprodukte, deren
physiologische Bedeutung zuniéichst noch nicht aufgeklart ist.
Man darf wohl vermuten, daf diese Farbstoffkérner im Zell-
getriebe eine Rolle spielen diirften, indem sie der Ausniitzung
sonst nicht zugédnglicher Energieformen dienen, wie
z. B. Absorption bestimmter Lichtwellen bezw. Warmestrahlen.
Eine solche Auffassung wiirde vollstindig ibereinstimmen mit
der funktionellen Bedeutung, welche die Pflanzenphysiologen
den Farbstoffkornern der Pflanzen (Chloroplasten, Leuko-
plasten, Chromoplasten) zuschreiben. Alle diese Farbkdorner
sind gleichen Ursprunges und werden von den Botanikern als
Chromatophoren zusammengefaft. Die Chromatophoren liegen
um den Zellkern der Pflanzenzelle und sind stark lichtbrechende,
meist farblose Korperchen. ,Zellkern, Cytoplasma und
Chromatophoren sind die Elemente des lebendigen
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Korpers einer typischen pflanzlichen Zelle¢ (Stras-
hurger?')). Aus dieser Beschreibung geht hervor, daf die bei
den Pflanzen Chromatophoren genannten Korperchen #hnlich
sind den in verschiedenen tierischen Zellen abgelagerten Farb-
stoffkdrnern.

Endlich tritt eine schéirfere morphologische Differenzierung
dahingehend ein, daB die Farbstoffkérnchen sich nicht mehr in
allen oder ganz verschiedenartigen Zellen des tierischen Korpers
ablagern, sondern in besonderen Zellen sich ansammeln,
die Chromophoren oder Chromatophoren genannt werden.
(Die Terminologie deckt sich leider nicht mit der der Botaniker.)
Neben diesen Chromatophoren konnen sich aber auch zahlreiche
Pigmentkornchen in verschiedenen anderen Zellarten noch vor-
finden. Die Chromatophoren zeigen allméhlich eine mehr oder
weniger bestimmte Anordnung in den einzelnen Gewebs-
und Organsystemen des Korpers. Zumeist sind die Chromato-
phoren im Integument abgelagert, aber auch im Verdauungs-
traktus sowie im zentralen Nervensystem finden sich
reichliche Mengen von Chromatophoren. Ja es gibt Fille, wo
Chromatophoren nur in den inneren Organen vorkommen
und im Integument vollstindig fehlen, wie z. B. im Zentral-
nervensystem des Amphioxus (Pouchet?) oder bei Fierasfer,
wo nach Emery?) braune Pigmentzellen die Wirbelsdule um-
geben und in den Hirnhéuten anzutreffen sind. In beiden
Fillen kann das Pigment keine Schutzfarbung bewirken,
denn der glashelle Amphioxus ist natiirlich ohne Féarbung am
besten der Farbe seines Mediums angepalt, und das gleiche
gilt natiirlich auch von Fierasfer, der iibrigens bei seiner para-
sitischen Lebensweise im Darme der von ihm bewohnten Holo-
thurie eine Schutzfirbung nicht notwendig hétte, selbst wenn
sie ihm durch ein Pigment gewéhrt wiirde.

1) Eduard Strasburger, Fritz Noll, Heinrich Schenck,
A.F.W.Schimper, Lehrbuch der Botanik fiir Hochschulen. 5. Aufl. 1902.

?) G. Pouchet, Des changecments des colorations sous influence
des nerfs. Journal de anatomic et de la physiologie normales et patho-
logiques de ’homme des animaux. 1876,

3y Carlo Emery, Le specie del genere Fierasfer nel golfo di Napoli.
Fauna und Flora des Golfes von Neapel und der angrenzenden Meeres-
abschnitte. Bd. 2. 1880.
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Ja es scheint sogar zwischen dem Nervensystem, insbe-
sondere zwischen den Sinnesorganen und den Chromato-
phoren, eine ganz besonders innige Beziehung zu bestehen, dic
sich am vollkommensten beim Auge ausgebildet hat. Selbst
bei niederen Tieren, wo von einer Ausbildung eines Auges im
eigentlichen Sinne noch nicht die Rede sein kann, finden sich
gar nicht selten Pigmentzellen in der Gegend der
Nervenendigungen des Integumentes. Da, wo sich be-
sonders Anhé&ufungen solcher Chromatophoren um Nerven-
endigungen ausgebildet haben, spricht man von Ocellen,
welche man als die primitivsten Perzeptionsorgane fiir Licht
anzusehen pflegt. Dabei spielt das Pigment die Rolle
eines Sensibilisators fiir die Nervenendigungen, die ohne
diesen Sensibilisator durch Licht nicht erregt werden konnen,
weil diese Gewebselemente das Licht nicht geniigend absor-
bieren.  Solche Sensibilisiernngsversuche fiir Licht wurden
an verschiedenen niederen Organismen und auch an Zellen
hoherer Tiere zuerst von Tappeiner und seinem Schiiler
Raab!) angestellt. Auf diesen Untersuchungen fuBend ist es
spater Hertel?) gelungen, den Nachweis zu fithren, daf das
Pigment in der Chromatophore die Zelle befahigt, die
sichtbaren Strahlen des Lichtes so stark zu absor-
bieren, daB das Zellplasma, der Trédger des Pig-
mentes, auf diese Strahlen reagiert. Das zeigte auch
der mit Pigment durchsetzte Bauchstrang des Sipunculus, der
auf Licht reagiert, wéhrend der pigmentfreie Bauchstrang des
Regenwurms durch die sichtbaren Lichtstrahlen nicht erregt
wird. Es wéire aber durchaus unrichtig, aus den Hertelschen

1) H. v. Tappeiner, Uber die Wirkung fluoreszierender Stoffe auf
Infusorien nach Versuchen von 0. Raab. Miinchener medizinische Wochen-
schrift. Jahrg. 47. 1900. H. v. Tappeiner, Uber die Wirkung fluores-
zierender Stoffe. Gesellschaft fiir Morphologie und Physiologie in Miinchen.
Miinchener medizinische Wochenschrift. Jahrg.48.1911. H.v.Tappeiner,
Beruht die Wirkung der fluoreszierenden Stoffe auf Sensibilisierung?
Miinchener medizinische Wochenschrift. Jahrg. 51. 1904. Oskar Raab,
Uber die Wirkung fluoreszierender Stoffe auf Infusorien. Zeitschrift fiir
Biologie. N. F. Bd. 21. Der ganzen Reihe 39. Bd. 1900. :

) E. Hertel, Einiges iiber die Bedeutung des Pigmentes fiir die
physiologische Wirkung der Lichtstrahlen. Zeitschrift fiir allgemeine
Physiologie. Bd. 6. 1907, '
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Versuchen zu schlieBen, daB das Pigment des Bauch-
stranges beim Sipunculus etwa im Leben die Rolle eines
Sensibilisators fir Licht zu spielen habe. Das ist
durchaus unwahrscheinlich, denn Baglioni!) hat gerade am
Sipunculus gezeigt, daf das rote Pigment des Bauchstranges
(Hamerythrin) ein respiratorischer Farbstoff ist, der
die Aufgabe hat, das Nervensystem dieses Tiercs mit dem er-
forderlichen Sauerstoff zu versorgen. Ks handelt sich hier um
dhnliche Wirkungen der Farbstoffe wie bei dem Hémoglobin
und anderen respiratorischen Farbstoffen der Tiere, also Kir-
bungen, die nicht das Geringste mit Schutzfirbungen
der Tiere zu tun haben.

Durch das Studium der Hertelschen Arbeiten wurde mir?)
der Gedanke nahe gelegt, dal die tierischen Pigmente, soweit
sie als Sensibilisatoren fiir strahlende Energie in Betracht
kommen, nicht nur fiir jene Wellenldngen von Bedeu-
tung sind, die wir als Licht bezeichnen, sondern
auch bei der Absorption groBerer Wellenldngen, den
Wirmewellen, von groBter Wichtigkeit sein miissen,
so daB die tierischen Pigmente und die Chromatophoren ein
Organ zur Ausniitzung dieser Wellenlingen bezw. ein
Organ der Wirmeregulation darstellen. Damit war mir
der ganze Farbenwechsel der Tiere durch Chromatophoren viel
verstindlicher geworden als unter der ganz einseitigen Voraus-
setzung der Schutzfirbungshypothese, die so viele unbewiesene
und, wie mir scheinen will, noch lange unbeweisbare Voraus-
setzungen erfordert.

Es erschien mir wunderbar, dal diese Bedeutung des Chro-
matophorensystemes als Organ der Warmeregulation nie-
mals ernstlich erwogen worden ist, trotzdem eine solche Deutung
der Chromatophorenfunktion eigentlich den Physiologen hitte
naheliegen miissen. Durch Zufall stieB ich bei Literaturstudien
auf die Arbeit Max Webers?), der vor mehr als 30 Jahren

1) 8. Baglioni, Uber das Sauerstoffbediirfnis des Zentralnerven-
systems bei Seetieren. Zeitschrift fiir allgemeine Physiologie. Bd. 5. 1905.
1) R.F. Fuchs, E.Hertels (Jena) Untersuchungen iiber die Wirkung
von Lichtstrahlen auf lebende Zellen. Biologisches Centralblatt. Bd.27.1907.
3 Max Weber, Anatomisches iiber Trichonisciden. Zugleich ein
Beitrag zur Frage nach der Bedentung der Chromatophoren, Pigmente
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bereits die gleichen Ideen geduBert hat, wie ich sie ohne
Kenntnis der Weberschen Arbeit bereits ausgearbeitet
hatte. Daf Webers Arbeit so ginzlich in Vergessenheit geriet,
wenigstens bei den Physiologen, mag vielleicht damit zusammen-
héngen, daB nur ihr Haupttitel ,Anatomisches iiber Trichonis-
ciden“ zitiert und der Untertitel ganz verschwiegen wurde,
sowie vielleicht auch dadurch begriindet sein, daf das von ihm
angefiihrte Beweismaterial den Tatsachen nicht entspricht.

Weber berichtet itber die Farbenverinderungen von Hyla,
wonach ,die Temperatur der Luft und deren Feuchtigkeits-
gehalt in auffallender Weise das Farbenkleid unserer Thiere
beeinfluit* . . .

»1m Hinblick auf den oben betonten Einflul der Temperatur
auf das Chromatophorenspiel sei es gestattet, den Gedanken zu
gubern, ob eben dieses Spiel nicht etwa im Verband stehe mit
dem Wéirmebediirfnis des Thieres, indem es die Theile, die
durch ihr eingelagertes schwarzes Pigment besonders befihigt
sind, Wéarmestrahlen zu absorbieren, nach Mdoglichkeit in die
Gelegenheit bringt, diese Théatigkeit zu besorgen, die sich eben
duBert in der Ausdehnung der schwarzen Pigmentzellen, die
alsdann das ganze Thier dunkler erscheinen laft.¢

»,unter den Wirbelthieren finden wir denn auch die Chro-
matophoren vornehmlich bei den poikilothermen Thieren ent-
wickelt, und Farbenwechsel ist vornehmlich wieder von denen
unter ihnen bekannt, die am meisten einer schnellen Anderung
der Temperatur des umgebenden Mediums ausgesetzt sind:
Amphibien und Reptilien; viel weniger bei Fischen. Sollte
es nun seine Richtigkeit haben, dal die verzweigten Zellen
der Epidermis, die wir als Terminalzellen von Hautnerven bei
Singethieren kennen lernten, den Chromatophoren homolog sind,
so lieBe sich vielleicht folgendes denken. Die homoiothermen
Thiere, itber die AuBentemperatur unterrichtet, compensiren
deren Einwirkung durch in ihnen selbst gelegene Wirmeregu-
lierung. So konnten aus Wirme absorbierenden Chromatophoren
Nervenendzellen werden, die vielleicht mit der Temperaturwahr-
nehmung betrant sind.“

und verzweigten Zellen der Hautdecke. Archiv flir mikroskopische Ana-
tomie. Bd. 19, 1881.
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,Wenn diesem Gedankengang zur Zeit auch nahe-
zu jede Stiitze fehlt!), so sollte er doch mitgetheilt werden,
um abermals die Aufmerksamkeit auf die Krscheinung der
Farbenverdnderung zu lenken und um namentlich der Ansicht
entgegen zu treten, die in derselben nur eine durch chroma-
tische Anpassung an die Umgebung erreichte Schutzvorrichtung
erblickt.“

,DaB solche Anpassung zu erzielen in der That in vielen
Fillen die Aufgabe der Pigmentzellen ist, soll gewis nicht an-
gezweifelt werden; nur soll man hierin nicht die einzige Be-
deutung derselben suchen.“

Dann weist Weber darauf hin, da cine gewisse Pro-
portionalitdt zwischen Pigmententwicklung und Belichtung be-
steht. Denn die Unterseiten vieler Tiere sind ungefirbt, ferner
fehlt bei Hohlentieren meist das Pigment. Die weitere Be-
deutung der Pigmentzellen erblickt Weber darin, daf durch
sie die ,Diaphanitit des Korpers“ herabgesetzt wird und
dadurch die direkte Einwirkung des Lichtes auf den Stoff-
wechsel ausgeglichen wird, da Weber annimmt, dab das Licht
ohne Mitwirkung der Augen eine direkte Beschleunigung des
Zellenstofftwechsels herbeifiihrt, wie es von Moleschott und
Fubini?) angenommen worden ist.

Weber hat ja selbst angegeben, dab seinem Gedanken-
gang fast jede tatsichliche Stiitze fehlt, aber selbst das
von Weber zur Stiitze seiner Hypothese angefiihrte Material
entspricht keineswegs den Tatsachen. Vor allem ist es
unrichtig, dab die Fische einen geringeren Farbenwechsel
haben als Amphibien und Reptilien. Denn der Umfang der
Farbenverinderung ist oft sehr bedeutend, wie z. B. bei chine-
sischen Makropoden, deren Farbe plstzlich von einem ein-
heitlichen Grau in ein intensives Purpurrot mit leachtenden
blanen und griinen Flecken ibergeht (Carbonnier)?). oder

!) Von mir gesperrt gedruckt, im Original nicht gesperrt.

3) Jac Moleschott und S. Fubini, Ober den Einflug gemiechten
und farbigen Lichtes auf die Ausscheidung der Koblensiure bei Tieren.
Untersuchungen zur Naturlehre des Menschen und der Tiere. Bd. XII. 1881.

%) Carbonnier zitiert nach van Kynberk, Ober den darch
Chromatophoren bedingten Farbenwechsel (sogen. chromatische Haut-
funktion). Ergebnisse der Physiologie. Jahrg. V. 1906.
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bei Rhombus, dessen Farbe nach Pouchet!) zwischen der des
Fichtenholzes und der des Mahagoniholzes wechselt. Auch ist der
Farbenwechsel der Fische keineswegs langsamer als der
der Amphibien und Reptilien, denn es gibt eine Anzahl Fische,
die es in bezug auf Schnelligkeit des Farbenwechsels ganz
gut mit dem Chaméleon aufnehmen konnen, wie z. B. Trigla
lineata, die momentan erbleichen kann, ferner wird Scorpaena
porcus bei Berithrung oder Aufregung plotzlich ganz dunkel
(v. Frisch?). Ferner ist die Behauptuug Webers unrichtig,
daB ein Farbenwechsel hauptsdchlich nur bei jenen poikilo-
thermen Tieren vorkommt, die am meisten einer schnellen
Anderung der Temperatur des umgebenden Mediums
ausgesetzt sind, wie Amphibien und Reptilien, wobei er offen-
bar an den Wechsel von Land- und Wasserleben dachte. Dem
widerspricht die Tatsache, daB die Fische einen cbenso
schnellen Farbenwechsel haben als die Amphibien
und die Reptilien, sowie der blitzartige Farbenwechsel
der Kephalopoden. Selbst wenn man bei litoralen Oktopoden-
formen eine ganz ausnahmsweises Austauchen aus dem Wasscr
annehmen konnte, so ist ein solches fiir die rein pelagischen
Dekapoden ganz ausgeschlossen, ebenso fiir Sepia, die zum Teil
benthonisch lebt, und doch haben Loligo und Sepia einen duberst
raschen und umfangreichen Farbenwechsel. Ferner zeigt das
auf Bidumen lebende Chamileon unter allen Reptilien den
stirksten und schnellsten Farbenwechsel. Endlich ist durch
nichts bewiesen, dal eine Expansion der dunklen Chromato-
phoren die den Stoffwechsel erhéhende Wirkung des
Lichtes herabsetzt. Eine solche Annahme ist sogar hochst
unwahrscheinlich und widerspricht direkt den oben gemachten
Annahmen, daf die Chromatophoren die Warmestrahlen absor-
bieren. Denn durch die Wéarmestrahlen, die dem Korper nun
in erhohtem MaBe zugefithrt werden, muB eine Erhéhung

1) G. Pouchet, Des changements des colorations sous l'influence
des nerfs. Journal de ’anatomie et de la physiologie normales et patho-
logiques de ’'homme et des animaux. 1876.

3 Karl von Frisch, Uber farbige Anpassung bei Fischen, Zoolo-
gische Jahrbiicher. Abt. f. allgemeine Zoologie u. Physiologic der Tiere.
Bd. 32. 1912.
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der Korpertemperatur eintreten, die ihrerseits den Stoffwechsel
steigert. Also keines der von Weber angefithrten Argu-
mente vermag einer strengen Kritik stand zu halten,
so dal Webers Hypothese keinen anderen Stiitzpunkt besitzt
als die Tatsache, daB der Laubfrosch in seiner Firbung durch
die Temperatur und Belichtung beeinfluft wird. Dabei ist es
aber in Webers Beobachtungen ganz unentschieden, ob die
Temperatur oder das Licht der fiir die Farbenverinderung
mafBgebendc Faktor ist.

Die Webersche Hypothese ist in nur unwesentlich ver-
inderter Form von Mcnkel) neuerdings wieder aufgegriffen
worden, ohne daff es Menke gelungen wére, auch nur im ge-
ringsten einen Fortschritt auf diesem Gebiete zu erzielen. Die
Chromatophorenreaktion, welche Idothea (Isopoden) auf den
Untergrund zeigt, dient nach Menke der Schutzfirbung, da-
gegen ist der von Bauer?) zuerst beobachtete periodische Tag-
und Nachtfarbenwechsel eine warmeregulatorische Einrichtung,
die bezwecken soll den respiratorischen Quotienten, wo er zu
klein sein sollte, zu erhohen. Eine solche Erhohung des respi-
ratorischen Quotienten soll durch Warmespeicherung mit Hilfe
von Pigmenten stattfinden. ,Bei Tage dehnt die Idothea die
Chromatophoren auns und zieht sie bei Nacht zusammen. Parallel
mit dieser Erscheinung geht bei Tage eine Herabsetzung, bei
Nacht eine Erhohung des Stoffwechsels. Der respiratorische
Quotient ist also bei Tage klein, bei Nacht groB. Die bei Tage
dunkle Oberfliche der Tiere absorbiert die auf sie fallenden
Lichtstrahlen und wandelt sie in Kkalorische Energie um. Es
wird so ein Wirmevorrat geschaffen, der zur Erhohung des
respiratorischen Quotienten dienen kann.“

Die ganze Auseinandersetzung Menkes zeigt, daf dem
Autor der Begriff des respiratorischen Quotienten
ausgeatmetes CO, Volumen) absolat unklar
aufgenommenes 0,
ist. Denn iiber das Verhalten des respiratorischen Quotienten

- ‘)7 Heinrich Menke, Periodische Bewegungen und ihr Zusammen-
hang mit Licht und Stoffwechsel. Pfliigers Archiv fiir die gesamte
Physiologie des Menschen und der Tiere. Bd. 140. 1911.

*) Yictor Bauer, Uber einen objektiven Nachweis des Simultan-

kontrastes bei Tieren. Zentralblatt flir Physiologie. Bd.19. Literatur 1905,
Siteungsberichte der phys.-med. Soz. 4 (1912). 10

(resp. Quot. =
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bei Idothea fehlen meines Wissens bisher alle Untersuchungen.
Man kann also auch nicht angeben, daB der respiratorische
Quotient bei Zunahme des Stoffwechsels groBer wird, denn
dann miiite erwiesen werden, daB diese Stofiwechselsteigerung
auf Kosten von Kohlenhydraten stattfindet, oder daB zumindest
die Fettverbrennung eingeschrinkt wurde. Das ist aber nach
Bauers!) Versuchen iiber den Kettverbrauch an Leander ganz
unwahrscheinlich. Wie ferner eine Wéirmespeicherung durch
die Chromatophoren eine Erhohung des respiratorischen Quo-
tienten herbeifithren soll, ist vollkommen unverstindlich. Ich
kann nur annehmen, daf Menke den respiratorischen Quotienten
mit der Intensitit des Stoffumsatzes verwechselt hat; aber auch
dann werden Menkes Deduktionen nicht beweiskriftiger und
klarer. Denn nach Menk es Auffassung wiirde dann die Wérme-
absorption nur den Zweck haben, den Stoffwechsel zu steigern,
wihrend es, wie spiter von mir gezeigt werden wird, viel
wahrscheinlicher ist, daB es sich um eine Verminderung der
Entwirmung oder um eine Einsparung von Korpersubstanz
handelt, wann iiberhaupt eine solche Einsparung bei Kaltbliitlern
moglich ist.

Ich bin auch von ganz anderen Gesichtspunkten ausgehend
zur Entwicklung meiner Hypothese gelangt. Die ersten Zweifel
an der Schutzfirbung wurden bei mir dadurch rege, daf die
Schutzférbung vor allem als notwendige Voraus-
setzung annehmen muB, daB die Tiere Farben
sehen und zwar nicht als Helligkeiten, sondern
als verschiedene Farben, den Wellenlingen der
Lichter entsprechend. Die Frage. ob die Tiere Farben
als Farben sehen, ist noch nicht sicher entschieden. Ohne
auf diese Streitfragen hier im besonderen eingehen zu wollen,
mochte ich nar darauf hinweisen, daB, selbst wenn einzelne
Tierklassen einen Farbensinn besitzen, es gar nicht entschieden
ist, ob allen mit Augen versehenen Tieren ein Farbensinn
zukommt, und wie grof das Farbenunterscheidungsvermigen
der mit Farbensinn begabten Tiere ist.

) Victor Bauer, Uber die Ausnutzung strahlender Energie im
intermediiren Fettstoffwechsel der Garneelen. Zcitschrift fiir allgemeine
Physiologie. Bd. 13. 1912,
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Nach den Untersuchungen von HeB1) wiren Siugetiere,
Vigel, Reptilien und Amphibien imstande, Farben zu unter-
scheiden, jedoch mit der Einschriankung, daB die Vigel wegen
der roten und gelben Olkugeln in den Retinalzapfen die kurz-
welligen Lichter vom Blaugriin ab nicht oder nur sehr un-
vollkommen wahrnehmen konnen, da diese Lichter von den Ol-
kugeln absorbiert werden. Das Gleiche gilt von den mit Olkugeln
versehenen Reptilien (Schildkriten). Dagegen sind die Fische
und wirbellosen Tiere farbenblind, sie sehen die Farben
nur nach ihren Helligkeiten. Die Farbenblindheit der Fische
ist sowohl von Bauer®?) als von v. Frisch* * auf das
Entschiedenste bestritten worden. Nach Bauners Beobach-
tungen zeigen verschiedene hell adaptierte Fische c¢ine ,Rot-
scheu“, d. h. sie fliechen ans dem Rot, wihrend dunkel adap-
tierte Fische das nicht tun. Bauer sieht in dieser von ihm
zweifellos festgestellten Tatsache einen Beweis dafiir, daB die
Fische Farben unterscheiden. Diesen SchluB halte ich aber
nicht fiir strikte bewiesen, denn im roten Teile des Spektrums

1) C. HeB, Gesichtesion, Handbuch der vergleichenden Physio-
logie (Winterstein). Bd. IV. Lieferung 20. 1912.

%) Victor Bauer, Uber das Farbenunterscheidungsvermtgen der
Fische. Archiv fiir die gesamte Physiologie des Menschen und der Tiere.
Bd. 133. 1910.

3) Victor Bauer, Zu meinen Versuchen tiber das Farbenuuter-
scheidungsvermigen der Fische. Erwiderung an C. Hef. Ebenda
Bd. 137. 1911. _

%) K. v. Frisch, Uber den Farbension der Fische. Verhand-
lungen der Deutschen Zoologischen Gesellschaft. (21. Jabresversammlung
in Basel) 1911.

% Karl v. Frisch, Uber farbige Anpassung bei Fischen. Zoolo-
gische Jahrbficher. Abteilung f. allg. Zoologie u. Physiologie der Tiere.
Bd. 32. 1912,

%) K. v. Frisch, Uber Firbong und Farbension der Tiere.
Sitsungsberichte der Geselischaft fiir Morphologie und Physiologie zu
Miinchen. 1912 (Sep.-Abdr.).

7) Karl v. Frisch, Sind die Fische farbenblind? Zoologische
Jahrbticher. Abteilung f. allg. Zoologie u. Physiologie der Tiere. Bil.38.

1912,
8) Karl v. Frisch, Cber Farbenanpassung des Crenilabrus. Zoolo-

gische Jahrbticher. Abteilung f. allg. Zoologie n. Pbysiologie der Tiere.

Bd. 83. 1912,
10¢
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oder in rotem Licht farbiger Gliser sind erhebliche Mengen
von Warmestrahlen vorhanden, deren Wirkung Bauer nicht
mit Sicherheit ausgeschaltet hat, denn Bauer!) sagt S. 16:
,Bei starker Annidherung der Lichtquelle wurde ein Wasser-
‘kasten eingeschaltet, um Erwirmung zu verhiiten. Trotzdem
kann man nicht sicher sein, dal nicht Wérmestrahlen hier
wirksam waren, denn die Stdbchen der Fischaugen kinnten
fiir Wérmestrahlen eventuell sehr empfindlich sein. Nun konnte
man gegen die Wirkung der Wirme anfithren, daf dunkel
adaptierte Fische unter gleichen Bedingungen keine ,Rot-
scheu* zeigen. Dabei mufl aber bedacht werden, dal der Sch-
purpur, der wihrend der Dunkeladaptation gebildet wird, von
rotem Licht nicht zersetzt wird, daf also auch dic im roten
Lichte vorhandenen Wéirmestrahlen nicht auf die Stédbchen
wirken konnten. Jedenfalls scheint es mir nach Bauers Ver-
suchen noch nicht entschieden zu sein, dal} die ,Rotscheun®
der untersuchten Fische tatséichlich auf einer Wahrnehmung
der roten Farbe beruht.

In den Versuchen von v. Frisch wird gezeigt, dafB eine
Farbenanpassung bei Phoxinus laevis und Crenilabrus occel-
latis sowie Crenilabrus roissali nur bei sehenden Fischen
‘moglich ist. Auch scheint es nach den Beobachtungen von
v. Frisch richtig, dal bei Phoxinus die Expansion der roten
Chromatophoren innerhalb weiter Grenzen von der Helligkeit
des Untergrundes unabhéngig ist und scheinbar vom Farbwert
beeinfluft wird. Dagegen ist in den Versuchen iiber die
Farbenanpassung von Crenilabrus nicht ausgeschlossen, daf die
als Lichtfilter verwendeten Farblosungen tatsdchlich ungleiche
Helligkeiten hatten, denn eine genaue Helligkeitsbestimmung
‘der von den Farbfiltern durchgelassenen Lichtmengen konnte
ich in den Arbeiten v. Frischs nicht finden. Aber darauf muB
es unbedingt ankommen, wenn diese Versuche streng be-
weisend sein sollen, daf Crenilabrus ocellatus und roissali
sich der Farbe des umgebenden Mediums anpassen und nicht
an Helligkeiten. Auferdem kommt bei den Versuchen mit
den Farbfiltern noch die Fehlerquelle in Frage, dal von ver-

_‘;kvviﬂc_tor Bauer, Uber das Farbenunterscheidungsvermggen der
Fische. Archiv fiir die gesamte Physiologie des Menschen und der Tiere.
Bd. 133. 1910,
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schieden gefirbten Losungen die Wiarmestrahlen und che-
mischen Strahlen in verschiedener Weise durchge-
lassen werden, so daB verschiedene Temperatureinfliisse
sowie Wirkungen der chemischien Strahlen nicht ausge-
schlossen sind.

Selbst wenn wir in allen Versuchen von eventuell mig-
lichen Fehlerquellen absehen wollen und anniihmen, die Fische
kinnten gewisse Farben von einem gleichhellen Grau unter-
scheiden, so haben die Versuche von v. Frisch fiir Phoxinus
laevis jedoch ergeben, daBl ein gelber und ein roter Grund
die gleichen Wirkungen auf die Chromatophoren
hervorbringen, die Pfrille expandiert auf beiden Griinden
stets die roten sowic gelben Chromatophoren, aber es ist
v. Frisch nicht gelungen, auf einem gelben Grund ecine
Ptrille rein gelb zu firben und auf einem roten Grund
nur die roten Chromatophoren zu expandieren. Daraut
kommt es aber an, wenn wir den Wert der Farbenanpassung
fiir die Schatzfirbung beurteilen wollen.

Ganz analog sind auch die Ergebnisse an den beiden
Labridenarten; wenn wir von manchen UnregelméiBigkeiten ab-
sehen, so sind die in roter, gelber und griiner Umgebung ge-
haltenen Tiere ziemlich gleich gefirbt, indem die roten und
gelben Chromatophoren expandiert sind, dagegen erfolgt im blauen
Licht eine Retraktion der Chromatophoren, wodarch der diffuse
blangriine Farbstoff, welcher die Gewebe durchsetzt, den Tieren
eine blaugriine Farbe verleiht. Dieser Farbstoff ist nach An-
gaben von v. Frisch bei diesen Tieren vermehrt. Wir konnen
wohl sagen, daB kurzwelliges Licht die Chromatophoren
zur Retraktion bringt, aber es kann nicht gesagt werden,
daf die blaue Farbe es ist. Denn in den durch Blaufilter
gegangenen Strahlen sind stets groBe Mengen chemischer
und ultravioletter Strahlen enthalten. Deren Wirksamkeit
miilte aber zuerst aumsgeschaltet sein, um sagen zu kdnnen,
daB es sich hier um die Wirkung von blauer Farbe handelt,
wobei natiirlich anch die Reizang infolge von Helligkeitsunter-
schieden ausgeschlossen sein miiBte. Nun wollen wir wieder
zu den Wirkangen der langwelligen Lichter zuriickkehren, bei
ihrer Einwirkang tritt eine Expansion der Chromatophoren ein,
aber niemals in der Weise, daB in rotem Licht nar die roten,



— 150 —

in gelbem Licht nur die gelben Chromatophoren zur Expansion
kommen, so daB es geldnge, rote oder gelbe oder griine Tiere
zu erzeugen, die der Farbe der Umgebung .wirklich angepabt
sind. Davon kann nicht die Rede sein.

Sehen wir uns die mikroskopischen Untersuchungen von
v. Frisch?!) einmal genauer an:

S. 155 ,Kontrolltiere (6 Individuen, eines war gestorben):
die roten und gelben Pigmentzellen sind bei allen in einem
mittleren Expansionszustand.

Blautiere (6, eines war gestorben): die Zellen sind bei
allen stark bis maximal kontrahiert (nur bei einem Tier an
einzelnen Korperstellen expandiert).

Rottiere (7): die Zellen sind bei einem Tier mittel
expandiert, bei sechs Tieren stark bis sehr stark expandiert.

Gelbtiere (6, eines war gestorben): die Zellen sind bei
einem Tier stark kontrahiert, bei einem mittel expandiert, bei
zwei stellenweise stark expandiert, stellenwcise ziemlich stark
kontrahiert, bei zwei am ganzen Korper stark expandiert.

Griintiere (7): die Zellen sind bei einem Tier sehr stark,
bei einem anderen ziemlich stark kontrabiert, bei einem mittel
expandiert, bei den vier iibrigen stark expandiert.*

Da der Expansionszustand der Chromatophoren nach
unserer Ansicht der Ruh e entspricht und der Ballungszustand
dem der Tétigkeit, sokonnen wir auf Grund der Untersuchungen
von v. Frisch zweifellos sagen, daf die Reizwirkung des
Lichtes um so intensiver wird, je kiirzer die Wellen-
lingen des Lichtes sind, daB aber das langwellige
rote Licht keine Erregung der Chromatophoren her-
vorbringt. Da pun diese Wirkungen nar durch die Vermitte-
lung des Auges zustande kommen, so konnte man wirklich an-
nehmen, das Fischauge wire imstande wenigstens bis zu einem
gewissen Grade Wellenlingen der Lichter als solche zu
unterscheiden, also Farben als Farben zu differenzieren. Aber
dieser SchluB darf aus v. Frischs Versauchen doch nicht ge-
zogen werden, denn wir miiBten ja sonst der gewdhnlichen
nicht sensibilisierten photographischen Platte die Fahigkeit

1) Karl v. Frisch, Uber Farbenanpassung des Crenilabrus, Zoolo-
gische Jahrbiicher. Abteilung f. allgemeine Zoologie und Physivlogie
der Tiere. Bd. 33. 1912.
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zuschreiben, Farben zu differenzieren. Denn das Verhalten
der Chromatophoren bezw. das ihnen zugrunde liegende Ver-
halten der Netzhauterregung entspricht genau dem Ver-
halten der nicht sensibilisierten photographischen
Platte, die auf Rot nicht und auf Blau am stirksten
reagiert, entsprechend dem Gehalt des Lichtes an
chemisch wirksamen Strahlen. Das ist aber keine Re-
aktion auf Wellenldngen, sondern nur eine Intensitiétsreaktion
auf eine bestimmte Art von Wellen. Da v. Frisch in
seinen Versuchen die Wirkung der photochemischen Strahlen
auf die Netzhdute nicht ausgeschaltet bat, so konnen die Ver-
suche an Labriden als keineswegs beweisend filr ein
Farbensehen der Fische gelten. Es ist denkbar, daB auch
der Versuch an Phoxinus ganz #hnlich erkldrt werden kann.
Phoxinus zeigt auf einem gelben oder roten Grund eine Ex-
pansion der roten Chromatophoren, wihrend ein gleichheller
grauer Grund keine solche Expansion hervorbringt. Ange-
nommen die Helligkeiten widren in der Tat gleichgroB, dann
wiirden patiirlich im gleichhellen gelben Licht weniger
chemisch wirksame Strahlen vorhanden sein miissen
als im farblosen Licht, in dem ja noch der kurzwellige
Teil des Spektrums mit enthalten ist. Beim farblosen Grund
reicht die Intensitit der chemischen Strahlen gerade noch hin,
um einen so starken Reiz zu erzeugen, daB alle Chromato-
phoren retrahiert sind, wiihrend der vom gelben Grund aus-
gehende Reiz so schwach ist, daB er die farbigen Chro-
matophoren nicht mebr erregen kann. Da nun die
roten und gelben Chromatophoren auf alle wirksamen Reize
(z. B. elektrische Reizungen der Nerven, der Haut oder des Zen-
tralnervensystems) wesentlich schwerer und langsamer reagieren
als die Melanophoren, so bietet es keine Schwierigkeit zu ver-
stehen, warum auf gelbem Grund die Expansion der roten
Chromatophoren erst nach einiger Zeit eintritt, denn die vor-
her retrahierten farbigen Chromatophoren expandieren sich erst
allmidhlich, und deshalb muB die rote Farbung erst nach
lingerem Verweilen aufdem farbigen Grund hervortreten.

In letzter Zeit hat sich nun v. Frisch!) bemiiht, im

" 1) K. von Frisch, Uber den Farbensinn der Bienen und die Blumen-

farben. Miinchner medizinische Wochenschrift. Jahrg. 1913.
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Gegensatz zu HeB?'), den Nachweis zu fithren, daf die Bienen
Farben sehen. Durch eine sehr sinnreiche Methode gelang es
v. Frisch, die Bienen auf Gelb zu dressieren sowie auf Blau,
dagegen gelang es-nicht, die Bienen auf ein mittleres
Grau oder auf Rot zu dressieren. Aus seinen Versuchen
zieht nun v. Frisch den SchluB, daf die Bienen Farben als
Farben sehen. Aber auch in diesen Versuchen kann ich die
Schliisse von v. Frisch nicht als strikte bewiesen ansehen.
Das Dressurgelb itbt wie jede Farbe seine Wirkung durch vier
Komponenten aus: Wellenléinge, Helligkeit, chemische Strahlen,
Temperaturstrahlen. Wenn nun die Wellenléinge von den Bienen
nicht wahrgenommen wird, dann diirfte es schwer sein, mit
grauen Papieren eine Kombination zu erzielen, die bei gleicher
Helligkeit den gleichen Gehalt an chemisch wirksamen
Strahlen hat wie das gelbe Papier, wenn wir von den ther-
mischen ganz absehen. Ein graues Papier von gleichem Gehalt an
chemischen Strahlen miifite viel dunkler sein als das gelbe
Papier, kann also durch seine differierende Helligkeit
vom Gelb unterschieden werden, wéhrend ein mit dem gelben
gleichhelles graues Papier sich durch den Gehalt an chemisch
wirksamen Strahlen unterscheidet und an dieser Differenz
erkannt werden kann. Daf eine Dressur auf ein mittleres
Grau nicht gelingt, 1408t sich auch verstehen, weil bei Abnahme
oder Zunahme der Helligkeit der Gehalt an chemischen
Strahlen nicht direkt proportional der Helligkeits-
zunahme oder -abnahme ist. AuBerdem ist zu bedenken,
daB es sich hier um physinlogische Prozesse handelt, bei denen
nur innerhalb sehr begrenzter mittlerer Reizintensititen eine
gewisse Proportionalitit zwischen Reizstirke und Erregung
besteht. An der Reizschwelle sowie iiber den Maximalreiz
hinaus besteht diese Proportionalitit nicht mehr. Es kann also
sehr viele Grau geben, welche bei nicht zu groBer Helligkeits-
differenz eine nicht zu groBe Differenz an chemischen Strahlen
zeigen, so daB sie alle verwechselt werden konnen.

Dagegen muB es hochst auffallend erscheinen, daf die
Rotdressur nicht gelang. Es miifte daher v. Frisch, wenn

1) C. HeB, Gesichtssinn. Handbuch der vergleichenden Physiologie
(Winterstein). Bd. IV. Jena 1912,
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er konsequent sein will, annehmen, daf die Bienen rotblind
sind, weil sie Rot mit Schwarz verwechseln. Da im roten
Licht die chemischen Strahlen ganz oder fast ganz
tehlen, wie im Schwarz, so kionnte natiirlich hierin die Ur-
sache erblickt werden, warum die Bienen durch Rot nicbt er-
regt werden und dementsprechend sich nicht auf Rot dressieren
lassen und es mit Schwarz verwechseln miissen. Sehr einfach
lassen sich dann auch die Dressurversuche mit Blau erkliren,
die v. Frisch folgendermaBen beschreibt:

»Anders fiel der Versuch mit Bienen aus, die auf Blau
dressiert waren. Sie ignorierten nun zwar die roten, gelben
und griinen Papiere und besuchten reichlich das Dressurblau,
sie bevorzugten aber auch in auffallender Weise violette und
purpurfarbene Papiere, die fir unser Auge mit dem Dressur-
blau keine Ahnlichkeit mehr hatten.

Und dementsprechend zeigte sich, daB auf Purpurrot
dressierte Bienen auch stark auf Violett tnd Blau gehen, Rot,
Gelb und Griin hingegen meiden. Man kann sagen, daB sie
Purpurrot mit Violett und Blan »verwechseln<.“

Im Blau und Purpur sind die meisten chemisch
wirksamen Strahlen enthalten, so daB es sich also bei
diesen Versuchen um eine Dressur auf hohe Intensitdten
chemisch wirksamer Strahlen handeln kann.

Also auch in diesen Versuchen ist ein Farbensehen der
Bienen nicht einwandfrei nachgewiesen.

Kebren wir nun zur Frage des Farbensehens der Tiere
in ihren Beziehungen zur Schutzfirbung zuriick, so kommen
wir zu dem Resultat, daB auf Grund der Untersuchungen von
HeB nur den Sdugetieren (Pavian) und Amphibien (Diemic-
tylus viridescens, Bufo vulgaris, Xenopus Miilleri) ein voll-
kommener Farbension zukdme, den Vigeln (verschiedene Tag-
und Nachtvigel) und Reptilien (Schildkriten) ein sehr anvoll-
kommener, dal aber bei allen anderen Tieren ein Farbensinn
nicht einwandfrei erwiesen ist. Wie sollte man da das Chro-
matophorenspiel als Schatzfirbung erkliren kdénnen, wenn nur
wenige der Tiere einen Farbensinn besitzen. Denn man kann
die Befunde an einzelnen Tieren nicht einmal anf alle Gattongen
einer Klasse erweitern, da selbst verwandte Arten schon
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auffallende Unterschiede zeigen, wie v. Frisch!) an
den verschiedenen Arten von Crenilabrus zeigte; denn Creni-
labrus ocellatus und roissali reagieren gut auf Farben, wihrend
Crenilabrus massa iiberhaupt nicht auf Farben reagiert. Da-
hin gehért auch die von mir3) festgestellte Tatsache, daB
Rana fusca auf verschiedene Gifte eine entgegengesetzte Chro-
matophorenreaktion zeigt wie die Rana esculenta.

Wenn nun das Farbensehen der Fische und Wirbellosen
bezweifelt werden muB, wie will man dann das Farbenspiel
der im Meere lebenden Tiere erkliren? Da ferner selbst bei
Vigeln und Reptilien der Farbensinn begrenzt ist, so wiirden
aus diesem Grunde gleichfalls eine ganze Reihe von Farben,
ndmlich die kurzwelligen Lichter vom Blaugriin ab, als Schutz-
farben gegen diese Tiere bedeutungslos sein, was natiirlich fiir
die Schutzfirbung der Insekten von groBer Wichtigkeit ist, da sich
gerade unter den Vogeln sowie Reptilien die grofSten Insekten-
feinde finden! Es miiBten deshalb allméhlich alle Beute-
tiere der Reptilien und Vigel eine rote bis griine
Schutzfirbung annehmen oder nur Schutzfirbungen
in Abstufungen von Hell und Dunkel zeigen. Das Gleiche
gilt natiirlich auch von den Schmuck- und Schreckfarben, wenn
wir von den rein anthropomorphistischen Spekulationen ab-
sehen, die diesen Deutungen zugrunde liegen. Auferdem
wiirden viele als Schreckzeichnungen gedeuteten Zeichnungen
ein sehr genaues Formensehen von seiten der Tiere er-
fordern; was wir aber bis jetzt aus der Beobachtung freileben-
der Tiere wissen, spricht vielmehr gegen als fiir ein ge-
naues Formensehen.

Betrachten wir die Verbreitung des Farbenwechsels
durch Chromatophoren in der Tierreihe, so muB sofort auf-
fallen, daB erst bei verhiltnismiB8ig hochstehenden Metazoen
von einem Farbenwechsel gesprochen werden kann, obwohl Pig-
mentzellen schon bei sehr niederen Tieren, z. B. bei den

") Karl v. Frisch, Uber die Farbenanpassung des Crenilabrus.
Zoologische Jahrbiicher. Abteilung fiir allgemeine Zoologie und Physiologie
der Tiere. Bd. 33. 1912.

2) R. F. Fuchs, Zur Physiologie der Pigmentzellen. Biologisches

Centralblatt. Bd. 26. 1906.
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Spongien, von v. Lendenfeld?!) und F. E. Schulze?) beschrieben
worden sind. Auch bei Medusen, verschiedenen Wiirmern so-
wie fast allen Mollusken sind Chromatophoren beschrieben
worden, aber ein durch Chromatophoren bedingter Farben-
wechsel wird erst bei Pteropoden beschrieben, indem
Kolliker und Miiller?) an Cymbulia radiata das pldtzliche
Auftreten und Verschwinden roter Klecke beobachteten. Ob
bei Phyllirrhoe (Nudibranchiate), wo Miiller ganz #hnliche
Chromatophoren wie bei Cymbulia beobachtet hat, ein Farben-
wechsel vorkommt, ist zweifelhaft, da Miller einen Form-
wechsel der Chromatophoren nur bei Anderungen des Kon-
traktionszustandes des ganzen Tieres beobachtet bat. Einen
Hohepunkt erreicht das Farbenspiel bei dem Cephalopoden,
dann finden wir einen ausgesprochenen Farbenwechsel bei den
Crustaceen, wihrend die Insekten zwar Chromatophoren be-
sitzen, aber keinen durch sie bedingten Farbenwechsel. Von
den Vertebraten haben die Fische, Amphibien, Reptilien einen
chromatophorischen Farbenwechsel, dagegen fehlt ein solcher
bei den Vogeln und Sdugetieren, trotzdem aumch bei diesen
beiden hochsten Klassen zahlreiche Chromatophoren vor-
handen sind. Zweifellos zeigt diese Ubersicht, daB Chromato-
phoren in verschiedener Menge bei allen Metazoenklassen von
den Spongien aufwirts bekannt sind, daf aber nur wenige
Tierklassen einen ausgesprochenen durch Chromato-
phoren vermittelten Farbenwechsel besitzen.

Auch da, wo Chromatophoren ohne Farbenwechsel sich in
groBen Mengen in der Haut vorfinden, kommen sie als Mittel
der Schutzfirbung nicht in Frage. Wir branchen ja nur die
Klassen der Siugetiere und Vigel zu betrachten. Bei beiden
Klassen wird die Schutzfirbung durch die Behaarang bezw.
darch das Gefieder geniigend garantiert, so dal die unter

) R. von Lendenfeld, Uber Colenteraten der Stdsee. II. Mit-
teilung. Neue Aplisinidae. Zeitschrift fir wissenschaftliche Zoologie.
Bd. 38. 1883.

") Franz Eilhard Schulze, Untersuchungen iiber den Bau und
die Entwicklung der Spongien. 8. Mitteil. Die Gattung Hircinia, Nardo
und Oligoceras n. g. Zeitachr. f. wissenschaftl. Zoologie. Bd. 33. 1880.

3 C. Gegenbaur, A. Kélliker und H. Maller, Bericht liber
einige im Herbste 1852 in Messina angestellte vergleichend anatomische
Untersuchungen. Zeitschr. f. wissenschaftl. Zoologie. Bd. 4. 1853.
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diesen Anhangsgebilden der Haut gelegenen Chromatophoren
hiefiir ganz bedeutungslos sind. Ja die Vogel und Siugetiere
haben sogar innerhalb gewisser Grenzen einen rasch verlaufen-
den Farbenwechsel, wenn sie das Gefieder oder die Haare
strauben, da die Unterseiten der Federn sowie die vom Deck-
gefieder bedeckten Teile gewdhnlich anders gefirbt sind, und
ebenso sind die Unterhaare anders gefirbt als die Oberhaare.
Es wiirden dann die Chromatophoren nur die Reste eines ehemals
funktionierenden Organes darstellen, das jetzt, da wirksamere
Mittel fiir den Farbenschutz und Farbenwechsel vorhanden sind,
physiologischbedeutungslos geworden ist. Die anatomischen
Elemente dieses Organes, die Chromatophoren, persistieren zwar
noch, ihre Funktion ist aber bereits erloschen, sie haben ihre
Beweglichkeit eingebiift. Damit wire aber nach unseren Vor-
stellungen von den nutritiven Wirkungen des Gebrauchs oder
Nichtgebrauchs das Todesurteil fiir die Chromatophoren ge-
sprochen, sie miiten bei Vogeln und Sdugetieren allméihlich
ginzlich verschwinden.

So bestechend auch diese Argumentation erscheinen mag,
so halte ich die zuletzt getane Prophezeiung fiir durchaus un-
haltbar und unbegriindet, obgleich sie eine unerbittliche logische
Konsequenz wire, wenn in der Tat die Schutzfirbung der ein-
zige Zweck oder die einzige physiologische Funktion der
Chromatophoren wére. Gegen diese zuletzt gedulerte Auffassung
lassen sich aber viele gewichtige Griinde ins Feld fiihren. Wir
wissen, dafl unter physiologischen Bedingungen die
Pigmentbildung in der Haut sehr wesentlich ge-
steigert werden kann, so daB es zu aaffilligen Pigmen-
tierungen kommt, wie es wihrend der Schwangerschaft beim
Menschen bekannt ist. Hier kann doch von Schutzfirbung ab-
solut nicht die Rede sein, sondern es ist das Nichstliegende,
diese vermehrte Pigmentbildung auf den wihrend der Schwanger-
schaft sehr wesentlich gesteigerten Stoffwechsel zu be-
ziehen. Ferner ist es durch Tausende von Beobachtungen fest-
gestellt, daf an stindig gedriickten Hautstellen sich bei
normalen Menschen Pigmentierungen entwickeln, wie z. B. an
den Bundstellen der Rocke bei Frauen. Ferner wirkt Besonnung
der Haut oder Bestrahlung der Haut mit ultraviolettem Licht
stark pigmentierend. Aber auch die Pathologie hat uns ge-
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lehrt, dall bei gewissen krankhaften Prozessen eine starke Pig-
mentbildung eintritt wie beim Morbus Addisonii (Bronzed skin)
oder in Geschwiilsten. Alle diese Tatsachen werden uns nur
verstindlich, wenn wir daran festhalten, daf das Pigment
ein Stoffwechselprodukt ist, das unabhéingig von
jeder Schutzfirbungsbestimmung gebildet wird.

Andererseits kenuen wir auch eine verminderte Pig-
mentbildung, den totalen oder partiellen Albinismus, der sowohl
bei Menschen als auch bei Tieren bekannt ist. Hier miissen
auch die Beobachtungen von Ogneff!) an Axolotlen und Gold-
fischen angefiihrt werden, bei denen widhrend des Hungerns
im Dunkeln wie im Licht ein Zerfall der Chromatophoren
eintritt, auch bei Tritonen und Rana wurde ein Gleiches, wenn
auch in geringerem Umfang, beobachtet. Wie sehr die Tier-
firbung mit den Vorgingen des Stoffwechsels zu-
sammenhédngt, haben insbesondere die Untersuchungen von
Keeble und Gamble?*) iiber den periodischen Farbenwechsel
der Crustaceen und das Auftreten eines blauen Farbstoffes zur
Nachtzeit gezeigt; denn die englischen Autoren konnten auBer
Verinderungen des Herzschlages auch Verdnderungen in der
Reaktion der Leber und der Muskeln (Auftreten von Sdure) zur
Nachtzeit nachweisen. Dieses Auftreten des blauen Farbstoffes
warde vielfach bestitigt. Ja Doflein?) geht in seinen Deutungen
noch weiter, er vergleicht die Chromatophoren mit den Driisen,
deren Sekret das Pigment sein soll; die Bildung des
blauen Farbstoffes wire nach Doflein als ein Fall von innerer
Sekretion anzusehen. Die Untersuchungen von Keeble und
*.T)ﬁ Ogneff, Uber die Verinderungen in den Chromatophoren
bei Axolotlen und Goldfischen bei danernder Lichtentbehrung und Hungern.
Anatomischer Anzeiger. Bd. 32. 1908.

) F. W. Kecble and F. W. Gamble, The colour physiology of
Hippolyte varians. Proceedings of the royal society of London. Vol. 65.

1900.

) F. W. Gamble and F. W. Keeble, Hippolyte varians, a study
in colour change. Quaterly journal of mikroscopical science. Vol. 43.
New Series 1900.

4) Frederick Keeble and F. W. Gamble, The colour physiology
of higher crustacea. Philosophical transactions of the royal society of
London, Series B. Vol. 196. 1904.

%) F. Doflein, Lebensgewohnheiten und Anpassungen hei dekapoden
Krehbsen. Festschrift zum 60. Geburtstag Richard Hertwigs. Bd. 3. 1900,
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Gamble wurden von Bauer!) weiter ausgebaut, wobei er zu
dem Ergebnis kam, daB der blane Farbstoff, welcher sich um
die Chromatophoren herum sammelt und in deren Aste eintritt,
wahrscheinlich ein intermediires Stoffwechselprodukt
des Fettstoffwechsels darstellt. Denn mit dem Verschwinden
dieses Stoftes tritt gleichzeitig fein verteiltes Fett in den inter-
zelluldren Liicken des Hautepithels auf; es nimmt im Laufe des
Tages allméhlich zu und geht wiahrend der Nacht in die Epithel-
zellen selbst iiber. Die Umwandlung des blauen Farbstoffes
in Fett erfolgt durch das Licht, wihrend sich im Dunkeln der
blaue Farbstoff anhéuft. Keeble und Gamble hatten eine
photosynthetische Entstebung des Fettes in den Chromatophoren
mit Hilfe des Pigmentes angenommen. Nach Bauers Beob-
achtungen stellen aber die Chromatophoren nur ein Licht-
filter dar, indem das in ihnen enthaltene gelbe Pigment die
fir die blaue Substanz besonders wirksamen Strahlen allein
durchléft, wihrend das rote Pigment deren Intensitidt abschwicht.
Der Ausdehnungszustand der Chromatophoren und damit der
Wirkungsgrad der Filter ist von der Intensitit der Beleuchtung
abhéngig und wird durch die Augen reflektorisch reguliert.

Wir finden in dem angefiihrten Beobachtungsmaterial eine
Fiille von Tatsachen, die sich auf Grund der Schutzfirbungs-
hypothese unmoglich erkldren lassen, und sehen anderer-
seits, wie innig die Beziehungen der Pigmente und
Chromatophoren zu den Stoffwechselprozessen sind,
was von mir bereits frither zu wiederholten Malen?) betont
worden ist. _

Es kann nicht unerw#hnt bleiben, daB wir auch die Pig-
mentationen der farbigen Menschenrassen als Schutzfirbung
erkldren miiBten, wenn wir als die hauptsichlichste Funktion
der Chromatophoren die Schutzfirbung ansehen wollen. Das
ist jedoch ein Ding der Unmoglichkeit. Aber der Hinweis aut
die farbigen Menschenrassen ist in dem uns interessierenden

1) Vietor Bauer, Uber die Ausnutzung strahlender Energie im
intermediiren Fettstoffwechsel der Garneelen. Zeitschrift fiir allgemeine
Physiologie. Bd. 13. 1912.

2) R. F.Fuchs, E. Fischers (Ziirich) experimentelle Untersuchungen
liber die Vererbung erworbener Eigenschaften. Archiv fiir Entwicklungs-
mechanik der Organismen. Bd. 16. 1903.
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Zusammenhang von prinzipieller Bedeutung, weil diese
Menschenrassen zeigen, daB selbst bei den hochststehenden Sduge-
tieren von einer Riickbildung der Chromatophoren bezw.
Pigmentationen keine Rede sein kann. Wenn wir aber
auf dem Boden der Darwinschen Anschauungen verharren
wollen, dann kann die Selektionstheorie bezw. die Schutz-
farbungshypothese dem Menschen keine Sonderstellung
einrdumen.

Man konnte vielleicht gegen meine bisherigen Ausfiihrungen
einwenden, daB die Pigmentzellen der Siugetiere und Vigel
ganz andere Gebilde seien als die echten Chromatophoren
der Fische, Amphibien und Reptilien. Denn die Pigmentzellen
der Siugetiere und Vigel scheinen unbeweglich zu sein und
konnten nach ihrem ganzen Habitus als Bindegewebszellen be-
trachtet werden, in denen Pigment abgelagert worden ist. Aber
auch dieser Einwand ist nicht stichhaltig, denn sowohl die ver-
gleichende Anatomie als auch die Entwicklungsgeschichte hat
seit den gruundlegenden Untersuchungen Leydigs!)?) ergeben,
dal eine scharfe Grenze zwischen unpigmentierten
und pigmentierten Bindegewebszellen und echten
Chromatophoren mit sichtbaren Pigmentverschie-
bungen nicht besteht. Ja Leydig? geht sogar so weit,
die nicht pigmentierten Zellen ebenfalls fiir kontraktil zu
halten.

Aufilerdem ist es auch nicht erwiesen, daB die Chromato-
phoren der Sidugetiere und Vogel wirklich keine Pigment-
verschiebungen aufweisen, da an histologischen Priparaten Zellen
gefunden werden, bei denen das ganze Pigment vollkommen
konzentriert ist, so daB diese Zellen keine Fortsitze er-
kennen lassen, wihrend andererseits Pigmentzellen mit zahl-
reichen reichverzweigten Fortsatzen gleichfalls beob-
achtet werden und auch Zwischenstufen zwischen diesen beiden
Extremen bekannt sind. Da man an den histologischen Prépa-
raten unmoglich entscheiden kann, ob die verschiedenen Zell-

) Frang Leydig, Lehrbuch der Histologie des Menschen und der
Tiere. Frankfurt a. M. 1857.

) F. Leydig, Die Hautdecke uad Schale der Gastropoden nebst
efner Ubersicht der einheimischen Limacinen. Archiv fir Naturgeschichte.
Jahrg. 42. Bd. 1. 1876
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bilder verschiedenen Expansionsstufen des Pigmentes oder ver-
schiedenen anatomischen Zellformen entsprechen, so mufl es
mindestens als unentschieden gelten, ob die Chromatophoren
der hochsten Vertebratenklassen keine Pigmentverschiebung
haben. Es gibt aber auch bei Vigeln!) zweifellos Pigment-
zellen, welche ausgesprochene Retraktions- und Expansions-
erscheinungen des Pigmentes aufweisen, nimlich die Chromato-
phoren der Retina. Bei diesen alle Eigenschaften einer
funktionsfihigen Chromatophore zeigenden Zelle ist eine Er-
klirung ihrer Existenz vom Standpunkte der Schutzfirbungs-
hypothese absolut ausgeschlossen. Bei Siugetieren scheinen
allerdings die Pigmentverschiebungen der retinalen Chromato-
phoren nicht betridchtlich zu sein. Die physiologische Bedeutung
des Pigmentes der Retina scheint noch nicht vollstindig ge-
klart, wie aus der Arbeit von HeB!) zur Geniige hervorgeht.

Wéihrend uns die Schutzfirbungshypothese fiir die Ent-
stehung der Pigmente und Chromatophoren absolut keine Er-
klirung zu geben vermag und sich mit einer Reihe sehr
schwerwiegender Tatsachen im Widerspruch befindet, so ge-
winnen wir eine viel befriedigendere Anschauung iiber die
Funktion des Chromatophorensystems, wenn wir es als ein
Organ zur Anusniitzung sonst nicht ausniitzbarer
Energieformen der strahlenden Energie ansehen. Unter
diesem Gesichtspunkt gewinnt die Tatsache, daB den Vogeln
und Séugetieren trotz der Gegenwart von Chromatophoren ein
durch sie bedingter Farbenwechsel fehlt, prinzipielle Bedeutung;
denn alleTiere, welcheeinenausgesprochenen Farben-
wechsel durch Chromatophorenbesitzen, sind poikilo-
therme Lebewesen, also solche, die nicht imstande sind eine
von den #uBeren Medien der Umgebung bis zn einem gewissen
Grade unabhingige Korpertemperatur zu erhalten. Rubner?)
bezeichnet die Kaltbliitler als ,Organismen, welchen ein
Regulationsmechanismus fehlt, diechemische Wirme-
regulation. Sie vermogen bei einigermalen starkem Warme-
verlust diesen nicht abzugleichen, und sie sinken daher mit

) C. HeB, Gesichtssinn. Handbuch der vergleichenden Physiologic
(Winterstein). Bd. IV. 21, Liefcrung. 1912.

%) Max Rubner, Die Gesetze des Energieverbrauchs bei der Er-
nihrung. Leipzig u. Wien 1902.
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ihrer Leibestemperatur und ihrer Oxydation. Die natiirlichen
Lebensbedingungen bringen sie aber bisweilen unter Bedin-
gungen der Wirme, welche ihre Lebensvorginge nicht eben
geringer sein liaBt als cet. par. bei Warmbliitlern. Sie ver-
tragen, so viel man weill, recht hohe Temperaturen, und wahr-
scheinlich mangelt es ihnen nicht immer an den Mitteln der
physikalischen Wirmeregulation. Sollen sie nicht durch Uber-
wirmung einer grollen Lebensgefahr ausgesetzt sein, so muf
auch bei ihnen bei hoher Temperatur die Warmeproduktion in
angemessenem Verhéltnis zu der Moglichkeit der W#rmeabgabe
durch die Haut stehen.

Néheres ist uns dariiber freilich auch nicht bekannt, aber
vielleicht kldren kiinftige Untersuchungen an Kaltbliitlern uns
iiber diesen Gegenstand noch n#her auf.“

Bei den homoiothermen Tieren (Warmbliitlern), welchen
neben der chemischen Wirmeregulierung eine ausreichende
physikalische Wérmeregulation durch die Behaarung und Be-
fiederung garantiert ist, konnen die Chromatophoren der Haut
als Organ der Wirmeregulation keine Rolle mehr spielen, sie
wiren dazu gar nicht mehr befihigt, da sie durch das Haar-
und Federkleid verdeckt sind, so daB sie nur noch die Reste
eines phylogenetisch einstmals funktionierenden Organes sind,
das in seiner physiologischen Bedeutung durch vollkommener
funktionierende Organe (Haare, Federn) ersetzt worden ist. Fiir
die homoiothermen Tiere ist eine Ausniitzung der Wéarmestrahlen
von untergeordneter Bedeutung, da sie durch die Warmepro-
duktion geniigende Wirmemengen erzeugen, so daB sich ihre
Regulationsmechanismen hauptsdchlich auf die Entwaér-
mung beziehen, je nachdem die Wirmeabgabe an das umgebende
Medium (Luft) vergrofert oder verringert werden muB, um eine
Uberhitzung oder schidliche Abkiihlung des Korpers zu ver-
hindern. Bei dieser Entwirmung spielt die Wasserverdampfung
von der Haut und den Lungen aus die bedeutendste Rolle,
neben der Vermehrang der durch Leitung und Strahlung ab-
zugebenden Wirmemenge, wenn die Hauttemperatur durch Er-
weiternng der BlatgefiBe erhoht wird.

Bei allen im Wasser lebenden Organismen ist
aberdermichtigste Faktor derphysikalischen Warme-

regulation, die Wasserverdampfung,unméglich. Gerade
Sitzungsberichte der phys.-med. 8oz, 44 (1912). 11
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unter diesen poikilothermen Tieren finden wir solche, die ein
Chromatophorenspiel besitzen. Es mufB auffallen, daf wir bei
den in der Luft lebenden Arthropoden (Arachnoiden,
Myriopoden, Hexapoden) keinen raschen Farbenwechsel
durch Chromatophoren finden, trotzdem alle diese Tiere gleich-
falls Chromatophoren besitzen. Bisher ist nur ein periodischer
Farbenwechsel bei Dixippus morosus (Stabheuschrecke) von
Schleip?) beobachtet worden, indem die verschieden gefirbten
Varietiten, mit Ausnahme der griinen, bei Nacht dunkel getirbt
sind, wihrend sie tagsiiber heller sind. Es handelt sich hier
um einen analogen periodischen Farbenwechsel, wie er von
Keeble und Gamble zuerst bei Crustaceen beobachtet wurde.
Dixippus ist ein ausgesprochenes Nachttier, denn tagsiiber sitzt
es bewegungslos in seiner ,Schutzstellung®, wihrend es nachts
sich bewegt und Nahrung zu sich nimmt. Es darf wohl an-
genommen werden, dall zur Nachtzeit auch die Stoffwechsel-
vorgédnge intensiver sind, so dal damit die dunklere
Féarbung zusammenhédngt. Als eine Schutzfirbung kann der
periodische Farbenwechsel des Dixippus aber keinesfalls an-
gesehen werden.

Waihrend also die luftlebenden Arthropoden keinen raschen
Farbenwechsel durch Chromatophoren haben, besitzen die im
Wasser lebenden Arthropoden, die Crustaceen, einen
ausgesprochenen Farbenwechsel durch Chromato-
phoren. Wenn man fiir die phylogenetische Entwicklung der
Chromatophoren und des durch sie bedingten Farbenwechsels
die Schutzfirbung als wesentlich oder malgebend ansehen wollte,
dann wire niemals zu verstehen, warum die Chromatophoren
der Crustaceen zur Schutzfirbung geeignet sind und einen
Farbenwechsel vermitteln, wiahrend die Chromatophoren
der iibrigen Arthropoden zur Ausbildungeines Farben-
wechsels keinen Selektionswert besitzen. Es wird wohl
keinen Anhinger der Schutzfirbungshypothese geben, der etwa
behaupten wollte, fiir die Arachnoiden, Myriopoden und Hexa-
poden sei ein Farbenwechsel zur Schutzfirbung vor Feinden
iiberfliissig. Warum sollten aber gerade die Crustaceen einen

1y Waldemar Schleip, Der Farbenwechsel von Dixippus morosus
(Phasmidae). Zoologische Jahrbiicher. Abteilung f. allgemeine Zoologie
und Physiologie der Tiere. Bd. 30, 1911,
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Farbenwechsel zum Schutze vor ihren Feinden nitiger haben
als die anderen Klassen der Arthropoden? Diese Krage kann
die Schutzfarbungshypothese keineswegs beantworten.

Gerade diese auffallende Scheidung innerhalb des Stammes
der Arthropoden weist darauf hin, daB die physiologische Be-
deutung des Chromatophorensystemes eine andere sein muf als
die der Schutzfirbung. Denn diese Unterschiede im
Farbenwechsel fallen zusammen mit der Teilung des
Stammes der Arthropoden in Branchiaten und T'rache-
aten, also Kiemenatmer und Tracheenatmer. Wenn wir die
physikalischen Wirmeregulationsmittel der beiden Unterstimme
der Arthropoden analysieren, so haben die Tracheaten als Luft-
atmer die Fihigkeit, ihre Wérmeregulation durch Wasser-
verdampfung in der stindig wechselnden Luft des Tracheen-
systemes zu bewirken. AuBerdem besitzen viele Tracheaten
einen ziemlich ausgebildeten Haarpelz sowie hiufig Schuppen-
belege, zwischen denen stehende Luftsiulen als Wéarmeisolatoren
vorhanden sind, so daf diese Tiere nicht nur gegen Uberhitzung,
sondern auch gegen zu grofe Wéirmeverluste einigermalen ge-
schiitzt sind; wir haben auch hier im Prinzip alle Mechanismen
der physikalischen Wirmeregulation wie bei Sdugern und
Vogeln.

Alle diese physikalischen Wérmeregulationsmittel sind bei
den im Wasser lebenden Branchiaten (Crustaceen) nicht
moglich, sie wiren deshalb nicht in der Lage, sich gegen
Uberwirmung oder zu starke Entwirmung im geringsten zu
schiitzen. Dagegen wire das Chromatophorensystem imstande,
eine gewisse physikalische Warmeregulation zu vermitteln, deon
bei expandierten Chromatophoren erscheinen die Tiere dunkel
bis schwarz, wihrend sie bei Retraktion des Pigmentes hell
erscheinen. Dementsprechend mufB sich auch das Warmeab-
sorptions-und Strahlungsvermigen der Tiere dndern,
indem die dunklen Tiere weniger Warme ausstrahlen und mehr
absorbieren als die hellen. Damit ist den Tieren die Gelegen-
heit gegeben, Wirmestrahlen aufzunehmen, also eine Energie-
form auszuniitzen, die fiir sie sonst verloren wire, andererseits
sich aber anch gegen eine zu intensive Bestrahlung zu schiitzen,
wenn sie fiir die Tiere nachteilig wdre. Der Schutz gegen
die Uberwdrmung ist sicher sehr wesentlich fir

11
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alle Tiere, denn durch die stirkere Absorption von Wéirme-
strahlen miilte die Korpertemperatur steigen, was mit einem
vermehrten Stoffumsatz verbunden wére, da die Temperatur-
erhohung zu einer Beschleunigung der chemischen Umsetzungen
fithrt, auflerdem konnten die Zellen selbst durch zu hohe
Temperaturen in ihrer Lebensfihigkeit gestort werden. Wenn
nun, wie Rubner annimmt, bei den poikilothermen Tieren die
chemische Wirmeregulation fehlt, dann wire ein solcher Schutz
gegen die Uberwirmung, wie ihn das Chromatophorenspiel zu
bieten vermag, ein sehr wichtiger Faktor fiir den mnormalen
Ablauf der Umsetzungen des Organismus und der Erhaltung
des Lebens. Rubner hat, ohne die physikalische Wéirme-
regulation der Kaltbliitler zu analysieren, die Maglichkeit einer
solchen angenommen im Hinblick auf die Gefahren einer Uber-
wirmung. Rubner kommt auf Grund seiner Studien iiber die
Wirmeregulation zu folgendem Resultat: ,Der Kampf gegen
die Uberwarmung des Kirpers ist also auch ein
Organisationsprinzip und nicht minder wichtig als die
Akkommodation an den Wéirmeverlust, ja vielleicht diirfte das
erstere sogar das wichtigere und in der Tierwelt das primére
gewesen sein“. Wir wissen nun durch zahlreiche Versuche,”
auf die ich hier nicht eingehen kann, dall die Temperatur des
umgebenden Mediums den Expansions- bezw. Retraktions-
zustand der Chromatophoren beeinfluBt. Vorldufig sind die
Resultate der Temperaturversuche noch ziemlich widerspruchs-
voll, so daf sich allgemeine Schliisse noch nicht ziehen lassen.
Systematisch ist der lokale Einfluff verschiedener Temperaturen
auf die Fischchromatophoren von v. Frisch!)?) untersucht
worden, der im Gegensatz zu allen anderen Autoren zu dem
Resultat gelangt, daB lokale \Wéarmeeinwirkung die Chromato-
phoren expandiert, wihrend sie lokale Kaltewirkung retrahiert.
Allerdings gibt v. Frisch?) auch an, da8 beim Ubertragen von
Fischen aus 15° warmem Wasser in solches von 25° eine Ver-

1) Karl v. Frisch, Uber den Einflus der Temperatur auf die
schwarzen Pigmentzellen der Fischhaut. Biologisches Centralblatt. Bd. 31.
1911,

?) Karl v. Frisch, Uber farbige Anpassung bei Fischen. Zoolog.
Jahrbiicher. Abteilung f. allgemeine Zoologie und Physiologie der Tiere.
Bd. 32. 1912,
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dunkelung eintritt; ,hiufig ist jedoch der Eftekt undeutlich oder
sogar umgekehrt, z. B. trat bei manchen Pfrillen die aus nor-
malem Wasser in solches von 4° C. gebracht wurden, deutliche
Verdunkelung ein.“ Die verdunkelnde Wirkung der Kilte und
aufhellende Wirkung der Wirme ist von den meisten Autoren
nicht nur an Fischen, sondern auch an Amphibien und Reptilien
beschrieben worden. Es scheinen hier noch ungeklirte Wider-
spriiche zun bestehen, zumal die Wirkungen lokaler Temperatur-
einfliisse nicht auf die freilebenden Tiere iibertragen werden
konnen, wo die Temperatur auf das ganze Individuum ein-
wirkt und den Gesamtstoffwechsel zu dndern vermag, was
eine lokale Temperatureinwirkung nicht kann. Ferner sind in
den Versuchen mit verschieden temperiertem Wasser keine
Wirkungen der Wé#rmestrahlung vorhanden, was auch nicht
iibersehen werden darf.

Unsere Betrachtungen iiber den Farbenwechsel der Crusta-
ceen als physikalischen Wéirmeregulationsmechanismus gipfelten
darin, dafl den Branchiaten eine Wirmeregulation durch Wasser-
verdampfung fehlt, so daB das Chromatophorensystem den ein-
zigen Wirmeregulationsmechanismus darstellt. Wenn diese An-
schauung richtig ist, dann diirften in der Luft lebende Tiere,
die ja eine Entwirmung durch Wasserverdampfung haben,
keinen Farbenwechsel durch Chromatophoren besitzen, da fiir
sie andere ausreichende, ja sogar wirksamere Regulations-
mechanismen auBer dem Chromatophorenspiel vorhanden sind.
Dieser Annahme scheinen nun die am Lande lebenden, Farben-
wechsel zeigenden Reptilien entschieden zu widersprechen,
wofiir das Chaméleon mit seinem ausgesprochenen Farbenwechsel
das lingstbekannte, geradezu klassische Beispiel ist. Dieser
Widerspruch ist aber nur ein scheinbarer, der sich bei
niherer Betrachtung in eine gute Stiitze fir die von mir ver-
tretene Anschauung umwandelt. Denn die Reptilien haben in-
folge ihrer Beschuppung oder Bepanzerung keine Moglichkeit
einer physikalischen Warmeregulation durch Wasserverdampfung
von ihrer Hautoberfliche aus, da bei den Reptilien Haut-
driisen fehlen oder nur in verbdltnismdBig geringem Grade
an einzelnen Stellen vorhanden sind. Ihnen bleibt als auos-
schlieBlichen T.ungenatmern nur die Wasserverdampfung von
der Lungenoberfliche iibrig, die jedenfalls nicht ausreicht, um
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jede andere physikalische Warmeregulation iiberfliissig zu machen,
so daB bei diesen Tieren das Chromatophorenspiel als Wirme-
regulationsmechanismus seine grofe physiologische Bedeutung
beibehalten hat.

Die Amphibien nehmen insofern eine Sonderstellung ein,
als sie mit Ausnahme der Gymnophionen eine nackte Haut be-
sitzen, von der aus eine Wasserverdampfung moglich ist, so
daB also aunf diese Weise wohl eine ausreichende physikalische
Wirmeregulation bewirkt werden kénnte. Aber da die Amphibien
in ihren Larvenstadien dauernd an das Wasser ge-
bunden sind und als ausgebildete Tiere vielfach im
Wasser leben und wdhrend ihres Landaufenthaltes
an feuchten schattigen Plitzen in der Nihe des
Wassers leben, wo eine feuchte Atmosphére ist, so
kann die Wasserverdampfung von der Hautoberfliche selbst
wihrend des Landaufenthaltes nur eine sehr geringe sein,
so daB auch bei diesen Tieren das Chromatophorenspiel einen
wesentlichen Faktor der physikalischen Wiarmeregulation dar-
stellt. Aus den Untersuchungen Biedermanns?!) wissen wir,
daB bei Froschen fiir den jeweiligen Expansionszustand in erster
Linie die von seiten der duleren Haut vermittelten Eindriicke
das malgebendste sind, viel bedeutungsvoller als die
Lichteinwirkungen auf die Haut oder das Auge. Hautreize
jeglicher Art wirken aufhellend, so besonders die Austrock-
nung, so daf bei Rana esculenta und temporaria die Haut-
farbung in erster Linie von der Temperatur und
Feuchtigkeit der Umgebung bestimmt wird, wéihrend bei
Hyla arborea auch noch die Tasteindriicke eine entscheidende
Rolle mitspielen.

DaB der Farbenwechsel unter dem EinfluB des Nerven-
systemes steht, ist lingst bekannt. Wir wissen aus den Unter-
suchungen zahlreicher Forscher, dal es eigene koloratorische
Zentren gibt, von denen aus die komplizierten Farbungsreflexe
vermittelt werden. Wie ich?2) bereits frither ausgefiihrt habe,

") W. Biedermann, Uber den Farbenwechsel der Frosche. Archiv
fiir die gesamte Physiologie des Menschen und der Tiere. Bd.51. 1892.

?) R. F. Fuchs, Zur Physiologie der Pigmentzellen, zugleich ein
Beitrag zur Funktion des Stellarganglions der Cephalopoden. Archiv fiir
Entwicklungsmechanik der Organismen. Bd. 30. 2. Teil. 1910.
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miissen wir annehmen, dal die koloratorischen Zentren
sich zuerst bei jenen Tieren durch funktionelle Anpassung ent-
wickelt haben diirften, bei denen die koloratorischen
Funktionen eine lebenswichtige Bedeutung und vor
allem auch eine grofe Mannigfaltigkeit ihrer Form
erlangt haben. Bei diesen Tieren ergab sich zuerst die Not-
wendigkeit eigener koloratorischer Zentralorgane, um einesteils
diese lebenswichtigen, sich stindig wiederholenden Vorginge in
feste Bahnen zu lenken, die einen gesetzmifigen prompten Ab-
lauf des Vorganges sichern, sie zum Reflex zu machen.
Fiir die Ausbildung eigener koloratorischer Zentren kommt weiter-
hin auch der Umstand in Betracht, daB mit der Mannigfaltig-
keit der koloratorischen Reaktionen sich auch die Notwendig-
keit von Koordinationszentren ergeben mufl, wenn auf
verschiedene Reize verschiedene, voneinander deutlich unter-
scheidbare Reaktionen erfolgen sollen.

Die Anhinger der Schutzfirbungshypothese haben die
nervise Regulation des Farbenwechsels als eine der wertvollsten
Stittzen fiir ihre Auffassung angesehen, zumal deshalb, weil
bestimmte Reflexe des Farbenwechsels vom Auge aus
vermittelt werden. Daraus schlossen sie wiederum, dal das
Licht der maBgebendste Faktor des Farbenwechsels sei und
das ganze Farbenspiel nur eine Anpassung der Tier-
farbung an die Farbe der Umgebung bezwecke. Wenn
diese Auffassung richtig wire, dann bliebe es unverstindlich,
daB auch geblendete Tiere auf vielfache nicht optische Reize,
besonders auf Temperatur- und Feuchtigkeitsinderungen mit
einem Farbenwechsel reagieren. Diese Tatsache allein wiirde
schon geniigen, um zu zeigen, daf die vom Auge vermittelten
Farbungsreflexe nicht die priméren gewesen sein konmen,
sondern daf das Auge erst sekunddr einen EinfluB aut
die Tierfarbung erlangt hat. Wir konnen mit keiner stich-
haltigen Begriindung annehmen, daB das Auge ein Perzeptions-
organ fiir Temperatur- und Feuchtigkeitsschwankungen ist oder
jemals gewesen ist. Diese Reizmodalititen kommen nicht ein-
mal als indquate Reize fir das Auge in Betracht.

Wire in der Tat die Farbenanpassung das primire
Moment fiir die Entstehung des Farbenwechsels, dann miifte
eine Erklirung dafiir gegeben werden, daf Temperatur und
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Feuchtigkeit eine Anderung der Tierfirbung aus optischen
Griinden undtig machten, daB also ein Tier, das bei einer ge-
wissen Temperatur sich der Farbe seiner Umgebung angepalt
hat, bei einer anderen Temperatur mit der Farbe der Umgebung
nicht mehr {iibereinstimmt, weil sich die Farbe der Um-
gebung durch die Temperatur gedndert hat, so daB
nun ein Farbenwechsel notig wird, um die Ubereinstimmung
neuerdings zu erzielen. Solche weitgehenden Farbenverinde-
rungen der Umgebung durch verhiltnismafig geringe Temperatur-
dnderungen sind génzlich unbekannt. Damit ist aber auch die
Unmdoglichkeit erwiesen, den Farbenwechsel durch Temperatur-
einfliisse in irgendwelche kausale Beziehungen zur Schutz-
farbung zu bringen. Das Gleiche gilt auch fiir den durch
Feuchtigkeitsinderungen hervorgerufenen Farbenwechsel.

Man konnte nun gegen meine Auffassung einwenden, daB
die optische Beeinflussung des Farbenwechsels auch nicht da-
durch erklirt werden konne, wenn man das primidre Moment
fiir die Entstehung des Farbenwechsels in der Notwendigkeit
einer physikalischen Wiarmeregulation sucht. Dieser
Einwand 146t sich sehr wohl widerlegen. Fiir die freilebenden
Tiere ist das Sonnenlicht nicht nur die Lichtquelle,
sondern auch die Wiarmequelle, so da fiir sie stets eine
gleichzeitige untrennbare Einwirkung von Licht und
Wirme stattfindet. HKs erscheint deshalb nicht wunderbar,
daB von jenem Organ, fiir das die Lichtwellen den adédquaten
Reiz darstellen, das somit auch indirekt der Warmeperzep-
tion dient, allmihlich Reflexeinwirkungen auf den Wirme-
regulationsapparat sich ausbilden konnten, da die Koinzidenz
zwischen Licht- und Wérmereiz fast immer besteht und auch
sogar quantitativ bis zu gewissen Graden miteinander parallel
geht. Diese Reflexverkettung ist vielleicht phylogenetisch eine
der #ltesten, die existieren. Je mehr sich nun die Augen
differenzieren, und je mehr die von ihnen vermittelten Sinnes-
eindriicke im Tierleben vorherrschen, um so stirker und feiner
abgestuft wird dann der durch sie vermittelte Reflex auf das
Chromatophorensystem. Die koloratorischen Effekte, die das
Licht hervorzubringen vermag, sind auBerordentlich kompliziert,
soviel ist aber zweifellos sicher, daB das Licht nicht nur
durch die Augen allein koloratorische Effekte hervorzubringen
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vermag, da ja auch geblendete Tiere auf Veranderung der
Belichtung Farbenwechsel zeigen. Hertel!) hat an mit Atropin
gelahmten Hautstiicken von Loligo gezeigt, daB das Licht auch
direkt erregend auf die Chromatophoren wirkt; ob diese Befunde
an Cephalopoden fiir alle Chromatophoren verallgemeinert werden
diirfen, ist zwar nicht streng bewiesen, aber immerhin wahr-
scheinlich., Ferner hat v. Frisch?) beobachtet, daB bei Be-
lichtung des Scheitelfleckes an blinden Pfrillen eine Verdunkelung
eintritt, die v. Frisch auf eine Erregung des Parietalorganes
bezw. des Zwischenhirnventrikels zuriickfithrt. Es ist dies gerade
das entgegengesetzte Verhalten wie bei sehenden Tieren, die
im Dunklen dunkel und im Lichte hell gefirbt erscheinen. Aber
beim sehenden Tier iiberwiegen die koloratorischen
Effekte, welche vom Auge ausgelést werden, iiber die
iibrigen, in dem Falle von v. Frisch also iiber die Wirkung
des Parietalorganes. Wir diirfen hier das Parietalorgan wohl
als ein Hemmungszentrum ansehen, da ja die Expansion
der Chromatophoren ihrem Ruhezustand entspricht. Es wiirde
sich hier eine Parallele finden zu dem von mir®) als kolora-
torisches Hemmungszentrum sichergestellten Stellarganglion der
Cephalopoden. Auch die Lage des Hemmungszentrums im Mittel-
hirn der Fische entspricht unserer herrschenden Anschauung
iiber die hemmenden Funktionen des Mittelhirns bei Wirbeltieren,
wie sie seit den Untersuchungen von Setschenow?) bekannt
geworden sind.

Wie auch immer der Firbungseffekt der nicht durch das
Auge vermittelten Lichtwirkungen sein mag, so beweisen diese
Versuche, daf solche koloratorische Lichtwirkungen auch ohne
Auge vorhanden sind. Wire nur die Schutzfirbung fiir die

1) E. Hertel, Einiges tiber die Bedeutung des Pigmentes fiir die
physiologische Wirkung der Lichtstrahlen. Zeitschrift fiir allgemeine
Physiologie. Bd. 6. 1907.

2) Karl v. Frisch, Beitriige zur Physiologie der Pigmentzellen in
der Fischhaut. Archiv fiir die gesamte Physiologie des Menschen und
der Tiere. Bd. 138, 1911.

% R. F. Fuchs, Zur Physiologie der Pigmentzellen,. zugleich cin
Beitrag zur Funktion des Stellarganglions der Cephalopoden. Archiv
fir Entwicklungsmechanik der Organismen. Bd. 30. 2. Teil. 1910.

4 J. Sctschenow, Physiologische Studien iiber Hemmungsmecha-
nismen fiir Reflextiitigkeit im Gehirn des Frosches. Berlin 1863,



Entwicklung des Farbenwechsels das maBgebende, dann sind
Farbenverinderungen durch Licht ohne Mitwirkung
der Augen vollstindig unerklarlich. Ferner zeigen diese
Farbenverdnderungen durch Licht bei geblendeten Tieren, daf
die Regulationen der Féarbung durch das Auge erst sekundér
zustande gekommen sind, spiter aber die herrschenden wurden.
Damit ist aber keineswegs gesagt, dal das Uberwiegen der
koloratorischen Effekte von seiten des Auges nur durch die
Schutzfirbung bedingt ist.

Man konnte noch einwenden, dal die Farbenverinderungen,
welche durch den Untergrund bedingt sind und nur durch
das Auge vermittelt werden, sich einzig und allein durch Schutz-
farbung erkliren lassen. Sowohl an Crustaceen wie an Fischen
sind weitgehende Anpassungen an die Helligkeit des Grundes
beschrieben worden, welche sich nach den Untersuchungen von
Bauer!?) an Crustaceen, von v. Frisch?) an Fischen als von
der Netzhaut vermittelte Reflexe herausgestellt haben.
Diese Anpassungen an die Helligkeiten des Grundes konnten
gleichfalls mit der physikalischen Wérmeregulation in Zusammen-
hang gebracht werden. Denn wenn z. B. ein dunkles Tier auf
hellem Grunde sich befinde, so wiirde das Warmeabsorptions-
vermogen sowie die Strahlung wesentlich von der des
Grundes abweichen, so daB das dunkle Tier dann in seiner Ent-
wirmuang beeintrichtigt wire. Ganz analoge Verhéltnisse wiirden
eintreten, wenn ein helles Tier sich auf dunklem Grunde befénde,
denn dann wiirde der Grund eine wesentlich hohere Warme-
absorption haben als das Tier, wodurch dem Tier eventuell
Wirme entzogen werden koénnte.

Fir die Auffassung, daB die Ubereinstimmung der Tier-
farbe bezw. Helligkeit mit der des Grundes eine Schutzfirbung
sei, waren in erster Linie die Beobachtungen an den benthonisch
lebenden Pleuronektiden maBgebend. Es ist deshalb von prin-
zipieller Bedeutung, daf van Rynberk?®) experimentell den

) Victor Bauer, Uber einen objektiven Nachweis des Simultan-
kontrastes bei Tieren. Zentralblatt f. Physiologie. Bd.19. Literatur 1905.

?) Karl v. Frisch, Beitriige zur Physiologie der Pigmentzellen in
der Fischhaut. Archiv fiir die gesamte Physiologie des Menschen und

der Tiere. Bd. 138. 1911. )
%) G. van Rynberk, Kleinere Beitrige zur vergleichenden Physio-
logie. Zentralblatt fiir Physiologie. Bd. 24. Literatur 1910.
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Nachweis gefiihrt hat, daB neben den durch die Augen ver-
mittelten Kinflissen auch die Tastempfindungen fiir die
Regunlation der Anpassung an den Grund eine nicht
zu unterschétzende Rolle spielen. In van Rynberks
Versuchen paBite sich Pleuronectes maximus genau der Farbe
des Sandes an, der sich auf dem Boden des Aquariums befand.
Wurde jedoch dieser Sand durch eine Glasplatte iiberdeckt, dann
zeigte das Versuchstier einen deutlichen Farbenunterschied gegen-
iilber dem Grunde, auf dem es sich befand. Wenn man die
Lebensgewohnheiten der Pleuronektiden nidher betrachtet, dann
kann uns das Ergebnis der van Rynberkschen Versuche
nicht tiberraschen. Denn diese Tiere haben die Gewohnheit,
sich mehr oder weniger mit Sand zu bedecken, wenn sie
auf dem Grunde liegen. Man kann hiufig beobachten, wie das
Tier, sofort nachdem es auf dem Sandboden angelangt ist, sich
durch einige Schwanzschlige mit Sand bedeckt. Diese mecha-
nische Reizung ist fiir den jeweiligen Expansionszustand der
Chromatophoren gleichfalls von Bedeutung, so daf die Pleuronek-
tiden ganz analoge Verhéltnisse darbieten wie die Cephalopoden,
bei denen nach Steinachs?!) Versuchen der Farbenwechsel
durch die von den Saugnidpfen ausgehenden mecha-
nischen Erregungen wesentlich beeinflubt wird, ebenso hatte
Biedermann?) gezeigt, dal bei Hyla die mechanischen
Hautreize fiir die Farbung von allergrélter Bedeutung
sind. Diese durch Tastempfindungen vermittelten Farben-
verinderungen bezw. Anpassungen haben aber nichts mit Schutz-
farbung zu tun, da sie ja vom Auge unabhingig sind. Da-
gegen kann man wohl verstehen, daB darch die Bedeckung der
Pleuronektiden mit Sand sowohl die Warmeabsorption als
auch die Entwidrmung des Tieres gedndert wird, so
daB die physikalische Warmereguliernng mit Hilfe des Chromato-
phoren in Tétigkeit tritt.

Wenn wir die Farbenanpassung der Fische an die Farbe
des Grundes nur als Schutzfirbung ansehen wollen, danp er-
geben sich fiir die Biologie dieser Tiere hochst sonderbare

’j E. S,fei nach, Studien iiber die Hautfarbung und iiber den Farben-
wechsel der Cephalopoden. Archiv fiir die gesamte Physiologie des

Menschen und der Tiere. Bd. 87. 1901
2y W. Biedermann, Uber den Farbenwechsel der Frosche. Archiv

fiir die gesamte Physiologie des Menschen und der Tiere. Bd. 51. 1892.
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Konsequenzen, die mit den tatsichlichen Verhéltnissen sicher
nicht in Einklang stehen. Denn eine Farbeniibereinstimmung
zwischen Fisch und Grund wiirde nur dann einen Schutz ge-
wéihren, wenn die Fischfeinde ihre Beute nur von oben
her ergreifen wiirden, oder wenn die Fische ihre
Beutetiere nur von unten her ergreifen wiirden, sodaB
die Annédherung des feindlichen Fisches nicht bemerkt wiirde.
Ein solches Verhalten kénnte doch nur bei benthonischen Fischen
in Frage kommen, wihrend die nektonischen bezw. pelagischen
Tiere durch eine Farbenanpassung an die Farbe des Grundes
keine Schutzfirbung erbalten konnen, da ihre Feinde bezw.
Beutetiere etwa in den gleichen Hohen oder Tiefen leben,
so dafl also Feinde und Beutetiere sich bald von der Seite,
bald von oben oder unten begegnen werden. Nun zeigen aber
auch viele ausgesprochen nektonisch lebende Fische die
Anpassung an die Farbe des Grundes, wie z. B. Esox, Perca,
Phoxinus, Gasterosteus, Salmoniden u. s. w. Auch aus diesen
Betrachtungen iiber die schiitzende Wirkung der Farben-
anpassung an die Farbe des Grundes ergibt sich, daB sie eine
Schutzfirbung in vielen Fillen gar nicht gewédhren kann, so
daf auch hier andere Ursachen fiir die Entstehung dieses
Reflexes mafigebend gewesen sein miissen.

Als eine weitere wichtige Stiitze fiir die von mir vertretene
Anschauung, dal das Chromatophorensystem das Organ der
physikalischen Wirmeregulierung ist, lassen sich auch
die Innervationsverhdltnisse anfithren, die genau jenen
der Hautgefilfe und Arrectores pilorum bei den homoio-
thermen Tieren entsprechen. Wir kénnen natiirlich hier
nur die Verhdltnisse bei den Vertebraten untereinander ver-
gleichen, da eine Homologisierung des Zentralnervensystems der
Avertebraten mit dem der Vertebraten unmoglich ist wegen der
ganz verschiedenen Organisationstypen der einzelnen Stimme der
Avertebraten einerseits sowie auch wegen der prinzipiellen Ver-
schiedenheitenzwischen Wirbellosenund Wirbeltieren andererseits.

Bei den Fischen ist der Innervationstypus der Chromato-
phoren nach den letzten Untersuchungen von v. Frisch') an
o 1y Karl v. Frisch, Beitriige zur Physiologie der Pigmentzellen der
Fischhaut. Archiv fiir die gesamte Physiologie des Menschen und der
Tiere. Bd. 138, 1911.
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Phoxinus laevis folgender: Das koloratorische Zentrum, von dem
aus die Erregung der Chromatophoren beherrscht wird, liegt am
Vorderende des verlingerten Markes. Von hier aus zieht die
koloratorische Bahn durch das Riickenmark kaudalwérts bis in die
Gegend des 15. Wirbels, wo sie aus dem Riickenmark in den
Sympathikus iibertritt und in diesem nach vorn und riickwérts ver-
lduft. Aus dem Sympathikus werden die koloratorischen Fasern auf
dem Wege der segmental angeordneten Spinalnerven den Haut-
bezirken zugefiihrt, am Kopf verlaufen die aus dem Sympathikus
kommenden Kolorationsfasern im Nervus trigeminus zu ihrem
Hautgebiet. Vollkommen analog ist der Innervationstypus der
Gefife und Arrectores pilorum sowie der Schweildriisen. Dafl
wir bei den Gefillen sowie SchweiBdriisen im Riickenmark
noch segmentale Zentren aufler jenen allgemeinen im Kopfmark
gelegenen Hauptzentren antreffen, ist kein prinzipieller Unter-
schied. Gefifle, Schweildriisen und Arrectores pilorum sind
die Organe der physikalischen Wirmeregulation der’ Homoio-
thermen. Ks kann wohl kein blinder Zufall sein, dal zwei
Organsysteme der Vertebraten bis in alle Einzelheiten den
gleichen Innervationsmechanismus haben. Wir miissen viel-
mehr annehmen, daf es sich hier um physiologisch gleich-
wertige (homologe) Organe handeln diirfte.

Der geschilderte Innervationstypus gilt fiir vegetative,
reflektorisch sich abspielende Prozesse, welche unter der Herr-
schaft des autonomen Nervensystemes stehen und dem
Willen des Tieres nicht untergeordnet sind. Wir wissen
nun durch eine groBe Reihe von Versuchen, daB das Adrenalin
auf die Organe des autonomen Systemes erregend wirkt,
wihrend das Nikotin die sympathischen Ganglienzellen lahmt.
In einer groBen Reihe von Versuchen am Frosch habe ich?)
nachgewiesen, daff das Nikotin eine sehr intensive lihmende
Wirkung auf den koloratorischen Apparat ausiibt, denn die
Tiere werden stark dunkel und konnen durch keinerlei sonst
sehr stark aufhellend wirkende Reize, wie z. B. Trockenhalten
der Tiere, zur Aufhellung gebracht werden. Ferner hat

1y R. F. Fuchs, Zur Physiologie der Pigmentzellen. Biologisches
Centralblatt. Bd. 26. 1906.
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Lieben!) nach Adrenalineinwirkung auf die Pigmentzellen
eine starke Retraktion des Pigmentes der Chromato-
phoren beobachtet. Damitist ein weiterer Beweis dafiir geliefert,
daf das Chromatophorensystem vom autonomen Nervensystem be-
herrscht wird, und daB seine Tétigkeit eine unwillkiirlicheist.
Wiirden wir aber eine Schutzfirbung durch Farbenanpassung
infolge einer Analyse der vom Auge vermittelten optischen
Eindriicke voraussetzen, dann hétten wir es nicht mehr mit
unwillkiirlichen Vorgidngen zu tun. Solche Prozesse stehen
unter dem Einfluf des GroBhirns und werden nicht vom auto-
nomen Nervensystem geregelt. Das GroBhirn (Vorderhirn)
ist aber fiir die Chromatophorenfunktion, den Farben-
wechsel, kein Zentralorgan. Zwar koénnen von ihm aus-
gehende Impulse den Ablauf der Reflexe beeinflussen, genau
so, wie ja auch vasomotorische oder pilomotorische Effekte
durch GroBhirneinfliisse beim Menschen und den iibrigen Warm-
bliitlern bekannt sind, aber diese Einfliisse sind sekundéire auf
die Verrichtungen des autonomen Nervensystemes.

Die vergleichend physiologische Analyse der Innervation
des Chromatophorensystems lehrt also gleichfalls, daB die physio-
logische Funktion des Farbenwechsels nicht in der Schutz-
farbung liegen kann, dagegen spricht nichts dagegen, sondern
alles dafiir, daB wir es mit einem Organ der physikalischen
Wiarmeregulation zu tun haben, da wir vollkommen homo-
loge Innervationsverhéltnisse wie bei den Organen der physi-
kalischen Wirmeregulation der Warmbliitler antreffen.

Wenn wir die physiologische Bedeutung des Chromatophoren-
systemes beurteilen wollen, diirfen wir die auffallenden Erschei-
nungen des farbenpréichtigen sogen. ,Hochzeitskleides“ nicht
auBer acht lassen. Die Anhdnger der Schutzfirbungshypothese
fassen diese Erscheinungen unter der Bezeichnung ,Schmuck-
firbung“ zusamen. Von diesen Schmuckfarben sagt neuerdings
v. Frisch?), ,sie sind da, damit sie gesehen werden, und sie

1) Salomon Lieben, Uber die Wirkung von Extrakten chromaf-
finen Gewebes (Adrenalin) auf die Pigmentzellen. Zentralblatt fiir Physio-
logie. Bd. 20. Literatur. 1906.

*) K. v. Frisch, Uber Firbung und Farbensinn der Tiere. Sitzungs-
berichte der Gesellschaft fiir Morphologie und Physiologie in Minchen.
1912,
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werden vor dem Weibchen gezeigt, um zu gefallen.* Eine
solche apodiktische Behauptung kann unsere Kenntnis aut
diesem Gebiete nicht fordern, denn sic ist eine Petio principii.

Diese Behauptung von v. Frisch sowie der anderen An-
hénger der Lehre von den Schmuckfarben setzt zuniichst vor-
aus, dafl die Tiere Farben als Farben unterscheiden. Daf
eine solche Voraussetzung bis heute bei Fischen und Wirbel-
losen nicht bewiesen ist und fiir Vigel und Reptilien einer
grofien Einschriankung bedarf, ist oben ausfilhrlich dargelegt
worden. Die zweite absolut unbeweisbare Voraussetzung ist aber
die eines hochkomplizierten dsthetischen Urteiles bei
Tieren, denn ,gefallen“ kann nur ein solches Urteil bedeuten.
Eine Diskussion iiber diesen Punkt kann vom naturwissenschaft-
lichen und somit physiologischen Standpunkt aus nicht gefiihrt
werden, da wir auf ein rein psychologisches bezw. aesthetisches
Gebiet kommen wiirden. Die Beurteilung der ganzen Frage
durch v. Frisch ist ein ganz gewaltiger Anthropomorphismus,
der jede streng naturwissenschaftliche Beweisfiihrung ausschlieBt.
Ebensowenig kann v. Frischs Behauptung: ,Sie (die Schmuck-
farben) sind nicht einfach eine »Begleiterscheinung gesteigerter
Lebensenergie«, wie man so hdufig duBern hort,“ diese Auf-
fassung erschiittern, denn v. Frisch hat keinen einzigen Be-
weis dafiir erbracht, daf diese Auffassung unrichtig wire. Selbst
wenn es v. Frisch gelungen wire nachzuweisen, daB die ge-
samten Tiere Farben als Farben unterscheiden konnten, so
beweist das noch nicht, daf die lebbaften Tierfarben zur Zeit
der Geschlechtsperiode keine Begleiterscheinungen ge-
steigerter Lebensenergie sind, und dal sie nur dazu da
sind, um gesehen zu werden. Mit dem gleichen Recht, wie
v. Frisch?') behauptet, ,daB die Blumenfarben »um der In-
sekten willen« da sind und nicht als Laune der Natur“, konnte
man behanpten, daf die Blumenfarben oder gar die Farben
der verschiedensten Mineralien der Menschen wegen da sind,
weil der Mensch die Farben unterscheiden kann. Die Un-
zulissigkeit einer derartigen Beweisfiihrung bedarf keiner
weiteren Ausfithrung.

Wir miissen daran festhalten, daB die tierischen Farben,

1y K. v. Frisch, Uber den Farbénsinn der Bienen und die Blumen-
farben. Miinchner medizinische Wochenschrift. 1913,
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soweit sie nicht durch physikalische Wirkungen (Interferenz)
hervorgebracht sind, also die Pigmente chemische Korper
sind, deren Bildung nur aus den Stoffwechsel-
prozessen der lebenden Organismen befriedigend er-
klirt werden kann. Eine vermehite Bildung von Pigmenten
kann nur durch eine entsprechende Veridnderung des Stoff-
wechsels herbeigefiihrt werden. Zur Zeit der Sexualperiode
ist der Gesamtstoffwechsel der Tiere sicherlich sehr
bedeutend gesteigert, auBerdem hat die Téatigkeit der
Sexualdriisen eine geradezu enorme Steigerung erfahren.
Die Titigkeit der Sexualdriisen ist mit der Bildung der Ge-
schlechtsprodukte keineswegs erschopft, sondern sie sind
Driisen mit innerer Sekretion, durch welche sie wichtige
trophische Einfliisse ausiiben, welche namentlich fiir die
Ausbildung der sekunddren Geschlechtscharaktere von aller-
groBter Wichtigkeit sind, wie die vielfachen Kastrationsver-
suche ergeben haben.

Da wir den gesteigerten Farbenwechsel wiahrend der
Sexualperiode bezw. das Hochzeitskleid zu den sekun-
ddren Geschlechtscharakteren rechnen diirfen, so wiirde
sich ohne weiteres eine rein physiologische Erklirung dafiir
ergeben durch die im Koérper zu jener Zeit vermehrten Pro-
dukte der inneren Sekretion. Vom Adrenalin, einem typischen
Produkt der inneren Sekretion, ist es ja bereits experimentell
nachgewiesen, dal es eine erregende Wirkung auf das Chro-
matophorensystem ausiibt.

Aber auch noch ein zweiter Faktor ist fiir die Steigerung
des Farbenwechsels wihrend der Sexualperiode mit in Rech-
nung zu ziehen. Die Steigerung des Stoffwechsels zu dieser
Zeit miiBte, da mehr Wirme als sonst produziert wird, zu
einer Wirmestauung im Korper fiithren, wenn dem
Organismus nicht die Moglichkeit einer erhohten Entwirmung
gegeben wire. Damit wiirde sehr gut iibereinstimmen, daf im
allgemeinen lebhaftere helle Farben im Hochzeitskleid iiber-
wiegen, die im wesentlichen durch eine starke Retraktion der
Melanophoren erzeugt werden. Andererseits darf aber auch
der Wiarmeverlust des Organismus nicht zu grof
werden, weil dadurch die Intensitit der zur Hervorbringung
der Sexualprodukte notwendigen Stoffwechselprozesse so stark
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gehemmt werden konnte, daB die Sexualprodukte nicht zur Reife
gelangen wiirden. Daraus ergibt sich dann die Notwendigkeit eines
Schutzes gegen Wirmeverluste. Es braucht also das Tier
gerade zur Zeit der Sexualperiode eine moglichst gut
funktionierende Wiarmeregulation, die nach meiner
Auffassung durch den lebhaften Farbenwechsel er-
moglicht wird. '

Wenn wir die innige Bezichung zwischen Stoffwechsel
und Pigmenten cinerseits und zwischen Stoffwechsel Warme-
produktion und Wérmeregulation andererseits erwigen, so kann
cs uns nicht wunderbar crscheinen, daB der Stoffwechsel
selbstregulatorisch die Elemente bildet, die zu sciner
Erhaltung notwendig sind. Denn dic ganze Wirme-
regulation ist ein regulatorischer Proze im Dicnste des Stoff-
wechsels, um den Organismus innerhalb der Temperaturgrenzen
zu erbalten, innerbalb derer c¢in normaler Ablauf des Stoff-
wechsels moglich ist, durch den allein das Leben bestehen
kann. Wenn eine Schutzwirkung zur Erhaltung des
Individuums und damit auch der Art notig ist, so ist
es in erster Linie eine solche, die den normalen Ab-
lauf des Stoffwechsels garantiert, sie ist viel notwen-
diger als eine Schutzanpassung gegen d4ulere Feinde.

Die von mir vertretene Ansicht, daB die physiologische
Funktion der Chromatophoren, insbesondere der durch sie be-
dingte Farbenwechsel die physikalische Wérmeregulation der
Poikilothermen ist, 1468t uns nicht nur die phylogenetische
Entstehung dieses Organsystemes verstindlich er-
scheinen, was die Schutzfirbungshypothese niemals kann,
sondern wir sind auch imstande, eine groSe Reihe von Tat-
sachen zu erkldren, fir die eine Erklirung anf dem Boden
der Schutzfirbungshypothese vollkommen ausgeschlossen
erscheint. Endlich ist die von mir vertretenc Anschanung
nicht auf einer Reihe zum Teil falscher, unbewiesener und un-
beweisbarer Voraussetzungen aufgebaut, wie es bei der Schutz-
farbungshypothese leider teilweise der Fall ist. Alle Voraus-
setzungen meiner Anschanung sind einer experimentellen Priifung
zuginglich, die im einzelnen auszufiihren meine Aufgabe sein
wird, deren Ausfithrang ich mir vorbehalte.

Sitzungsberichte der phys.-med. 8oz. 44 (1M2), 12
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