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Einleitung*.
Seit dem Erscheinen der A rbeiten von E d u a r d  D e g n e r  (1912 und 

1913) und F r a n z  M e g u s a r  (1912) is t über die Earbwechselphysiologie 
der dekapoden Crustaceen n ich t oder nu r wenig gearbeitet worden, 
tro tzdem  dieses Gebiet noch eine Fülle unbeantw orteter, sehr w esent­
licher und reizvoller F ragen  auf weist. Ich  bin darum  meinem Lehrer, 
Professor W. v. B u d d e n b r o o k  von Herzen dankbar, daß er mich auf 
dieses reiche und ergiebige Arbeitsfeld aufm erksam  gem acht hat. Viele 
der hier durchgeführten Versuche gehen auf seine Anregung zurück. 
Zu D ank verpflichtet b in  ich auch den anderen H erren  des Zoologischen 
In s titu ts  Kiel, vor allem  H errn  Privatdozenten Dr. E g g e r s  für seine 
häufige Hilfe bei den B lu ttransf usions ver suchen.

Die A rbeit wurde in  der Zeit vom Novem ber 1924 bis Jan u ar 1926 
im  zoologischen In s titu t  der U niversitä t Kiel hergestellt. Auf der 
30. Jahresversam m lung der deutschen Zoologischen Gesellschaft (Jena, 
Pfingsten 1925) referierte ich über die H auptergebnisse der K apite l: 
„Einw irkung von B eleuchtungsstärke und  W ellenlänge des Lichts auf 
den sym pathischen Farbw echsel“ und „Ü ber den Farbwechselm echanis­
m us“ .

Besprechung w ichtiger neuerer Literatur.
Ü ber die älteren grundlegenden Arbeiten auf dem Gebiete der 

Farbwechselphysiologie ( P o u c h e t  1872— 76, M a l a r d  1892, H o r n e l l  
1897 und  vor allem K e e b l e  und G a m b l e  1900— 05) is t von früheren 
A utoren ausführlich berich te t worden, z. B. von v a n  B y n b e r k  (1906), 
M e g u s a r  (1912), R. F u c h s  (1914) in  W in t e r s t e t n s  H andbuch der 
vergleichenden Physiologie. Sie brauchen also hier n ich t berücksichtig t
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zu werden. Einige neuere A rbeiten aber, vor allem die von D e g n e r , 
M e g u s a r  und  H o g b e n , dürfen n ich t übergangen werden.

Besonders w ichtig is t die sehr gründliche und  erfolgreiche A rbeit 
von E d u a r d  D e g n e r  „Ü ber Bau und  F unktion  der K rusterchrom ato- 
phoren“ (1912). E r  h a t ja  u. a. auch m it Crangon vulgaris, dem Tier 
dieser U ntersuchung, gearbeitet. D e g n e r s  H auptergebnisse sind fol­
gende :

a) E r gibt als erster eine Einteilung säm tlicher bei K rustern  vorkommender 
Pigmente :

1. rein  flüssiges Pigm ent ohne Pigm entkörner (rot, orange, gelb, violett, 
blau),

2. flüssige, gefärbte Grundmasse, in  der Pigm entkörner von stets anderer 
Färbung liegen (sepiabraun, wenn Grundmasse gelb, ro tb raun  bis violett, 
wenn Grundmasse rötlichgelb),

3. rein körniges Pigm ent (gelb, weißgelb, weiß).
b) Durch sorgfältigste U ntersuchung konnte D e g n e r  endgültig feststellen, 

daß K ontraktion und Expansion der Pigm ente nicht auf amöboider Eigen­
bewegung der Chromatophore, sondern auf intrazellularer Körnchenström ung 
beruhen. Die Ausläufer der Chromatophore, die Chromorhizen, sind unver­
änderlich, werden also nur mehr oder weniger m it Pigm ent beschickt (E xpan­
sion) oder es ström t das Pigm ent aus ihnen zurück zum Zellzentrum (K ontrak­
tion). Die Existenz pigmentloser Fortsätze ist nachgewiesen.

c) Die Fibrillenstruktur der Chromorhizen wird dargestellt und  die W ichtig­
keit der Achsenstränge für die Bewegungsvorgänge nachgewiesen. Die Achsen­
stränge verschwinden bei to taler Ballung und  tre ten  erst während der Expansion 
wieder auf. D araus scheint hervorzugehen, daß sie erst während der Expansion 
gebildet werden. Ih re  Funktion (nur Stützfunktion?) und ihr etwaiger Einfluß 
auf die Pigmentbewegung ist dabei nicht festgestellt.

d) D e g n e r  nim m t drei, nicht zwei Stadien der Pigmentbewegung an:
1. M axim alkontraktion (nur durch besondere M ittel zu erreichen),
2. Norm alstadium ,
3. Maximalexpansion.
e) S truk tu r und Bewegungsmechanismus der Chromatophoren sind im 

ganzen K rusterreiche gleich. Die system atische Zugehörigkeit is t ohne Belang. 
Auch der histologische Bauplan is t bei allen Chromatophoren gleich.

f) Die Chromatophoren entstehen wahrscheinlich aus der Epidermis.
g) N ervenstränge ziehen dicht an  den Chromatophoren vorüber. Doch war 

tro tz  eifrigen Bemühens eine Innervierung nicht nachzuweisen.
Sehr um fangreich und m it beinahe ängstlicher Genauigkeit durch­

geführt is t die ebenfalls 1912 erschienene A rbeit von F r a n z  M e g u s a r : 
,,Experim ente über den Farbwechsel der C rustaceen“ . E r arbeitete  m it 
Gelasimus, Potamobius, Palaemonetes und  Palaemon. E in  großes Ver­
d ienst M e g u s a r s  is t es, daß er die einzelnen Faktoren, die auf den 
Farbwechsel der Versuchstiere zu w irken vermögen, aufs strengste aus­
einander hielt. E r  untersuchte die W irkungen von zerstreutem  n a tü r­
lichem Licht, künstlichem  Licht, verschiedenen Farben des Grundes 
(dauernd oder auf kurze Zeit), plötzlichen Tem peraturschw ankungen 
und Blendung.

13*
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Es erübrigt sich, h ier Einzelergebnisse der M e g u s Ansehen U nter­
suchungen zu berichten. Sie haben n icht die grundlegende Bedeutung 
wie die Ergebnisse D e g n e r s . W esentlich aber ist, daß M e g u s a r  eine 
wirkliche Anpassung der von ihm  untersuchten Tiere an  die Farbe ihrer 
Umgebung bestreite t. E r  m acht lediglich die L ich tin tensitä t, n ich t die 
W ellenlänge der von der Um gebung ausgehenden S trahlen  für die F ä r­
bung der Tiere verantw ortlich. D adurch steh t er im  Gegensatz zu 
m anchen anderen Forschern, vor allem  auch zu K e e b l e  und  G a m b l e .

Im  Gegensatz zu D e g n e r  berücksichtigt M e g u s a r  n ich t nur K on­
trak tio n  und Expansion, sondern auch Neubildung und  Rückbildung 
der Pigm ente. Dies wohl m it vollem R echt. Lichtw irkung bei gleich­
zeitiger Existenz funktionsfähiger Augen bezeichnet M e g u s a r  als 
w esentlich für die E n tstehung  der Pigm ente.

K urz nach dem Erscheinen der MEGUSARschen A rbeit veröffent­
lichte D e g n e r  „W eitere Beiträge zur K enntn is der Cr ustaceenchr ornato- 
phoren“ . In  der H auptsache w endet er sich gegen M e g u s  a r s  irrige 
Ansicht, daß die Chrom atophoren ihre Form  veränderten. Außerdem 
te ilt er noch weiteres über die feinere Histologie, der Chrom ato­
phoren m it.

Im  Jah re  1913 erschien eine w eitere bedeutsam e A rbeit von V. B a u e r  
und E . D e g n e r  („Ü ber die allgemein-physiologischen Grundlagen des 
Farbenwechsels bei decapoden Crustaceen“ ). Die beiden Forscher un ter­
suchten den ungereizten Z ustand der Chromatophore, die Einwirkung 
d irekter Lichtreize auf die Pigm ente und dann vor allem  die reflek­
torische W irkung der L ich tin tensitä t. D abei kam en sie zu dem  Schluß, 
daß bei Leander xiphias der A usbreitungszustand der P igm ente durch­
aus abhängt von der L ich tin tensitä t, die das Auge trifft, daß bei Grangon 
trispinosus aber die optische Beschaffenheit des Bodens die größte Be­
deutung für die K örperfärbung ha t.

Die A rbeiten von D e g n e r  sind hier m it Absicht etw as ausführlicher 
behandelt, auch wurde m anches erw ähnt, was n ich t unm itte lbar m it 
dem In h a lt der vorliegenden A rbeit zusam m enhängt. Aber D e g n e r s  
A rbeiten bringen eben die früher so verschiedenartigen A nsichten über 
die Physiologie und F unk tion  der K rusterchrom atophoren zu einer 
gewissen abschließenden K larheit. D ie K enntnis dieser Arbeiten, die 
ja  auch alle früheren in  so übersichtlicher Weise zusam m enfaßt, muß 
naturgem äß die Grundlage sein fü r Untersuchungen, die sich m it dem 
Chrom atophorensystem  und  m it der Farbwechselphysiologie der Crusta- 
ceen befassen.

Die neueste Erscheinung auf unserem  Gebiet ist der den Crustaceen 
gewidmete A bschnitt in  L. T. H o g b e n s  Monographie des Farbwechsels 
(„The Pigm entary  E ffektor System “ E dinburgh 1924). Aber H o g b e n  
bring t in  keiner Weise etw as bedeutsam es. E r beschränkt sich in  der
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H auptsache auf ein H eferat früherer Arbeiten, w obei er vor allem  
K e e b l e  und G a m b l e  z u  W ort kommen läßt.

D a das Buch hier zu Lande wohl weniger bekannt is t, m ag es ratsam  
erscheinen, einige A bschnitte aus H o g b e n s  Zusam m enfassung im W ort­
lau t folgen zu lassen; denn sie kennzeichnen den S tandpunk t des W issens 
und der Anschauungen im  Jah re  1924.

3. The response to  darknes and light, i. e., to  in tensity  of illumination, is 
a direct reaction of th e  chrom atophores; it  can be reproduced in  isolated strips 
of integum ent and in  blinded animals.

4. In  addition to  th e  direct response of the  chrom atophores to  intensity  
of illumination, there  is a reaction to  background such, th a t  a light absorbing 
background prom otes pigm ent expansion, a light dispersing background pro­
motes pigment re traction  (nocturnal transparency), and a  light reflecting 
(mirror) background induces th e  interm ediate phase. . . . th e  essential fact 
being th e  direction of th e  incident rays and no t th e  in tensity  of illumination.

5. W hen several pigments are present in the  same chrom atophore some 
measure of sym pathetic coloration w ith respect to  th e  weeds to  which the  animal 
clings m ay be exhibited. This is not due to  the  quality  of th e  light reflected 
by th e  substratum , since monochromatic lights operate in th e  same way. I t  
is in all probability due to  a differential reactiv ity  of th e  pigments to  the  different 
intensities of th e  light reflected from the  differently coloured surface of the 
red, green, or brown weeds.

Das M aterial.
Säm tliche im  Verlaufe der A rbeit verw endeten Crangon vulgaris — 

ihre Zahl m ag wohl 1000 w eit überschreiten —  stam m ten aus der K ieler 
Bucht. Sie konnten, da sie so sehr häufig sind, bei den regelmäßigen 
A usfahrten des K ieler Zoologischen In s titu ts  in  großen Mengen erbeutet 
werden. In  der H auptsache kam en zwei Fundplätze  in  B etrach t: die 
südöstliche K üste  der K ieler Föhrde bei Laboe und  die ih r gegenüber­
liegende K üste bei Friedrichsort, Schilksee, S tranderbucht. D er K üsten ­
strich bei Laboe besteh t aus reinem, ziemlich hellem und feinem Sand, 
in dem nur h ier und da ein Seegrasbüschel oder ein MytUus-Hnuien zu 
finden ist. D as W asser an  der Fangstelle w ar m eist durchsichtig und 
klar. Die hier erbeu teten  Tiere —  sie mögen als Sandtiere bezeichnet 
werden —  w aren beim  Fang stets ganz hell. A n der anderen F ang­
stelle w ar zwar auch Sand genug vorhanden, jedoch nahm  das Seegras 
hier große F lächen ein, wie die oft m itgefangenen Seenadeln und auch 
Palaem ons beweisen. Die Crangon dieser Gebiete — sie seien kurz 
Seegrastiere genann t —  zeigten beim Fang häufig dunklere Farbe wie 
die Sandtiere.

Gleich nach dem  Fang kam en die Tiere in  hohe, m it ste ts frischem 
W asser gefüllte Gläser. N ach der A nkunft w urden sie in  durchlüftete 
A quarien verbracht, deren Boden etw a 3— 4 cm dick m it Sand ver­
sehen ist. (Kein Pflanzenwuchs. W asserwärm e im  H erbst und  W inter 
9— 12°, im Sommer 13— 16° C. Tiefe des W assers 15—20 cm.)
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K aum  h a tte n  die Tiere den Sandboden des B ehälters berührt, als 
sie sich schon m it großer Schnelligkeit in den Sand vergruben (siehe 
die nähere Beschreibung bei D egner). Tagsüber blieben sie fast stets 
im Sande, e rs t abends kam en sie heraus. In  den ersten  Tagen nach 
dem Fang lockte sie das dargebotene Muschelfleisch n ich t aus ihrem 
Versteck. Später aber kam en sie bei der F ü tterung  sehr rasch hervor 
und stü rz ten  sich hastig  auf die Stücke des Muschelfleisches.

Die F ütterung brauch t nicht regelmäßig zu geschehen. Mehrere Monate 
können die Tiere ohne Nahrungsaufnahm e gehalten werden, ohne dabei an  ihrer 
Lebensfähigkeit einzubüßen. Dies ist nur deshalb verständlich, weil Crangon in 
seiner N ahrung in keiner Weise wählerisch ist. Wie schon die M ageninhaltsunter­
suchungen von E h r e n b a u m i zeigen, friß t Crangon Schlick, Algen, Fleisch toter 
Tiere, kleine Amphipoden und Schizopoden, auch kleinere Tiere der eigenen 
Art. — Verwundern mag es einigermaßen, daß Crangon sich auch in Einzel­
behältern ohne Sand oder Pflanzen, wo also die N ahrungsm ittel sehr knapp 
sein dürften, bis zu 2 M onaten ohne F ü tterung  ganz gu t hält. Solche unge­
fü tterten  Tiere häu ten  sich zwar nicht oder nur sehr selten, behalten aber ihre 
volle Lebenskraft. Ü berhaupt hält sich Crangon im  Aquarium  ganz ausgezeich­
net, man muß nur für einigermaßen frisches Wasser sorgen. In  durchlüfteten, 
kühl stehenden Aquarien ohne Pflanzenwuchs genügt halbjähriger W asser­
wechsel. N atürlich muß m an Nahrungsreste und verstorbene Tiere — soweit 
sie nicht von ihren freßlustigen Kam eraden verzehrt werden — stets entfernen. 
Im  undurchlüfteten Einzelbehälter allerdings muß un ter norm alen Bedingungen 
das Wasser mindestens alle 3 Tage gewechselt werden.

Für das Zustandekom men der vorliegenden Arbeit war es von unschätz­
barem W ert, daß sie an  einer Meeresstation durchgeführt werden konnte. E in­
mal bewahrte in  einigen Fällen die ganz genaue K enntnis der F undstä tte  vor 
Fehlern bzw. vor einseitiger Beurteilung der Ergebnisse. Vor allem aber tra t 
nie der bei physiologischen Arbeiten so besonders empfindliche Mangel an  leben­
dem, frischem Tierm aterial ein.

Morphologisch-besch reiben d er  T e il .
I. Die Pigmente.

Bei allen m ir zu Gesichte gekommenen Crangons konnte ich viererlei 
P igm ente untérscheiden :

Am m eisten vertre ten  w ar bei jedem  Individuum  das dunkle, sepia­
braune Pigm ent, das der 2a-Gruppe der DEGNERschen Pigm enteinteilung 
zuzuzählen ist. Allerdings tu t  sich hierbei schon ein gewisser Mangel 
der DEGNERschen E inteilung kund : wie näm lich D egner  selbst angibt, 
zeigt sich bei Crangon vulgaris die orangegelbe Grundm asse nur selten.

Zwar etw as weniger reichlich, aber doch in  beträchtlicher Menge, 
findet sich das weiße P igm ent (3. Pigm entgruppe nach D egner). Das 
starke Vorhandensein dieses Pigm entes ste llt Crangon in  einen gewissen 
Gegensatz zu Palaemon und  vielen anderen decapoden Crustaceen. 
Übrigens besteh t darin  wohl der bedeutsam ste U nterschied zwischen 
den Sand- u n d  Seegrastieren: erstere besitzen das weiße Pigm ent in 
großer Menge, w ährend es bei letzteren oft nu r wenig vorhanden ist.
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Als drittes Pigm ent is t das gelbe zu nennen. An Masse und W irk­
sam keit t r i t t  es h in ter dem weißen zurück.

Am  wenigsten is t bei frisch gefangenen und bei norm al gehaltenen 
Tieren das rote Pigm ent vorhanden. E s wird schon von P ouchet, 
später natürlich  auch von K eeble  und  Gamble für Crangon ange­
geben. Eine Ausnahme bildete ein  sonst durchaus norm ales Tier, 
das gleich nach dem Fang zur U ntersuchung kam, also noch keinerlei 
künstlichen oder unnatürlichen Einflüssen unterworfen war. Bei ihm  
war das rote  Pigm ent in  w eitaus überwiegender Menge vorhanden 
(s. Taf. I  Abb. 1). Sogar das braune Pigm ent t r a t  ihm  gegenüber 
zurück.

N icht nur die Menge der vier Pigm ente, sondern auch ihre Beweg­
lichkeit in  den Chromorhizen der Chrom atophoren w eist gewisse V er­
schiedenheiten auf. So bewegen sich das dunkle und das weiße Pigm ent 
oft sehr rasch. Die A usbreitung der Pigm ente in den Chromorhizen ist 
auch bei schwacher Vergrößerung deutlich zu verfolgen. Langsam er 
sind die Bewegungen des gelben, träge  die des ro ten  Pigm entes. Es is t 
sehr wahrscheinlich, daß die Verschiedenheit der Bewegungsgeschwin­
digkeiten eine physikalische Ursache h a t. Möglicherweise s teh t sie in 
Zusam m enhang m it der Menge des Pigm entes. Die Menge des jeweiligen 
P igm entes und seine Geschwindigkeit is t ja  —  wie aus obigem hervor­
geht —  direk t proportional. W eniger wahrscheinlich is t es, daß von 
außen kom mende Im pulse die Bewegungsgeschwindigkeiten beeinflussen, 
wenn sie auch fü r das Ausmaß der K ontrak tion  und E xpansion von 
ausschlaggebender Bedeutung sind.

Andere Pigm ente kom m en in  den Chrom atophoren der Crangons 
aus der K ieler B ucht n ich t vor. N ach diesem Befund m uß es einiger­
m aßen verw undern, daß P ouchet von einem violetten Pigm ent bei 
Crangon vulgaris spricht. Diese B ehauptung wurde auch von F uchs 
übernom m en. D aß P ouchet dam it n ich t diffuses Pigm ent m eint, geht 
daraus hervor, daß er an  einer Stelle geradezu von violetten Chrom ato­
phoren spricht. E r  g ib t überhaup t fü r Crangon vulgaris seltsam er­
weise folgende drei, n icht vier A rten  von Pigm enten an : gelb, ro t und  
violett. Das v iolette Pigm ent scheint also an Stelle des dunkelbraunen 
zu stehen. Dies stim m t m it der T atsache überein, daß ich einm al bei 
einem sta rk  geschädigten Tier —  es w ar ihm  oftmals B lut entnom m en 
worden —  eine deutlich violette Tönung des dunklen Pigm entes beob­
achten konnte. Bei zwei anderen unverletzten  Tieren waren auf den 
U ropoden einige kleine Chrom atophoren zu finden, die a n s ta tt  des 
braunen, violettes Pigm ent enthielten. Dies sind un ter den unzähligen 
beobachteten Chrom atophoren die einzigen Fälle, in denen ich bei 
Crangon vulgaris violettes Pigm ent fand. Sie stehen als verschwindende 
Ausnahm e da.
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E s is t wohl anzunehmen, daß es sich bei den Crangons P o u c h e ts  
um  starke örtliche V ariationen der P igm entfärbung handelt. Diese 
Frage bedürfte dringend genauerer Nachforschung.

E ine bedeutsam e E igenart zeigten die Em bryonalform en und frisch 
geschlüpften Larven von Crangon. Sie h a tten  zwar das braune Pigm ent, 
das gelbe besaßen sie in  verhältnism äßig reicheren Mengen als die 
erwachsenen Tiere, auch war es —  ebenso wie das auch reichlich vor­
handene rote Pigm ent —  dünnflüssiger ; aber das weiße Pigm ent fehlte 
vollständig bei säm tlichen 80— 90 E m bryonen und  Larven, die bei m ir 
zur genaueren U ntersuchung kam en. D er Grund hierfür b leibt e inst­
weilen noch völlig im  unklaren. Es is t tro tz  eifriger und sorgfältiger 
Bem ühungen leider noch n ich t gelungen, die Larven länger als 8 Tage 
am  Leben zu erhalten. E in  Teil der Tiere nahm  die als N ahrung ge­
botenen Algen auf —  sie waren als grüne K lüm pchen im  Magen deu t­
lich zu sehen — , aber w ährend dieser 8 Tage konnte eine Bildung des 
weißen Pigm entes n ich t beobachtet werden. D a auch keine älteren 
L arvenstadien in der K ieler B ucht gefangen wurden, konnte der Zeit­
pu n k t des ersten  A uftretens des weißen Pigm entes noch n ich t fest­
gestellt werden. Vielleicht kann  das bald nachgeholt werden. Jeden ­
falls h a tte n  die kleinsten fertig ausgebildeten Crangons von 6— 8 mm 
Länge bereits das weiße Pigm ent. Dies konnte in  einer großen Anzahl 
von Fällen  einwandfrei festgestellt werden. —  E h ren b au m , der säm t­
liche, durch Fang gewonnene E ntw icklungsstadien beschreibt, verliert 
leider nie ein W ort über die so auffälligen Chrom atophoren des Mysis- 
stadium s von Crangon, obwohl er sie, allerdings in  Schwarzdruckbildern, 
ganz richtig  dar stellt.

II. Die Chromatophoren und das Chromatophorensystem.
W ie sind nun  die eben beschriebenen vier Pigm ente in  den Chrom ato­

phoren angeordnet? —  Zweierlei A rten  von Chrom atophoren sind zu 
unterscheiden : m onochromatische, die nu r ein Pigm ent enthalten , poly­
chrom atische, die zwei, drei oder gar alle vier P igm entsorten auf weisen.

Die monochrom atischen Chrom atophoren sind bei Crangon weitaus 
in  der M inderzahl. Beachtensw ert ist, daß die m onochrom atischen Farb- 
zellen ste ts das sepiabraune Pigm ent enthalten. Gelbe, ro te  oder weiße 
Chrom atophoren also gibt es bei Crangon der Kieler B ucht nicht. P o u ­
c h e t  spricht seltsamerweise von ,,ro ten  Chrom atophoren“ bei Crangon. 
Ob es sich hierbei um einen Beobachtungsfehler, um  eine ungenaue 
Ausdrucksweise oder —  wie oben betreffs seiner Angabe über das 
v iolette Pigm ent verm utet wurde —- um  lokale Verschiedenheiten 
handelt, b leibt leider unaufgeklärt. t

Ganz selten kann m an bei jungen  Tieren monochrom atisch-rote 
Chrom atophoren finden. E ine solche wurde einmal im  Intersegm ental-
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raum  zwischen Céphalothorax und 1. Abdominalsegment beobachtet(T af. I  
Abb. 2). Das betreffende T ier wurde nun in einem E inzelbehälter be­
halten  zur W eiterbeobachtung dieser Chromatophore. Aber se ltsam er­
weise verschwand diese monochromatische Farbzelle in  einer N acht. — 
Dieser und ähnliche Einzelfälle können ihre Begründung natürlich  erst 
dann finden, wenn die Entstehungsgeschichte der Pigm ente und  Chro­
m atophoren gründlich in Angriff genommen wird. D aß diesbezügliche 
Arbeiten noch fast ganz fehlen, ist, wie auch D e g n e r  betont, einer der 
empfindlichsten M ängel in  der Farbwechselphysiologie.

W enn auch m onochrom atisch-sepiabraune Chrom atophoren über 
den ganzen K örper v e rte ilt sein können (besonders bei Seegrastieren 
ist das der Fall), so g ib t es doch einige Körperstellen, an  denen sie vor­
nehmlich zu finden sind. In  oder nahe der M itte des ersten  und  zweiten 
Abdominalsegmentes pflegen m eist eine oder zwei solche Zellen zu 
sitzen, die durch ihre bedeutende Größe auffallen.

Eine dichte Ansam m lung solcher m onochrom atischer Farbzellen, 
denen sich zuweilen auch kleinere Zellen m it wenig gelbem Pigm ent 
anschließen können, säum t als sta rk  in die Augen fallendes B and das 
kaudale Ende des v ierten  Abdominalsegments ein. Dieses B and kann  
an dieser Stelle lückenlos den ganzen Rücken überziehen, es kann  in  der 
M itte eine kleine U nterbrechung zeigen, kann sich, auch nu r auf die 
beiden Flanken beschränken.

Auf dem fünften  Abdom inalsegment bilden etw a 15—25 Melano- 
phoren von verschiedener Größe einen ebenmäßig geform ten Keil, dessen 
Spitze nach h inten weist. Dieser K eil kann auch bloß in P unk ten  an ­
gedeutet sein (s. Taf. I  Abb. 3 und  T extabb. 10).

Auf dem sechsten und  siebenten Abdominalsegment können u n ­
bedeutendere, band- oder halbmondförmige Zeichnungen Vorkommen.

Alle die genannten Zeichnungselemente sind der weitgehendsten 
individuellen Verschiedenheit unterworfen. Sie können säm tlich gut 
ausgeprägt sein, können auch säm tlich fehlen. Auch kann das eine 
vorhanden sein, w ährend das andere n ich t au ftritt.

D er eben gem achten Angabe, daß diese Zeichnungen von m ono­
chrom atischen Chrom atophoren gebildet würden, widersprechen durch­
aus die Befunde, die D e g n e r  in  seiner zweiten A rbeit über die Crusta- 
ceenchrom atophoren m itte ilt. Es heißt dort w örtlich: ,,Bei Crangon 
vulgaris weisen die m eisten Exem plare am fünften Abdom inalsegment 
einen breiten, fast schw arzgefärbten Querstrich auf, der im C hitin­
panzer liegt und infolgedessen bei H äutungen m it abgeworfen w ird; er 
h a t unm ittelbar m it den Chrom atophoren nichts zu tu n .“ Die Crangon 
vulgaris der K ieler B ucht werfen stets ganz glashelle H äute ab, auf dem 
vierten und fünften  Abdom inalsegment der H äute ist niem als etwas 
von der Zeichnung zu sehen. D as frisch gehäutete Tier aber zeigt sie

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 5. 13b
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nach wie vor in  gleicher Ausbildung. Die Abbildung 1, die ein frisch 
gehäutetes T ier m it der daneben liegenden H a u t darstellt, beweist dies 
aufs deutlichste.

Nun zu den polychrom atischen Chrom atophoren. D as sepiabraune 
Pigm ent ist, wie gesagt, in  jeder Chrom atophore zu finden. Dies ist 
aber auch das einzige Gesetz. Sonst sind nach Pigm entfarbe und -menge

Abb. 1. A. Eben abgeworfene H aut des Tieres, das in B  dargestellt ist. Der Chitinpanzer A
zeigt keine Spur von Zeichnungsdementen.

alle K om binationen möglich. Es g ib t also folgende Pigm entzusam m en­
stellungen in den Chrom atophoren.

1. sepiabraun m it weiß,
2. „ „ gelb,
3. ,, „  ro t (dies ist ein bei norm alen Tieren ziemlich

seltener Pali),
4. ,, „ weiß und gelb,
5. „ „ weiß und ro t  (selten),
6. ,, „ gelb und  rot,
7. Chrom atophoren m it allen vier Pigm enten.

Am häufigsten is t wohl Fall 2, 6 und  7 zu finden.
Einige Kegelm äßigkeiten in der Verteilung dieser verschiedenen 

Chrom atophorensorten sind zu nennen:
Das d u nk le . P igm ent herrscht vor ;— abgesehen von m onochroma­

tischen Chrom atophoren — bei den Farbzellen, die das Bauchm ark 
bedecken.

W eißes Pigm ent findet sich in auffallend großen Mengen bei den
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den Céphalothorax dorsal bekleidenden Farbzellen. Auch die Ind iv i­
duen, die ausgesprochen dunkel veranlagt sind, zeigen hier das weiße 
Pigm ent noch reichlich. —  F ü r diese durch die Beobachtung unbestre it­
bar erwiesene Tatsache läß t sich eine glaubwürdige biologische B egrün­
dung leicht finden. W enn das T ier viel N ahrung zu sich genommen 
ha t, dann scheint der gefüllte Magen deutlich durch, auf dem Céphalo­
tho rax  ist also ein dunkler Fleck zu erkennen, der die an  den Sand 
angepaßte Färbung des Tieres stört. D urch das Vorhandensein von 
viel weißem Pigm ent in  den Chrom atophoren des Céphalothorax wird 
nun dieser nachteilige Fehler einigerm aßen ausgeglichen.

E ine eigenartige Chromatophore liegt in der M itte des ersten  Abdo­
minalsegmentes. Sie en thält sehr viel weißes und auch gelbes Pigm ent, 
das sich seltsamerweise fast nie kon trah iert, sondern m eist in  expan­
diertem  Z ustand in den Chromorhizen verharrt. Diese Zelle is t auch noch 
dadurch ausgezeichnet, daß sich um  sie ein kleiner freier Hof befindet, 
die N achbarchrom atophoren also in  einem gewissen kreisförm igen A b­
stand  liegen. Sie is t bei fast allen Individuen zu finden. Ihre E igenart 
wird wohl in ih rer Entstehungsgeschichte begründet sein.

Im  kaudalen Teil des d ritten  Abdominalsegmentes, sowie im vierten, 
fünften  und m eist auch sechsten Abdom inalsegm ent herrschen F a rb ­
zellen m it reichlich gelbem und rotem  P igm ent vor. Das weiße Pigm ent 
ist hier seltener.

F ü r die Anordnung der einzelnen Pigm ente im  Zentrum  und den 
Chromorhizen polychrom atischer Chrom atophoren Gesetzm äßigkeiten 
oder gar Begründungen zu finden, bedürfte wohl einer Spezialarbeit. 
E s sollen hier nu r einige wenige Angaben gem acht werden. Im  allge­
m einen gilt, daß ein Chrom orhizenhauptast m it seinen Verzweigungen 
nur m it einem Pigm ent beschickt wird. Jeder dieser H aup täste  h a t 
seinen U rsprung im  zentralen Teil der Zelle, die als ein Syncytium  auf­
zufassen ist. A n diese Regeln h ä lt sich am wenigsten das gelbe und 
rote Pigm ent. Sie verlaufen oft in  schm alen Zügen in andere Pigm ente 
führenden Chromorhizen.

Meistens liegen die Chromorhizen m it braunem  Pigm ent tiefer, als 
die m it gelbem oder weißem Farbstoff. N atürlich gibt es auch hiervon 
Ausnahm en.

Des öfteren kann  m an —  auch an ganz gesunden lebenskräftigen 
Indiv iduen —  Zerfallserscheinungen der Chrom atophoren beobachten. 
Sie erstrecken sich m eist nur auf kleinere Bezirke, an denen dann das 
T ier wie ausgebleicht erscheint. Diese Zerfallserscheinungen bestehen 
darin, daß größere oder kleinere Pigm entkom plexe in den Chromorhizen 
stecken bleiben und weder K ontrak tion  noch Expansion m itm achen. 
W ährend so ein Teil der Chromorhizen einer Zelle funktionslos geworden 
ist, können zentralgelegene Zeii- und Pigm entteile der gleichen Chro-
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m atophore noch durchaus in ta k t sein. Deutlich zeigen dies die beiden 
Bilder Taf. I  Abb. 4 u. 5, die ein und dasselbe Gebiet auf dem ersten 
A bdom inalsegm ent eines Crangon im  K ontraktions- und Expansions­
zustand  darstellen. Diese Zerfallserscheinungen bleiben im  allge­
m einen unverändert bestehen. Sie tre ten  übrigens nach dem Tod 
eines Tieres m assenhaft am ganzen K örper auf.

III. Chromatophorenverhältnisse bei Embryonen und Larven.
E tw a 10 Tage vor dem Ausschlüpfen der Larven —  das E i mag also 

ungefähr vor 14 Tagen aus dem K örper des M uttertieres in  den Eisack 
getreten sein —  wird ungefähr noch zwei F ünfte l des Körpers von der 
D otterm asse eingenommen. Eine gewisse Segm entation des Abdomens 

p? & è ^  bereits erkenntlich, das Auge t r i t t  als 
A kleiner schm aler b raunro t gefärb ter Fleck 

in  Erscheinung. Zu dieser Zeit zeigen 
sich die ersten  Chrom atophoren. —  4 Tage 
später h a t die D otterm asse weiter an  Um ­
fang verloren, das Auge erscheint als 
ziemlich großer Pigm entfleck, an  dem  ein 
dunkelbrauner und ein gelber Teil zu un ter­
scheiden ist. Die Um grenzung des Auges 
is t keineswegs eine g latte  Linie, sondern, 
wie Abb. 2 und  3 veranschaulichen, eine 
zackige, m it vielen Vorsprüngen versehene 
K ontur. M an kann  durch längere Beob­
achtung ein  und desselben Em bryos genau

T i i  s i o Æ ^ n t ^ S en verfolSen> ™  ™ n diesen Ausläufern
kleine Teile abtrennen. D abei muß n a tü r­

lich durch die Beachtung der H erztätigkeit stets geprüft werden, ob
m an es auch tatsächlich m it einem lebenden T ier zu tu n  hat. Die 

»

Frage, ob diese losgelösten P igm entteile, m it den Chrom atophoren in 
irgendeine Beziehung tre ten  oder ob sie aufgelöst werden, muß 
späteren  Spezialuntersuchungen Vorbehalten bleiben.

In  diesem Stadium , also 6 Tage vor dem Ausschlüpfen, kann man 
im ganzen durchschnittlich 8— 10 Chrom atophoren feststellen. Sie en t­
halten  in  der H auptsache braunes und gelbes Pigm ent, zuweilen auch 
schon geringe Mengen von rotem  Farbstoff.

Von den verschiedenen eben beschriebenen S tadien dieser Entw ick­
lung geben die vier auf Abb. 3 photographierten E ier ein und desselben 
M uttertieres ein gutes Bild. Diese Aufnahme zeigt gleichzeitig, daß die 
Entw icklung der einzelnen E ier der näm lichen B ru t n ich t genau in 
gleichem Zeitm aß vor sich geht.

2— 3 Tage vor dem Ausschlüpfen der Larven ist von der Dotter-
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masse nichts m ehr zu sehen. D as Auge ha t eine glattlinige U m randung, 
die einzelnen Om m atidien sind bereits deutlich zu erkennen. Die Chro­
m atophoren sind vollkom m en ausgebildet und weisen schon V eräste­
lungen in ziemlicher Anzahl auf (Abb. 4).

Abb. 3. Vier Stadien der embryonalen Entwicklung.

Abb. 4. Mysisstadium von Crangon, kurz vor dem Schlüpfen.
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Von der großen Regelmäßigkeit, m it der beim M ysisstadium  von 
Crangon die Chrom atophoren angeordnet sind, g ib t die Abb. 5 ein 
klares Bild:

Auf jeder der beiden Antennenanlagen liegen drei Chromatophoren.

Abb. 5. Mysisstadium ausgeschlüpft.

Im m er zwei dieser Farbzellen ■— 
je eine von jeder A n ten n e— sind als 
Paar aufzufassen; denn bezüglich 
ihrer Lage entsprechen sie einander.

Zwischen den beiden ganz lateral 
sitzenden K om plexaugen finden wir 
aberm als drei, zuweilen vier Paare 
von Chrom atophoren. Das vor­
derste P aar ist m eistens das größte ; 
die Ausläufer dieser beiden Zellen 
pflegen distal, also zu den Augen 
hin zu verlaufen, w ährend die Zell­
zentren nahe der M ittellinie liegen. 
Die beiden anderen Chrom atopho­
renpaare der vordersten Kopfregion 
sind m eist kleiner als das erste 
Paar, sie liegen leicht la tera l ver­
schoben h in ter demselben (s. Abb. 6).

Abb. 6 . Mysisstadium, Kopfbruststück.

Zuweilen kann m an auch beobachten, daß diese eben genannten 3 oder 
4 Chrom atophorenpaare kreisförm ig geordnet sind. S tets is t diese kreis­
förmige Lagerung bei den 4 oder 5 Chrom atophorenpaaren zu finden,



Farbensinn und Farbwechsel bei Crangon vulgaris. 205

die den H aup tte il des Céphalothorax bekleiden. Auch in diesem zweiten 
Kreis von Farbzellen pflegt das nach vorne gelegene Chrom atophoren­
paar das größte zu sein und der M ittellinie am nächsten zu sitzen. Von 
den lateralen Farbzellen ziehen lange, m it Vorliebe gelb oder ro t gefärbte 
Chromorhizen in  die Gangbeine hinein. Es kann aber auch Vorkommen, 
daß die E x trem itä ten  schon eigne Earbzellzentren besitzen. Die P ho to ­
graphie (Abb. 6) zeigt sehr k lar die beiden K reissystem e von F a rb ­
zellen auf dem Céphalothorax der Orangon-hüTve.

W ährend auf dem Céphalothorax die Chrom atophoren ste ts in 
paariger Anordnung zu finden sind, tragen  die drei ersten  Abdom inal­

segmente je nu r eine Farbzelle (s. Abb. 7 und  8). Aber das vierte 
Segment wie auch das fünfte ist m it drei Chrom atophoren versehen. 
Davon liegt s te ts  eine m edian nach vorne, die beiden anderen kaudal 
und lateral. Die Aufnahm e (Abb. 5) legt unbedingt die Verm utung 
nahe, daß in diesen paarigen, kaudalgelegenen Chrom atophoren des 
vierten Abdom inalsegmentes bereits die früher besprochenen band­
förmigen Zeichnungselem ente m it D eutlichkeit vorgebildet sind.

Das sechste und siebente Abdominalsegment sind auf diesem E n t­
wicklungsstadium  untereinander und m it der Anlage der Uropoden ver­
schmolzen. D ieser als Telson (im weiteren Sinne) zu bezeichnende 
K örperabschnitt trä g t im  ganzen fünf Chrom atophoren. Drei liegen

Abb. 7. Abb. 8 .
Abb. 7. Mysisstadium, Tier mit kontrahierten Pigmenten. 

Abb. 8 . Das gleiche Tier mit Expansion der Pigmente.
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m edian; von ihnen ist die erste ziemlich w eit nach vorne vorgeschoben 
in  den Bereich des späteren sechsten Abdom inalsegm entes; die beiden 
anderen, m eist b re it gelagerten Farbzellen liegen viel weiter nach hinten, 
nahe beieinander. K andai und lateral von ihnen liegen die beiden 
h in tersten  Chrom atophoren. Sie ziehen den schräg verlaufenden B ändern 
des Telsonabschnittes parallel und  weisen m eist zahlreiche Chromo­
rhizen auf.

Dieses eben beschriebene, sehr regelm äßig und  streng segmental 
angeordnete Chrom atophorensystem  pflegt m an als das prim äre zu be­
zeichnen. Aus ihm  entw ickelt sich durch weitgehende D ezentralisation 
das sekundäre Farbzellensystem , das in  seinen Grundzügen bei Crangon 
bereits gegen E nde seines pelagischen Lebens besteht. Man kann aber 
bei noch jungen, schon fertigentw ickelten Crangons von 5— 10 mm Länge 
beobachten, daß die H auptzahl der Chrom atophoren in  querlaufenden 
Linien angeordnet ist. Diese letzten  A ndeutungen des prim ären Chro­
m atophorensystem s verwischen sich dann im  Verlaufe des weiteren 
W achstum s. Später sind —  wie aus der früher gegebenen Schilderung 
der Chrom atophorenanordnung beim erwachsenen Crangon hervor­
geht - -nur noch ganz wenige Regelm äßigkeiten in  der Verteilung der 
Farbzellen zu beobachten.

Die Farbzellen und Pigm ente der M ysislarven sind schon voll funk­
tionsfähig. Es sei hier auf die beiden in  Abb. 7 und 8 wiedergegebenen 
Aufnahmen des gleichen Tieres hingewiesen. Besonders an den Chroma­
tophoren der A ntennenanlagen und der Abdom inalsegmente is t m it 
D eutlichkeit zu beobachten, daß sich die Pigm ente bei der ersten  Auf­
nahm e im  K ontraktionszustande, bei der zweiten aber im Expansions­
zustande befinden.

P h y s i o l o g i s c h -e x p e r i m e n t e l l e r  T e i l .

Vorbemerkung: Grundtatsachen der Farbw echselphysiologie.
D er Farbw echsel wird bei Crangon vulgaris wie bei allen Crustaceen 

hervorgerufen durch Expansion und K ontrak tion  der in den Chrom ato­
phoren enthaltenen Pigm ente. Farbstoffe, die n ich t in  Chrom atophoren 
anthalten sind, spielen bei Crangon vulgaris im  Gegensatz zu Leander 
treillanus und  xiphias ( D o f l e i n , B a u e r ) und anderen Form en keine Rolle.

Die Vorgänge, die sich w ährend des Farbwechsels in der einzelnen 
Chrom atophore abspielen (Körnchenström ung, Bedeutung der Achsen­
stränge usw.), sind von D e g n e r  genügend untersucht.

Noch n ich t geklärt is t die schwierige Frage, ob beides, Expansion 
und R etrak tion , aktive Vorgänge sind. K e e b l e  und G a m b l e  entscheiden 
sich dafür, da sie annehm en, daß die Bewegung der Pigm ente durch 
Turgorveränderungen der Zellen hervorgerufen werden. F u c h s  dagegen
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hält es für wahrscheinlicher, „daß die Expansion der R uhe und die 
R etrak tion  der T ätigkeit der Zelle en tsprich t“ (S. 1343). M an kann  
allerdings hier und  da beobachten, daß Tiere aus unerklärlichen Gründen 
entgegen den gegebenen Bedingungen in ein Expansionsstadium  v e r­
fallen. Aber diese Tatsache is t als Ausnahme zu bezeichnen; sie reicht 
also lange nicht hin, um  in  der aufgeworfenen Frage eine Entscheidung 
herbeizuführen. —  D e g n e r  schließlich nim m t außer dem  E xpansions­
und  K ontraktionsstadium  noch ein zwischen beiden liegendes N orm al­
stadium  an. Expansion und  K ontrak tion  m üßten also nach seiner 
Meinung als aktive Vorgänge bezeichnet werden; das N orm alstadium  
entspräche dann der Ruhe. E in  N orm alstadium  kom m t für Crangon 
vulgaris n icht in F rage; dazu h a t das T ier einen viel zu  ausgeprägten 
Farbwechsel. So h a t auf G rund dieser Befunde wohl die Annahm e 
W. v. B u d d e n b r o o k s  am m eisten für sich, der beide Vorgänge, E x ­
pansion und K ontrak tion  der Pigm ente, für antagonistische E rschei­
nungen h ä lt (Grundriß der vergleichenden Physiologie, I I ,  1925, S. 396). 
Das Problem  des Farbwechselm echanism us (Perzeption des Reizes, 
Reizleitung zum E ffektorensystem  usw.) wird in  einem späteren  K apite l 
für sich besprochen werden.

In  den Vordergrund t r i t t  nun  zunächst für uns die Frage nach den 
Faktoren , die den Farbw echsel veranlassen.

Einteilung und Besprechung säm tlicher ±  w irksam en Faktoren.
Folgender zwar etw as theoretisch klingende G rundsatz w ird wohl 

zu R echt bestehen: Es is t die Möglichkeit vorhanden, daß säm tliche 
Faktoren , die auf ein T ier in irgendeiner Weise einwirken, auch jedes 
einzelne Organsystem dieses Tieres beeinflussen. W ollen wir also die 
F ak to ren  ausfindig m achen, die den Farbwechsel bei Crangon bedingen 
oder auch nur beeinflussen, so m üssen wir säm tliche E inw irkungen 
berücksichtigen, denen unser U ntersuchungsobjekt ausgesetzt sein kann.

Versuchen wir nun die G esam theit dieser E inw irkungsfaktoren sinn ­
gemäß einzuteilen, so kom m en wir auf die Unterscheidung von drei 
H auptgruppen  :

1. Die Logik verlangt, hier als erstes eine Gruppe von F ak to ren  zu 
nennen, die m an wohl am besten als die anlagebedingten bezeichnet. 
D a der Begriff „anlagebedingte F ak to ren“ hier neu geprägt ist, scheint 
es ratsam , ihn m it wenigen W orten zu erläutern. Ich  verstehe un ter 
anlagebedingten Fak to ren  diejenigen, die das T ier auf G rund seiner 
system atischen Zugehörigkeit zu einer ganz bestim m ten A rt und zu 
einer bestim m ten lokalen Rasse, sowie auf Grund seiner individuellen 
Veranlagung in  sich träg t. So wesentlich und grundlegend diese F a k ­
toren  sind —  für den experim entierenden Physiologen tre ten  sie in den 
H intergrund. W ir können und m üssen sie natürlich beschreiben, aber

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 5. l i a



208 G. K oller: Uber Chromatophorensystem,

wir können sie nu r in  vergleichender Beziehung verw erten. Aus dem 
physiologisch experim entellen Arbeitskreis bleiben sie ausgeschaltet, 
weil wir sie ja  in keiner Weise verändern u n d  modifizieren können. Sie 
sind gegeben.

2. W ichtiger fü r uns is t eine zweite G ruppe w irkender Faktoren, 
die hier als innere, physiologische Faktoren  bezeichnet werden mögen. 
Ich  meine dam it die W irkungen, die von den Lebensvorgängen des 
Tieres selbst ausgehen. Zu ihnen is t zu zählen:

a) Entwicklung und W achstum ; dam it bei Crustaceen zusam m en­
hängend

b) die H äutung,
c) die Fortpflanzung,
d) die E rnährung.

Im  Gegensatz zu den anlagebedingten F ak to ren  verm ag der E x ­
perim entator die inneren, physiologischen Fak to ren  teilweise zu ver­
ändern.

3. W eitaus am  w ichtigsten für die Durchführung von Farbwechsel­
versuchen ist die d ritte  Faktorengruppe: die äußeren, ökologischen 
Faktoren . Das sind die W irkungen, die von der w eiteren und engeren 
Um welt des Tieres ausgehen. Ihnen  gegenüber ist das T ier lediglich 
Objekt. Die ökologischen F ak to ren  verm ag der E xperim entator n a tü r­
lich in  der weitgehendsten W eise zu verändern. Zahl und  W irkungs­
kreis der ökologischen F ak to ren  schwanken selbstredend für jede T ier­
a rt sehr stark. Die ökologischen Faktoren, die für Crangon vulgaris 
hauptsächlich in  B etrach t kom m en und zu untersuchen sind, sind 
folgende :

a) Tem peratur der Umgebung,
b) Salzgehalt der Umgebung,
c) Sauerstoffgehalt der Umgebung,
d) der Kom plex der optischen Faktoren.

Anm erkung: Diese Einteilung h a t natürlich wie jede Einteilung ihre Schwä­
chen. Ob z. B. die Zugehörigkeit des Individuum s zu einer lokalen Basse nicht 
mehr oder weniger als ein ökologischer F ak to r zu bezeichnen ist, darüber ließe 
sich streiten. Denn m it dem Vorhandensein des Tieres an einem bestimmten 
S tandort ist es natürlich auch bestim m ten von außen einwirkenden Faktoren 
unterworfen, die am Ort A anders sind als am Ort B. Ich persönlich bin dafür, 
die Kassenzugehörigkeit der ersten Faktorengruppe zuzuzählen, da ich bei der 
oben gegebenen Einteilung der wirkenden Faktoren von der B etrachtung des 
Individuum s ausgegangen bin. U nd für das Individuum , das vor mir im U nter­
suchungsaquarium  sitzt, ist die Bassenzugehörigkeit ein von vielen Voreltern 
überkommener Eigenschaftskomplex, der ihm von seiner Entstehung an an­
haftet, also als anlagebedingt zu bezeichnen ist.
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Beobachtungen und Versuche über die verschiedenen
Faktorengruppen.

Die Zielstellung im  vorliegenden A bschnitt ist, an  einer Reihe von 
Beobachtungen und  Versuchen säm tliche Fak to ren  zu prüfen und  dabei 
einmal diejenigen auszuschalten, die für den Farbw echsel belanglos sind, 
andererseits aber die Fak to ren  aufs genaueste zu untersuchen, denen 
eine entscheidende W irkung auf den Farbwechsel zukom m t. So ergibt 
es sich von selbst, daß m anche Versuche nur den determ inierenden 
Charakter von Vorversuchen tragen, andere aber der Gegenstand e in­
gehender B earbeitung sind.

I. Die anlagebedingten Faktoren.
a) Die Artzugehörigkeit.

Die artbedingten Faktoren sind naturgem äß die gegebenen Grundlagen 
jeder biologischen U ntersuchung. Da ihnen ja  der vorausgehende beschreibende 
Abschnitt gewidmet ist, brauchen sie hier nicht weiter berücksichtigt zu werden.

b) Die Rassenzugehörigkeit.
Auch auf das Vorhandensein starker V erschiedenheiten in  den A n­

lagen der lokalen R assen wurde oben schon an einigen Stellen hinge­
wiesen. H ier soll n u r noch ein Z ita t von F tjchs angeführt werden 
(S. 1338): „ Crangon zeigt tro tz  verschiedenfarbiger Pigm ente ein sehr 
geringes Farbenspiel.“ W ie wenig dieser Ausspruch für Crangon vulgaris 
der Kieler B ucht zu trifft, werden ja  die nachher zu beschreibenden 
Versuche zur Genüge dartun.

Die sehr verschiedenen M engenverhältnisse der Pigm ente, die m an 
bei Sandtieren und  Seegrastieren der K ieler B ucht (s. S. 195) trifft, 
weisen darauf hin, daß m an es möglicherweise m it zwei Lokalrassen 
zu tu n  hat. Bei m einen Versuchen verwendete ich m eist Tiere aus der 
Sandregion-

In teressan t m ag hier die M itteilung sein, daß die Palaemon-Arten, 
m it denen anderorts gerne und viel über Farbw echsel gearbeitet wurde, 
in der Kieler B ucht sehr wenig Veranlagung zum Farbwechsel zeigen. 
Ich  konnte Palaemon wochenlang in schwarzen, weißen oder ro ten  Ge­
fäßen halten, ohne daß auch nur annähernd solche Farbunterschiede 
bem erkbar w urden, wie sie Crangon vulgaris der Kieler B ucht schon 
bei kurzen Versuchszeiten aufweist. —  Ähnliches g ilt von den Idotheen 
der K ieler B ucht.

c) Die individuelle Veranlagung.
W as K eeble  und  Gamble von Hippolyte varians angeben: ,,The 

ex ten t and rap id ity  of the  changes varies very  m uch from one indivi­
dual to another . . . Some assume only very slowly the colour of the 
weed in  which th ey  lie“ — das gilt auch für Crangon vulgaris.

14*
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Man kann Tiere finden m it einer ausgesprochenen Neigung dunkel 
zu werden, andere aber erreichen tro tz  tagelanger H altung  in schwarzen 
Gefäßen oder im Dunkeln nie die völlige Schwarzfärbung. Auch kann 
m an hier und  da Tieren begegnen, die eine deutliche Gelb- oder R o t­
veranlagung auf weisen. Der Grund für solche U nterschiede liegt weniger 
in  Verschiedenheiten der Reizrezeption oder des Farbwechselm echanis­
mus, als in  verschieden starker Ausbildung des jeweils in  Frage stehen­
den Pigm entes. T iere m it Dunkeltendenz z. B . haben viel sepiabraunes, 
aber sehr wenig weißes Pigm ent.

Schätzungsweise kann m an angeben, daß etw a 10 vH  der Tiere mehr

Tabelle 1.
Protokollauszug von der Vorprüfung des dunkel veranlagten Tieres „ t q “ .

Größe: 4 cm.

Zeit Versu chsverl auf Beleuchtung Temp. Befund

6 .1. 25
8 17 Tier aus Aquarium II  

(mit hellem Sand­
grund) entnommen 
und untersucht

schwaches, dif­
fuses Tages­
licht

12,5° Überwiegend dunk­
les Pigment in 
starker Expansion

8 30

8 52

Tier in weiße Schale 
verbracht

Untersuchung

50-kerzige Birne 
in löcmAbstd. 

1 über dem 
Wasserspiegel

12,5° Anfangs starke E r­
reg., dann Schwim­
men am Schalen­
rand

Kaum merkii che Auf­
hellung, Abdomen 
noch sehr dunkel

9 20 14° Keine Farbänderung
9 3 5 Wasser erneuert 12,5° >> »
9 42 Untersuchung 13° „ Änderung

IO20 

3°° p. m.

Frisches Wasser; Tier 
in weißer Schale 
am Fenster 

Untersuchung

diffuses Tages­
licht

12,5°

„ Farbänderung

7. I. 25
8 30 a. m. diffuses Tages­

licht
12° Tier etwas dunkler 

. als gestern
Der Versuch wurde am 7. und 8. I. in gleicher Weise fortgesetzt. Dabei 

wurde die Beleuchtung zeitweise bis auf 150 Kerzen gesteigert und die Tem­
peratur zwischen 12° und 24° C variiert; auch wurde zweimal das Tier l 1/2 Std. 
völliger Dunkelheit ausgesetzt und dann wieder in die beleuchtete Schale ver­
bracht. Niemals aber zeigte sich irgendeine wesentliche Änderung des Chro­
matophorenzustandes. Das Tier mußte daher von sämtlichen weiteren Ver­
suchen ausgeschlossen werden.
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oder weniger von der Norm  abweichende Veranlagung auf weisen. Es 
ist darum  unbedingt notwendig, vor allen Versuchen d ie  Versuchstiere 
einer Prüfung ihrer P igm entverhältnisse und  ihrer R eaktionsfähigkeit 
zu unterwerfen, wenn m an sich n ich t großen Fehlern aussetzen will.

Als Beispiel sei hier das Prüfungsprotokoll (s. Tab. 1) eines dunkel­
veranlagten Tieres im  Auszug beigegeben. Bem erkt se i nur, daß dut- 
zende von anderen Individuen, die parallel un tersucht wurden, u n ter 
den genau gleichen Versuchsbedingungen die norm ale vollständige 
Aufhellung nach norm aler Zeit zeigten.

II. Die inneren physiologischen Faktoren.
a ) Entwicklung und Wachstum.

D aß Entw icklung und  W achstum  für die Ausbildung des Chrom ato­
phorensystem s von ausschlaggebender Bedeutung sind, is t selbstver­
ständlich. Aber beeinflussen sie irgendwie die F unktion  der Farbzellen 
und  Pigm ente: den Farbwechsel?

W ir haben oben schon erw ähnt, daß die Chrom atophoren schon bei 
eben ausgeschlüpften L arven E xpansion und K ontrak tion  der P ig ­
m ente erkennen lassen. Um  nun  festzustellen, ob diese Pigm entbew e­
gungen schon einem reflektorisch bedingten, sinngem äßen Farbwechsel 
gleichzusetzen sind, wurden die M ysisformen von Crangon verschie­
denen Außenbedingungen ausgesetzt. Jeder Versuch w urde m it m in­
destens 20— 30 Stück unternom m en.

D as Ergebnis war, daß die L arven  nach 1—2stündigem  A ufenthalt 
in  dunkler Umgebung eine weitgehende E xpansion der Pigm ente zeigten. 
N ach Verbringung in  helle Um gebung erfolgte deutliche K ontrak tion . 
E s s teh t also fest, daß der Farbwechsel vom ersten Lebenstag des Tieres 
an  funktioniert und  —  wenn keine Störungen oder A norm alitäten  auf- 
tre ten  —  bis zum Tode des Tieres anhält. Die Entw icklung des Tieres 
und  sein W achstum  wirken also n ich t auf die Farbw echselfunktion der 
P igm ente ein.

D aß der E ffekt des Farbwechsels bei Larven ein viel geringerer is t als 
bei ausgewachsenen Tieren, liegt auf der H and. D a ja  das Chrom ato­
phorensystem  der L arven nur aus sehr wenigen, etwa 30— 36 Farbzell- 
elem enten besteht, also bei weitem  n ich t die Gesamtoberfläche des Tieres 
zu bedecken verm ag, bew irkt auch die ausgeprägteste P igm entexpan­
sion noch lange keine D unkelfärbung des Tieres.

Die Beobachtung von K e e b l e  und  G a m b l e , daß Hippolyte varians 
im  A lter sich viel schwerer an die Um gebung anzupassen verm ag oder 
sogar die Anpassungsfähigkeit ganz einbüßen kann, trifft teilweise auch 
bei Crangon vulgaris zu. Der völlige Ballungszustand ist bei sehr alten  
Exem plaren nur schwer zu erreichen. D a sie zudem n ich t m ehr so 
durchsichtig sind wie jüngere Tiere, erscheinen sie meist dunkler als

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 5. 14b
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diese. Jedoch wurde ein völliges Fehlen  der Anpassungsfähigkeit unter 
norm alen U m ständen nie beobachtet.

W enn auch dem W achstum  selbst bei n ich t allzu a lten  T ieren keine 
Einw irkung auf den Farbwechsel zuzuschreiben ist, so g ilt das doch in 
m anchen Fällen von der Erscheinung, die aufs engste m it dem  W achs­
tu m  zusam m enhängt, von der

b) Häutung.
Jede  H äutung ist zweifellos ein tiefer E inschn itt in  die Lebens­

vorgänge eines Krebses. Es is t deutlich zu beobachten, daß die Tiere 
vor und  nach der H äutung einen gewissen Erschlaffungszustand durch­
m achen. Sie nehm en keine N ahrung auf und  bewegen sich im  allge­
m einen nur wenig. D a den T ieren nach der H äutung ihr natürlicher 
Schutz, der Chitinpanzer, fehlt, werden sie oft von ihren  Genossen rück­
sichtslos verzehrt.

D er HäutungsVorgang vollzieht sich stets nachts. Der Panzer wird 
zwischen Céphalothorax und Abdom en gesprengt. W ie schon oben e r­
w ähn t wurde, werfen die Crangon der K ieler Föhrde stets glasklare 
H äu te  ab ; Pigm ente sind im  Chitin also n icht vorhanden.

Die Einw irkung der H äutung  auf den Farbwechsel is t eine be­
schränkte. Bei m ehreren, lange n ich t bei allen Tieren, konnte ich be­
obachten, daß zur Zeit der H äutung  die Tiere eine gewisse L ab ilitä t 
ihres Farbwechsels zeigen. Vor allem  neigen sie ohne irgendwelchen 
ersichtlichen Grund dazu —  entgegen den gegebenen Um weltbedingun­
gen —  dunkel zu werden. Andere wieder bleiben vor und nach dem 
H äutungs Vorgang unverändert in  ih rer Färbung.

M e g u s a r  berichtet, wie auch D e g n e r  zitiert, über die Folgen der 
H äu tung  bei einem Exem plar von Gelasimus: ,,An der Stelle, welche 
ste ts  zur Beobachtung der Chrom atophoren aufgesucht wurde, sind 
w ährend der H äutung wesentliche Veränderungen vor sich gegangen. 
Es h a t  vor allem eine Vermehrung der Chrom atophoren stattgefunden. 
Die Stellen, welche vor der H äu tung  farblos, frei von Chrom atophoren 
erschienen, sind verschwunden. Die vorher beobachteten Chrom ato­
phoren sind infolge gänzlicher V eränderung ihrer früheren G estalt n ich t 
m ehr von den anderen zu unterscheiden.“

Leider vergaß M e g u s a r  bei dieser sehr auffälligen M itteilung anzu­
geben, in  welchem A lter das betreffende Exem plar von Gelasimus u n ­
gefähr gestanden hat. D enn es is t klar, daß bei einem jungen Tier, 
dessen sekundäres Chrom atophorensystem  noch n icht vollkommen aus- 
gebildet ist, viel leichter Änderungen im  Chrom atophorensystem  möglich 
sind, als bei a lten  Tieren.

Ich  habe in dieser R ichtung einige Versuche unternom m en. Aus­
gewachsene Tiere, bei denen das sekundäre Chrom atophorensystem
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sicher fertig entw ickelt w ar, wurden in E inzelbehältern  un ter gleich­
bleibenden Bedingungen gehalten. E in  bestim m ter C hrom atophoren­
komplex wurde m öglichst genau abgezeichnet. W enn sich dann eines 
der Tiere gehäutet h a tte , was je nach F ü tterung  alle 3— 6 W ochen der 
Fall war, wurde der gleiche Chrom atophorenkom plex wieder abge­
zeichnet und m it dem B efund vor der H äutung verglichen. F ü r Crangon 
vulgaris konnte dabei nirgends eine durch die H äu tung  bew irkte V er­
änderung in  der A nordnung oder Form  der Chrom atophoren festgestellt 
werden, wenigstens n ich t fü r die H auptäste  der Chromorhizen. Eine 
K ontrolle etwaiger V eränderungen in den feinsten V erästelungen einer 
Farbzelle ist wohl nu r auf dem kaum  durchführbaren m ikrophotogra­
phischen Wege möglich. —  F ü r Crangon vulgaris is t also eine Unver- 
änderlichkeit des Chrom atophorensystem s anzunehm en, wie sie ja  
D e g n e r  für die M ysiden  m it ziemlicher Sicherheit festgestellt hat.

Eine Beobachtung biologischen Inhalts, die m it dem Farbwechsel nichts 
zu tu n  hat, sei hier in Parenthese erwähnt: Es fiel m ir im Verlaufe der U n ter­
suchungen verschiedene Male auf, daß Tiere, die allein oder zu m ehreren in 
ganz verschiedenen Gefäßen und un ter den verschiedensten Beleuchtungsbedin­
gungen gehalten wurden, in  ein und derselben N acht ihre H äutung durch­
machten. N atürlich waren es Tiere verschiedenen Alters, allerdings stam m ten 
sie meist von der gleichen Fangstelle. Diese auffallende Gleichzeitigkeit der 
H äutung betraf dabei oft 40—50 vH  aller augenblicklich zur genaueren Be­
obachtung stehenden Tiere. Ob für die H äutung der Tiere ein gewisser biolo­
gischer Rhythm us m aßgebend ist, muß einstweilen noch dahingestellt bleiben, 
bis auf breiterer Basis Versuche über diesen Gegenstand gemacht sind.

c) Die Fortpflanzung.
Unsere Kenntnis von der Begattung bei den Garneelen is t sehr gering. Es 

is t nichts darüber bekannt, ob die Begattung irgendeine W irkung auf die F ä r­
bung und den Farbwechsel ausübt.

Im  Jun i und Ju li tragen  die W eibchen m assenhaft E ier in den Brutsäcken. 
Diese M uttertiere wurden gründlich untersucht, ob sie irgendeine Förderung 
oder Hemmung in ihrer Farbwechselphysiologie aufzuweisen haben. Ih re  R e­
aktionen zeigten in  keiner Weise irgend etwas Auffälliges. N ur ist es selbst­
verständlich, daß der dunkel durchscheinende B rutsack tro tz  seiner ventralen 
Lage auch bei völliger K ontraktion  der Pigmente dem Tier ein verhältnism äßig 
dunkles Aussehen gibt. Aber diese rein phänologische W irkung h a t ja  m it 
Chromatophorensystem und Farbwechsel nichts zu tun .

d) Die Ernährung.
Man hat früher s tark  angenommen (S p e n c e , B a t e , W e s t w o o d ), daß die 

Ernährung und zwar speziell die Futterfarbe einen Einfluß auf die Färbung der 
Crustaceen ausübe. Die zwar n icht ganz einwandfreien Fütterungsversuche 
M a t z d o r f f s  an Idothea  ergaben jedoch gegenteilige Ergebnisse. Auch G a m b l e  
hält eine Beeinflussung der Färbung von H ippolyte durch die Farbe des Fu tters 
für sehr unwahrscheinlich.

Um festzustellen, ob m an bei den Hauptversuchen irgendwelche Rücksichten 
auf die Nahrung und m ehr noch auf den Ernährungszustand der Versuchstiere

i
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zu nehmen habe, wurden einige Versuche in dieser R ichtung angesetzt. Es sei 
vorweg genommen, daß sämtliche diesbezügliche Versuche zu  dem Ergebnis 
führten, daß Ernährung und Ernährungszustand fü r  Färbung und  Farbwechsel 
bei Grangon belanglos sind.

Crangons wurden un ter sonst gleichen Außenbedingungen m it verschiedenen 
Fleischsorten (Fleisch von M ytilus, Cyprina, verschiedenen Fischen) gefüttert. 
Auch h a t weder häufige noch seltene Fütterung die Farbwechselfunktionen be­
einflußt. Sogar H ungerkuren bis zu 2 Monaten ertrugen die Tiere anstandslos, 
ohne sich in ihrer Anpassungsfähigkeit zu verändern.

e) Faktoren 'psychischer Art.
Dieser Abschnitt sei nur der Vollständigkeit halber den vorhergehenden 

angeschlossen. Außer der Beobachtung E is ig s , der eine von einem Octopoden 
angegriffene Squilla m antis  lebhaft ro t werden sah, liegen keine Mitteilungen 
über den Einfluß psychischer Faktoren auf den Farbwechsel der Crustaceen 
vor. Man kann Crangons in  ihren Behältern herum jagen wie m an will — eine 
W irkung auf die Färbung ü b t das nicht aus.

Zusammenfassung über die W irkung der inneren, physiologischen
Faktoren.

Die eben beschriebenen U ntersuchungen sollen zeigen, daß ein 
großer Teil der hier als innerphysiologisch bezeichneten Fak to ren  m it 
den Farbwechselerscheinungen n ich t in Zusam m enhang steh t. W ährend 
Fortpflanzung und  E rnährung  den Farbwechsel überhaup t n ich t be­
einflussen, bew irkt hohes A lter und  die H äutung  eine Neigung zum 
Dunkelwerden m ancher, w enn auch n icht aller Individuen.

III. Die äußeren ökologischen Faktoren.
a) Die Temperatur der Umgehung.

Über die Frage, ob der Tem peratur ein Einfluß auf Farbwechsel und Chro­
m atophorensystem der Crustaceen zukomme, sind die A kten noch lange nicht 
geschlossen. Bejahende und verneinende Angaben stehen einander gegenüber. 
M egtjsar  beobachtete an  Gelasimus, Potamobius und Palaemonetes bei plötz­
lichem Zusatz warmen W assers zum Aquariumwasser eine Expansion der Pig­
m ente; bei Zusatz kalten  W assers t r a t  R etraktion ein. F u c h s  zieht aus den 
wenigen vorliegenden Angaben den Schluß, daß „Farbenveränderungen durch 
Temperatureinflüsse wahrscheinlich sind“ .

Die an Crangon vulgaris der Kieler Bucht gemachten Beobachtungen und  
Versuche sprechen nicht dafür, daß die Temperatur wesentlich auf die Färbung 
einwirkt. Schon allein die Tatsache, daß m an im Sommer bei einer W asser­
wärme von 14—18° C und  im W inter bei einer W asserwärme von 3—4° C 
stets gleich helle, dem Sand angepaßte Tiere fängt, zeugt dafür, daß die Tem­
peratureinflüsse auf die Färbung nicht von Bedeutung sein können.

Es wurden natürlich auch Versuche unter künstlichen Bedingungen ange­
stellt. Am besten nim m t m an dazu Tiere, deren Pigm ente sich im Stadium 
völliger K ontraktion befinden; denn diese würden am ersten einen Einfluß der 
Tem peratur durch Expansion kund geben. Aber ob man nun das Wasser, in 
dem die Tiere sitzen, langsam von 9 auf 30° C erwärmt, oder ob m an sie plötz­
lich in s tark  (25—30°) erwärmtes W asser bringt — eine Farbänderung konnte



Farbensinn und Farbwechsel bei Crangon vulgaris. 215

bei normal veranlagten Tieren nicht beobachtet werden. Ebenso ergebnislos 
verliefen die Versuche m it Tieren, deren Pigm ente expandiert waren; eine K on­
trak tion  der Pigm ente wurde durch Tem peraturänderungen nicht hervorge­
rufen.

b) Der Salzgehalt und  c) Sauerstoffgehalt.
Systematische Untersuchungen über etwaige W irkungen dieser beiden F ak ­

toren auf den Farbwechsel der Crustaceen fehlen noch vollständig. —  M a t z ­
d o r f f  beobachtete an  Idotheen, die er in  Salzwasser von 0,66—2,62 vH  brachte, 
bei 24stündiger Beobachtungszeit keinerlei Veränderungen der Färbung.

Crangons, die ich in  abgekochtes, also konzentriertes und  zugleich sauer­
stoffarmes Ostseewasser brachte, zeigten keine Farbänderung.

Eine auffällige Tatsache ist, daß sich Crangon in Süßwasser 5 Stunden lang 
am Leben zu halten  vermag. Auch hierbei bewirkten weder die veränderten 
osmotischen Bedingungen noch der Salzmangel Änderungen der Farbe.

In  undurchlüftetem , also sauerstoffarmem W asser halten  sich die Tiere 
8—12 Tage, ohne, Schaden zu nehmen und ohne ihre jeweilige Färbung zu 
verändern.

Der Komplex der optischen Faktoren.
Es geht aus dem bis je tz t besprochenen k lar hervor, daß fü r das 

Zustandekom m en und die Auswirkungen des Farbwechsels bei Crangon 
vulgaris abgesehen von den anlagebedingten Fak toren , weder innere 
Fak to ren  noch die äußeren Einflüsse von Tem peratur, Salz- und Sauer­
stof fgehalt der Um gebung von Belang sind. Es kann  also nu r der K om ­
plex der optischen Faktoren  für die B etätigung des Farbwechsels bei 
Crangon in  B etrach t kommen. Auch die allgemein bekannte Tatsache, 
daß nach  beiderseitiger Blendung der Farbw echsel der Garneelen völlig 
erlischt, bü rg t dafür, daß die optischen F ak to ren  die ausschlaggebenden 
sind.

Teilen wir nun  den Kom plex der optischen Fak to ren  zum Zweck 
der näheren U ntersuchung weiter auf, so kom m en wir auf folgende 
Gruppen, die gesondert besprochen werden müssen.

1. D er W echsel von Tag und N acht, der bei den m eisten Crustaceen 
den sogenannten periodischen Farbwechsel hervorruft.

2. W irkungen von Beleuchtungsstärke und W ellenlänge des von der 
Um gebung ausgehenden Lichtes. (Als gesonderter A bschnitt soll das 
V erhalten der Tiere bei Ausschaltung u ltrav io le tter Strahlen besprochen 
werden.)

I. Der periodische Farbwechsel.
D er Tag- und  Nachtfarbenwechsel is t bei vielen Crustaceen bekannt 

und auch näher untersucht w'orden. Bei Hippolyte varians ( K e e b l e  
und G a m b l e ) z. B. w ird bei E in tr itt  der D unkelheit das ro te  und gelbe 
Pigm ent retrah iert, es t r i t t  zusam m en m it einer blauen N achtfarbe 
eine weitgehende D urchsichtigkeit des Tieres auf. Ähnlich scheinen 
die V erhältnisse bei Palaemon zu liegen.

D er periodische Farbenwechsel von Crangon vulgaris w urde erst von
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D egner  (1912) festgestellt. D egner  beschreibt ihn  folgendermaßen: 
„Es besteh t bei ihm  ( Crangon) die N achtfärbung  n icht in  einer m aximalen 
P igm entkontraktion, wie es bei den anderen  bis je tz t untersuchten 
K rustern  der Fall ist, sondern in  einer w eitgehenden Expansion des 
schwarzen Pigm entes, w ährend das weiße beträch tlich  kontrah iert is t.“

Bei Crangon vulgaris der K ieler B ucht is t  der periodische Farben­
wechsel n ich t so ausgeprägt, wie bei den von D e g n e r  beschriebenen 
Form en und bei den anderen Decapoden, deren  Tag-Nachtfarbenwechsel 
un tersucht wurde. K e e b l e  und G a m b l e  berichten von Hippolyte varians 
(ebenso D o e l e i n  von Leander), daß die N achtfarbe selbst am  Tage 
durch Belichtung m it Gasghihlicht künstlich  hervorgerufen werden 
könne. M e n k e  te ilt  sogar m it, daß bei Idothea der periodische F arb ­
wechsel tro tz  konstan ter Beleuchtung bestehen bleibe.

Bei den in K iel untersuchten Crangons w urde eine deutliche N acht­
färbung nu r bei den in  Sandaquarien gehaltenen Exem plaren festgestellt. 
Tiere jedoch, die in  den m it weißen K acheln  ausgelegten und nu r m it 
wenig Bodenbelag versehenen A bklärbecken untergebracht waren, be­
hielten  auch N achts ihre Hellfärbung. Ebensowenig, zeigten Tiere, die 
sich in  weißen Porzellanschalen, in  gelb, orange, grau  oder ro t ver­
kleideten G lasbehältern befanden, eine E xpansion der dunklen Pigmente.

Leider liegt einstweilen weder eine frem de noch eine eigene Beob­
achtung darüber vor, wie die Tiere aussehen, die N achts gefangen 
werden. E ine diesbezügliche U ntersuchung wäre sehr wünschenswert; 
m an vergiß t ja  nur zu oft über den leicht zu beobachtenden künstlichen 
V erhältnissen die natürlichen Lebenserscheinungen der Tiere.

II. Mögliche Wirksamkeit ultravioletter Strahlen.
P f e f f e r  wies (1910) darauf hin, daß in unseren Glasaquarien die u ltra­

violetten Strahlen ganz ausgesehaltet seien. Und gerade diese Strahlen könnten 
in der freien N atur von großem Einfluß auf Pigm entbildung und Farbwechsel 
sein. Dem ist — wenigstens soweit es sich um  W assertiere handelt — entgegen 
zu halten, daß die ultravioletten Strahlen nicht durch die 2—10 m tiefe W asser­
schicht dringen, die über dem W ohngebiet der Garneelen liegt. Es erübrigt sich 
also der Versuch, die Tiere u ltravioletten Strahlen auszusetzen; denn so würden 
völlig unlebenswahre Bedingungen geschaffen.

W ichtiger ist es, festzustellen, ob Tiere bei Aufenthalt in ganz flachen Schalen, 
also un ter einer gewissen Einwirkung ultravioletter Strahlen, sich anders ver­
halten, wie Beobachtungstiere, die un ter Ausschaltung ultravioletter Strahlen, 
also in naturgem äßeren Bedingungen gehalten werden.

Um dies zu untersuchen, wurde folgende Versuchsanordnung getroffen. 
In  eine große schwarzverklebte Schale wurden die kleineren Einzelbehälter der 
Tiere gebracht und m it einer 1,5 cm dicken Schicht aus Fensterglas zugedeckt. 
Auf die große schwarze Schale wurde nun eine noch größere Glasschale gebracht, 
die m it Chinolingelblösung gefüllt w ar (Tiefe der Flüssigkeit 4 cm). Chinolin­
gelblösung absorbiert ja  bekanntlich ultraviolette Strahlen vollständig. Um 
ein Eindringen von Lichtstrahlen zwischen den beiden Schalen zu verhindern,
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wurden sie durch eine gemeinsame Schutzverkleidung m iteinander verbunden, 
so wie es Abb. 9 zeigt. Die Schale m it der Lösung wurde noch m it einer 2 cm 
dicken Schicht aus Fensterglas bedeckt. Durch die Chinolingelblösung, die im 
ganzen 3,5 cm dicke Schicht aus Fensterglas und die sorgfältige W andverklei­
dung dürften die u ltravioletten  Strahlen völlig von den Versuchstieren abge­
halten sein.

Die Öffnung des Versuchsbehälters und dam it verbunden Wasserwechsel 
und  rasche Untersuchung der Tiere fand durchschnittlich alle 3 Tage s ta tt, 
F ütterung alle 9 Tage. D am it etwaige Futterreste das W asser nicht allzu sehr 
verunreinigten, wurden im m er nur kleine Mengen von M ytilu s -Fleisch ver­
fü ttert.

Trotzdem die Versuche m it den gleichen Tieren 33 Tage lang fortgesetzt 
wurden, konnte eine Änderung der Farbwechselfähigkeiten bei Ausschluß ultra­
violetter Strahlen nicht festgestellt werden. Die Tiere verhielten sich genau so 
wie die anderen Versuchstiere, die ultravioletten Strahlen ausgesetzt waren.

3-cc

Abb. 9. Versuchsanordnung bei dem Versuch: Ausschaltung ultravioletter Strahlen, a und c 
Fensterglas, b Chinolinlösung, Versuchstiere, e Verkleidung.

Auch irgendeine Änderung der Pigm entverhältnisse wurde nicht beobachtet. 
Doch m üßten die Versuche in  dieser Richtung noch auf eine etwas breitere 
Basis gestellt werden.

Von der größten Bedeutung für den Farbwechsel der K ruste r sind 
ohne Zweifel die Fak to ren  Beleuchtungsstärke und W ellenlänge des 
um gebenden Lichtes.

Bevor wir näher auf die W irksam keit dieser F ak to ren  eingehen, 
sei noch einiges m itgete ilt über:

III. Das Anpassungsvermögen von Crangon vulgaris an seine Umgebung.

Die Sandgarneele Crangon vulgaris is t ein Bodenbewohner. Es is t 
nun eine bekannte Tatsache, daß Bodentiere (vgl. Plattfische) ein be­
sonders weitgehendes Anpassungsverm ögen zeigen. Es ga lt nun die 
verschiedenen Farbzustände des Crangon, die schon E hrenbaum  (1890)
u. a. beobachtenderweise festgestellt ha tten , in  ihren Ausm aßen genauer 
zu untersuchen. D abei wurde natürlich  n ich t nu r auf die makroskopisch 
sichtbaren Anpassungen selbst, sondern auch auf Anpassungsgeschwin­
digkeit, Anpassungsdauer und  besonders auf das Verhalten der P ig ­
m ente geachtet.

Als Behälter für diese U ntersuchungen wurden weiße Porzellan­
schalen, m it grauen bzw. farbigen ÜERiNGschen Papieren verklebte 
Glasschalen und A kkum ulatorengläser verwendet. Der P la tz  der U nter­
suchung war m eist ein Tisch im Aquarienraum  des Kieler Zoologischen
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In stitu ts . D ort w aren die Tiere nur geringen Tem peraturschw ankungen 
unterw orfen und w aren außerdem , da der R aum  im Kellergeschoß nach 
Nordosten gerichtet liegt, keinem grellen Sonnenlicht und auch keinen 
sta rk  wechselnden B eleuchtungsstärken unterworfen.

Frisch gefangene Tiere der Sandregion zeigen m eist einen ziemlich 
hellen H abitus. Das weiße Pigm ent ist in  voller oder fast voller E x­
pansion, das dunkle hingegen in  ziemlich sta rker K ontraktion . Dabei 
pflegen die m onochrom atischen M elanophoren etwas m ehr Expansion 
zu zeigen als die M ehrfarbzellen. D adurch erhä lt das T ier eine erhöhte 
Anpassung an die m it einigen dunkleren B estandteilen  durchsetzte 
Sprenkelung des Sandbodens.

Das gelbe und rote  Pigm ent findet sich bei frischgefangenen Tieren 
m eist in  einer M ittelstellung.

Die Tiere, die in  unseren ziemlich dunkel stehenden Sandaquarien 
gehalten werden, zeigen m eist ein etwas dunkleres Aussehen als frisch 
gefangene Tiere. Diese Färbung  en ts teh t durch stärkere Expansion 
des dunklen Pigm entes. D abei kann  das weiße P igm ent expandiert 
oder teilweise re trah ie rt sein.

Es liegt natürlich  nahe, zunächst das V erhalten der Tiere in  Be­
hä ltern  zu untersuchen, deren Farbe einer der vier Pigm entfarben des 
Crangon entspricht, also weiß, schwarz, gelb und rot. (Bei allen im 
folgenden beschriebenen Versuchen lag die T em peratur zwischen 12 
und 16° C, m eistens um  14°.)

a) Tiere in  weißer Umgebung.
Anpassungsgeschwindigkeit: B ring t m an ein T ier aus dem Fang­

glas oder aus einem Sandaquarium  in  eine weiße Porzellanschale, so 
kann  m an bereits nach etw a 10 M inuten beobachten, daß sich das dunkle 
Pigm ent aus den Chromorhizen in  das Zellzentrum  zurückzieht. Nach 
20— 30 M inuten haben die dunklen Pigm ente bereits ihre volle K on­
trak tion , das weiße Pigm ent seine volle Expansion erreicht. E tw as 
länger dauert die Anpassung eines völlig dunklen Tieres an  die weiße 
Umgebung. H ierfür sind in  der Regel 45—60 M inuten anzusetzen. Die 
individuellen Schwankungen sind hierbei aber ziemlich beträchtlich.

Chrom atophorenhabitus der W eißtiere: Die m eisten Crustaceen er­
reichen die Anpassung an  weiße Umgebung dadurch, daß sich ihre 
dunklen Pigm ente m axim al kontrahieren. Die natürliche D urchsichtig­
ke it des K örpers bew irkt dann —  da ja  die verdunkelnden E lem ente w eit­
gehend ausgeschaltet sind die entsprechende H ellfärbung. Auch bei 
Crangon vulgaris sind natürlich  T ransparenz und K ontrak tion  der dunk­
len Pigm ente wesentlich für die Anpassung an helle Umgebung. Die A n­
passung wird aber noch ganz bedeutend dadurch gesteigert, daß Crangon
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in weißer Um gebung große Mengen weißen Pigm entes zu expandieren 
vermag.

Chrom atophorentypus eines W eißtieres: W ährend das braunschwarze 
Pigm ent ganz, das ro te  ziemlich zurückgezogen verharrt, kann das gelbe 
Pigm ent m ehr oder wenig starke Stadien der E xpansion oder K o n trak ­
tion inne haben. S tets überflügelt das weiße Pigm ent die drei anderen 
Pigm ente an Ausdehnung.

Anpassungsdauer bei W eißtieren: M e g u s a r  schreibt in seiner A rbeit 
(S. 651) : ,,Sehr hohe L ich tin tensitä ten  sind entgegen der Meinung anderer 
Forscher (die nach M e g u s a r s  Ansicht m eist zu kurz beobachteten) der 
Pigm entbildung sehr günstig. Die helle Färbung bei H altung  auf 
weißem Grund is t nu r vorübergehend.“ Diesen Satz m öchte M e g u s a r  
gerne verallgem einert wissen, um  dam it seine B ehauptung zu stü tzen, 
daß von einer Anpassung der Crustaceen an  die F arbe  der Umgebung 
keine Rede sein kann.

Es galt also nun Dauerversuche m it Crangon anzustellen, bei denen 
die Tiere lange Z eit in  weißen Schalen gehalten wurden. Die D auer­
versuche wurden m it 40 Tieren verschiedener Größe begonnen, die am
8. Mai 1925 auf hellem  Sandgrund in der K ieler Bucht gefangen wurden. 
Nach eintägigem  A ufenthalt in  einem Sandaquarium  w urden die Tiere 
in eine große weiße Schale gesetzt und bei diffusem Tageslicht gehalten. 
Um nun labil veranlagte oder vor der H äutung stehende Individuen 
auszuschalten, w urden Tiere, die tro tz  der hellen Umgebung Dunkelung 
zeigten, in  andere weiße, un ter gleichen Bedingungen wie der H a u p t­
behälter stehende Schalen verbrach t und dort w eiter beobachtet.

Verlauf und  Ergebnis dieses Dauerversuchs zeigt wohl am besten 
die beigefügte, na tü rlich  hier etwas verkürzt wiedergegebene Protokoll­
tabelle (Tab. 2). D abei bedeuten die Pfeile die Verbringung der zu 
isolierenden Tiere in  andere Behälter. (H  =  H elltiere, D =  angedun­
kelte Tiere.) E in  völliges Dunkelwerden, also M aximalexpansion des 
sepiabraunen Pigm entes, ist bei dem Versuch überhaupt n ich t beob­
ach tet worden.

Der Versuch wurde m it dem gleichen Ergebnis, das die Tabelle ver­
anschaulicht, und in  der gleichen Weise vom 8. V. bis 19. V. fortgeführt.

W enn auch die Versuchsdauer von 10 Tagen schon als lange genug 
bezeichnet werden darf, so sei doch noch hinzugefügt, daß vier weitere 
Beobachtungstiere w ährend 4 ja  sogar 7 W ochen, solange sie eben in 
weißen Schalen gehalten  wurden, keinerlei Änderungen ihres hellen 
H abitus zeigten.

Es is t also für Crangon vulgaris bewiesen, daß von einer „nur vor­
übergehenden D auer“ der Hellanpassung keine Rede sein kann.

Es sei schon h ier auf die fehlerhafte, unklare D arstellung M e g u ­
s a r s  (s. oben) hingewiesen; er setzt hohe L ich tin tensitä t gleich m it
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Tabelle 2. Auszug aus dem Versuchsprotokoll über Dauer der Hellan-passung.

Zeit der 
Be­ Zahl der H elltiere • 

Dunkeltiere
obachtung H auptbehälter I Behälter I I B ehälter III Behälter IV

9. V. 25
1 0 - 1 0 30 40Tiere aus Sand­ *

a. m. aquarium I  ent­
nommen, befin­
den sich in deut­
lich.Aufhellung

1 2 30 OO 11 4: JJ 4  JJ
4 0 0 34 H  2 D 2 H 2 D 2 D 

*

11. V. 25
I I 00 31 H  2 D 2 H  2 D 2 D  3 D

*

12. V. 25
l io o 31 H

[1 Tier f ]  
3 H

[1 Tier f] 
1 H  3 D

13. V. 25
956 30 H  1 D 2 H 1 D 2 H  2 D ID

*

124S 30 H 3 H 2 H  2 D I D
5 0 0 30 H 3 H 3 H  1 D I D

15. V. 25
930 29 H  I D 3 H 3 H  1 D 1 D I D

*
lio o 29 H 3 H 3 H  1 D 1 H  I D

H altung auf weißem Grund. Auf diese Frage wird später noch gründ­
lich eingegangen werden. H ier sei bloß die Beobachtung angeführt, 
daß zuweilen Tiere in  weißer Schale Dunkelung zeigen, w enn sie starkem  
Sonnenlicht ausgesetzt sind. Dieses Dunkelwerden bei direkter Sonnen­
bestrahlung kom m t lange n icht in allen Fällen  vor und  h a t nichts zu 
tu n  m it der ,,H altung auf weißem G rund“ , deren Dauerwirkung (Hell­
färbung der Tiere) in  dem oben beschriebenen D auerversuch genügend 
gekennzeichnet ist.

b) Tiere in  schwarzer Umgebung.

B ringt m an Tiere in einen dunklen B ehälter (schwarz verklebte 
Glasschale oder Akkum ulatorenglas), so beginnt nach etw a 5 M inuten 
eine überall deutlich w ahrnehm bare Expansion des dunklen Pigmentes. 
Aus den H auptstäm m en der Chromorhizen schiebt sich überall der
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dunkle Farbstoff in  Nebenäste. Im  Verlauf der nächsten  Viertel- bis 
H albenstunde werden im m er feinere und feinste R am ifikationen der 
Chromorhizen m it dem sepiabraunen Pigm ent erfüllt. Schließlich zeigt 
sich ein unentw irrbares Geäste. D abei durchdringen sich  die Ausläufer 
benachbarter Chrom atophoren so innig, daß die einzelnen Zellbezirke 
kaum  gegeneinander abgegrenzt werden können. Jedoch kann  m an 
auch bei schärfster Beobachtung m it starker Vergrößerung nirgends 
eine Verschmelzung der Chromorhizen verschiedener Zellen beobachten. 
Auch die Ausläufer ein und  derselben Chrom atophoren m ünden nie 
ineinander ein.

Die Dunkelfärbung t r i t t  am ersten  am  Telson deutlich in  Erscheinung. 
Es darf bestim m t angenom men werden, daß dies n ich t etwa auf einer 
erhöhten D urchsichtigkeit dieser K örperstellen beruh t. Die hier be­
findlichen Farbzellen scheinen viel leichter anzusprechen wie die Chro­
m atophoren des übrigen Körpers.

N icht so rasch wie die E xpansion des dunklen Pigm entes beginnt 
die Ballung der hellen Pigm ente nach Verbringung eines m ehr oder 
weniger hellen Tieres in  dunkle Umgebung. Nach 10, ja  erst nach 
15 M inuten weichen das weiße und  das gelbe P igm ent zurück. U nd 
gar das ro te  Pigm ent zeigt noch geringere und langsam ere V eränderun­
gen. So kann es Vorkommen, daß sich das weiße und  vor allem  das 
gelbe Pigm ent im m er noch in  halbstarker Expansion befinden, w ährend 
die E xpansion des sepiabraunen Pigm entes und som it die D unkel­
färbung des Tieres schon nahezu ihren Schlußpunkt erreicht hat.

N ach 45, 60 oder auch erst 75 M inuten pflegt in der großen M ehr­
zahl der Fälle die D unkelfärbung vollkom m en zu sein: das sepiabraune 
Pigm ent erfü llt die feinsten Ausläufer der Chromorhizen, das weiße 
Pigm ent ist völlig, das gelbe ganz oder wenigstens fast ganz kon trah iert ; 
das wenig bedeutsam e rote Pigm ent n im m t eine unregelmäßige Zwi­
schenstellung ein.

Auch Tiere, die längere Zeit in  weißer Um gebung gehalten worden 
waren, brauchen n ich t länger als andere bis zur vollen E xpansion des 
dunklen Pigm entes. N ur die R etrak tion  der hellen Farbstoffe voll­
zieht sich langsam er als bei Tieren, die aus dem Sandaquarium  oder 
dem  Fangglas in dunkle Um gebung gebracht wurden.

W ie schon oben (S. 201) angedeutet, n im m t die bei fast allen T ieren 
in der M itte des ersten  Abdom inalsegmentes gelegene. Chromatophore 
eine eigenartige Sonderstellung ein. Bei ih r verlaufen näm lich die Be­
wegungen der Pigm ente n icht so gesetzm äßig und ausgeprägt wie bei 
allen  übrigen Chromatophoren. Sie en th ä lt m eist ebenso viel weißes, 
gelbes als auch dunkles Pigm ent. Schon bei H altung in weißer Schale 
pflegt das dunkle Pigm ent nie völlig kon trah iert zu sein. In  dunkler 
Um gebung aber zeigt diese Chrom atophore nur eine schwache Expansion
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des dunklen Pigm entes, die kaum  die m it weißem oder gelbem Farbstoff 
erfüllten Chromorhizen zu überflügeln verm ag; denn die hellen Pig­
m ente, vor allem das gelbe, ziehen sich auch bei längerer H altung in 
dunkler Um gebung nur wenig zurück. Zusam m enfassend kann also 
gesagt werden, daß diese Zelle zu keinerlei extrem en Pigmentbewegungen 
befähigt ist.

Die D auer der Anpassung an dunkle Umgebung ist unbegrenzt und 
auch keinerlei wesentlichen Schwankungen unterw orfen. Daß in der 
S tärke der Ausprägung bei den verschiedenen Individuen Unterschiede

Abb. 10. Momentaufnahme, den Gegensatz zwischen Hell- und Dunkeltieren zeigend.

auftreten, ist selbstverständlich. Wie sta rk  im Norm alfall der Gegen­
satz zwischen Hell- und D unkeltieren ist, zeigt die M omentaufnahme 
Abb. 10.

c) Tiere in  gelber Umgebung.

Die Anpassung der Garneelen an helle und dunkle Umgebung war 
ja  schon lange bekannt. W ie w eit aber eine Anpassung an Farben 
möglich sei, das war zwar für Hippolyte varians nachgewiesen, für andere 
Garneelen aber fehlten  noch ausgedehntere Versuche in  dieser Richtung. 
Auch D e g n e r  berichtet nichts darüber, obwohl er m it Palaemon und 
Crangon arbeitete.

B ringt m an einen Crangon in  ein Glasgefäß, das m it Papier von der 
Farbe gelb4 der HERiNGschen Farbpapiere verklebt ist, so kann man 
nach etw a 2 Stunden folgendes beobachten : das dunkle Pigm ent nim m t 
eine M ittelstellung ein, es ist schwach expandiert, der Farbstoff is t nur 
in die H auptstäm m e der Chromorhizen eingedrungen; nirgends erfüllt 
er die feineren Ram ifikationen. Meist etw as stärker als das sepiabraune 
ist das weiße und gelbe Pigm ent expandiert. Der rote Farbstoff bleibt 
in m ehr oder weniger starker Ausdehnung. Makroskopisch betrachtet

■-Y '■ -
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bem erkt m an an  dem  T ier eine schwache Andunkelung, doch is t das 
Telson hell und n ich t wie bei Tieren, die m an in  ein schwarzes Gefäß 
verbrachte, deutlich dunkel.

N ach 15—24 Stunden aber, m anchm al auch noch v iel später (36 bis 
48 Stunden), zeigt sich ein ganz anderes B ild: das sepiabraune Pigm ent 
behält zwar seine schwache E xpansion in  den m eisten Farbzellen, doch 
wird es überall vom  gelben Pigm ent nach allen Seiten w eit überragt. 
E igenartig ist, daß das weiße Pigm ent in vielen Zellen, in  denen es vor 
der Verbringung in  gelbe Um gebung deutlich ausgeprägt w ar, nun n ich t 
m ehr oder nur in Spuren vorhanden ist. Dazu kom m t noch die Beob­
achtung, daß das gelbe P igm ent nun  in  viel größerer Menge a u ftr itt  als 
früher. Eine Vermehrung des gelben Pigm entes, durch den  A ufenthalt 
in  gelber Um gebung hervorgerufen, s teh t also außer Frage. Diese V er­
m ehrung is t leider n ich t m eßbar, da m an ja  die frühere Menge des m ehr 
oder weniger kon trah ierten  Farbstoffs zahlenmäßig n ich t zu erfassen 
verm ag. Es scheint außer Zweifel zu stehen, daß die Verm ehrung des 
gelben Pigm entes auf K osten  des weißen geschah. So lä ß t sich jeden­
falls die D eduktion des weißen Farbstoffes zwanglos erklären.

D urch die Tatsache, daß zur Anpassung an gelbe Um gebung n ich t 
nu r die Expansion, sondern auch eine Vermehrung des Farbstoffes 
vonnöten ist, w ird auch erk lärt, warum  die A npassungszeit eine ver­
hältnism äßig lange sein m uß.

Meist nach zweitägigem A ufenthalt des Tieres in  gelber Um gebung 
is t auch m akroskopisch die Gelbanpassung deutlich sich tbar : das ganze 
T ier is t an  allen K örperteilen  m attgelb.

Sind schon bei der Anpassung an  weiße und  schwarze Um gebung 
die individuellen Verschiedenheiten sehr groß, so is t das in  noch s tä r ­
kerem  Maße bei der Gelbanpassung der Fall. E tw a 20 vH  der Tiere 
zeigen sie nur schwach, so daß von einer biologischen W irksam keit bei 
ihnen keine Rede sein könnte. Die große M ehrzahl aber, etw a 60 vH , 
sind der Gelbanpassung in  dem Maße fähig, wie sie oben beschrieben 
wurde. D er R est von 20 vH  aber verm ag sich in  nahezu vollkom m ener 
W eise an die gelbe Um gebung anzupassen. Diese Steigerung der A n­
passung beruh t weniger auf einer besonders starken  Bildung und  E x ­
pansion des gelben Farbstoffes, als auf einer weitgehenden K ontrak tion  
des dunklen Pigm entes, durch die natürlich  die W irksam keit des Gelb 
im  Verein m it erhöhter T ransparenz erheblich gesteigert wird.

Die Anpassung an  gelbe Um gebung is t genau so beständig wie die 
an  weiß s und schwarze Um gebung. Ü ber 2 Monate lang w urden 
T iere in gelbverklebten Schalen gehalten, ohne eine Änderung ihrer 
Färbung  zu zeigen. D abei wurden die Faktoren  Tem peratur, E rnährung, 
Sauerstoffgehalt des W assers in  weitgehendster Weise verändert, ohne 
daß dies eine Ä nderung der Gelbfärbung zur Folge gehabt hä tte .

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 5. 15
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N ur m it großer Zurückhaltung sei hier eine an m ehreren Tieren ge­
m achte Beobachtung m itgeteilt. B ringt m an  Tiere in  Gefäße, die n ich t 
m it dem sa tten  goldenen Gelb4 der HERiNGschen Farbpapiere, sondern 
m it dem blassen grünlicheren Gelb5 verk leb t waren, dann schienen 
auch die Tiere einen derartigen blässeren F a rb to n  anzunehm en. H ervor­
gerufen wurde diese Farbe aber n ich t e tw a durch eine Ä nderung des 
gelben Pigm entes selbst, sondern durch eine stärkere Beteiligung des 
weißen Pigm entes. —  Ebenso wurde beobachtet, daß Tiere orangegelber 
Umgebung (Nr. 3 der HERiNGschen Farbpapiere) sich deutlich an ­
paßten. Dabei zeigte sich außer dem gelben auch der ro te  Farbstoff 
in  ziemlich starker Expansion.

d) Tiere in  roter Umgebung.
Brachte schon der Erfolg der Gelbanpassung einige Überraschung, 

so war noch verwunderlicher zu sehen, daß Crangon vulgaris sich auch 
an ro te  Umgebung anzupassen vermag.

N ach Verbringung in  ein m it rotem  Papier verklebtes Glasgefäß 
zeigten die Tiere nach den ersten  Stunden e in  ähnliches V erhalten wie 
bei den eben beschriebenen Versuchen der Gelbanpassung: die vier 
Pigm ente nehm en eine ziemlich gleichmäßige m ittlere E xpansion ein. 
E tw a 24 Stunden nach Versuchsbeginn aber is t der weiße und  der gelbe 
Farbstoff ziemlich kontrah iert, der sepiabraune verharrt in m itte l­
starker bis schwacher Expansion, feinere R am ifikationen erfü llt er nie­
mals. D er ro te  Farbstoff aber erreicht seine völlige Expansion. Auch 
bei der R otanpassung spielt Verm ehrung des in Frage stehenden Pig­
m entes eine Rolle. N ach etw a 3 Tagen is t die Anpassung vollendet: 
die Tiere sehen schwach ziegelrot aus. In  weniger ausgeprägten Fällen 
zeigen sie eine m itteldunkle Färbung  m it rötlichem  Schimmer. Bei 
solchen Tieren überw iegt die zwar starke E xpansion des ro ten  Pigm entes 
die Ausdehnung des dunklen nur wenig oder gar nicht.

E s ist wohl n ich t verwunderlich, daß der Prozentsatz der Tiere, 
die die R otanpassung n ich t deutlich zeigen, ziemlich hoch ist. E r be­
trä g t ungefähr 40 vH . Die Gründe dafür sind leicht einzusehen : das 
ro te  Pigm ent ist ja  von allen vier Pigm enten bei weitem  in  geringstem 
Maße vertreten . Zudem h a t es, wie oben schon erw ähnt wurde, die ge­
ringste Beweglichkeit. Nie kann  m an bei Crangon vulgaris beobachten, 
daß der ro te  Farbstoff feinere R am ifikationen des Chromorhizen- 
systemes erfüllt. D as Zustandekom m en der R otanpassung is t also sehr 
sta rk  davon abhängig, wie w eit das dunkle Pigm ent die schwache 
E xpansion des ro ten  zur W irkung kommen läßt. J e  schwächer die 
E xpansion des sepiabraunen Farbstoffes, um so stärker is t die W irk­
sam keit des roten. —  Im m erhin w aren etwa 15 vH  der Tiere fähig, die 
R otanpassung in ganz wunderschöner, stark in  die Augen fallender
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Ausprägung zu zeigen, die restlichen 45 vH  zeigten sie  im m er noch 
deutlich genug.

Bei m ehreren Exem plaren, die die R otanpassung n ich t ausgeprägt 
zeigten, aber doch lange Zeit in  R otbehältern  verw eilten, war folgende 
n icht ganz erklärbare Beobachtung zu m achen: Das dunkle Pigm ent 
war verhältnism äßig sta rk  expandiert, erfüllte auch Seitenäste der 
Chromorhizen, aber es h a tte  n ich t die sonstige tiefdunkle, sa tte , fast 
schwarze Färbung, sondern zeigte deutlich eine rötliche, m ehr kastanien- 
farbene Tönung, die auch bei m akroskopischer B etrach tung  des Tieres 
auf fiel.

Die Anpassung an ro te Um gebung dauert ebenso wie die Gelb- 
anpassung solange an, als das Tier eben in  dem  betreffenden B ehälter 
gehalten wird. Auch die H äutungen ändern  n ichts an  der Färbung 
der Tiere.

e) Verhalten der Tiere in  Umgehungen, deren Farbe keiner der vier
Pigmentfarben entspricht.

N atürlich wurde auch untersucht, ob Grangon vidgaris eine Anpassungs­
fähigkeit zeigt in  Gefäßen, die n icht m it weißen, schwarzen, gelben oder roten, 
sondern m it andersfarbigen Papieren verklebt waren.

Verwendet wurden folgende Farben der H e r i n  Gschen Farbpapiere: helleres 
und dunkleres Grün, Blau und Purpur. — Aber auch bei langer Versuchsdauer 
ergaben alle Versuche in dieser Richtung ein negatives Ergebnis. Die Tiere in 
den grünen B ehältern wiesen meist eine m ittelstarke, n icht sehr gesetzmäßige 
Expansion der Pigm ente auf und zwar sowohl der hellen als der dunklen E le­
mente. Die Tiere in  den blauen und purpurnen Gefäßen aber verhielten sich 
in  der Regel ähnlich wie Dunkeltiere (starke Expansion des sepiabraunen 
Pigmentes).

D er Befund, daß sich Crangon vulgaris an  farbige (rote und gelbe) 
Umgebung so hervorragend anzupassen verm ag, legt —  ebenso wie 
schon die Befunde K e e b l e s  und G a m b l e s  —  die V erm utung sehr nahe, 
daß für den sym pathischen Farbwechsel von Crangon vulgaris n ich t die 
B eleuchtungsstärke (andere Ausdrücke hierfür sind L ich tin tensitä t, 
Helligkeit), sondern die W ellenlänge des Lichtes von ausschlaggebender 
Bedeutung ist. Auch V. B a u e r  und  E . D e g n e r  (1913) weisen darauf 
hin, daß bei der G attung Crangon die L ich tin tensitä t nur geringfügige 
W irkungen hervorrufe. Noch aber ist der exakte Beweis fü r die über­
wiegende W irksam keit der Um gebungsfarbe n ich t erbracht. U nd da 
ja  wohl auf keinem  Gebiet der Farbwechselphysiologie solche U nklar­
h e it herrschte —  eine ruhm volle Ausnahm e m acht die eben genannte 
A rbeit von B a u e r  und  D e g n e r  —  wie bei der Behandlung des gekenn­
zeichneten Problem s, so dürfen die folgenden Untersuchungen wohl 
einiges In teresse beanspruchen.

15*
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IV. Einwirkung von Beleuchtungsstärke und W ellenlänge des Lichts 
auf den sympathischen Farbwechsel von Crangon vulgaris.

a ) Theoretische Vorbemerkung.
Es m uß endlich einm al m it allem  N achdruck darauf hingewiesen 

werden, daß sich die beiden Faktoren  B eleuchtungsstärke und W ellen­
länge niem als trennen  lassen. M an kann e in  T ier weder einem farb ­
losen L icht von einer bestim m ten In ten s itä t, noch einer bestim m ten 
Farbe ohne H elligkeit aussetzen. Alle Versuche u n d  Behauptungen 
(wie sie sich bei M e g u s a r  so  reichlich finden), die von einer Trennung 
dieser beiden F ak to ren  sprechen, sind also hinfällig. W ir haben nur die 
Möglichkeit, den einen dieser beiden F ak to ren  konstan t zu halten  und 
den anderen zu variieren.

Feh lerhaft is t eine A rt von Versuchen, wie sie ähnlich von M a t z ­
d o r f f  u. a. gem acht wuirden: m an läß t auf ein  T ier m it H ilfe des Spek­
tralapparates monochrom atisches L icht fallen. Das T ier b leibt dunkel. 
N un läß t sich aber n ich t ohne weiteres schließen, daß die W ellenlänge 
des verw endeten m onochrom atischen Lichtes ohne E influß sei; denn 
es w irk t ja  doch auch die weitere Umgebung außerhalb des L ichtstrahles 
auf das Tier. W enn uns nachts auf der L andstraße ein  Automobil m it 
noch so helleuchtenden Scheinwerfern begegnet, so haben  wir doch noch 
lange n ich t die Em pfindung, es sei Tag, sondern wir nehm en trotzdem  
noch die D unkelheit außerhalb des Lichtkegels deutlich wahr.

Trotzdem , wie oben gesagt, die starke Anpassungsfähigkeit des 
Crangon an  verschiedene Farben  den Gedanken sehr nahe legt, daß 
die W ellenlänge des von der Um gebung ausstrahlenden Lichtes der 
wesentlich bestim m ende F ak to r des sym pathischen Farbwechsels sei, 
so m ußte doch eine neue, exakte U ntersuchungsm ethode ausfindig ge­
m acht werden, um  dies wenigstens für Crangon endgültig zu beweisen. 
E ine Entscheidung der Frage w ar um  so reizvoller, da  ja  auch noch 
F u c h s  (in W i h t e r s t e i h s  H andbuch der vergleichenden Physiologie) 
annahm , daß einzig und  allein die L ich tin tensitä t und  n ich t die Wellen­
länge der auf das T ier fallenden Strahlen den sym pathischen F arb ­
wechsel bedingten. Auf dem gleichen S tandpunkt s teh t auch H o g b e n  
in seiner e rs t 1924 verfaß ten  Monographie des Farbwechsels.

b) Die Grauserien und ihr Ergebnis.
D er Grundgedanke der neuen Versuchsmethode war der, an ein und 

derselben Chrom atophore die W irkungen der verschiedensten Hellig­
keitsstufen zu beobachten und  dam it die W irkung einer Umgebung zu 
vergleichen, die L icht von einer spezifischen W ellenlänge ausstrahlt.

Um  diesen Gedanken durchzuführen, erwies sich folgende Versuchs- 
technik am  geeignetsten: G lasbehälter von der gleichen Form  wurden 
an  Boden und  Seitenw änden m it HERiNGschen Papieren verklebt und
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zwar das erste m it W eiß, das nächste m it ganz lichtem  Grau, das d ritte  
m it etw as dunklerem  Grau usw. bis Schwarz. So w aren  12 nahezu 
kontinuierliche H elligkeitsstufen geschaffen.

N un wurde ein  T ier in  den  ersten  m it Weiß verk leb ten  B ehälter 
gebracht, m eist vorm ittags um  11 U hr. Am nächsten  Morgen um  9 
oder 9 1/2 U hr etw a kam  das T ier zur U ntersuchung: eine schon vorher 
ausgewählte, leich t erkennbare Chrom atophore —  sie sei nach dem 
Vorbilde von B a u e r  und D e g n e r  (1913) kurz K ontrollchrom atophore 
genannt —  wurde so rasch als möglich aufs genaueste abgezeichnet. 
D ann kam  das T ier nochmals fü r 1—2 Stunden in  den B ehälter zurück, 
da sich zuweilen w ährend der U ntersuchung kleine P igm entverschie­
bungen (meist leichte E xpansion des dunklen Pigm entes) bem erkbar 
m achten. N ach Verlauf dieser 1— 2 Stunden, in  denen sich das T ier 
von der U ntersuchung ,,e rho lt“ , also wieder genau an seine Umgebung 
angepaßt ha tte , wurde die vorher gem achte Zeichnung nochm als rasch 
kontro lliert und  das T ier dann  in  den nächst dunklen B ehälter überführt.

So durchlief das T ier säm tliche zwölf H elligkeitsstufen. M anchmal 
war es bei der Lebhaftigkeit der Tiere keine leichte Aufgabe, die K ontro ll­
chrom atophore gu t und natu rgetreu  aufs Papier zu bekomm en. —  N a tü r­
lich wurde für die ganze D auer des Versuches peinlich auf die Gleich­
h e it aller anderen Fak to ren  (Tem peratur, E rnährungszustand, regel­
m äßiger W asserwechsel alle 24 Stunden) geachtet. Tiere, die sich w äh­
rend  des Versuchs häu te ten , w urden ausgeschaltet.

D ie Versuchsgefäße w aren im  A quarienraum  des Zoologischen I n ­
stitu tes so aufgestellt, daß sie tagsüber ziemlich gleichmäßiges L icht 
bekam en. W enn sich natürlich  auch die Lichtquelle im Laufe des Tages 
änderte, so w ar sie doch für den A ufenthalt des Versuchstieres in jedem  
der zwölf B ehälter konstan t. Zu dieser konstan ten  L ichtquelle kam  
nun  auf jeder der zwölf H elligkeitsstufen eine variable Lichtquelle, 
näm lich die H elligkeit des betreffenden Papiers.

H a t nun das Versuchstier die zwölf H elligkeitsstufen durchlaufen, 
so b ring t m an e s 'in  einen m it gelbem, bzw. rotem  Papier verklebten 
B ehälter un ter sonst gleichen Bedingungen. N ach Ablauf der en tspre­
chenden Zeit (24— 72 Stunden) untersuchte ich nun  die auf den zwölf 
G raustufen abgem alte Chromatophore.

D a ohne Zweifel der H elligkeitsw ert des Farbpapieres (gelb oder rot) 
zwischen weiß und schwarz liegt, also einer der zwölf G raustufen a n ­
nähernd  entsprechen muß, so m üßte, w enn nu r die Beleuchtungsstärke 
n ich t aber die W ellenlänge auf die Chrom atophoren zu w irken ver­
m öchte, die K ontrollchrom atophore nach dem A ufenthalt im  Farb- 
behälter so aussehen wie auf einer der Graustufen. Zeigt aber die 
K ontrollchrom atophore nach dem  A ufenthalt des Tieres im  Farbbehälter 
ein typisch  anderes Aussehen als auf irgendeiner der Helligkeitsstufen,
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dann ist gewiesen, daß für den sym pathischen Farbwechsel bei Crangon 
vulgaris die W ellenlänge des von der Um gebung ausstrahlenden Lichtes 
von ausschlaggebender Bedeutung ist.

Soweit über das Prinzipielle der Versuchsm ethode. Ih r  in den vielen, 
sorgfältig durchgeführten Serien ste ts w iederkehrendes Ergebnis war, 
daß die Kontrollchrom atophore nach dem A ufenthalte  des Tieres im 
Farbbehälter ein spezifisch anderes Aussehen zeigte, als auf jeder der 
zwölf Helligkeitsstufen. S te ts w ar nach dem  A ufenthalt im  F a rb ­
behälter das entsprechende Pigm ent (gelb bzw. rot) ganz auffallend 
sta rk  expandiert, w ährend die anderen Pigm ente sehr zurücktraten.

D er in m ancher Beziehung in teressante Verlauf der Versuche sei 
an  zwei Beispielen näher geschildert.

a) Grauserie m it Gegenüberstellung von Gelb (vgl. Taf. I I  Abb. 1— 10).
Aus der größeren Anzahl der zur Verfügung stehenden Beispiele 

sei der Versuch m it dem Tier ,;ß“ herausgegriffen.
Das T ier war vor Beginn des Versuches nie in  gelben Gefäßen ge­

ha lten  worden, so daß keine Anreicherung von gelbem Pigm ent möglich 
gewesen war. Als K ontrollchrom atophore wurde eine auf dem ersten 
Abdom inalsegment la tera l gelegene Farbzelle gewählt.

(.A nm erkung . Es empfiehlt sich, die K ontrollchrom atophore aus den Farb- 
zellen der ersten drei Abdominalsegmente zu wählen. Die Gründe dafür ergeben 
sich zum großen Teil direkt aus der eingangs gegebenen Beschreibung des 
Chromatophorensystems, Die Chromatophoren des Céphalothorax enthalten 
häufig sehr viel weißes Pigm ent; die des 4. und 5. Abdominalsegments aber 
sind so reich an  gelbem und rotem  Pigm ent, daß eine Durchführung des hier 
angetretenen Beweises zwar sehr leicht und  überzeugend wäre, aber doch er­
heblich an  S toßkraft verlieren würde. Die Chromatophoren der letzten beiden 
Segmente und des Telson aber bieten wegen der stärkeren Beweglichkeit dieser 
Körperteile der ohnehin schon nicht ganz einfachen Untersuchung erhebliche 
Schwierigkeiten. Das Gleiche gilt natürlich  auch von den Farbzellen der Glied­
maßen. Die Chromatophoren der ersten drei Abdominalsegmente aber ent­
halten alle Pigmente in  dem durchschnittlich gesetzmäßigen Maßverhältnis. )

Die hier gewählte K ontrollchrom atophore en th ielt folgende drei 
Pigm ente :

Sepiabraun etw a 65 vH ,
Gelb ,, 25 „
B ot „ 10 „

D as M engenverhältnis ist nach dem Befund zu Beginn des Versuches 
nu r grob abgeschätzt. Die auf Tab. 3 gegebene D arstellung ist ein Aus­
zug aus dem Versuchsprotokoll. Angaben wie „W asserwechsel'4 — 
„T em peratur44 usw. sind der K ürze und  Bedeutungslosigkeit wegen 
weggelassen.

Die farbige W iedergabe einer anderen Grauserie m it Gegenüber-
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Tabelle 3.
Gekürztes Versuchsprotokoll über eine Qrauserie m it Gegenüberstellung von Gelb.

Tier „ß“.

Beobachtungs­
zeit

Tag I Stunde
Versuchsverlauf Beobachtung

1925 
14.1

15. I.

830 Mittelgroßes Tier (4,2 cm) 
aus Sandaquarium I I  ent­
nommen.

W ahl der Kontrollohromato- 
phore.

855

820

Tier in weißes Gefäß ver­
bracht.

Untersuchung:

16. I.

8 50

1005

910

Zurück in den weißen Be­
hälter.

T ier in Behälter grau IjVer- 
bracht.

Untersuchung:

945

I I 00
Zurück in grau I. 

In  grau I I  verbracht.

Kontrollchromatophore :
Lage: Auf dem 1. Abdominal­

segment, etwas rechts der M ittel­
linie, nahe am vorderen Rande 
des Segmentes.

Enthält sepiabraunes, gelbes und 
rotes Pigment in normalen Mengen­
verhältnissen.

Die Kontrollchromatophore zeigt 
drei Hauptkomplexe mit sepiabrau­
nem  Pigment. — Darüber gelagert 
ist gelbes Pigment: Hauptmasse 
zentral, drei kaum expandierte 
Arme. — Rot in geringer Menge 
im Zentrum kontrahiert (siehe 
Taf. 2 Abb. 1).

W ährend der Beobachtung be­
ginnt sich das dunkle Pigment 
etwas zu expandieren.

Sepiabraun : Verhältnismäßig star­
ker Vorstoß des Pigmentes nach 
vier Richtungen. Nur kleinere 
Nebenäste.

Gelb: Etwas stärker expandiert 
als gestern.

Rot: Folgt der Bewegung des 
gelben Pigmentes (s. Taf.H  Abb. 2).
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Tabelle 3 (Fortsetzung).
Beobachtungs­

zeit
Tag Stunde

Versuchs ver lauf Beobachtung

1925 
17. I. 915

19. I.

1005

IO10

20 .1

21. I.

1Q 55  

830

905

1030

2°°

22. 1.

235
10°°

23. L

1105
830

Untersuchung :

In  grau III. 
Untersuchung:

In  grau IV. 
Untersuchung:

Zurück in grau IV. 
In  grau V. 

Untersuchung :

In  grau VI. 
Untersuchung:

In  grau VII. 
Untersuchung:

Sepiabraun: W eitere Ausbrei­
tung des Pigmentes, vor allem auch 
in den Nebenästen.

Gelbes Pigm ent ist in der schon 
gestern angedeuteten Richtung im 
Verein mit Rot noch etwas weiter 
vorgedrungen, bleibt aber immer 
deutlich hinter dem braunen Farb­
stoff zurück (s. Taf. I I  Abb. 3).

Sepidbraun: Expansion deutlich 
fortgeschritten.

Gelb und Rot : Keine wesentliche 
Änderung gegen grau II.

(NB! In  anderen Chromatopho­
ren ist überall das weiße Pigment 
stark kontrahiert.) (s. Taf. I I  Abb. 4).

Wenig Änderungen gegen grau II I  
(s. Taf. n  Abb. 5).

Sepidbraun: Bedeutender Fort­
schritt der Expansion.

Gelb: H at sich im Vergleich zu 
gestern merklich zurückgezogen 
und einige Nebenäste bereits ver­
lassen (s. Taf. I I  Abb. 6 ).

Die mit Sepidbraun erfüllten 
Chromorhizen erscheinen trotz der 
Verästelungen knotiger, sind also 
m it mehr Pigm ent erfüllt als vorher.

Retraktion von Gelb weiter fort­
geschritten.

Rot wenig veränd. (s.Taf.H Abb. 7).

Sepidbraun zeigt keine wesentl. 
Veränderung gegen Graustufe VII.

Gelb und R ot: Deutlich weiter 
kontrahiert.
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Beobachtungs­
zeit 

Tag Stunde
Versuchsverlauf Beobachtung

1925
23. I.
24. I.

920

810
In  grau VIII. 
Untersuchung:

26. I.

2 7 .1.

915

IO15

1105

845

In  grau IX. 
Untersuchung:

In  grau X. 
Untersuchung:

28. I.

29. I.

9 50

1Q00

1115

1230

240

In  grau XI. 
Untersuchung:

In  Stufe X U  =  schwarz.

In  Glas, das mit Gelb4 ver­
klebt ist.

Untersuchung:
(s. Taf. I I  Abb. 10)

Sepidbraun: Das knotige Aus­
sehen ist verschwunden; überall 
feinere Verästelungen.

Gelb und Rot sind der völligen 
K ontraktion nahe (s. Taf. I I  Abb. 8 ).

Sepidbraun kaum  verändert.
Gelb und Rot haben sich weiter 

zurückgezogen.

Sepiabraunes Pigm ent erfüllt 
feinste, spinnwebartige Veräste­
lungen, die sich natürlich im ein­
zelnen unmöglich am lebenden 
Tier zeichnen lassen.

Gelb und Rot ganz im Zentrum 
(s. Taf. H  Abb. 9).

Sepidbraun: Kleine Steigerung 
der Expansion bemerkbar, sonst 
unverändert.

Keine weitere Expansion von 
Sepidbraun oder Retraktion von 
Gelb und Rot zu beobachten.

Sepiabraun ist nurmehr schwach 
expandiert; nur wenig Verästelun­
gen. Der Zustand entspricht etwa 
dem Aussehen auf Graustufe I I—IH.

Gelb jedoch ist überall voll ex­
pandiert, allerorts erheblich weiter 
als das braune Pigment.

Rot macht die Bewegungen des 
gelben Pigments etwa in halbem 
Maße mit.

NB: Dieser Befund gilt für etwa 
90 vH aller Chromatophoren des 
Tieres.
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Stellung von Gelb findet sieh, allerdings nu r i m  Auszug, in v .  B u d d e n ­
b r o o k , G rundriß der vergleichenden Physiologie, Bd. 2 , Tafel I.

Sowohl an  den hier genau beschriebenen und  dargestellten Serien­
bildern  der K ontrollchrom atophore, wie auch an  den bei anderen Ver­
suchen gewonnenen Bildern läß t sich eine in teressante Beobachtung 
bezüglich des V erhaltens des gelben Pigm entes m achen: w ährend des 
A ufenthaltes in  weißer Umgebung is t das gelbe Pigm ent nur schwach 
expandiert. Die K ontrak tion  des dunklen Pigm entes is t —  wenigstens 
für diese weißarm e Zelle —  der H aup tfak to r zur Bewerkstelligung der 
Anpassung. Auf der ersten  Graustufe än d ert das gelbe Pigm ent seine 
Stellung nur wenig. Auf der zweiten Stufe aber h a t es sich deutlich 
ausgedehnt. Es behält diese Stellung auch noch auf Stufe 3. Man ge­
w innt unbedingt den E indruck, daß dieses hellere Pigm ent die W irkung 
des dunklen Farbstoffes m ildem  soll, da ja  die Um gebung noch recht 
hell ist. E rs t auf Stufe 4—7 zeigt sich ein langsam er Rückgang des 
gelben Pigm entes, bis es schließlich auf den dunkelsten  Stufen ganz 
kon trah iert is t und das sepiabraune Pigm ent allein zu voller W irkung 
kom m en läßt.

ß) Grauserie m it Gegenüberstellung von R o t (vgl. Taf. I I I  Abb. 1—9).
D a bei der Grauserie m it Gegenüberstellung von Gelb der ganze 

Vorgang des Versuches ausführlich dargestellt wurde, mag es nun wohl 
genügen, nur die Zustände der K ontrollchrom atophore auf den einzelnen 
Stufen kurz zu schildern. Zudem sprechen ja  die beigegebenen Abbil­
dungen deutlich genug.

D ie Kontrollchrom atophore, auf dem  zweiten Abdominalsegment 
gelegen, en th ä lt Sepiabraun in  der üblichen Menge, Gelb verhältn is­
m äßig wenig, w ährend die Menge des roten P igm entes sich zwischen 
der der beiden genannten Farbstoffe hä lt. Ähnlich wie bei der eben 
geschilderten Serie des Tieres ,,ß“ zeigt sich auch hier, daß gelbes und 
rotes Pigm ent öfters gleichlaufende Bewegungen m achen.

V erhalten der Kontrollchrom atophore heim A ufenthalt des Tieres:
1. auf W eiß: Sepidbraun fast ganz kontrahiert. Kleine Expansion nach 

drei Richtungen.
Gelb mäßig expandiert.
Rot to ta l kontrahiert.

Das ro te  und gelbe Zentrum  lagern über dem Zentrum  des sepiabraunen 
Farbstoffs (s. Taf. I I I  Abb. 1).

2. auf Grau I :  Sepidbraun: leichte Expansion nach allen Richtungen. 
Gelb nur wenig mehr expandiert als auf weiß.
Rot unverändert (s. Taf. I I I  Abb. 2).
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3. auf Grau I I :  Mit sepiabraunem  Pigm ent erfüllte H aup täste  zeigen sich 
deutlich in  den drei schon bei Stufe 1 angedeuteten Richtungen. Bildung 
mehrerer Nebenäste.

Gelb dehnt sich, das sepiabraune Pigm ent überlagernd, in vier R ich­
tungen deutlich aus.

Rot folgt den Bewegungen des gelben Farbstoffes.

4. auf Grau I I I :  Das sepiabraune Pigm ent h a t sich etwas w eiter ausgedehnt. 
Gelb und Rot unverändert (s. Taf. I I I  Abb. 3).

5. Grau IV : W eitere Expansion des sepiabraunen Farbstoffes, der nun  in 
allen Richtungen mehrere Chromorhizen erfüllt.

Gelb und Rot gegenüber Grau I I I  merklich zurückgezogen (s. Taf. I I I  
Abb. 4).

6 . Grau V: Sepidbraun : langsam fortschreitende Expansion. 
Gelb und Rot weitere R etrak tion  (s. Taf. I I I  Abb. 5).

7. und 8 . auf Grau V I und V II: Auf beiden Stufen ziemlich gleiche Ver­
hältnisse.

Sepiabraun  beginnt, feine knospenartige Ram ifikationen ziemlich dick 
zu erfüllen.

Gelb: weitere R etraktion.
R o t: wenig verändert (s. Taf. I I I  Abb. 6 ).

9. auf Grau V III: Sepidbraun: weiteres Vordringen des Pigmentes in  die 
feineren Ramifikationen. D adurch ist der knospenartige Charakter dieser Ver­
zweigungen, wie er auf den beiden vorhergehenden Stufen herrschte, ver­
schwunden.

Gelb und Rot erfüllen nur noch kleine Ausläufer nahe dem Zentrum  
(s. Taf. I I I  Abb. 7).

10. auf Grau IX : Sepiabraun  erfüllt feinste Chromorhizen. 
Gelb und Rot ganz kontrahiert im Zentrum.

11. auf Grau X : Das sepiabraune Pigm ent erfüllt eine verwirrende Menge 
spinnwebfeiner, vielverzweigter Chromorhizen.

Gelb und Rot unverändert (s. Taf. I I I  Abb. 8 ).

12. auf Schwarz: Keine merkliche Änderung gegen Grau X.

Nach 2tägigem A ufenthalt in einem m it rotem  Papier verklebten Gefäß 
(s. Taf. I I I  Abb. 9):

Sepiabraun: zeigt nur ganz schwache, dünne Ausläufer nach drei R ich­
tungen. Zustand ähnlich wie bei dem A ufenthalt des Tieres auf weiß.

Gelb, kaum  bem erkbar, scheint wie von R ot verschlungen.
Rotes Pigm ent erfüllt in kurzen, aber meist dicken Strömen die zentrum- 
nahen Chromorhizen. An vielen Stellen weiter expandiert als Sepiabraun. 
Dieses Chromatophorenbild entspricht etwa 85 vH  aller Chromatophoren 

des Versuchstieres. Auch in den monochromatisch-sepiabraunen Chromato­
phoren ist das dunkle Pigm ent nur ganz wenig expandiert.
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Auch an dieser K ontrollchrom atophore ließ sich die Beobachtung 
m achen, auf die im  Anschluß an  die „Grauserie m it Gegenüberstellung 
von Gelb“ hingewiesen wurde:. Bis zur Stufe Grau I I I  dehnen sich die 
hellen Pigm ente m it aus, dann  aber erfolgt nach kurzem  Stillstand 
fortschreitende B etrak tion , bis auf Grau V I I I  etwa die völlige K on­
trak tio n  dieser P igm ente erreicht ist.

c) Auswertung des Versuchsergebnisses,
a) „Helligkeit oder W ellenlänge?“

Man m uß bei der Bewertung der vorliegenden Versuchsserie vor allem 
im  Auge behalten, daß es n ich t auf die absolute, sondern auf die relative 
E xpansion des der Um gebungsfarbe entsprechenden Pigm entes an ­
kom m t. Denn die relative E xpansion eines Pigm entes, seine größere 
oder geringere Ausdehnung im  Vergleich zu der der anderen Pigm ente, 
bew irkt ja  das Aussehen des ganzen Tieres, is t  also der eigentlich w irk­
same F ak to r. Besonders is t das zu bedenken bei der B etrachtung der 
Grauserie m it Gegenüberstellung von R ot. E in  Gegner zweifelt viel­
leich t die Beweiskraft dieses Versuches an m it der Begründung, die 
E xpansion des ro ten  P igm entes sei ja  ganz m inim al. Ganz richtig: 
Die absolute Expansion is t gering; es is t ja  das ro te  Pigm ent bei Grangon 
überhaup t nu r in geringen M engen vorhanden und  zudem  is t es in  seinen 
Bewegungen weitaus das träg ste  u n te r den v ier P igm enten. A ber sèine 
relative Expansion is t bedeutend, da ja  das dunkle wie auch das gelbe 
P igm ent fast ganz kon trah iert sind und  som it das ro te  Pigm ent allein 
zur W irkung kom m t. Zudem w ird ja  der m akroskopische Anblick, der 
H abitus des R o t angepaßten Tieres, jeden Zweifel zerstreuen.

K eines der Chrom atophorenbilder der zwölf H elligkeitsstufen läß t 
sich irgendwie auch nu r annähernd  in  Kongruenz bringen m it dem Bild 
der Chromatophore nach dem  A ufenthalt des Tieres in  gelber oder ro ter 
Umgebung. D am it können w ir wenigstens für Crangon vulgaris die 
B ehauptung früherer A utoren, daß nur  die Beleuchtungsstärke für das 
Zustandekom m en des sym pathischen Farbwechsels m aßgebend sei, als 
unrichtig  beiseite stellen. D er sym pathische Farbwechsel bei Crangon 
vulgaris is t wesentlich bedingt durch die Einw irkung bestim m ter 
W ellenlängen.

ß ) Der F arbensinn  von Crangon vulgaris. 
v . B u d d e n b r o o k  definiert den Begriff „Farbensinn der T iere“ in: 

Grundriß der vergleichenden Physiologie, Bd. 1, S. 79, folgendermaßen: 
„Farbensinn  bei Tieren bedeu tet n ichts anderes, als daß dieselben fähig 
sind, L icht von verschiedener W ellenlänge zu unterscheiden und durch 
qua lita tiv  verschiedene Bewegungen auf dasselbe zu reagieren.“  Einige 
Zeilen weiter unten  schreibt der gleiche A utor: ,,. . . Die M ethoden, m it
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deren Hilfe der Farbensinn  der Tiere untersucht w erden kann, sind ver­
schieden. . . . Bei F ischen und K rebsen kann die Anpassung der K örper­
farbe an die Um gebung stud iert w erden.“

D a wir ja  n ich t im stande sind, die F a rb empfindung  der T iere zu 
prüfen, so besteh t die oben angeführte D efinition des tierischen F arben ­
sinnes wohl zurecht, tro tzdem  sie sich nicht m it dem Sinneseindruck, 
sondern nur allgem ein m it dem Reaktionseffekt befaßt, den eine Farbe 
bei einem Tier hervorruft.

Die U ntersuchungen über die Einw irkung von B eleuchtungsstärke 
und W ellenlänge auf den Farbwechsel von Crangon vulgaris haben ge­
zeigt, daß die Chrom atophoren dieses K rebses auf bestim m te Farben  
(Gelb und R ot) spezifisch reagieren. D am it is t —  der eingangs angeführ­
ten  Definition entsprechend —  der Farbensinn  für Crangon vulgaris 
bewiesen.

Dieses Ergebnis is t darum  von Bedeutung, weil der Farbensinn  bei 
höheren K rebsen noch n ich t m it B estim m theit nachgewiesen ist. A n­
genommen w urde er ja  von Mxnbxewicz fü r die M askierungskrabben 
M aja verrucosa und  M aja squinado. Jedoch is t bei diesen Versuchen 
der H elligkeitsw ert der in  Frage stehenden Farben  (Grün und  Rot) 
n ich t beachtet. Auch Versuche von K e e b le  und GäMBLE an  Hippolyte 
varians scheinen fü r einen Farbensinn dieses Krebses zu sprechen ; doch 
ist dafür von den beiden englischen A utoren kein exak ter Beweis e r­
bracht worden. Som it dürften  die hier m itgeteilten  Versuche an  Crangon 
vulgaris der erste sichere Nachweis eines Farbensinnes bei höheren 
K rebsen sein. F ü r Daphnien  is t ja  ein Farbensinn  schon länger nach­
gewiesen (Arbeiten von v. F r isc h , K o e h le r ,  K u p p e lw ie se r)  1).

Über den Farbenwechselm eehanism us bei Crangon vulgaris.
I. Fragestellung.

Über die Funktionsw eise der Farbwechseleffektoren, der Chrom ato­
phoren, haben  w ir durch die vorzügliche DEGNERsche A rbeit genaue
K enntnis. A ber über die Reizleitung von Reizrezeptor zum  Erfolgs- 
 . %

!) Es könnte gegen die hier m itgeteilten Versuche vielleicht der Einwand 
gemacht werden, ich h ä tte  nicht m it monochromatischen Farben gearbeitet; 
denn die H e r i n g s  chen Farbpapiere sind natürlich Mischfarben. Diesem E in­
spruch ist zu entgegnen:

1. Monochromatische Farben kommen in der N atu r nicht vor; sie kommen 
also für die Biologie des Crangon gar nicht in Frage.

2. W enn die hier verwendeten HERiNGschen Farbpapiere auch Mischfarben 
sind, so zeigte eben das Tier eine spezifische R eaktion auf eine bestimmte 
Mischfarbe. U nd ob ein Tier einen Farbensinn für monochromatische Farben 
oder für Mischfarben ha t, das ist ja  für die Lösung des Problems ganz einerlei. 
Denn niemand wird auf den Gedanken kommen, einen „Reinfarbensinn“ und 
einen „Mischfarbensinn“ bei Tieren unterscheiden zu wollen.
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organ wußte m an, wenigstens fü r Am phibien , Reptilien  und  Krebse bis 
vor kurzem  in  keiner Weise Bescheid. Man ste llte  sich analog dem, was 
m an von den Fischen wußte, den Vorgang einfach so vo r: der Beiz wird 
— wenigstens in  den m eisten Fällen  —  vom  Auge auf genommen und 
dann über das Zentralnervensystem  der Chrom atophore zugeleitet.

Gegen diese Theorie sprachen einige schwerwiegende Tatsachen:
1. Noch nie is t es gelungen, an den Farbzellen  der K rebse N erven­

endigungen festzustellen. Die verschiedensten Forscher haben alle mög­
lichen M ethoden angewendet, und  doch is t ihnen  nie ein Erfolg be- 
schieden gewesen. Auch D e g n e r  h a t sich m it diesem Problem  be­
schäftigt. E r fertig te  eine große Anzahl von P räp ara ten  an (M ethylen­
blaum ethode und  Osmiumsäureschwärzung), aber er konnte nu r ein 
,,dichtes Anlegen“ der Chrom atophoren an die N ervenstränge, nirgends 
einen Zusam m enhang beobachten.

2. Ich  konnte  —  analog den Versuchen M e n k e s  an Idotheen — 
bei Crangon das Zentralnervensystem  des Abdom ens an  irgendeiner 
beliebigen Stelle durchschneiden, stets zeigte das T ier noch am  ganzen 
K örper, auch an  den h in ter der Durchschneidungsstelle gelegenen Teilen, 
ungem inderte Bewegungsfähigkeit des Pigm entes, ungestörte F arb ­
wechselfunktion.

Desgleichen füh rte  ich die Durchschneidung des peripheren N erven­
systems in  der verschiedensten Weise des öfteren durch. Auch dadurch 
konnte die A npassungsfähigkeit des Tieres n ich t gestört werden.

Schon diese Befunde legten den Gedanken nahe, daß es sich m it der 
Reizleitung vom Auge zu den Chrom atophoren anders verhalte als man 
bisher angenom m en ha tte .

Zwei w eitere T atsachen lenk ten  auf ganz neue Bahnen.
Das eine w ar die K enntn is der vortrefflichen A rbeit von 0 . L o e w i  

,,Ü ber hum orale Ü bertragbarkeit der H erznervenw irkung“ ( P f l ü g e r s  
Archiv 189, 1921; 193, 1922). L o e w i  stellte  folgendes fest:

I .  Bei Vagus- bzw. Akzeleransreizung am  isolierten K altb lü ter­
herzen (Rana esculenta u. a.) ü b t der H erzinhalt, auf andere, nicht 
gereizte Herzen übertragen, Vagus- bzw. Akzeleranswirkung (Verlang­
samung und  Beschleunigung der H erztätigkeit) aus.

Es ist also (wie schon B a y l i n  1920 verm utete) wenigstens fü r Vagus 
und Akzelerans bewiesen, daß N erven auf dem Umweg der Bildung 
einer chemischen Substanz wirken.

II . Die Bildung der -wirksamen Stoffe und ihre Ü bertragung in  den 
H erzinhalt erfolgt e rs t un ter dem  Einfluß der Nervenreizung.

I I I .  Die N atu r der Stoffe: beim Vagusstoff handelt es sich um 
Neurin oder vielleicht um Cholinester. Der Akzeleransstoff ist noch 
nicht gefunden.
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D as für uns wesentliche is t die neue E rkenntn is der N ervenw irkung 
und vor allem die Möglichkeit ihrer Ü bertragung auf andere Individuen.

E s schien nach der K enntnis der LoEWischen A rbeiten  die Annahm e 
n ich t aussichtslos, daß vielleicht auch beim  EarbW echselmechanismus 
verw andte Verhältnisse vorliegen könnten.

Die Annahm e wurde u n te rs tü tz t durch eine zufällig gem achte B e­
obachtung: Zwei Gelb tiere w urden zusam m en im  gleichen Gefäß g e ­
halten . Sie zeigten beide die oben beschriebene Anpassung an gelbe 
Umgebung. Auch das Chrom atophorenbild unterschied sich in  keiner 
W eise von den gewöhnlichen Befunden: starke E xpansion des gelben, 
schwache Expansion des dunklen Pigm ents. —  Eines N achts nun  fraß 
das stärkere Gelbtier seinen schwächeren G efährten auf. Am Morgen 
zeigte sich die überraschende W irkung dieser M ahlzeit: das T ier war 
so s ta rk  gelb geworden, wie ich es noch nie vorher gesehen h a tte . Die 
Chrom atophoren zeigten eine bedeutende Menge und E xpansion des 
gelben Pigm entes und zudem war in  den m eisten Earbzellen das dunkle 
P igm ent völlig kontrah iert.

Diese Beobachtung brachte uns —  im  Zusam m enhang mit- den oben 
dargelegten Gedankengängen —- auf einen ganz neuen W eg, den Earb- 
wechselmeehanismus bei Crangon zu untersuchen. Es w ar ja  bei der 
eben beschriebenen Beobachtung n ich t anzunehm en, daß die E rhöhung 
der Gelbfärbung einfach dadurch en tstanden  sei, daß das T ier das gelbe 
P igm ent seines Opfers verzehrt h a tte . Nein, wir m ußten uns die Sach­
lage folgenderm aßen vorstellen: die starke Ausprägung der Gelbanpas­
sung en tstand  durch die Aufnahme von irgendwelchen, wahrscheinlich 
in  der Körperflüssigkeit lokalisierten Stoffen, die Expansion und viel­
leich t auch Verm ehrung des gelben Pigm entes bewirken.

II. Versuchs verlauf und seine Ergebnisse.
Von dieser H ypothese ausgehend, m ußte es nun unser Ziel sein, die 

Earbw echselreaktion eines Tieres durch B luttransfusion auf ein  anderes 
nicht angepaßtes T ier zu übertragen.

D er Versuchs verlauf, der zu diesem  Ziel führte, sei nun im  fol­
genden kurz beschrieben: M it einer feinen Spritze wurde einem in  
dunkler Um gebung dunkel gewordenen T ier aus dem dorsalen B lu t­
gefäß etw a 1 /io—-1/4 o ccm B lut entnom m en. Die Stelle der B lu ten t­
nahm e wurde variiert, doch führte  dies nie zu einer Änderung der E r­
gebnisse. S tets w urde darauf geachtet, daß die entnom m ene Flüssig­
k e it ganz k lar war, so daß m an also sicher sein konnte, nu r B lutflüssig­
k e it und  n ich t etw a auch Teile irgendwelcher anderen Stoffe in der 
Spritze zu haben.

Die entnom m ene Flüssigkeit w urde nun einem W eißtier an  irgend­
einer Stelle —  m eist zwischen zwei Abdom inalsegmenten — injiziert.
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D abei is t es sehr ratsam , daß m an ste ts zu zweien a rbe ite t: der eine 
h ä lt  das Tier, der andere fü h rt die Spritze.

N ach der B lutinjektion w urde das W eißtier, dem  das B lu t des 
D unkeltieres eingespritzt worden w ar, wieder in  seine weiße Schale 
gesetzt, so daß es also den optim alen Bedingungen für Hellfärbung 
ausgesetzt war.

Aber ganz entgegen den Um weltbedingungen begann sich bei den 
Versuchstieren bereits nach 5— 8 M inuten das Telson dunkel zu färben. 
In  10— 20 M inuten war auf dem  ganzen K örper das dunkle Pigm ent 
deutlich expandiert: Die Versuchstiere waren infolge der Transfusion  
von Blutflüssigkeit aus Dunkeltieren trotz der Umweltbedingungen dunkel 
geworden. Sie behielten diese D unkelfärbung 30, 60 M inuten, ja  sogar 
bis 2 Stunden nach der B lutinjektion.

N un lag natürlich  der E inw and sehr nahe, daß die Dunkelfärbung 
durch den Stichreiz, durch die B lutverm ehrung oder B lutdrucksteigerung 
usw. en tstanden  sein könnte.

Es gab nu r eine einzige M ethode, den

Kontrollversuch,
um  alle die vielen in  B etrach t kom m enden Fehlerquellen sicher äus- 
zuschalten: W enn m an einem W eiß tie r genau' in  der oben geschilderten 
W eise B lut eines anderen W eißtieres injiziert, dann is t nu r der eine 
F ak to r der B lutherkunft (von einem W eiß- bzw. Dunkeltier) verändert. 
U nd in  der T a t: spritzt m an B lut eines W eißtieres einem anderen W eiß­
tie r  ein, so zeigt es keine E xpansion des dunklen Pigm entes, sondern 
behält unverändert seine W eißfärbung.

D urch diesen K ontrollversuch w ird es also m it Sicherheit bestätigt, 
daß im  B lu t eines D unkeltieres Stoffe vorhanden sind, die in  ein in 
weißer Umgebung befindliches W eißtier eingespritzt, Expansion des 
dunklen Pigm entes bewirken.

Die Photographie, Abb. 11, zeig t zwei W eißtiere vor der B lu t­
transfusion. Die Abb. 12 zeigt die beiden näm lichen Tiere, das eine 
etw a 10 M inuten nach der In jek tion  von B lut eines Dunkeltieres, das 
andere (Kontrolltier) 10 M inuten nach der In jek tion  von B lut eines 
hellangepaßten Tieres.

Die Fehlschläge bei den Versuchen waren ganz gering. Von den 
46 protokollierten Versuchen der B luttransfusion von einem D unkel­
tie r in ein H elltier schlugen zwei Versuche fehl, in  zwei Fällen also stellte 
sich keine deutliche D unkelfärbung ein. In  Prozent um gerechnet sind 
das 4,8 vH  Fehler. —  Bei den ebenfalls 46 protokollierten Kontroll- 
versuchen (Bluttransfusion von einem  W eißtier in  ein anderes W eißtier)
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mißlang nur ein Versuch, bei dem  das Tier aus bis je tz t unbekannten  G rün­
den dunkel wurde; das sind also nur 2,4 vH  Fehler. D ieser geringe Feh ler­
betrag vermag in keiner W eise die Beweiskraft der Versuche zu schm älern.

Abb. 11. A  und B : Zwei Weißtiere vor der Bluttransfusion.

Abb. 12. Die gleichen Tiere A  10 M inuten nach der Injektion von B lut eines Weißtiers. B  10 Minu­
ten  nach der Injektion von Blut eines Dunkeltiers.

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 5. 16a
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N ur ganz wenige Tiere gingen an den Folgen der B lutin jektion zu­
grunde. Diese Fälle sind natürlich  un ter den genannten 46 Versuchen 
nicht m itgerechnet.

Anders stand es m it den Tieren, denen B lut entnom m en wurde: 
von ihnen ging ein großer Teil bald nach der B lutentnahm e ein. — 
Einiges Interesse verd ient auch die Beobachtung, daß die W eißtiere, 
denen bei den K ontrollversuchen B lut entnom m en wurde, kurze Zeit 
nach der B lutentnahm e starke Expansion des dunklen Pigm entes 
zeigten.

Setzt m an ein H elltier, bei dem m an vorher durch m ehrere Vor­
prüfungen die Anpassungsgeschwindigkeit an  dunkle Um gebung genau 
festgestellt ha tte , nach der In jek tion  von B lu t eines D unkeltiers n icht 
in eine weiße, sondern in  eine schwarze Schale, so zeigt sich, daß die 
Anpassungszeit um  ein D ritte l oder gar um  die H älfte  verringert ist. 
Auch dieser Versuch -wurde in m ehreren Fällen  stets m it dem gleichen 
Erfolg durchgeführt. ♦

N atürlich versuchte ich auch eine U m kehrung des Versuches: ich 
injizierte B lut eines W eißtieres in  ein Dunkeltier, das in  seiner dunklen 
Umgebung belassen wurde. H ierbei blieb ste ts das D unkeltier dunkel 
und zeigte keine Spur von Aufhellung.

Die Versuche über Ä nderung der Anpassungsgeschwindigkeit durch 
B luttransfusion verlangen eine äußerst sorgfältige Vorprüfung jedes 
einzelnen Tieres. Sie w erden noch weiter fortgesetzt. Möglicherweise 
findet sich hier der Weg, einen die HeWfärbung bewirkenden Stoff 
festzustellen.

III. Durch Bluttransfusion bewirkte Gelbfärbung.

Schöne Ergebnisse zeitig ten auch folgende Versuche: E inem  in 
weißer Schale befindlichen H elltier wurde B lutflüssigkeit eingespritzt, 
die einem Gelbtier entnom m en worden war. Trotzdem  das T ier nun 
weiterhin in der weißen Schale belassen wurde, stellte  sich doch nach 
10— 15—30 Stunden starke E xpansion des gelben Pigm entes ein, die 
dem Tier eine schwachgelbe Tönung gab. Die lange D auer bis zum 
E in tr itt  der E eak tion  e rk lä rt sich aus dem oben über Gelbanpassung 
Gesagten.

E inen deutlichen E indruck von der W irkung der Gelbtransfusion 
geben die Bilder Taf. I I I  Abb. 10— 12. H ier is t dreimal die nämliche 
Chromatophore —  als K ontrollchrom atophore gleichsam —  dargestellt : 
Zuerst bei A ufenthalt des Tieres in weißer Umgebung, dann in einer
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m ittleren  Graustufe, Grau V—VI, um die Menge des dunklen Pigm entes 
zu zeigen und schließlich nach der In jek tion  von B lutflüssigkeit eines 
gelbangepaßten Tieres. Dabei is t deutlich die Anreicherung und die 
die anderen Pigm ente überflügelnde Expansion des gelben Pigm entes 
zu erkennen.

Taf. I I I  Abb. 13—15 zeigt in gleicher Weise die Kontrollchro- 
m atophore eines anderen Tieres. H ier ist eine Chrom atophore gewählt, 
die ursprünglich sehr -wenig gelbes Pigm ent enthielt. Aber auch hier 
ste llt sich das gleiche Ergebnis ein, das die W irkung der Gelb tran s­
fusion kundgibt.

B edeutend steigern läß t sich noch die W irkung dieser Versuche, 
wenn m an Tiere verwendet, die vorher schon in  gelber Umgebung ge­
halten  worden waren, also schon gelbes Pigm ent angereichert hatten . 
In jiz iert m an solchen Exem plaren nach n ich t allzulangem A ufenthalt 

in  weißer Schale B lut eines gelbangepaßten Tieres, so erhalten  sie in 
etw a 5— 10 S tunden eine deutlich zitronengelbe Färbung.

IV. Verwandte Versuche englischer und amerikanischer Autoren an
Amphibien und Reptilien.

Zweieinhalb M onate nachdem  ich im  Ja n u ar und Februar 1925 die 
eben geschilderten B luttransfusion s versuche an  Crangon vulgaris durch­
geführt h a tte , erfuhr ich durch die schon zitierte  Farbwechselm onogra­
phie von L. T. H o g b e n  (1924) von den sehr ähnlich verlaufenen V er­
suchen, die an Reptilien  und Amphibien  vorgenom m en worden waren. 
E ine klare D arstellung dieser U ntersuchungen g ibt v. B u d d e n b r o o k  
(Grundriß der vergleichenden Physiologie Bd. 2, S. 394-ff.). H ier sei 
nur kurz folgendes erw ähnt:

R eptilien : R ê d e i e l d  arbeitete an  Phrynosoma. D urch den Einfluß 
von Störungsreizen w ird dieses Tier bleich. Dieses Ausbleichen konnte 
nun R e d e i e l d  durch B luttransfusion auf andere ungereizte Tiere über­
tragen. Außerdem  gelang ihm der Nachweis, daß der Reiz vom R eiz­
em pfänger zur Nebenniere geleitet wird, do rt innere Sekretion (Adre­
nalin) hervorruft und dann auf dem Blutwege durch den ganzen K örper 
verbreite t wird. Ähnlich liegen die Verhältnisse bei Amphibien  (Arbeiten 
von S m i t h , A l l e n , H o g b e n  u. a.). N ur leiste t hier die Hypophyse, was 
bei den Reptilien  die Nebenniere besorgt.

Es soll h ier n ich t näher auf diese sehr wertvollen A rbeiten einge­
gangen werden. F ü r mich bedeuteten sie, als ich sie kennen lernte, eine 
große U nterstü tzung, weil sie die Grundgedanken meiner Versuche 
bestätigten. D enn es wurde mir anfangs —  tro tz  der einwandfreien 
Durchführung —  n ich t leicht, an meine Versuche zu glauben, weil sie 
m ir zu neuartig  erschienen.

16*
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V. Auswertung der an Crangon vulgaris gewonnenen Ergebnisse der 
Blutübertragung und Versuch ihrer Deutung.

Trotzdem  die h ier beschriebenen Versuche nu r ein Anfang sind, der 
gewissermaßen e rs t das Tor zu einem neuen Forschungsweg eröffnet, 
so lassen sich doch aus den bis je tz t gewonnenen Ergebnissen allerlei 
Schlüsse ziehen.

Die Tatsache, daß ein Weiß tie r nach der In jek tion  von B lu t eines 
D unkeltiers sich tro tz  der H altung in  w eißer Schale ziemlich rasch 
dunkel färb t, beweist, daß in  der B lutflüssigkeit eines D unkeltiers 
infolge des Dunkelreizes Stoffe vorhanden sind, die Dunkelfärbung 
bewirken.

F ü r den O rt der Bildung dieser Stoffe bestehen  zwei Möglichkeiten. 
Die Verhältnisse können so liegen wie bei den Am phibien  und  Reptilien : 
der Reiz w ird vom  Auge zu einer Drüse geleitet, die ihrerseits durch 
innere Sekretion den Reiz auf dem Blutweg den Chrom atophoren m it­
te ilt. Als solche Drüse käme möglichenfalls die an  den Augenarterien 
der Decapoden liegende sogenannte Lym phdrüse in  B etracht. D a ja 
bis je tz t D rüsen innerer Sekretion bei Arthropoden m it Sicherheit noch 
n icht festgestellt sind, wäre ein Nachweis einer im  oben angedeuteten 
Sinne verlaufenden Funktion dieser Lym phdrüse oder einer anderen 
Drüse von ganz besonders großem W ert.

Es is t  aber auch möglich, daß die Bildung der w irksam en Stoffe 
ohne die Zwischenschaltung einer innersekretorischen Drüse durch 
direkte Einw irkung des Reizes auf das jeweils im Auge befindliche Blut 
vor sich gehe. E ine solche Lösung des Problem s brächte natürlich  für 
P r z ib r a m s  biochemische Theorie des Farbwechsels eine grundlegende 
B estätigung.

Bis je tz t sind meine Versuche, die durch eine Durchschneidung des 
Nervus opticus in  oder hinter dem Augenstiel die letztgenannte der beiden 
Möglichkeiten zu bestätigen suchten, ste ts von negativem  Erfolg ge­
wesen. N atürlich  kann  dies an der bei der K leinheit des Versuchs­
objektes so schwierigen O perationstechnik gelegen haben. Ich  hoffe 
aber diese F ragen in n ich t allzu ferner Zeit an  geeigneten, größeren 
V ersuchstieren endgültig entscheiden zu können.

Ebenso sind noch weitere experim entelle A rbeiten nötig, um die 
+ -W irkung etwaiger innersekretorischer Drüsen festzustellen und über 
die chemische N atu r der w irksam en Stoffe Aufklärung zu bringen.

Sehr wesentlich is t die Feststellung, daß der durch Übertragung 
von B lut eines D unkeltiers hervorgerufene Reiz zur Dunkelfärbung 
stärker ist, als der von der Um gebung ausgehende Hellreiz, während 
um gekehrt ein von der Umgebung ausgehender Dunkelreiz n icht durch 
In jek tion  von W eiß tie rb lu t überw unden werden konnte. E ine E r­
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klärung dieser Tatsache zu geben, kann einstweilen noch  n icht gewagt 
werden.

Abschließend soll zu dem  K apite l „B luttransfusionen“ nu r gesagt 
werden, daß die neuen Ergebnisse die Anschauungen ü b e r den F a rb ­
wechselmechanismus in  ganz neue Bahnen geleitet haben , daß es aber 
noch sehr vieler A rbeit bedarf, bis eine völlige K larstellung  der V erhält­
nisse erreicht ist. Es soll h ier ausdrücklich beton t sein, daß das hier 
über den Farbwechselmechanismus bei Crangon Gesagte lediglich den 
C harakter einer I. M itteilung ha t. Die Suche nach der fraglichen Drüse 
innerer Sekretion, die Ü bertragung von Färbungen p e r  os, die E in ­
w irkung chemischer Agentien auf den Farbwechsel, sowie B lu ttran s­
fusionsversuche an geblendeten T ieren u. a. m. sind d e r Gegenstand 
fortgesetzter, noch nicht zur Veröffentlichung reifer Versuche. N ur an- 
deuten  möchte ich zum Schluß die Meinung, daß M ethode und Idee 
der B lutübertragung auf andere, m ehr oder weniger angrenzende Ge­
biete angewandt, noch zu überraschenden Erfolgen führen  können.

K urze Zusammenfassung der H auptergebnisse.
1. Crangon vulgaris h a t in  seinen Chrom atophoren v ier Pigm ente: 

Sepiabraun, W eiß, Gelb, R ot. (Die Reihenfolge entsprich t den M engen­
verhältnissen.)

2. Sämtliche vier Pigm ente können in  ein und derselben Chrom ato­
phor e Vorkommen. M onochromatische Chromatophoren en tha lten  ste ts 
das sepiabraune Pigm ent, das bei erwachsenen Tieren überhaup t in 
säm tlichen Chrom atophoren zu finden ist.

3. In  der Verteilung der Farbzellen über den Körper g ib t es gewisse 
Gesetzm äßigkeiten.

4. Die m onochrom atischen Zeichnungschrom atophoren des 5. und 
6. Abdominalsegmentes haben bei Crangon vulgaris der K ieler Föhrde 
n ichts m it dem Chitinpanzer zu tun .

5. D en Em bryonen und  den  bis 8 Tage alten  L arven feh lt das 
weiße P igm ent; sein erstes A uftreten  is t noch unbekannt.

6. Die Anordnung der Chrom atophoren auf den K örper junger 
L arven (Mysisstadium) zeigt eine ausgeprägte Zellkonstanz nach Zahl 
u n d  Lage.

7. Bei Crangon vulgaris kom m en individuelle und lokale Verschieden­
he iten  morphologischer und physiologischer Eigenschaften vor.

8. Die Farbwechselfähigkeit besitz t Crangon vom ersten bis zum 
le tz ten  Tage seines Lebens.

9. Sehr alte  Tiere zeigen allerdings zuweilen eine gewisse T rägheit 
im  Farbwechsel.



G. K oller: Uber Chromatophorensystem,

10. Die H äutung h a t m itun ter eine L ab ilitä t der Färbung (Neigung 
zum Dunkelwerden) im Gefolge.

11. Die H äutung verursacht keine Ä nderungen morphologischer Art 
im Chrom atophorensystem  erw achsener T iere.

12. Ohne W irkung auf Färbung  und Farbw echsel sind: Ernährung, 
Tem peratur, Salz- und  Sauerstoffgehalt des W assers.

13. Crangon vulgaris der K ieler Föhrde zeigt den periodischen F arb ­
wechsel nur in  beschränktem  Maße.

14. Die Ausschaltung u ltrav io le tter S trah len  h a t —  entsprechend 
den natürlichen  Gegebenheiten —  keinerlei W irkung auf das Chrom ato­
phorensystem  des Crangon.

15. Crangon verm ag sich durch entsprechende Pigm entbewegungen 
an weiße, schwarze, gelbe, orangefarbene und  ro te  Um gebung gut 
anzupassen.

16. Die Anpassung h ä lt ste ts solange an, als das T ier in der betref­
fenden Umgebung gehalten wird.

17. An andere, als die den P igm entfarben entsprechenden U m ­
gebungen vermag sich Crangon n ich t anzupassen.

18. Vergleicht m an den Z ustand ein und derselben Chromatophore 
beim  A ufenthalt des Tieres in  12 verschiedenen Helligkeitsstufen 
(weiß über 10 Graustufen bis schwarz), m it dem Z ustand der gleichen 
Chrom atophore nach A ufenthalt des Tieres in  gelber oder ro ter U m ­
gebung, so kann m an feststellen, daß im letzteren F a ll die Chrom ato­
phore eine spezifische R eaktion  zeigt : überwiegende E xpansion des 
gelben bzw. roten Pigm entes.

M it H ilfe dieser Methode konnte bewiesen werden:
a) daß die W ellenlänge des von der Umgebung ausstrahlenden 

Lichtes im  Gegensatz zur B eleuchtungsstärke von ausschlaggebender 
B edeutung für den Farbw echsel bei Crangon ist;

b) daß Crangon vulgaris einen Farbensinn besitzt. D am it is t zum 
ersten Male der exakte Nachweis für den Farbensinn eines höheren 
Krebses geliefert.

19. Ü berträg t m an B lutflüssigkeit eines Dunkeltieres in ein W eiß­
tier, so w ird letzteres, tro tzdem  es in optimalen Bedingungen für H ell­
anpassung belassen wird, in 8—20 M inuten dunkel. Diese D unkel­
färbung b leib t 1—2 Stunden bestehen.

20. Kontrollversuche (B lutübertragung von W eißtier zu W eißtier) 
beweisen, daß die D unkelfärbung auf Stoffe zurückzuführen ist, die 
im B lute des D unkeltiers en tha lten  sind.
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21. Injektion von B lut eines D unkeltiers verm indert d ie  Anpassungs- 
dauer an dunkle Um gebung um  ein D ritte l oder gar um  die H älfte  der 
sonstigen Anpassungszeit.

22. In jek tion  von W eißtierb lu t in Dunkeltiere, die in  dunkler U m ­
gebung gelassen wurden, bew irkte keine Aufhellung.

23. W ird einem W eißtier Blutflüssigkeit von einem  gelb angepaßten 
Tier injiziert, so w ird es tro tz  seines Verbleibes in weißer Schale gelblich.
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Erklärung der Tafelabbildungen.
T afe l V I.

Abb. 1. Typische Chromatophore eines Tieres m it Rottendenz.
Abb. 2. M onochromatisch-rote Chromatophore eines jungen Crangon.
Abb. 3. Zeichnungschromatophoren des 5. Abdominalsegmentes.
Abb. 4. Zone m it zerfallenen Chromatophoren im  K ontraktionszustand.
Abb. 5. Die gleiche Zone im Expansionszustand.

T afe l V II.
Grauserie m it Gegenüberstellung von Gelb. — Stets die gleiche Chromato­

phore bei A ufenthalt des Tieres auf Weiß (Abb. 1), G raustufe I —V I (Abb. 2— 7), 
Graustufe V III (Abb. 8), Graustufe X  (Abb. 9) und Gelb (Abb. 10).

T afe l V III.
Grauserie m it Gegenüberstellung von Rot. — Stets die gleiche Chromato­

phore nach A ufenthalt des Tieres auf Weiß (Abb. 1), auf Graustufe I  (Abb. 2), 
auf Graustufe I I I— V (Abb. 3— 5), auf Graustufe V II (Abb. 6), auf Graustufe 
V III  (Abb. 7), auf Graustufe X  (Abb. 8) und auf R ot (Abb. 9).

Abb. 10— 12. Dreimal die gleiche Chromatophore bei A ufenthalt des Tieres 
auf Weiß (Abb. 10), auf Grau V (Abb. 11) und auf W eiß nach der Injektion 
von B lu t eines Gelbtieres.

Abb. 13— 15 ebenso wie Abb. 10— 12, nur is t die K ontrollchrom atophore 
sehr arm an gelbem Pigment.


