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Einleitung

Unter den Wirbeltiergruppen sind die Amphibien bzgl. des Farbensehens
bisher noch kaum untersucht worden. Fiir einen Farbensinn gewisser Am-
phibien sprechen aber neben morphologischen (Zapfen) auch verschiedene
physiologische Befunde.

Von Hgess (1910) hat 3 Amphibienarten (Diemictylus vividescens, Bufo
vulgaris und Xenopus Miilleri) im Spektrallicht gefiittert; aus seinen Ver-
suchen glaubt er schliessen zu diirfen, dass sich der sichtbare Spektralbereich
bei Amphibien etwa soweit wie beim Menschen erstreckt, und dass die
Dunkeladaptation auch wie beim Menschen verliauft, wobei das Helligkeits-
maximum zwischen Gelbgriin und Griin liegt. Zipsg (1935) hat nach dem-
selben Prinzip gearbeitet und gibt an, dass auch ultraviolettes Licht fir
Frosche und Kréten sichtbar sei. HinmstepT und NAGEL {1900) untersuchten
die durch verschiedene Spektrallichter bewirkten Netzhautstréme und fanden
fiir das Hellauge des Frosches das Maximum der photoelektrischen Wirkung
im Gelb (590 pu). Dieses Ergebnis wurde von Piper (1904) bestitigt und von
Brossa und Konrrauvsca (1913) so erweitert, dass beim Dammersehen die
maximalen Reizwirkungen (bez. Latenz, positive Eintrittschwankung und
sekundire Erhebung) {ibereinstimmend zwischen 535 und 546 py. fallen. Hier
sieht man eine Tatsache, die durchaus dem PURKINJE'schen Phinomen fiir
das Menschenauge entspricht. Die beiden letzteren Autoren haben weiter

1) Die vorliegende Untersuchung wurde im Zoologischen Institut der Universitit
Minchen im Jahre 1936-1938 vorgenommen. Herrn Prof. Dr. v. Friscu danke ich hier
herzlichst fiur die Anregung zu dieser Studie und die Uberlassung eines Arbeits-
platzes sowie Materials, insbesondere auch fiir seine bestindige Anleitung. Herrn Dr.
Kaumany bin ich zu vielem Dank fiir seine freundliche Hilfe und steten Ratschlige
verpflichtet.
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die ,, Farbenempfindlichkeit “ der Froschnetzhaut erdrtert, und zwar auf
Grund der Tatsache, dass jede je nach den einzelnen Spektrallichtern typische
Kurvenform des Elektroretinogramms durch Intensititsverinderung nicht
auszugleichen ist. Nach Komxrrauscu (1918) werden die Kurvenformunter-
schiede ganz gering, wenn sich die Netzhaut unter den Bedingungen des
Dammersehens befindet.

Solche Versuche fiihrten schon zu der Vermutung, dass die Amphibien,
wenigstens die Anuren einen Farbensinn haben, welcher in verschiedenen
Punkten—futtersichtbarer Spektralbereich, Purkinig’sches Phinomen, je
nach dem Farbenlicht qualitativ verschiedener Netzhautstrom usw.--dem-
jenigen des Menschen nahesteht. Was aber die Untersuchung des Farben-
sinnes durch die Dressurmethode anbetrifft, so gibt es meines Wissens
nur 2 Arbeiten (ScuiTzLER, 1933 und DIEBSCcHLAG, 1935), die mir beide nicht
ganz lickenlos erscheinen, um einen Farbensinn schon entscheidend nachzu-
weisen. Mit den Erdkroten hat ScuiTzLER 2 Reihen von Farbendressuren
durchgefiihrt: Beim Sukzessivverfahren werden deh Kréten ein positives
und ein negatives Farbenstibchen—beides diinne Pappstreifen von 22X 1.8 cm,
worauf HErNG’sche Farben- od. Graupapiere aufgezogen und erbsengrosse
Rindfleischstiicke angeklebt sind—nacheinander gezeigt; die Krote bekommt
einen elektrischen Schlag, wenn sie von der negativen Farbe frisst. Ge-
messen wird dabei die Reaktionszeit (d. h. die Zeit, die zwischen dem Er-
blicken des Futters und dem Fressen liegt), welche bei der negativen Farbe
grosser als bei der positiven werden soll. Bei dieser Dressurreihe war
jedoch kein ,, reiner “ Versuch eingeschaltet, welcher aber als Beweis daffiir,
dass die Kroten wirklich auf Farben dressiert sind, erforderlich gewesen wire.

Beim Simultanverfahren werden nun den Kréten zwei Farben nebenein-
ander angeboten; zur Dressur wird die Gewohnheit der Kréten benutzt, sich
nach dunklien Stellen zu begeben. Die Krote hat die Wahl zwischen zwei
Eingingen, die in ein dunkles Feld fihren und durch je zwei verschieden-
farbige Tafeln (6.7>(6.7 cm) voneinander zu unterscheiden sind. Kommt die
Kroéte niher an einen negativen Eingang, so wird sie durch einen leichten
Schlag mit einem Stibchen bestraft. Bei Anwendung dieser Methode kann
man aber fragen: Ist es geeignet, gerade fiir Farbendressur eine Gewohn-
heit des Tieres zugrundezulegen, die offenbar durch den Helligkeitssinn
gesteuert wird? In diesem Zusammenhang erscheint mir der Umstand
bedenklich, dass ScutrzLER viele Dressuren auf dunklere (-) gegen hellere
Farben (—) mit Erfolg gemacht hat, wihrend eine Dressur auf hellere (z. B.
Gelb) gegen dunklere (z. B. Blau) nicht angegeben ist (s. unten). Sein Er-
gebnis lautet: Die Kréte sieht Rot, Gelb und Blau als Farben, wahrend sie
Grin und Grau gleicher Helligkeit verwechselt, also griinblind ist.

In der Arbeit, die hauptsidchlich der Untersuchung der Grosshirnfunk-
tion gewidmet ist, hat DigpscHLAG Molche und Frésche auf Farhen zu dres-
sieren versucht. Nach der Nipfchenmethode von v. Frisca wurden Molche
(Triton cristatus und T. alpesivis) auf Rot und Blau dressiert. In den ersten
Tagen wurde das Tier nur mit der Dressurfarbe zweimal pro Tag gefiittert,
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nach 3-4 Tagen wurden dem Tier 3-8 Gegenfarben (Gelb, Grun und 9
Huring'sche Graustufen) neben der Dressurfarbe gezeigt (zweimalige Fiitte-
rung an jedem zweiten Tag). Mit der Dressur sank die Anzahl der Fehl-
reaktionen ab. Etwa nach 30 Tagen war die Dressur fest, deren Effekt noch
14 Tage erhalten blieb. ,, Nach weiteren 3 Wochen war die Assoziation
vollig abgebaut, konnte aber nach 3 Versuchstagen schon wieder in voller
Starke erzeugt werden,...... “  Danach miisste man also wohl ein gutes stabi-
les Farbenassoziationsvermogen der Molche anerkennen, obwohl das Wesen
ihres Farbensinnes natiirlich noch nicht véllig gedeutet ist.

DizescuLAG hat dann seine Farbendressur an Frdschen mit einer Methode
versucht, welche im Prinzip mit dem Simultanverfahren von SCHUTZLER
identisch ist; es werden nimlich den Fréschen 2 mit Farben gekennzeichnete
dunkle Wahlkisten vorgelegt, auf deren einen sie nach ihrer dunkelbevor-
zugend:n Eigenschaft zustreben und je nach dem Fall durch elektrischen
Reiz bestraft werden. Wihrend der Dressur wurde aber festgestellt, dass
die Seitentendenz des Tieres ein grosses Hindernis fiir die Farbzndressur
bildet. Nachdem die Seitentendenz durch Anwendung von 5 Wahlkésten
méglichst ausgeschaltet worden war, kam nun die zweite Schwierigkeit, d. h.
die Dunkeltendenz, die durch Dressur nicht zu tberwinden war. So istes
DiesscuLAG schliesslich nicht gelungen, Frdsche auf Farben zu dressieren.
Er sagt: , Die Farbe spielt fur die Orientierung anscheinend nur eine
geringe Rolle, wihrend ein Hinstreben zum Dunkeln (Dunkeltendenz) von
grosser Bedeutung ist.”

Die vorliegende Untersuchung hat zum Ziel nicht nur die Priifung des
Farbensshens bei Amphibien, sondern auch das Verhalten der Netzhaut-
elemente beim Ubergang vom Tagessehen zum Diammerungssehen. Hinsicht-
lich des Farbensinnes gzalangten zuerst die Larven von Amblystoma mexicanim
(Axolotl) zur Untersuchung, welche sich aber bald infolge einer allgemeinen
Dunkeltendenz als ungeeignet erwiesen. Die Untersuchung wurde dann
ausgedehnt auf die Larven von Salamandra maculosa (Feuersalamander), an
denen auch retinomotorische Beobachtungen ausgefithrt wurden. Auch hier
stellten sich Schwierigkeiten wie individuelle Seitendendenz oder allgemeine
Dunkeltendenz in den Weg, konnten aber im Laufe der Dressur mehr oder
weniger behoben werden.

Trotz des geringen Erfelges der Dressur beim Axolot]l méchte ich kurz
auf die diesbezliglichen Versuche eingehen.

Farbendressur an Axolotl

Die Schwierigkeit der Farbendressur an Axolot]l ersieht man schon aus
einem Vorversuch, bei dem das Tier mit dem gefirbten Fleisch geftittert
und dadurch auf Farben dressiert wird (s. v. FriscH, 1913). Je 3 Individuen
wurden Gelb- (Safran) oder Rot- (Lithiumcarmin) Fleischstiicke mit Futter-
stiabchen gegeben und zwar 10 mal pro Tag. Nach 10 Tagen wurde nun
dem Tier neben Gelb- bzw. Rot-Fleisch ein Blau-Fleischstlick angeboten,
das durch Zuckerfarbe gefiarbt und mit 57 Essigsdure vergallt worden war.
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Merkwiirdigerweise schossen alle 6 Tiere fast ausschliesslich auf Blau los,
obwohl! sie dann das vergillte Fleisch immer wieder ausspucken mussten.

Nach diesem Vorversuch erschien es mir erforderlich, die Farbendressur
unter noch besseren Bedingungen durchzufithren. Aus vielen Tieren wurden
nun 4 gut fressende Individuen ausgewihlt und in ein helles Warmhaus
‘gebracht, um die Fresstitigkeit des Tieres zu erhdhen, damit man hiaufiger
dressieren konnte (Wassertemp. 17-23°C). Das Tier wurde mit einem
Glasstab so gelockt, dass es sich mit dem Ricken gegen die Fensterseite
des Aquariums orientierte. Dem Tier gerade gegeniiber wurden dann 2
Farben- bzw. Grauplittchen” nebeneinander langsam ins Wasser hinein-
gehingt. Ohne vorheriges Verfahren reagierte das Tier gut auf eines der
beiden sich bewegenden Plattchen. Wenn das Tier an das Plattchen mit
der Dressurfarbe kam, bekam es das darauf gelegte Fleisch, wihrend man
die Schnauze des Tieres von oben her mit dem Plattchen schlug, wenn es
an die Gegenfarbe herankam. Jeden Tag wurde das Tier soweit gefiittert,
bis es ganz satt wurde und nicht mehr auf das Locken des Glasstabs reagierte.

Die Ergebnisse sind folgendes: 2 Tiere (Tier Nr. 3 u. 6), die auf Blau
13 gegen Gelb 4 dressiert sind, bevorzugten von vornherein Blau vor Gelb.
Tier Nr. 6 reagierte z. B. schon 36 mal auf Blau bei den ersten 50 Versuchen.
Mit der Dressur nahm aber die Anzahl der positiven Reaktionen noch weiter
zu, bis die Fehler etwa nach einem Monat auf 675 herabgesetzt waren.
Wenn nun dem Tier statt Gelb eine Reihe der Graustufen angeboten wurden,
so sieht man, wie Tabelle 1 zeigt, dass das Blau nicht qualitativ erkannt
wurde. Tier Nr. 3 verwechselte ebenfalls Blau mit dunklen Grau (30, 24),
wahrend es Blau scharf vor Gelb sowie Grau 3 vorzog.

Tabelle 1.
Versuche mit Tier Nr. 6; Blau 13 (++), Gelb 4 (=),

Graunummer?) .30 24 9 4 2 1
In je 20 reir_len Ver- Blau 8 9 12 13 20 19
%Z?eguf :reag1ert das Grau 12 11 8 7 0 1

Gelb-Blau-Dressur mit 2 Individuen (Tier Nr. 11 u. 12) ist dagegen ganz
erfolglos geblieben. Trotz der Bestrafung reagierte das Tier immer wieder
auf Blau; die Fehler betrugen je 587 (Nr. 11) und 54% (Nr. 12); die ganze
Dressurzeit hindurch (45 u. 54 Tage) erhielt sich dies Niveau mit leichten
Schwankungen. Somit ist es klar, dass das Tier eine durch Dressur schwierig

1) Farbenpldttchen wurden wie folgt hergestellt: An einem Metallplittchen (2X
2 cm.) befestigt man einen 24 cm langen Draht, der 2 cm vom Plittchen entfernt um
30" gebogen ist, damit eine Seite des Plitichens schriig nach oben gerichtet und genug
hell beleuchtet wird. In der Mitte dieser Seite hat jedes Plittchen eine kurze stumpfe
Nadel, worauf das Fleisch seinen Platz findet. Auf beide Seiten des Plittchens werden
‘Herixe'sches Gelb Nr. 4, Blau Nr. 13 oder Grauwerte der Grau-Serie aufgeklebt. Das
Plittchen wird dann in heisses Weissparaffin eingetaucht.

2) Grau 30:Schwarz, Grau 1: Weiss,
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tberwindbare Tendenz hat, das verwendete Blau 13 gegeniiber Gelb 4 vor-
zuziehen. Dass das Tier aber keine absolute Abneigung gegen Gelb hat,
wurde wie folgt nachgewiesen: Nach dem Misserfolg der Gelb-Blau-Dressur

wurde Tier Nr. 11 nun auf Gelb 4 gegen Grau 1 umdressiert. Diesmal
zeigte das Tier schon von Anfang an eine schwache G:lb-Neigung ; bei den

ersten 50 Versuchen reagierte es 29 mal auf Gelb. Die Dressurkurve stieg
ziemlich rasch auf; etwa nach 10 Tagen waren die Fehler auf 12% herab-
gesetzt und fixiert. Wenn nun dem Tier neben Gelb eine Reihe der Grau-
stufen angeboten wurde, so sah man wieder, dass das Tier nicht auf das

Gelb als Farbe dressiert war, sondern dass es noch das dunkle Grau vor
Gelb bevorzugt (s. Tabelle 2).

Tabelle 2.
Versuche mit Tier Nr. 11; Gelb 4 (+), Grau 1 (—).
Graunummer ‘ 30 24 16 9 4 ‘ 2 : 1
In je 20 reinen | ) \
Versuchen re- Gelb 5 4 3 5 6 t 12 16
aglert dasTier | Gray | 15 16 17 15 4 8 4

Diese Ergebnisse machen die Auffassung wahrscheinlich, dass Axolotl
eine allgemeine Dunkeltendenz haben, die zwar durch Dressur geférdert,
aber nur schwer ginzlichst beseitigt werden kann. Solange aber diese
Tendenz nicht ganz iberwunden wird, ist man {iberhaupt nicht in der Lage,
den Farbensinn zu prifen. Wie schwer jedoch die Dunkeitendenz zu tiber-
winden ist, zeigt uns neben der Gelb-Blau-Dressur noch eine Weiss-Schwarz-
Dressur mit 2 Tieren (Tier Nr. 3 u. 12), welche auf Grau 1 gegen Grau 30
dressiert waren. Das Tier verhielt sich zuerst, als ob ihm nur ein Schwarz-
plattchen angeboten wére. Mit der Dressur nimmt die Fehleranzahl zwar
etwas ab, sistiert aber bald auf der Héhe von etwa 507 (Nr. 12) oder sogar
707z (Nr. 3).

Also, wie Frosche und Kréten, haben Axolotl auch eine Tendenz, zum
Dunkeln hinzustreben oder dunklere Kéder gegeniiber helleren vorzuziehen,
die durch meine Doppeldressur mit Fitterung und Bestrafung nicht zu diber-
winden war (ScuirTzLer 1933, DigBSCHLAG 1935}

Farbendressur an Feuersalamanderlarven

Material.

Die Salamanderlarven, die als Material Verwendung fanden, wurden
gleich nach der Geburt in ein grosses mit Algen bedecktes Aquarium ge-
bracht und unter fliessendem Wasser mit Tubifex gefiittert. Die Versuchs-
tiere wurden dann einzeln in Aquarien von 20cm Durchmesser gehalten.
Die Fresslust der Larven steigt im allgemeinen, natiirlich auch in Abhingig-
keit von der Wassertemperatur, mit der Entwicklung langsam an, um
kurz vor der Metamorphose wieder rasch abzusinken. Nach der ersten
Hiutung der Metamorphose hat die Larve selten Appetit, soweit sie bis
dahin missig gefiittert worden ist. Jedenfalls wurde sie dann nicht mehr
zum Versuch verwendet.



212 I. HoNJo

Methodilk.

Die Fiitterungs- bzw. Dressur-Plittchen wurden auf dhnliche Weise wie
bei Axolotl hergestellt : an der rechtwinklig gebogenen Spitze eines Drahtes
(Lange 24 cm) wird ein Farben- oder Graupapier so aufgeklebt, dass man
beiderseits ein 1.5X 1.5 cm Farben- bzw. Grauplattchen, und zwar auf einer
Seite die Spitze genau in der Mitte des Plattchens sieht. Das Plattchen wird
dann kurz in heisses Weissparaffin eingetaucht und mit einer raschen Hand-
bewegung geschwungen, um es mit einer moglichst gleichméssigen diinnen
Paraffinschicht zu {iberziehen. Der Draht wird dabei etwa soweit paraffiniert,
als wie es sich um dessen im Wasser stehenden Teil handelt.

Fir die Farbenplattchen wurden HeErING sche Papiere Rot 1 usw. benutzt
(s. v. Frisch, 1914, Tafel 5). Durch Paraflinierung werden die Farben
simtlich dunkler, sind aber noch leuchtend genug fiir unsere Augen, mit
Ausnahme von Blau 12 bis 14, welche etwas weniger auffallend geworden
sind. Durch Paraffinierung bekommen auch gewisse Farben (Rot und vor
allem Griin) mehr oder weniger gelbliche Téne, so wird z. B. Grin 8 ein
typisches Gelbgriin. Beim ins Wasser Halten verblassen einige Farben (Rot
2, Grin 8, Purpur 15 usw.) ziemlich rasch, sodass man sie wenigstens einmal
jeden Tag neu herstellen muss. Als Graupapiere wurden zuerst verwendet :
GrauNr. 1,2, 3, 4,5, 7,9, 12, 16, 22, 26 und 30 der Hering'schen Graustufe.
Wie HerTER (1933) und HOrmANN (1935) schon angedeutet haben, ist der
Helligkeitsunterschied der HeriNG'schen Graustufen zu grob auf der hellen,
und zu fein auf der dunklen Seite. Ausserdem werden Graupapiere durch
Paraffinierung ebenfalls alle dunkler, sodass Nr. 7-30 auch fiir unsere Augen
schwer zu unterscheiden sind. Spiter wurde deshalb eine Reihe der Grau-
stufen aus photographischen Kopierpapieren (LEONAR, hart weiss halbmatt)
selhbst hergestellt. Zahlreiche Kopiérpapiere wurden mit einem diffusen
Licht (27 Lux) verschieden lange (0-30 Sek.) belichtet und voll entwickelt.
Unter den so hergesteliten Graupapieren wurden nun 10 Stufen von Weiss bis
Schwarz méglichst gleichmissig ausgewihlt.” Beim Ersatz der Graustufen
wurden wieder zahlreiche Kopierpapiere verschieden lange belichtet und
entwickelt, unter denen nur digjenigen, die fiir meine Augen gleich hell wie
die Originalstufen erschienen, zum Gebrauch ausgewihlt wurden. Durch
Paraffinierung dndert sich kaum die Helligkeit des Kopierpapiers; der
gelbliche Ton, der beim Pigmentpapier nicht zu vermeiden ist, entsteht auch
nicht. Nur unangenehm bei Kopierpapieren ist, dass weisse Paraffinflecke
oder andere bemerkbare Veridnderungen des Plattchens leichter entstehen,
sodass man sie ¢fters neu herstellen muss.

Die Farbendressur wurde in einem grossen hellen Aquarium-Zimmer
unter Vermeidung des direkten Sonnenlichtes durchgefiithrt. Kleine Larven
sind meistens nicht leicht an das Futterplidttchen heranzubringen. Wird
das Plattchen gleich vor das Tier gebracht und leise hin und her bewegt,
so kiimmert es sich entweder darum gar nicht oder schwimmt im Aquarium

1) Diese Graustufen werden zukiinftig mit romischen Zifferen I{Weiss)- -X {Schwarz)
bezeichnet.
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unruhig herum. Am Anfang muss man also das Plittchen mit einem an
dessen Spitze aufgespiessten Tubifex im Aquarium liegen lassen und die
Larven durch Bewegung vom Tubifex zu dem Pléttchen hinlocken. Nach
einigen Tagen kann man dann schon die Larven mit den an der Spitze
des Pliattchens angebrachten Fleischstiicken fiittern. Gréssere Larven sind
dagegen leichter an das Plattchen zu gewéhnen.

Zu Beginn der eigentlichen Dressur muss das Tier so orientiert werden,
dass ihm ein Dressur- und ein Gegenplittchen unter gleichen Bedingungen
angeboten werden kann. Sitzt das Tier z. B. an der Aquariumwand, so wird
es durch einen Glasstab weggelockt und bis zu einem geeigneten Ort ge-
fiihrt, alsdann wird der Glasstab plétzlich und zwar senkrecht heraufge-
zogen. Darauf nimmt das Tier lange eine Ruhestellung mit hochgehobenem
Kopf und gespreizten Vorderbeinen ein. Nun werden dem Tier gerade
gegeniiber in der Entfernung von 5-6 cm 2 Plattchen—1.5 cm voneinander
entfernt, an einer grauen Klemme mit ebenfalls grauen Kartonstiicken
befestigt—langsam senkrecht, notigenfalls etwas schriig von oben, hinein-
getaucht. Wenn das Tier darauf nicht gleich reagiert, wie es beim Anfang
der Dressur oft der Fall ist, so bewegt man entweder die Klemme langsam
auf und ab oder erregt mit dem Glasstab von neuem die Aufmerksamkeit
des Tieres. Kommt das Tier an das Dressurplittchen, so bekommt es das
auf dessen Spitze befestigte Fleischstiick; wenn das Tier an das Gegen-
plattchen herankommt, wird es durch das Plittchen leicht zuriickgeschlagen.
Falls das Tier nur seine Kopfstellung verdndert oder an einem Plédttchen
vorbeigeht, so wird dies nicht als Reaktion betrachtet; das Tier wird dann
wieder mit dem Glasstab gefiithrt usw., bis es ganz deutlich an eines von
beiden Plédttchen herankommt. 2 Plittchen werden rechts und links hdufig
und unregelmdéssig gewechselt und nicht tiber 3 mal in derselben Anordnung
angeboten-—mit der Ausnahme eines Sonderfalles, wo eine Rechts- bzw.
Links- Tendenz des Tieres korrigiert werden musste.

Es ist nicht anzunehmen, dass das Tier sich bei der Dressur mit
seinem Geruchsinn orientiert. Bei einer Reihe von ,, reinen “ Versuchen
wurden aber trotzdem nur solche Plittchen gebraucht, die noch nie mit
Fleisch in Beriihrung gekommen oder sonstwie verunreinigt waren.

1. Schwiervigkeit der Farbendressur; die Dunkeltendenz.

Zur ersten Reihe der Farbendressur dienten als Materialien meistens
kleine neugeborene Larven, deren lingere Fressdauer bis zur Metamorphose
ausgenutzt werden sollte. Gemiss der Fresstitigkeit wurde das Tier 5-20
mal pro Tag, und zwar nur am Vormittag dressiert. Weitere Erhdhung
der Dressur- bzw. Fiitterungsanzahl wurde in dem Gedanken vermieden,
dass Ubersitticung auf das Lernvermégen des Tieres schlecht einwirken
koénne. Benutzt wurden als Dressurfarbe Rot 1, Gelb 4 und Blau 13, als
Gegenfarbe neben den obengenannten Farben noch Griin 8 und eine Reihe
der HerinG'schen Graustufen (s. oben).

Es sind insgesamt 23 Individuen dressiert worden, ohne dass jedoch der
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geringste Erfolg erzielt werden konnte. Bei 5 Individuen war die Dressur
auf Blau bzw. Rot gegen Gelb bzw. Griin erfolgreich ; die ,, Dressurkurve
zeigt manchmal einen typischen Aufstieg, das Tier wird gewissermassen
soweit ,, dressiert *, dass es schon lebhaft auf die Dressurfarbe losschiesst,
auch wenn das Plittchen noch nicht die Wasseroberfliche erreicht hat.
Wenn man aber statt der Gegenfarbe ein dunkles Grau (Nr. 7-30) anbietet,
so muss man den Misserfolg der Farbendressur anerkennen, da das Tier
Blau bzw. Rot mit Grau verwechselt. Bei 2 anderen Individuen wurde
eine Rot-Grau(Nr. 16 u. 30)-Dressur bis zur Metamorphose durchgefiihrt,
die aber ohne Erfolg blieb. Bel 9 weiteren Individuen waren Rot-Blau-,
Gelb-Griin-, Gelb-Blau- und Gelb-Rot-Dressuren ebenfalls erfolglos. Bei den
letzten 2 Dressuren wurde sogar oft bemerkt, dass die Fehleranzahl mit der
Dressur zunahm. Dressiert wurden weiter 2 Individuen je auf Gelb und
Rot gegen die ganze Grau-Serie, die in ganz unregelmissiger Reihe an-
geboten wurde. Bis zur Metamorphose hatte das Tier aber nicht gelernt,
Gelb bzw. Rot von allen Graustufen zu unterscheiden. Die wihrend der
ganzen Dressurzeit erhaltenen Daten in Bezug auf das Reaktionsverhiltnis
zur Farbe (mit Futter) und Grau sind in Tabelle 3 und 4 zusammengestellt.

Tabelle 3.

Versuche mit Tier Nr. 14; Gelb 4 {+) gegen Grau-Serie (—).
Graunummer 1121314151719 112116122126/ 30
Das Tier reagiert | Gelb |18 14110 7| 5| 1| 2| 1| 2| 3| 4| 4
auf: Grau 37 711111411520, 19 2018181717

Tabelle 4.

Versuche mit Tier Nr. 22; Rot 1 (+) gegen Grau-Serie {—).

Graunummer 11213145 ,7,9 1216222630

auf: Grau 0 0 0 2y 1,6, 9 71121121011

j
1

Das Tier reagiert | Rot |21[22 22[20 21|17 1316|1111 |11 11
‘ !

Diese Ergebnisse deuten offenbar darauf hin, dass auch fiir die Orientierung
der Feuersalamanderlarve, wie beil Axolot], die Dunkeltendenz eine grosse
Rolle spielt. Es sind aber einige Unterschiede gegeniiber dem Axolotl zu
bemerken: Erstens ist die Dunkeltendenz bei Feuersalamandern nicht vom
Anfang der Dressur an auffallend, sondern in den ersten Tagen reagierte das
Tier auf hellere sowie dunklere Farbe oftmals in nahezu gleicher Frequenz.
Wahrend die Fehlerzahl bei Hell-Dunkel-Dressur darauf keineswegs ver-
minderte, sondern sogar grosser wurde, nahm diejenige bei Dunkel-Hell-
Dressur in solchem Masse ab, dass man dieselbe als eine richtige Dressur
ansehen kann. Zweitens wurde bei weiterentwickelten grossen Larven
oftmals beobachtet, dass das Tier sich gegen Ende eines Tages mit zuneh-
‘mender Sattheit ruhiger verhidlt und sogar auf hellere Farben reagiert,
wihrend es sich am nachsten Morgen wieder fieberhaft auf dunklere Farben
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stiirzt. Es liegt also nahe, bei den bisherigen Dressuren anzunehmen, dass
ie Larven zu futtergierie waven und deshalb ihver Dunkeltendez folgien. Diese

Ansicht wurde durch einen weiteren Dressurversuch noch wahrscheinlicher
gemacht :

Tier Nr. 20 wurde einen Monat lang nur mit Gelbplittchen gefiittert
(im Durchschnitt 6 mal pro Tag). Als das Tier nahe der Metamorphose
stand, wurden ihm nun Gelb 4 (mit Futter) und Grau 30 angeboten. Erwar-
tungsgemiss reagierte es ausschliesslich auf Grau; bei den ersten 10 Ver-
suchen kam das Tier nur einmal an Gelb heran und bekam dann das Futter.
Das Tier zeigte also eine starke Dunkeltendenz. Ohne Bestrafung wurden
wiederholt 2 Plattchen angeboten ; das Tier wurde nur dann reichlich ge-
fiittert, wenn es zufillig auf Gelb reagierte. Am 2. Tag war die Dunkel-
tendenz noch hervorragend, am 3. Tag schon ziemlich geschwéicht und am
4.u. 5. Tag reagierte das Tier bereits 907, auf Gelb (mit u. ohne Futter),
die Dunkeltendenz war also ausgel6scht. Wegen der Metamorphose war
es nicht mehr méglich, neben Gelb andere Graustufen zu zeigen. Jedenfalls
wurde aber die Moéglichkeit erkannt, die Dunkeltendenz bei gewissen In-
dividuen durch hiufige und reichliche Flitterung bzw. Dressur zu iiberwinden
und damit endgiiltig die Farbendressur mit Erfolg durchzufithren. Es ist
wohl mdglich, dass die Dunkeltendenz durch verschiedene #aussere und
innere Faktoren beeinflusst wird. Dass diese Tendenz aber durch das ganze
Larvenstadium, vor allem vom Grade der Sittigung des Tiers abhiingt, liess
sich folgendermassen nachweisen.

6 etwa gleich alte Larven wurden daran gewdéhnt, Futter von einem
Grauplittchen mittlerer Helligkeit (Grau V)" abzunehmen. Dann wurden
3 Tiere in futtergierigem, 3 in weitgehend gesittigtem Zustand gehalten.
Das Spontanverhalten beider Gruppen wurde mit folgenden Grau- bzw.
Farbpapierkombinationen gepriift: Grau I u. X, II u. IX, III u. VIII, IV u.
VII, V u. VI; ferner Gelb 4 u. Rot 1, Gelb 4 u. Blau 13, Blau 13 u. Rot L.
Wihrend der 15 zu jeder Kombination gehérenden Versuche wurde nicht
gefiittert. Jede Gruppe wurde sowohl im hungrigen, als auch im satten
Zustand untersucht. Die erhaltenen Daten zeigt Tabelle 5.

Tabelle 5.
Verhiltnis der spontanen Reaktionen von je 3 Individuen auf verschiedene
Kombinationen von Grau oder Farben im Mittel.

Tier Nr. 97, 99, 101 Tier Nr. 98, 100, 102
1. in hungrigem 2. in gesittigtem 1. in gesittigtem 2. in hungrigem
Zustand Zustand Zustand Zustand
I X 1 X [P X 1 X
11 59 47 53 ! 47 53 . 4 9
11 X 11 X : 11 X i1 IX
11 89 53 47 : 42 58 7 93

1) Bei den mit romischen Ziffern bezeichneten Grauwerten handelt es sich um
die selbst angefertigte Photopapier-Serie. :
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oI Vi ur VIl I vl o VIl
16 84 51 49 47 53 4 96
v VI v VI IV VI IV VI
29 71 44 56 51 49 18 82
V.oVl v VI v \! Vo VI
42 58 40 60 47 53 38 62
Gl R Gl R Gl R Gl R
36 64 60 40 40 60 16 84
Gl B Gl B Gl B Gl B
31 69 73 27 51 49 9 91
B R B R B R B R
40 60 40 60 51 9 | 38 62

2. Nuachweis des Farbensehens.

Die Versuchstiere fiir diesen Untersuchungsteil waren durchweg altere
Stadien (iiber 4.5 cm Kérperlinge). Der Dressurvorgang verlief so, dass
ein hungriges Tier 5-10 mal reichlich an der Dressurfarbe gefiittert wurde,
worauf dann die Dressur mit einer Gegenfarbe begann. Bei einer Reaktion
auf die Dressurfarbe wurde das Individuum mit einem gleich hinter das reine
Dressurplittchen gebrachten Futterplattchen gefiittert, im anderen Fall ganz
leicht bestraft. Da die Individuen von vornherein reichlich gefiittert wurden,
um die Dunkeltendenz auszuléschen, konnte eine gréssere Zahl von Dres-
suren nur bei Verwendung minimaler Futterbréckchen gewidhrleistet werden.
So konnte man immerhin 20-30 Versuche tiglich ausfiithren.

Der Nachteil dieser Dressurmethode ist, dass man bei jedem Individuum
jeweils sehr viel Zeit braucht; im Sommer wie im Winter kann man
héchstens 3 Individuen zugleich dressieren. Ausserdem fdrdert die reich-
liche Flitterung offenbar die Entwicklung und damit die Metamorphose der
Larven, was besonders unangenehm ist, indem man mit demselben Indivi-
duum nicht so viele verschiedene Versuche nacheinander anstellen kann.
Denkbar wire, dass die Tiere durch so viele sich wiederholende Dressuren
schliesslich ermiidet werden. Tatsichlich reagiert das Tier jedoch oft un-
ermidlich auf die Dressurfarbe-—soweit €3 ein gut dressiertes Tier ist—, auch
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Abb. 1. Dressurkurve des Tieres Nr. 47. Ordinate: Anzahl der Reaktionen auf
Dressurfarbe bej je 10 Versuchen. Dressur- und Gegenfarbe sind jeweils oben
und unten am Rande angegeben.
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wenn es kein Futter mehr aufnehmen will; schlechter Einfluss der Sattheit
auf die Dressur wurde also niemals beobachtet.

Als ein Beispiel solcher erfolgreichen Farbendressur sei zuerst ein Er-
gebnis der Gelb-Dressur mit Tier Nr. 47" etwas niaher besprochen (Abb. 1):
Das Tier wurde 5 mal mit Gelb 4 gefiittert; alsdann wurden dem Tier Gelb
und Grau X angeboten, um etwaiger Dunkeltendenz entgegenzuarbeiten.
Tatsdchlich schwamm das Tier zuerst heftig nach X los; am Ende des
ersten Tages lernte es jedoch schon, an Gelb zu kommen und vom dahinter
gebrachten Gelb-Futterplidtichen zu fressen. Am zweiten Tag machte das
Tier Grau X gegenitiber nur 3 Fehler bei 30 Versuchen. Nun wurden ihm
neben Gelb immer hellere Graustufen gezeigt und 10-40 Versuche fiir jeden
Grauwert durchgefiihrt (bis Grau I, dann einmal wieder Grau X). Das Tier
reagiert auf Gelb mit einer Sicherheit von 907 ; es macht zwar ab und zu
Fehler, die meistens auf dessen schwache Linkstendenz zuriickzufiihren sind,
aber es gibt im ganzen keinen Grauwert, mit welchem Gelb 4 besonders ver-
wechselt wird. Gelb 4 wird also von der stufigen Grau-Serie klar unter-
schieden. Gleich nach der 6-tigigen Gelb-Dressur wurde das Tier nun auf
HEerING'sches Grau 3% gegen dieselbe Reihe der Graustufen umdressiert,
und zwar zuerst wieder gegen Grau X dann IX usw. Das Tier zog Grau
3 von vornherein Grau X und weiter Grau IX gegeniiber vor. Grau VIII
war fiir das Tier schon ziemlich schwer von Grau 3 zu unterscheiden,
obwohl! das Tier schliesslich den Unterschied gelernt zu haben schien (1.5-
tigige Dressur). Grau VII wurde dagegen vollkommen mit Grau 3 ver-
wechselt; die Dressurkurve schwankte auf der Héhe von 50% und zeigte
wahrend der 2.5-tigigen Dressur keinen Aufstieg. Bei den letzten 2 Dres-
suren verhielt sich das Tier oftmals sehr zégernd; es fing die Lokomotion
nicht gleich nach der Signalgebung an, richtete sich endlich nach einem
Plattchen, blickte aber unterwegs das andere an, dnderte darauf die Lauf-
bahn usw., was librigens bei der Gelb-Dressur kaum beobachtet wurde. Da
Symptome der bevorstehenden Metamorphose auffielen, nahm ich schnell
die Dressurversuche gegen einige hellere Grauwerte (VI, V u. IV) vor,
woraus aber kaum zu ersehen war, dass das Tier diese Grauwerte von
Grau 3 unterschieden hitte. Mit Tier Nr. 47 war also die Grau-Dressur

nicht mit solcher Schnelligkeit und Sicherheit zu erzielen wie die Gelb-
Dressur.

Dieses Ergebnis macht nun héchstwahrscheinlich, dass Feuersalamander-
larven Gelb als Farbe erkennen kénnen. Dabei kann man nicht ein-
wenden, dass das Tier Gelb und alle Graustufen nach der Oberflaichen-
beschaffenheit (bez. Pigmentpapier und Kopierpapier) voneinander unter-
schieden hitte, denn das Tier versagte bei der Unterscheidung von Grau

1) Tier Nr. 47 wurde vom 20. IV bis 1. V '37 zam Versuch herangezogen (Wasser-
temp. 11.3-15.2°C). Am 2. V war die Hiutung schon fertig.

2) Grau 3 ist jenes Grau, auf welchem Tier Nr. 14 mit Dunkeltendenz etwa
gleich oft wie auf Gelb 4 reagierte (s. S. 18); dessen Helligkeitswert liegt etwa zwi-
schen Grau V und VL
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3 von Grau VII, VI usw., die aber fiir uns nicht nur nach der Helligkeit,
sondern auch nach der Oberflichenbeschaffenheit durchaus noch méglich
ist. Abgesehen davon, dass die Kontroll-{Grau-)Dressur nicht gegen alle
Graustufen durchprobiert wurde, kénnte man noch sagen, dass das Lern-
vermbgen der Larve gegen die Metamorphose hin herabgesunken wire,
infolgedessen das Misslingen der Grauw-Dressur als Kontrolle wertlos wire.
Um diesen Einwand zu beseitigen, geniigt aber der folgende Dressurversuch :
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Abb. 2. Dressurkurve des Tieres Nr. 48. Erkldrungen wie in Abb. 1.

Tier Nr. 48, das zuerst auf Griin 8 gegen Gelb 4 und weiter gegen 10
Graustufen mit Erfolg dressiert worden war, wurde auf Grau V gegen
andere Graustufen (in unregelmissiger Reihe) umdressiert. Abb. 2 zeigt
deutlich, wie schwer eine solche Grau-Dressur erfolgt; die Dressurkurve
fallt jedesmal ab, wenn man als Gegengrau einen anderen Grauwert als
den bisherigen anbietet. Flir das Tier ist Grau V nicht mit Sicherheit von
VIII und IiI zu unterscheiden, vollkommen verwechselt wird das erstere
mit Grau VII sowie 1IV. Nachdem eine V-Griin-Dressur eingeschaltet wor-
den war, wurde das Tier nun auf Gelb 4 gegen Grau V umdressiert; es
verlor sehr schnell die Vertraulichkeit mit Grau V und lernte sofort, auf
Gelb zu reagieren. Nach 50 darauffolgenden Gelb-Griin-Versuchen wurden
dann neben Gelb 9 andere Graustufen in derselben Reihe wie bei der Grau V-
Dressur angeboten; das Tier reagierte immer =zielbewusst auf Gelb,
welchen Grau-Wert man auch als Gegengrau nimmt. Hierbei ist nur noch
darauf aufmerksam zu machen, dass die 18 letzten Versuche—also Gelb-IV
u. VI-Dressur—am Tage vor der Hiutung durchgefiihrt wurden, woraus klar
zu ersehen ist, dass die Larve bis dicht vor der Metamorphose ihre Dressur-
fahigkeit gut behélt. ( :

Mit Hilfe von Farbpapieren wurde also klar festgestellt, dass die Feuer-
salamanderlarven Gelb—vorliaufig Gelb Nr. 4-—nicht nach der Hellgkeit,
sondern qualitativ von Graustufen zu unterscheiden vermogen. (Weitere
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Nachweise hierflir s. S. 228.) Was den Farbensinn fiir andere Farben be-
trifft, so wurden je 2 gleiche Dressurversuche fiir Grin Nr. 8 sowie Rot Nr..
1 mit Erfolg durchgefiihrt, deren Ergebnisse hier nur kurz zu schildern sind:

Wie schon oben erwéihnt, unterscheidet Tier Nr. 48 Griin 8 mit Sicher-
heit von 10 Graustufen, wobei noch zu bemerken ist, dass dem Tier der
Unterschied zwischen Griin 8 und Gelb 4 offenbar nicht so leicht fallt
wie der Grau-Serie gegeniiber; bei Griin-Gelb- bzw. Gelb-Griin-Dressur
schwankte das Tier sehr oft zwischen beiden Plattchen. Ausser Tier Nr.
48 wurde noch Tier Nr. 44 auf Griin 8 gegen Grau 7, 5, V, 1V, Iii, 11, I,
IX, VIII und VI (in dieser Reihe) dressiert. Da das Tier bei Griin-IV-Dressur
etwas mehr Fehler—im Durchschnitt 2072, sonst etwa 107% oder darunter—
gemacht hatte, wurde es dann auf Grau IV gegen IX, VIII usw. umdres-
siert; IV wird zwar von IX und VIII unterschieden, aber mit VII und I
vollkommen verwechselt (52% u. 47%; Fehler).

Tier Nr. 98 wurde auf Rot 1 gegen Grau I-X und weiter gegen Grau
5, 7, 12 dressiert, alsdann wurde es auf Grau IX gegen andere Grauwerte
umdressiert. Abb. 3 zeigt deutlich, dass Rot von dem Tier qualitativ erkannt
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Abb. 3. Dressurkurve des Tieres Nr. 98. Erkldrungen wie in Abb. 1.

wurde, obwohl das Tier nach Rot-V-Dressur etwas mehr Fehler Grau IX
gegeniiber machte. Tier Nr. 99 wurde auf Rot 1 gegen Grau I-X, alsdann
auf Grau III gegen andere Graustufen dressiert; bei Rot-Grau-Dressur
machte das Tier wihrend Dressurzeit von 9 Tagen 8% Fehler im Durch-
schnitt, wihrend Grau III erst nach 7-tdgiger Dressur von VIII, nicht aber
mit Sicherheit von VII (287 Fehler) unterschieden und endlich vollkommen
mit V sowie I (je 537 u. 557 Fehler) verwechselt wurde.

Wenn man auf die bisherigen Ergebnisse zuriickblickt, so ist die Farben-
assoziation der Feuersalamanderlarven im allgemeinen dadurch zu kenn-
zeichnen, dass die Dressurkurve sehr rasch aufsteigt—oft so rasch, dass man
den Eindruck hat, als ob die Larven von vornherein eine ,, Farbentendenz “
hitten—und dann auf dem Niveau von etwa 907 bleibt, was auf die mangzl-
hafte Begabung der Tiere zurlickzufiithren sein dirfte. Da die Kurve
flir die Grau-Dressur aber bei simtlichen Versuchstieren einen viel fehler-
hafteren Verlauf nimmt, kann man jedenfalls an dem Farbensinn der
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Feuersalamanderlarven fiir gewisse Farben—Rot 1 {Dunkelrot), Gelb 4 (Gold-
gelb) u. Griin 8 (Gelbgriin)—mnicht zweifeln.

Nun ist merkwirdig, dass Blau-Dressuren mit 9 Individuen, trotz genau
derselben Dressurmethode wie bei Gelb usw., alle gescheitert sind, indem
die Dressurkurve entweder gar keinen Aufstieg zeigt” oder aber langsam {!)
aufsteigt, nicht aber auf der befriedigenden Hohe fixiert werden kann und
im weiteren Verlauf gegen andere oder sogar denselben Grauwert wieder
absinkt*’ Bel der Blau-Dressur entscheidet sich das Tier offenbar schwer
fir eines der beiden Pléattchen; sein z6gerndes Verhalten erinnert vielmehr
an die vorher beschriebenen Grau-Dressuren.

Nachdem nun die Dunkeltendenz durch reichliche Filtterung ausge-
schaltet sein musste, ist der Misserfolg der Blau-Dressur also auf irgend-
etwas anderes zurtickzufithren. Dafiir sind etwa 4 Moglichkeiten denkbar :
1} Die Versuchstiere waren alle {iberhaupt fiir Farbendressur untiichtige
Individuen. 2) Das Tier war blauscheu; wegen seiner Abneigung gegen Blau
ist die positive Dressur auf diese Farbe erfolglos geblieben. 3) Die Blau-
farbe des Pigmentpapiers war nicht auffallend genug fiir das Tier. 4) Das
Tier ist blaublind.

Die erste Moglichkeit erschien mir dadurch nicht ganz ausgeschlossen,
dass es 2 Individuen (Tier Nr. 70 u. 93) waren, hei denen Gelb- bzw. Rot-
Dressur ohne bemerkbaren Grund {Dunkel- od. Seitentendenz) fehlgeschlagen
war. Diese Moglichkeit wurde jedoch dadurch widerlegt, dass einige der
Versuchstiere tatsichlich dressurfidhig fir andere Farben waren, so sind
Tier Nr. 92 u. 99 beide nach Misslingen mit der Blau-Dressur auf Rot 1
mit Erfolg dressiert worden (betreffs Tier Nr. 99, s. oben). Dass die zweite
Moglichkeit aber wenigstens bei gewissen Individuen flr die Schwierigkeit
der Blau-Dressur verantwortlich ist, zeigt uns der folgende Versuch:

Bei den spontanen Reaktionen des Tieres Nr. 101 (s. S. 215) wurde es
schon beobachtet, dass das Tier im satten Zustand nicht gleichméssig auf
jede Farbe reagierte, wihrend es keine Vorliebe fiir bestimmte Grauwerte
zeigte. Reaktionszahl fiir Gelb: Rot: Blau==24: 14:7. Blau lockte demnach
am wenigsten. Nach der Pause von 6 Tagen wurde nun angefangen, das
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Abb. 4. Dressurkurve des Tieres Nr. 101. Erklirungen wie in Abb. 1.

1) Tier Nr. 92 {Blau 13-X), Tier Nr. 96 (Blau 12-VII), Tier Nr. 100 (Blau 13-X),
Tier Nr. 112 (Blau 13-VIII}, Tier Nr. 113 (Blau 13-VIII).

2y Tier Nr. 91 (Blau 13-V u. IX), Tier Nr. 101 (Blau 12-IX, Abb. 4), Tier Nr. 120
(Blau 12-X), Tier Nr. 123 (Blau 12-X u. IV).
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Tier auf Blau 12 gegen Grau IX zu dressieren; wie Abb. 4 zeigt, steigt die
Dressurkurve einmal auf und dann wieder ab (5-tigige Dressur). Nachdem
die Schwierigkeit der Blau-Dressur somit festgestellt worden war, wurde
das Tier gleich auf Grau V gegen Blau 12 umdressiert; am 4. Tage war
die Dressur auscheinend fest. Am 5. Tage wurde dem Tier statt V Grau
IX als Dressur- u. Futterplédttchen angeboten; trotz der verdnderten Situ-
ation reagierte es von Anfang an fast ausschliesslich auf IX und nahm das
Futter von diesem Grau. Am nichsten Tage weiter Grau I als Futterfarbe;
das Tier verhielt sich erst allerdings etwas verwirrt, reagierte jedoch seiten
auf Blau. Auf diese Weise wurden dann Grau III usw. gepriift, bis das
Tier sich metamorphosierte. Wegen des Fehlens der Kontrolldressur kénnte
man, besonders unter Berlicksichtigung der hiufigen Fehlreaktionen bel
dem IV-Blau-Versuch, die qualitative Unterscheidung fiir Blau noch nicht
als erwiesen annehmen. Aber eines muss man wohl annehmen, nimlich,

dass die Blauscheu des Tieres hei dem Misserfolg der Blau-Dressur mehr
oder weniger beteiligt sein kann.

Nach WacgNER (1933) haben die Eidechsen eine allgemeine Tendenz,
Griin vor Gelb, Rot und Blau zu bevorzugen, was eine negative Griin-Dressur
auch sehr schwierig macht. Bei Feuersalamanderlarven ist jedoch die
Blauscheu offenbar keine allgemeine Eigenschaft, weil beim Versuch der
spontanen Reaktionen alle Individuen ausser Tier Nr. 101 keine deutlich
bemerkbare Bevorzugung unter 3 Farben (Gelb, Rot, Blau) gezeigt haben.
Anderseits war die negative Blau-Dressur mit 2 neuen Individuen (Tier Nr.
115, 123) nicht in solchem Masse befriedigend wie bei Tier Nr. 101. Man

muss also die zweite Moglichkeit als sehr beschrinkt annehmen, wenn sie
auch nicht ganz auszuschliessen ist.

Die beiden letzten Moglichkeiten (3, 4) miissen mit einer anderen
Versuchstechnik gepriift werden (s. S. 223). Mir erscheint die dritte Méglich-
keit am wahrscheinlichsten : im paraffinierten Zustand sind Blau 12 und
13 zu dunkel und nicht so auffallend wie andere Farben (fiir unsere Augen).
Eine Blaublindheit des Tieres ist dagegen schwer annehmbar, zumal Blau
eine negative Bedeutung fir das Tier haben kann.

Aus den bisherigen Dressurversuchen ergibt sich nur, dass die Feuer-
salamanderlarve je einen Farbton von 3 Farben (Rot, Gelb, Grin) qualitativ
erkennen kann. Von Blau abgesehen, wissen wir noch nicht, wie das Farben-
unterscheidungsvermdgen innerhalb des Spektralbereichs Rot-Griin ist—
wie scharf z. B. eine Dressurfarbe von benachbarten Farbenténen getrennt

unterschieden wird usw. Um dieser Frage nidherzukommen, wurden die
folgenden Versuche ausgefiihrt:

Es wurden 3 Individuen (Tier Nr. 116, 117 u. 121) je auf Gelb 5, Griin
9 u. Rot 2 gegen Grau I-X dressiert. Nachdem das Tier 10 mal nur mit
Dressurfarbe gefiittert worden war, wurde ihm neben der Dressurfarbe Grau
I-X gezeigt, und zwar jedesmal so gewechselt, dass man mit 10 Versuchen
alle 10 Grauwerte in ganz unregelmissiger Reihe ausprobieren konnte. Nach
derartigen 40 Dressuren—die Dressur war inzwischen vervollstindigt wor-
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den—wurde nun eine Reihe der Verwechslungsversuche in die eigentlichen
Proben eingeschaltet, wobei dem Tier neben der Dressurfarbe 12 andere Far-
ben der HErING'schen Farbenserie —die Dressurfarbe und 3 von der Dressur-
farbe weitentfernt liegende Farben ausgenommen —in beliebiger Reihe nach-
einander angeboten wurden. Ein Verwechslungsversuch wurde immer erst
dann ausgefiihrt, wenn einige vorhergehende Dressurproben gewéhrleisteten,
dass das Tier die Dressurfarbe mit Sicherheit von Grau unterschied. Falls
das Tier beim Verwechslungsversuch richtig auf die Dressurfarbe reagierte,
wurde es wie immer an dieser Farbe gefiittert. Beim umgekehrten Fall,
also wenn eine falsche Farbe gewihlt wurde, wurde das Tier weder ge-
fattert noch zuriickgeschlagen, es wurden lediglich nur einige weitere
Dressurproben daran angeschlossen.

Die Gesamtergebnisse von je 10 Verwechslungsversuchen fiir jede
Gegenfarbe sind zusammen mit den Dressurproben in den 3 folgenden
Tabellen wiedergegeben :

Tabelle 6.

Tier Nr. 116 {+ : Anzahl der Reaktionen auf Dressurfarbe (Gelb 5);
— : Anzabl der Reaktionen auf andere Farben und Grau-Serie I-X)

R[R R |G1|GI[GI Gr Gr|Gr Gr|B B B[B|P|P|

123 456718 9 1011121314156 1| TNV V VIVIIVIIDIX) X
+lolol6 4 — 4 5 7|7 10] 9 -|10-1015 16| 16|15 16|14 14| 15 |15|15
— {1146 — 6533 0—1-40—01/00(1/0/2/ 2 1|11

Tabelle 7.
Tier Nr. 117 (4 : Anzahl der Reaktionen auf Dressurfarbe {Griin 9);
- : Anzahl der Reaktionen auf andere Farben und Grau-Serie 1-X)

RRR%GIGIGlGrGrGrGrEBBBBPP Lo

3 4|56 7 8o |10z3141506 1 IV V VIVIVITIX) X

+ —-9]-48 818 44|~ 4601081010 14|13|14 14]13'11 /13| 14 11|14
~|41-2]2/2 6/6|—|6 4/0/2/0~00/1/0/0/1 3:1/0 3|0

i
¢ t ]

Tabelle 8.
Tier Nr. 121 {+: Anzahl der Reaktionen auf Dressurfarbe (Rot 2);
— 1 Anzahl der Reaktionen auf andere Farben und Grau-Serie 1-X)

;RRRGIGlGIGrGriGrGrBBBBPP L
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. .
Aus diesen Ergebnissen geht deutlich hervor, dass bei den Feuersalamander-
. larven das Farbenunterscheidungsvermégen nicht so fein ausgebildet ist;
die Larven verwechseln die Dressurfarbe mit etwa 4 benachbarten Farben
der ganzen Farbenserie, wihrend fernliegende Farben, sowie Graustufen,
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ziemlich scharf von der Dressurfarbe unterschieden werden. Nun ist es
die Frage, ob man das Tier durch weitere Dressur dazu bringen kann, die
Dressurfarbe schliesslich von den verwechselten Farben zu unterscheiden.

Nach Abschluss der Verwechslungsversuche wurde Tier Nr. 116 weiter
auf Gelb 5 gegen Griin 8 dressiert. Die Dressurkurve verlief sehr dhnlich
wie bei der Gelb-Griin-Dressur von Tier Nr. 48 (s. Abb. 2)—247, Fehler im
Durchschnitt. Dann wurde Rot 3 als Gegenfarbe aufgenommen. Die Dres-
surkurve stieg langsam auf, bis das Tier bei den letzten 10 Versuchen
keinen Fehler mehr machte. (Dies gelang nur bei einem einzigen Fall, wo
die Dressur erfolgreich schien. Sonst schwankte die Dressurkurve immer
auf einer bestimmten Hohe.) Dann dressierten wir gegen Griin 7 (26%
Fehler) und Gelb 4 (502 Fehler). Gegen Gelb 6 konnte das Tier wegen
der Metamorphose nicht mehr dressiert werden. Tier Nr. 117 wurde eben-
falls auf Griin 9 gegen Gelb 6 (0% Fehler), Blau 11 {29% Fehler), Grin 7
(312 Fehler) und schliesslich gegen Grin 10 (402 Fehler) dressiert. Tier
Nr. 121 unterschied Rot 2 ziemlich sicher von Gelb 4 (15% Fehler); wih-
rend der Rot-Purpur 16-Dressur ging es aber schon zur Metamorphose tiber.

Aus den bisherigen Versuchen kénnte man etwa folgendes schliessen :
1) Fiir die Feuersalamanderlarven ist es schwierig, einen Farbenton inner-
halb von Rot-Grin scharf zu unterscheiden. 2) Gelb-Grin-Unterscheidung
ist scheinbar schwerer als Rot-Gelb-Unterscheidung. Die Rolle, die dabei
der Helligkeitsunterschied der Farbenpapiere spielen wiirde, kann unter
Berticksichtigung der daneben durchgefiihrten Dressurproben gegen die
Grau-Serie ganz minimal eingeschitzt werden. Ob das Tier wirklich im-
stande ist, 2 Farben ganz unabhingig von der Helligkeit zu unterscheiden,
soll noch spiter gepriift werden (s. unten).

3. Farbendressur mittels homogenen Lichtes

Da bei der mit Pigmentpapieren versuchten Blaudressur kein Erfolg
erzielt und dieser negative Befund auf das zu dunkle Blau der HeriNG'schen
Farbenserie zurilickgefiihrt worden war, ergab es sich von selbst, diese
Versuche mit einem leuchtenden Blau zu wiederholen. Zu diesem Zweck
wurde die folgende Versuchseinrichtung geschaffen.

Innerhalb eines grossen Aquariums (47>(29X29cm) wurden 2 Riume
{14.5X10 cm) und ein Gang (20X4 cm) mittels 5 vollkommen lichtdichter
Schwarzglasplatten, befestigt durch schwarzes Plastilin, wie in Abb. 5 sym-
metrisch aufgerichtet. Die Seitenwand des Raumes erreichte den Oberrand
des Aquariums, wahrend diejenige des Ganges eine Hohe von 20 cm hatte.
Das Innere jeden Raumes wurde bis zur Hobhe von 20cm gleichmissig
weiss lackiert —mit der Ausnahme einer Aquariumwand, woran je ein langer
lichtdicht angebauter Holzkasten (175X10X18cm) dicht angeschlossen
wurde. In jedem Holzkasten befand sich eine Lichtquelle (Osramlampe von
15, 40, 60 od. 100 Watt), die durch einen gemeinsamen Schalter gleichzeitig
mit der anderen ein- und ausgeschaltet werden konnte und deren Strahlen
durch eine od. mehrere Milchglasscheiben bzw. eine planparallele Cuvette,
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Abb. 5. Versuchsanordnung fiir die Dressur mittels Farbenlichtes {1/10). Ein
Beispiel, wo, vom Gang (G) her gesehen, der rechte Raum (rR) durch eine
60 Watt Lampe (L,) mit einer Farblgsungscuvette (C) und der linke Raum (IR)
durch eine 40 Watt Lampe (L,) mit einer Milchglasscheibe (M) beleuchtet sind.

die die Filterfliissigkeit in 1cm Schichtdicke enthielt—ebenfalls in den Kasten
dicht an die Aquariumwand eingeschoben-—, jeden Raum beleuchteten. Das
Licht vom Raum wurde ausser nach dem Gang hin auch noch von einem
schwarzen Tuch abgeblendet. Die Helligkeitsinderung innerhalb des Raumes
wurde, ausser durch Verschiebung und Wechsel der Lichtquelle, noch durch
deren Abddmpfung mittels mehrerer Seidenpapiere in sehr weitem Masse
erzielt. Als Filterflissigkeit wurden Rot, Gelbgriin und Blau nach HosL
hergestellt (s. v. Stupnitz 1934, Tabelle 1).

Der ganze Apparat wurde in eine Dunkelkammer gebracht, und zwar
dicht an eine Langswand, die mit 2 zur allgemeinen Beleuchtung wihrend
der Adaptations- sowie der Versuchszeit dienenden Lampen versehen war.
Die Lichtstrahlen beider Lampen (je 15 Watt) wurden durch Schirme aus
Seidenpapieren gegen die Decke geworfen und von dort auf den Apparat
reflektiert; die Beleuchtungsstidrke auf dem Versuchsaquarium betréigt 1
Lux, das durchaus den Helladaptationszustand des Tieres gewihrleistet (s.
unten). Als Versuchstiere wurden wieder die Larven im spiteren Ent-
wicklungsstadium benutzt; die Tiere waren einzeln in runden Aquarien
gehalten worden und einige Tage vor dem Anfang der Dressur im Dunkeln
hungrig gelassen.

Nach etwa 1 bis 2-stiindiger Adaptation an die allgemeine Beleuchtung
(ca. 1 Lux) wird das Tier in das bis zu einer Héhe von etwa 20 cm mit
Wasser gefiillte Versuchsaquarium versetzt und mit einem Glasstab in den
Gang hereingefiihrt. Schaltet man nun 2 Lichtquellen ein, so stehen vor
dem Tier 2 Lichtsédulen od. Lichtspalten (je 2)X20 cm). Das Tier muss lernen,
durch einen der beiden Lichtspalten in einen jeweilig zum ,, Dressurraum “
bestimmten Raum hineinzulaufen. Kommt der ganze Kopf des Tieres in
den Dressurraum hinein, so werden in den Raum ein oder mehrere Stiicke
Tubifex hinuntergeworfen, die das Tier dann selbst aufsucht und frisst.
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(Am Anfang wurde versucht, dem Tier Fleisch vom Futterstab zu geben,
und zwar in unmittelbarer Nahe vom Eingang des Raumes, d.h. das Tier
sollte méglichst gleich nach dem Betreten des Dressurraumes eine Beloh-
nung erhalten. Diese Fiitterungsmethode musste jedoch bald aufgegeben
werden, denn es erwies sich als sehr schwer, das Tier aus grosser Ent-
fernung und bei geringer Helligkeit mit dem Futterstab zu fiittern ; ausser-
dem fiel das Fleisch leicht vom Stab ab, das dann wiederholt weggeschafft
werden musste.) Nach dem Fressen liess ich das Tier noch ungefihr 1
Minute im Dressurraum herumlaufen, 1schte dann beide Lichtquellen aus
und trieb das Tier mit dem Glasstab langsam hinaus in den Gang. Falls
das Tier in den ,, Gegenraum “ eintritt, wird es dann ohne Ausschaltung
der Lichtquellen ebenfalls langsam aus dem Raum her ausgetrieben.

Im Vergleich zur Dressur mit Pigmentpapieren ist es weit schwer, ein
gutes Versuchstier zu finden, das sich an solche Situation gewshnen kann,
in einen farbig beleuchteten Raum hineinzulaufen und dann selbst das Futter
aufzusuchen. Auch wenn man das Tier wiederholt mit dem Glasstab in
den beleuchteten Raum hineinfihrt und dort reichlich fiittert, verhilt es
sich sehr oft so, dass es im Augenblick der Einschaltung seinen Kopf gegen
die Gangwand richtet und sich schliesslich ganz umwendet. Nach einem
Versuch wird das Tier, wie oben erwihnt, jedenfalls aus dem Raum aus-
getrieben, alsdann mit dem Glasstab so umgedreht, dass es sich gegen
beide Spalten orientiert, und nach einer Pause von knapp 1 Min. wieder
den Signallichtern ausgesetzt. Dabei ist die Orientierung des Tieres im
Gang ausser Acht zu lassen, denn ich hielt erst das Tier immer tber 10 cm
entfernt von beiden Spalten; ob das Tier sich am Anfang niher an dieser
oder jener Gangwand befindet, hat woh! keinen Einfluss auf dessen Ent-
scheidung in Bezug auf beide Spalten. Mitgerechnet die Zeit fir den
Wechsel der Lichtquellen usw.—rechts und links genau so oft ausgetauscht
wie bei den vorherigen Dressurversuchen-—, braucht man wenigstens 5 Min.
fiir jeden Versuch.

Tier Nr. 131 wurde auf diese Weise zuerst auf Blau von einer bestimm-
ten Helligkeit (60 Watt Lampe im Abstand 10 cm vom Blaufilter, s. Abb. 5)
dressiert. Das Tier wurde erst zweimal mit dem Glasstab in den linken
., Blauraum “ eingefiihrt und dort mit 2-3 Stiicken Tubifex gefiittert, dann
einmal in den rechten ,, Blauraum “. Alsdann wurde es sich rasch nachein-
ander folgenden Aus- und Einschaltungen des Blaulichtes (15-20 mal pro Min.)
ausgesetzt, wobei der ,, Gegenraum “ immer ausgeschaltet, also dunkel ge-
lassen wurde. Nach derartigen 10 Dressuren mit reichlichen Fiitterungen
wurde nun dem Tier das Blau neben 10 Graustufen d. h. farblosen Hellig-
keitsstufen angeboten (s. Tabelle 9).

Die Grau-Serie wurde auf dieselbe Weise wie bei den letzten Dressur-
versuchen jedesmal unregelmissig wechselnd angeboten (s. S. 221). Beide
Lichter wurden nur dann einmal aus- und eingeschaltet, wenn das Tier
nicht gleich auf die erste Einschaltung reagierte oder zu lange still sitzen
blieb. Wenn das Tier mit Sicherheit positiv reagierte, d. h. wenigstens den
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Tabelle 9.

Graunummer I I l it v t VI VII | Vil | IX l X

|
Helligkeit (Lux)> | 52 | 18 | 67 | 19 } 0.7 : 0.2:

M

0.08 | 0.03] 0.01 1 0.005

ganzen Kopf in den ,, Blauraum “ hineinsteckte, wurde ihm jedesmal ein
Stiick Tubifex gegeben.
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Abb. 6. Dressurkurve des Tieres Nr. 131. Erkldrungen wie in Abb. 1.

Die Versuchsergebnisse derartiger 6-tigiger Blau-Dressuren sind in Abb.
6 zusammengestellt. Hierbei kann man allerdings 2 Reaktionsweisen unter-
scheiden: Hat der ,, Gegenraum “ einen mittleren oder dunklen Grauwert,
so orientiert sich das Tier mit der ersten Einschaltung meistens sofort
gegen den ,, Blauraum “ und lauft entweder gerade die Gangwand entlang
oder mitten auf den Gang—wobei das Tier bisweilen unterwegs nach den
» Gegenraum “ hinblickt—in den “Blauraum “ hinein. Wenn der ,, Gegen-
raum “ dagegen sehr hell beleuchtet wird, so setzt sich das Tier oftmals
nicht gleich in Bewegung : es wendet den Kopf rechts und links, lauft einige
Schritte, halt plétzlich inne und bringt die Schnauze an den Boden usw.
Kurz, das ganze Verhalten machte mir den Eindruck, als ob dem Tier ein
nétiges Signal fir die Orientierung fehle, bis es schliesslich vor beide
Spaiten kommt und dann erst den ,, Blauraum “ bemerkt. Es kommt des-
wegen sehr oft folgendes vor: das Tier steckt seinen Kopf ‘etwas in den

1) Zur Helligkeitsmessung des Raumes wurde das Versuchsaquarium umgestiirzt.
Die Messfliche des Krijss’schen Photometers wurde dann horizontal in die Mitte des
Raumes gebracht. Die Messungen wurden je 2-mal fiir jeden Raum bei gleicher
Anordnung ausgefithrt. Die angegebene Intensitit stellt also einen Mittelwert von
4 Messungen dar. Fiir unsere Augen sieht das Blau etwa so hell wie Grau V aus,
aber auch fiir die Feuersalamanderlarven muss die Helligkeit des Blaus innerhalb
dieser 10 Graustufen liegen, denn Grau I ist sicher heller als das Blau, indem dieser
Grauwert durch eine 60 Watt Lampe im Abstand von 10 cm—wie das Blau, aber ohne
Lichtabsorption durch Filterlosung—hergestellt war, wihrend Grau X {eine mit Seiden-
papieren 24-fach abgeddmpfte 15 Watt Lampe im Abstand 150 cm) fiir uns von der
sonstigen Raumhelligkeit nicht mehr zu unterscheiden war. (Eine absolute Dunkelheit

des Raumes kommt bei allgemeiner Beleuchtung von 1 Lux selbstverstidndlich nicht
in Frage.)
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,, Grauraum “ hinein, zieht ihn aber wieder zuriick und wendet sich nach
dem Blau hin um. (Auch fiir uns sieht das Blau neben z. B. Grau I bedeu-
tend dunkler, infolgedessen unauffilliger aus.) Mit 8-prozentigen Fehlern—
3 Fehler gegen Grau I und je ein Fehler gegen Grau II, III, IV, V u. VIII
unter 100 Versuchen-—kann man aber jedenfalls annehmen, dass das Blau
von 10 Graustufen mit gleicher Sicherheit unterschieden wird, wie bei den
erfolgreichen Farbendressuren mit Pigmentpapieren.

Nach der Blau-Dressur wurde Tier Nr. 131 nun auf Grau VI gegen 9
andere Grauwerte umdressiert. Die Dressur wurde auf genau dieselbe
Weise durchgefiihrt, also zuerst 13 Vordressuren nur mit Grau VI usw.
Wie Abb. 6 deutlich zeigt, ist es schliesslich nicht gelungen, das Tier auf
eine bestimmte Helligkeit zu dressieren (5 Tage). Das Tier verhilt sich
sehr zdgernd; es bewegt sich langsam, kommt sehr oft zum Stillstand,
nihert sich bald dieser, bald jener Gangwand, wendet sich schliesslich ganz
herum oder, sich die Schnauze an der Scheidewand beider Riume stossend,
bleibt es lange still, dringt dann ein wenig in einen Raum vor, kommt
bald wieder heraus usw. Im ganzen machte das Tier allerdings viel mehr
Fehler gegen hellere Graustufen, d.h. das Tier war geneigt, unabhingig
von der Dressur in den jeweilig helleren Raum hineinzulaufen, sodass es
mir wertvoll erschien, noch eine Blau-Dressur zu probieren.

Gleich an die Grau-Dressur anschliessend, wurde Tier Nr. 131 auf ein
dunkleres Blau (40 Watt, 40 cm) gegen 10 Graustufen umdressiert, und zwar
ohne vorherige Massregel. (Das Blau sieht uns etwa so hell wie Grau VII
aus; flir das Tier ist es scheinbar sehr schwer, in diesem dunklen ,, Blau-
raum “ das Futter aufzusuchen.) Die Dressurkurve verlauft im ganzen auf
der befriedigenden Hohe (Abb. 6), obwohl es fiir das Tier offenbar schwerer
als bei der vorherigen Blau-Dressur ist, das Blau vor helleren Grauwerten
vorzuziehen. Eine daranschliessende Dressur auf Grau IV, (40 Watt, 40 cm),
die leider nicht lange genug durchgefiihrt werden konnte, zeigte wieder die
Schwierigkeit der Dressur auf eine bestimmte Helligkeit gegen andere
{Abb. 6).

Aus diesem Dressurversuch kann man schliessen, dass die Feuersala-
manderlarven schliesslich auf Blau positiv dressierbar sind,”” und dass Blau
durch die Larven qualitativ wahrgenommen wird. Der Misserfolg der mit
Farbpldttchen vorgenommenen Blau-Dressuren scheint mir somit haupt-
sachlich an der nicht auffallenden Farbenqualitit des Pigmentpapieres zu
liegen. Fir die Blau-Dressur mittels Farbenlichtes miissen ausserdem ver-
schiedene Verfahren—z. B. langer Aufenthalt im ,, Blauraum “, wenig
Storung des Gesichtsfelds, lange Laufstrecke bis zum Entscheidungspunkt
usw.-—glnstig gewirkt haben.

Wegen der Mdéglichkeit abgestufte Helligkeiten herzustellen, wurde mit

1) Es wurde noch ein Individuum (Tier Nr. 128) auf Blau (60 Watt, 10 cm) gegen
Grau VI (12% Fehler) und weiter gegen Grau I-VII (14% Fehler) dressiert. Wegen
der Rechtstendenz, die das Tier wihrend der Dressur gewonnen hatte, konnte die
Kontroll-Dressur nicht mehr ausgefithrt werden.
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einem Individuum (Tier Nr. 134) nach dieser Methode nochmals kurz die
Farbenempfindlichkeit innerhalb des gleichen Spektralgebietes (Rot, Grin
usw.) gepriift. Zu diesem Zweck wurden 10 Helligkeitsstufen fiir Gelbgrin
und Rot hergestellt.”

Die Dressur wurde genau so wie bei Tier Nr. 131 ausgefiihrt: das Tier
wurde zuerst auf Gelbgrin IV 20 mal vordressiert, alsdann wurden ihm
neben Gelbgriin IV noch 10 Rotstufen in unregelmissiger Reihe angeboten.
Bei 60 Versuchen betrugen die Fehler 12%,. Darauf wurden dem Tier Gelb-
grign IV gegen 9 andere Gelbgriinstufen geboten. Bei 90 Versuchen machte
das Tier 48% Fehler. Dann wurden dem Tier 10 Gelbgriinstufen neben
Rot IV geboten. Es wihlte Rot nur 5 mal unter 50 Versuchen.

Dieser Versuch erhirtet also die Ergebnisse aus den Pigmentapapier-
versuchen, und bestitigt die Fiahigkeit zu qualtativer Farbenunterscheidung.

Versuche ueber das Farbenunterscheidungsvermoegen im Daemmer-
licht und die retinomotorischen Erscheinungen

Diese Versuche sollten feststellen: 1. Ob die Feuersalamanderlarven im
schwachen Dammerlicht auch farbenblind werden und 2. Ob diesem kriti-
schen Moment eine kritische Stellung von Zapfen und Stiibchen entspricht

Tabelle 10.%

Tier Nr. Anzahl der Reaktionen auf: Anzahl der

Gelo | T T [T [ IV [V [ VI [ Vil (VI IX [ X | 'ersuche
61 1290 211 1]0]0]0 223 0 140
63 1mof ol 121112 ;014]1]1 120
66 ®lolz 1021200 1]o0 106
67 11011 1o lo0o 2100 0 116
63 mzy o 1018102l 1o0 122
69 120/ 3122 3] 17011010101 141
74 gy 0ol 2 013|132 1 o0 132
Summe | 808|| 5 |10 8|9 | 8 | 4 11|57 2 877

1) Nummer der Gelb-
griin- bzw. Rot-Serie

| 5TV it
Lampenstirke (Watt)|100 | 60 | 40 | 40 |40 | 40| 15| 15 '3 (N 51D (M3t 160

10120 4070 | 100 | 100 | 150 150 150

I ‘ IT|ry 1vy v, vi| Vil vl IX X

Lampenabstand (cm)| 10

Bei Gelbgriin I sowie Rot I wurde der ganze Gang wie bei Grau I intensiv
beleuchtet, wihrend Gelbgriin bzw. Rot X kaum von der Raumhelligkeit zu unter-
scheiden war.

2) Bei sdmtlichen Individuen—Tier Nr. 69 reagiert nur etwas abweichend—waren
die Fehlreaktionen ziemlich gleichmissig auf die ganze Grau-Serie verteilt, was of-
fenbar fiir die qualitativ verschiedene Empfindung von Gelb Nr. 4 spricht.
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(im Sinne der Untersuchungen von v. Frisce, 1925) Damit solite der Dupli-
zitatstheorie eine weitere Stlitze geliefert werden.

Vor den Versuchen im Dimmerlicht wurden 14 Larven auf Gelb Nr.
4 der HeriNG’schen Farbenserie wie tiblich, also bei Tageslicht dressiert.
(Gelb Nr. 4 wurde deswegen genommen, weil zur Zeit dieser Versuche nur
fiir Gelb Nr. 4 und Griin Nr. 8 der Farbensinn nachgewiesen worden war
und das letztere leicht im Wasser verblasste.)) Jedes Tier wurde zuerst 10
mal mit Gelbplattchen gefiittert, alsdann wurden ihm neben Gelb 4 noch
10 Graustufen (I-X) jedesmal abwechselnd, unregelmissig angeboten. 7
Individuen, die in wenigstens 100 derartiger Dressurproben nicht {iber 107
Fehler machten, warden dann als Versuchstiere in eine Dunkelkammer
gebracht. (In Tabelle 10 sind die simtliche Reaktionen von 7 Individuen bei
den Tageslichtdressuren zusammengestellt.)

In der Mitte der Dunkelkammer war ein Versuchszelt, ein mit weissem
Nesseltuch iiberspanntes Holzgeriist (1.5X1.6X 1.7 m) aufgebaut (s. BRUNNER,
1934). Das Zelt bekam seine Beleuchtung auf zweierlei Art: wihrend der
Dressurproben von einer mitten an der Decke aufgehingten 100 Watt
Lampe plus 6 an vier Wanden verteilten 60 Watt Lampen, und wahrend
der Dammerlichtversuche von 2 dem Zelt gegeniiber diagonal an den bei-
den Breitwinden angebrachten 25 oder 15 Watt Lampen. Eine 100 Watt
Lampe beleuchtete das Zelt von oben her durch einen Schirm aus Nessel-
stoff, wiahrend die Lichtstrahlen von anderen Lampen alle gerade gegen
die Decke geworfen und von dort auf das Zelt reflektiert wurden. Die
verschiedenen schwiicheren Beleuchtungsstufen wurden dadurch hergestellt,
dass beide Lampen mit mehreren Lagen Nesseltuch oder Seidenpapier
. abgedeckt wurden ; die Zeltdecke wurde ebenfalls so abgedeckt, dass inner-
halb des Zeltes eine moglichst gleichmissige Didmmerung herrschte. Im
Zelt befand sich ein mit Nesseltuch bedeckter Tisch, worauf 2 oder 3 runde
Aquarien ihren Platz bekamen. Die Helligkeitsmessung innerhalb des Zeltes
wurde mit einem auf den Tisch gebrachten Kriss’'schen Photometer genau
$0 wie von BRUNNER (1934) durchgefihrt.

Die auf Gelb dressierten Tiere wurden in die Aquarien im Zelt gebracht
und von 17.30-18.00 bis 9 Uhr in absoluter Dunkelheit gelassen. Die Ddmme-
rungsheleuchtung wurde dann eingerichtet. Nach 2-stiindiger Adaptation
wurde dem Tier ein reines Gelbplittchen neben einem jedesmal unregel-
missig gewechselten Grauplittchen (vorwiegend mittlere Grauwerte) ange-
boten. Reagierte das Tier richtig, so wurde es mit einem anderen Gelb-
plattchen gefiittert, soweit dies moglich war. Nach 6-10 Versuchen wurden
7 helle Lampen angeziindet (36 Lux im Zelt). Nach etwa 5-stiindiger
Adaptation an diese Helligkeit wurden dem Tier wieder Gelb und Grau
wiederholt angeboten, um die Dressur zu kontrollieren und weiter zu fixieren.
Das Tier wurde dann bis noch 17.30-18.00 Uhr in dieser Helligkeit gelassen,
die Kammer wurde darauf absolut dunkel gemacht, usw.

Die Ergebnisse der Ddmmerlichtsversuche mit 4 Individuen—3 Individuen
wurden wihrend der Versuche dressur-unsicher—sind in Tabelle 11 zusam-
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' Tabelle 11.
{4+, —: Anzahl der Reaktionen auf Gelb bzw. Grau)
H;gitg1§%£ X,)m Tier Nr. 61 | Tier Nr. 63 | Tier Nr. 66 :Tier Nr. 68 v{;gicgzghg;ﬁr
+ - L e I in Prozenten
36 36 | 6|73 5|4 7! 36 129%
1.6 8 2 9 1 9 1 7 2 16
0.4 S R e A N I p— 14
0.12 8 1 9 1 9 3 5 0 12
0.045 12 2 7 411113 4 0 26
0.015 10 6 7 g | — 8 5 43
0.007 2 4 3 3| - | = 3 4 58

mengestellt. Aus der ganz rechts aufgefithrten Kolumne der Tabelle kann
man im ganzen ersehen, dass bei den Helligkeitsstufen von 36 bis 0.12 Lux
Gelb noch mit Sicherheit von Graustufen unterschieden wird, wihrend das
Erkennen der Farbe bei 0.045 Lux etwas unsicher und bei den beiden letzten
Dammrungsstufen (0.015 und 0.007 Lux) nicht mehr méglich ist. Betrachtet
man aber die Tabelle aufmerksamer, so fillt die individuelle Differenz in
sehr starkem Masse auf, wie das bei den Versuchen von v. Friscu (1925)
der Fall war; so erfolgt z. B. bei 0.045 Lux die Unterscheidung vollkommen
bei Tier Nr. 61 sowie 68, nicht mehr sicher bei Tier Nr. 63 und gar nicht
bei Tier Nr. 66. Sogar bei demselben Tier ist das Verhiltnis nicht immer
dasselbe: Tier Nr. 61 hat bei einer Reihe der Versuche mit der Dimme-
rungsstufe 0.015 Lux Gelb und Grau ziemlich deutlich voneinander unter-
schieden (6 mal auf Gelb gegen Grau V, IX, Iil, I, VIII, IV und 1 mal auf
Grau VII), wobei sehr oft beobachtet wurde, dass das Tier sich erst nach
Grau begibt und sich unterwegs zu Gelb wendet, als ob es erst in kiirzerer
Entfernung seine falsche Orientierung bemerkt hidtte. Nach 2 Tagen ist
das Tier jedoch nicht in der Lage gewesen, bei derselben Didmmerungsstufe
{0.015 Lux) Gelb von Grau zu unterscheiden (4 mal auf Gelb gegen Grau
I, IX, I, VI und 5 mal auf Grau VII, V, 1V, VI, X); das Tier verhilt
sich weitaus zégernd und begibt sich einige Male nach links, dann wieder
einige Male nach rechts, was uns an das Verhalten bei der Grau-Dressur
erinnert.
Aus diesen Versuchen ist zu schliessen, dass die Feuersalamanderlarven
im schwachen Diammerlicht die Dressurfarbe nicht mehr erkennen, also
den Farbensinn verlieren. Dagegen ist der Gesichtssinn im allgemeinen
auch bei der schwichsten Dimmerungsstufen (0.007 Lux) noch nicht aus-
geschaltet, indem das Tier auf Bewegungen von Glasstab oder Plittchen
reagiert. Bei 0.007 Lux ist Gelb fir die Augen von 2 Versuchspersonen,
die etwa 1 Stunde an dieser Helligkeit adaptiert waren, nicht mehr als eine
Farbe zu erkennen, wihrend bei 0.015 Lux Gelb von Grau gerade noch
unterschieden wurde. Bei der Feuersalamanderlarven liegt also die Schwelle
des Farbensinnz=s anscheinend etwas héher als fiir die Menschenaugen.
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Gleich nach einer Reihe der Ddmmerlichtversuche wurde jedes Tier in
der Versuchsdimmerung gekopft; der Kopf wurde lings halbiert und in
Formolalkohol getan (s. v. Friscu, 1925). Nachdem das Material noch 24
Stunden in der Fixierungsfliissigkeit im Dunkeln liegen gelassen war, wurde
mit der Entwisserung angefangen; erst in 1002 Alkohol wurde das Auge
enukleiert, im Paraffin horizontal geschnitten und mit Hamatoxylin-Eosin
gefdrbt. Aus den so hergestellten Priparaten ergab sich aber, dass Formol-
alkohol kein geeignetes Fixierungsmittel fiir die Feuersalamanderretina
ist; einerseits 16st sich das Pigmentepithel meistens von der Sehzellen-
schicht ab und anderseits klumpen die Stibchen- und Zapfenkérner zusam-
men, so dass die Anordnung der Zapfen und Stibchen mehr oder weniger
gestért wird. Trotz der Schwierigkeit der Beurteilung nach solchen Pri-
paraten, kann man doch wohl sagen, dass betreffs der Zapfen- und Stabchen-
stellung kein wesentlicher Unterschied zwischen den Netzhiuten der 4
Versuchstiere vorhanden war, wihrend die Pigmentstellung mehr oder
weniger Verschiedenheiten aufzuweisen hatte. Doch ist es jedenfalls er-
forderlich, mit anderen Fixierungsmitteln einmal die extremen Hell- und
Dunkelaugen niher zu untersuchen.

Histologische Untersuchung der Netzhaut

Es wurde zuerst eine Reihe der Fixierungsflissigkeiten durchprobiert :
Salpetersdure (3, 4 u. 5%), ZENKER (mit Eisessig od. HNO,), NAKAMURAS
Flissigkeit (mit HNO, statt Eisessig). Nachdem festgestellt worden war,
dass 3-4% Salpetersidure ein besonders klares Netzhautbild bietet, wurde
diese spater vorwiegend angewandt. Es geschah auch sehr oft, dass beide
Augen desselben Tieres getrennt je durch Salpetersiure und ZeNKER fixiert
wurden,

Samtliche Hellaugen wurden im diffusen Tageslicht fixiert; wie bei
Fixierung im Dammerlicht wurde jedes Blatt einer Schere sorgfirtig an
jede Korperseite des ruhig. dasitzenden Tieres gebracht, mit einem plétz-
lichen Schlag wurde das Tier gekopft; der Kopf wurde dann sofort liangs
halbiert, in die Fixierungsflissigkeit (10-15 ccm) geworfen und darin 6-24
Stunden je nach der Fliissigkeitsart liegen gelassen. Bei den Dunkelaugen
wurde das Tier vorher 15 Stunden, und zwar immer von 18 bis 9 Uhr
dunkeladaptiert. (Das Aquarium durch mehrere Lagen Schwarztuch voll-
kommen verdeckt, wurde in der Dunkelkammer gelassen.) Das Tier wurde
dann entweder unter einem schwachen rubinroten Licht genau so wie bei
den Hellaugen behandelt, oder im absoluten Dunkeln mit der Hand gefangen
und geko6pft, wobei nur die Halbierung des Kopfes unmoglich war. Der
Kopf wurde weiter 6-24 Stunden im Dunkeln gelassen. Weitere Behand-
lung war sowohl flir die Hellaugen als auch fiir die Dunkelaugen genau
dieselbe wie bei den vorigen Didmmerungsaugen. Die Priparate wurden
alle im Sommer hergestelit.

Betreffs der Zapfenstellung ist nun kaum ein Unterschied bemerkbar
zwischen den so hergestellten Hell- und Dunkelnetzhiuten, obwoh! das
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Pigment oft sehr betrichtlich vor- bzw. zuriickgewandert ist.” Die Ellip-
soide der einfachen Zapfen stehen alle-—sowoh! bei den Hell- als auch bei -
den Dunkelnetzhduten—vielmehr nahe an der Membrana Ilimitans externa
nebeneinander. Die Hauptzapfenellipsoiden der Doppelzapfen zeigen auch
keine bemerkbare Verschiebung zwischen den Hell- und den Dunkelaugen ;
die Stellungen der Hauptzapfenellipsoiden sind allerdings einzeln etwas
ungleichmissiger, was wohl auf die Griosse der Nebenzapfenparaboiden usw.
zuriickzufiihren ist. Wenn man jedenfalls davon Kenntnis nimmt, wie gross
die Zapfenaussenglieder im Vergleich mit der Dicke der ganzen Sehzellen-
schicht sind—sie sind durchschnittlich halb so lang wie die Stdbchenaussen-
glieder, welche sich ihrerseits bis zum Pigmentepithel erstrecken, sodass.
die Ende der Hauptzapfenaussenglieder meistens auch bis zum Pigment-
epithel reichen—, so ist der Zustand rdumlich unvorstellbar, dass die Zapfen-
ellipsoiden weit von der Memb. limit. externa entfernt liegen.

Von einigen Autoren ist eine Verlagerung der Stibchenkérner bei
Urodelenaugen oftmals beobachtet worden ; bei den Dunkelaugen ragen die
Kerne tber die Memb. limit. externa hervor, aber bei den Hellaugen liegen
sie unter der Limitans. GARTEN (1907) gibt an: ,, Bei Salamandra maculata
fand ich selbst mehrfach die Kerne tiber die Limitans hervorragen. Doch
war ebenso wie beim Dunkelauge auch beim Hellauge eine und dieselbe
Lage der Kerne festzustellen. Ubrigens handelte es sich bei meinen Pri-
paraten nur um ein Hervorragen kleinerer Segmente {iber die Limitans.”
Bei meinen Priparaten ragen die Stibchenkdrner immer—also auch bei den
Hellaugen—betraechtlich iiber die Limitans hervor. Ohne Unterschied von
der Fixierungsflissigkeit und vom Adaptationszustand liegt etwa ein Drittel
{oft eine Hilfte) vom Kerne stets stark hervorragend iiber der Limitans.
Jedenfalls bietet der Verlagerungszustand der Stidbchenkérner auch keine
massgebende Basis flir Beurteilung des Adaptationszustandes an.

Im Winter wurden weiter je 3 Hell- und Dunkelaugen untersucht; auf
Anregung von Herrn Dr. KaAEMANN wurden alle Augen durch KoLmeR’sches
Gemisch fixiert, das sehr schnell eindringt und wohl kaum Artefakt her-
beifiihrt. Bei den Dunkelaugen wurden die Tiere gleichfalls 15 Stunden
dunkeladaptiert, im absoluten Dunkeln geképft usw. Bei den Hellaugen
wurden sie diesmal ebenso wie bei den Dunkelaugen mit der Hand gefangen
und gekopft. Die weitere Behandlung war dieselbe. (Man musste nur das
Material noch vorsichtiger entwissern.) An 6 so hergestellten Priparaten
wurden nun die Pigment- und Zapfenhohe mittels Okularmikrometer ge-
messen (s. Honjo, 1935). Dabei wurde jede Netzhaut vom Optikuseintritt

1) 2 Dunkelaugen, die 12 Stunden dunkeladaptiert und dann mitten in der Nacht
(um 1.30 Uhr) fixiert wurden, zeigen ebenfalls keine Zapfenverschiebung; das oben
erwihnte Resultat kann also nicht etwa durch den Einfluss eines Tagesrhythmus
erkldart werden. Anderseits wurden 2 frische femporaria nach 15-stundiger Dunkel-
adaptation (18-9 Uhr) mit genau derselben Fixierungsmethode behandelt; es zeigt
sich beiden eine typische Dunkelstellung der Zapfen gegeniiber den Hellaugen,
wodurch die Richtigkeit der Fixierungsmethode gewihrleistet ist.
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Abb. 7. Pigment- und Zapfenstellung von 3 Dunkelaugen. Niheres s. Text.
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Abb. 8. Pigment- und Zapfenstellung von 3 Hellaugen. Naheres s. Text.

her rechts und links je in 5 gleiche Teile geteilt; in der Mitte jedes Teils
wurde die relative Hohe des Zapfenellipsoides von einem einfachen Zapfen
und moglichenfalls von einem Hauptzapfen sowie diejenige der Spitze der
héchsten Pigmentfiden gemessen. In Abb. 7 u. 8 sind die Messwerte fiir
die Stellung des Pigmentes und. der einfachen Zapfen zusammengestellt.
Jeder Kurvenpunkt ist also der Mittelwert von 3 Dunkel- bzw. Hellstellungen
in 10 entsprechenden Netzhautpartien. Der Durchschnittswert von 10
Netzhautteilen ist als eine dicke gerade Linie (Pigment) oder gestrichelte
Linie (Zapfen) angegeben.

Beide Abbildungen zeigen, dass die Zapfenstellung in keiner Beziehung
zum Adaptationszustand steht (0.77 fir die Hell- und auch fiir die Dunkel-
augen), wihrend die Pigmentwanderung in auffallendem Masse erfolgt (0.51
fir die Dunkel- und 0.74 fiir die Hellaugen). In den zentralen Teilen der
Hellaugen sieht man, dass das Zapfenellipsoid einzeln durch das Pigment um-
hiillt und optisch isoliert ist. Wie oben erwihnt, ist die Stellung der Doppel-
zapfen einer etwas grosseren Schwankung unterworfen; der Durchschnitts-
wert von 18 (Dunkel) und 13 (Hell) Messungen betrigt je 0.64 und 0.67, was
auch keinen Unterschied zwischen den Dunkel- und den Hellaugen zeigt.
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Somit muss man wohl schiiessen, dass bei der Netzhaut der Feuersalamander-
larven die Zapfenverschiebung nicht in objektiv bemerkbarer Masse statt-
findet. Dadurch wurde natiirlich auch meine urspriingliche Absicht gegen-
standslos, bei den Salamanderlarven den Zusammenhang zwischen Farben-
blindheit und Zapfenverschiebung nachzuweisen.

Zusammenfassung

1. Die Feuersalamanderlarven sind unier gewissen Bedingungen auf eine
Farbe zu dressieren.

2. Durch Dressur mit Pigmentpapieren ist festgestellt, dass die Larven
eine Farbe vom Spektralbereich Rot bis Griin qualitativ erkennen kénnen,
hingegen 2 Farben aus gleichem Spektralbereich nicht zu unterscheiden
lernen. Eine Blau-Dressur gelingt nicht. ,

3. Durch Dressur auf Farbenlichi ist das Vermogen der Larven nach-
gewiesen, Blau qualitativ zu erkennen und weiter 2 Farben unabhingig von
ihrem Helligkeitswert zu unterscheiden.

4. Im schwachen Dimmerlicht verlieren die Larven den Farbensinn;
dessen Schwelle [iegt anscheinend etwas hoher als fiir das Menschenauge.

5. Die Netzhaut der Feuersalamanderlarven zeigt keine Zapfenverschie-
bung beim Ubergang vom Tageslicht zum Dadmmerlicht.
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