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keit der Individuen tinter den jeweilig herrschenden Verhaltnissen 
zweckmithige Veranderungen zu erfahren und die so erworbenen 
Eigentamlichkeiten zu vererben." 

Wenn man nun these Definition von meinem, oben dargelegten 
Standpunkte aus betrachtet and meine Terminologie auf dieselbe 
anwendet, so andert sich die Bedeutung des Begriffes der direkten 
Anpassung, je nachdem man unter „zweckmatige Veranderungen" 
adaptive, indirekte, extraneische Variationen allein, oder aufier 
cliesen auch noch andere Variationen versteht, und je nachdem man 
mit dem Worte „Individuen" die Somata allein oder die Somata 
samt den in ibnen fortlebenden Keimzellen bezeichnet. 

Die Unterschiede zwischen der Auffassung W ettstein s und der 
meinigen beruhen, wie ich glaube, grofitenteils darauf, dass diese 
direkte Anpassung, je nachdem man sie von diesem oder von jenem 
Gesichtspunkte aus betrachtet, verschiedene Bedeutungen erlangt, 
dass sie das eine Mal als ein scharfer begrenzter, das andere Mal 
als ein mehr dehnbarer Begriff erscheint. Diese Unterschiede 
waren demnach viel mehr formaler als materieller Natur und es 
besttinde im Grunde eine weit grofiere Uebereinstimmung zwischen 
UDS7 als es aulierlich den Anschein hat. 

Ich hoffe, class cliese kritische Betrachtung dazu beitragen 
werde, die trennend zwischen der Wettstein'schen und der meinigen 
stehende Verschiedenheit der Ausdrucksweise zu beseitigen und 
hierdurch die — jetzt verhullte — innere Uebereinstimmung finserer 
Auffassungen an den Tag zu bringen. [49] 

Die Augen der Tiefseekrabben. 
Von F. Doflein. 

Unter alien Tieren mit Facettenaugen sind die Brachyuren 
den verschiedenartigsten Lebensbedingungen ausgesetzt. Sie leben 
in der Brandung des Meeres, am Sandstrand, auf den Felsen und 
Korallenriffen, im Stifiwasser von Seen und Bachen, auf dem Lande 
im tropischen Urwald. Im Meere sind sie von der Oberflache 
bis in sehr grofie Tiefen verbreitet. Dem entspricht eine grofie 
Mannigfaltigkeit des Baues der Tiere„ und wir kOnnen von vorn-
herein erwarten, dass sich viele interessante Beziehungen zwischen 
Bau und Lebensweise werden feststellen lassen. 

Seit einiger Zeit beschaftige ich mich mit der Untersuchung 
solcher Wechselbeziehungen bei Crustaceen, und ich beabsichtige, 
in der vorliegenden Abhandlung einige Befunde mitzuteilen, welche 
ich speziell an den Augen der Brachyuren gehabt babe. 

Die Augen der Krabben zeigen zwar scion bei der Betrach-
tung der autleren Morphologic wale  Vei.schiedenheiten. Die Mannig-
faltigkeit im inneren Bau ist aber noch viel grOfier, als man bei 
aufierlicher Betrachtung annehmen mUchte. 
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Wenn wir die so verschieden gebauten Augen studieren und 
nach den gefundenen Bautypen in Gruppen ordnen, so zeigt es 
sich, class these Gruppen sehr wenig Beziehungen zu den Gruppen 
des Systems baben vielmehr konnen Angehorige der verschie-
densten FaMilien ahnlichen Bau der Augen besitzen, wenn sie den 
gleichen aufieren Bedingungen ausgesetzt sind. 

Als Organe der Lichtempfindung sind die Augen am. meisten 
vom Licht abhangig, und so kOnnen wir denn voraussetzen, dass 
die Brachyuren der lichtlosen Tiefsee anders geartete Augen be-
sitzen werden, als diejenigen der sonnendurchleuchteten Strand-
region. 

Thatsachlich hat man auch in der Tiefsee Formen gefunden, 
deren Augen von denen tiller anderen verwa.ndten Formen ver-
schieden waren, mit Ausnahme von clenjenigen, welche an eben-
falls lichtlosen Often: Holden, tiefen Brunnen u. s. w. leben. 

Solche Formen hat man seit den Anfangen der Tiefseeforschungen 
speziell als Tiefseekrabben bezeichnet, wobei es aber nicht unbe-
aclitet blieb, dass in den gleichen Tiefen auch Formen vorkommen, 
deren Sinnesorgane bei den angewandten Methoden keine Besonder-
heiten erkennen lie en. 

Ich will in dieser vorlaufigen Veroffentlichung meiner Resultate 
nicht nailer auf die Litteratur eingehen, obwohl sie mat knapp 
und aphoristisch ist. Hervorbeben mOchte ich aber, class stets nur 
die aufieren Verhaltnisse berficksichtigt wurden, der feinere Bau 
aber ununtersucht blieb. So giebt Smith (1886) in seiner Ueber-
sicht der Tiefseedekapoden des Nordatlantik nur eine Darstellung 
der aufieren Charaktere ihrer Augen. Er fand bei den ihm vor-
liegenden Arten sowohl Augen mit normaler Cornea und dunkler 
Pigmentierung, als auch Augen, welche zwar normal pigmentiert 
erschienen, aber viol kleiner und facettenarmer waren, als diejenigen 
verwandter Flachwasserformen. Ferner fand er Augen, welche 
statt mit schwarzem, mit farbigem Pigment versehen oder ganz Blass 
waren. Und schliefflich fand er Augen, denen die bilderzeugenden 
Eleinente bei aufierlicher Prilfung zit fehlen schienen und denen er 
infolgedessen eine rudimentare oder abgeanderte Funktion zuschreibt. 

Bei manchen Tiefseeformen fand er auch bei farbiger oder 
ganz blasser Pigmentierung statt der Minderung eine bedeutende 
Vermehrung der „Sebelemente", also der Augenkeile. 

Eine Ursache fur die Erscheinung, dass oft Formen mit gut 
ausgebildeten Augen in grOfieren Tiefen vorkommen, als solche mit 
rudimentaren Augen, sucht Smith darin, dass die grOfieren Tiefen 
meist klareres Wasser aber sich haben sollen, als die geringeren 
Tiefen, welche oft in Landnahe sind, so soil nach seiner Auffassung 
in der Mitte des Ozeans mehr Licht in Tiefen von 3600 in dringen, 
als an den Kontinentalrandern in Tiefen von 400-800 m. Es wird 
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dies wohl kaum richtig sein. Es konnte eventuell annahernd auf die 
Stellen zutreffen, von denen zufallig das Material Smith's stammte. 

Aber wir konnen unmoglich einen ausreichenden Erklarungs-
grund darin finden, wenn wir bedenken, dass nicht selten der gleiche 
Netzzug aus der gleichen Tiefe Formen wit rudimentaren und 
solche mit Koch ausgebildeten Augen heraufbringt ; diese haben 
also enter den gleichen Lebensbedingungen nebeneinander gelebt. 

Ch u n hat in seiner hochinteressanten Atlantisarbeit (1896), 
die weitgehenden Anpassungen der Augen von pelagischen Tief-
seekrebsen nachgewiesen. Ich werde ofter Gelegenheit haben, 
auf seine schonen Untersuchungen im Detail zurtickzukommen ; an 
dieser Stelle will ich aber nicht nailer auf sie eingehen, dean seine 
Arbeit enthalt nur wenige Andeutungen fiber den Ban der Augen 
bodenbewohnender Formen. Diese verhalten sich aber ganz ver-
schieden von den pelagischen Formen ; und ich babe in dieser Ar-
beit mich gerade deswegen auf die bodenbewohnenden Kr abb en 
beschrankt, da sie viol mehr an ihren Wohnort und seine Einwir-
kungen gefesselt sind, als die wanderfahigen S chiz opod en und 
Serg es ti de n, von denen Chun handelt. 

Ich babe daher auch darauf verzichtet, andere Formen als 
Brachyuren in die Betrachtung hineinzuziehen, Tiere anderer Stamme 
oiler niedere Crustaceen. Ich babe es sogar far gut gehalten, die 
rriefseeformen unter den An orn ur en, Macruren und Garneelen 
zunachst unberticksichtigt zu lassen, da ich glaube, class es der 
Exaktheit der Schliisse nutzen wird, wenn die Betrachtung zunachst 
nur auf ein engeres Verwandtschaftsgebiet ausgedehnt wird, wie 
es die Brachyuren darstellen (Dromiiden, 0 xyst omen und 
Brachyuren im engeren Sinne). 

Bisher wurden an -den Augen von Tiefseekrabben in der Litteratur 
nur Riickbildungserscheinungen registriert, man bezeichnete sie als 

1. Rtickbildung ganz allgemein; 
2. Pigmentarmut oder Pigmentlosigkeit; 
3. Nachtstellung des Pigmentes ; 
4. Verriiigerung der Zahl der Facettenglieder Augenkeile); 
5. Rtickbilclung der Facetten (Cornea); 
6. Grope der wenigen Facetten; 
7. Schwund der Beweglichkeit durch Verwachsung des Augen-

stiels mit den benachbarten Teilen des Cephalothorax. 
Wenn ich zur Darstellung meiner eigenen Befunde tibergehe, 

so muss ich zunachst hervorheben, class ich bei keiner der unter-
suchten Formen, auch wenn sie aus relativ geringen Tiefen stammten 
(100-15( ) Augen von der gleichen Ausbildung find, wie bei 
den v/ \\ Finch wassorformen; vorausgesetzt, dass es sich nicht 
urn ( )1,/TIliic1 )/ han(lol 1-- e, denen massenhaftes Vorkominen 
der 01 )/ '1.11a cl i / 'angst beka 'lilt war und welche als vereinzelte Stacke ge-
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legentlich in einiger Tiefe gefunden wurden. Oft war die Abweichung 
eine geringe, aber man konnte sofort erkennen, class die betreffenden 
Tiere nicht die Gewohnlleit batten, im Kellen Sonnenschein zu leben. 

Eire fast ganz regelmilf3iges Vorkommen ist die Vergrofierung des 
Querdurchmessers der Corneafacetten und Krystallkegel ; dagegen 
ist der Durchmesser der Krystallkegel in der Langsachse stets ein 
geringerer als bei Oberfliichenformen. Keine Form hat so zahl-
reiche, kleine Augenkeile wie viele Oberflachenformen. Auch 
die Pigmentierung ist stets abweichend von derjenigen der Ober-
flachenformen; dunkles Pigment kommt zwar vor, aber keine Form 
hat das charakteristische pechschwarze Pigment der Strandformen. 

Im Ubrigen ist die Mannigfaltigkeit ein sehr groDe; doch kann 
man im wesentlichen zwei Reihen unterscheiden: 

1. rtickgebildete Augen; 2. angepasste Augen (Damnierungsaugen). 
Da es uns an dieser Stelle nur um die Gesetzmiiiiigkeit in 

den Erscheinungen zu thun ist und die Detailbeschreibung der 
vielen einzelnen Formen in den „Ergebnissen der deutschen Tiefsee-
expedition Band VI" gegeben und illustriert werden soil, so will 
ich hier nur einige typische Formen herausgreifen. 

Die geringste Abiinderung zeigt sich bei solchen Augen, bei 
denen die GrOfie der Facetten noch nicht erheblich gesteigert ist; 
Iris und Retinapigment sind vorhanden, wenn auch in verringerter 
Menge und nicht so schwarz wie bei den Flachwasserformen, deren 
Augen sonst den besprochenen sehr anlich sind. Eines scheint 
mir aber sehr bemerkenswert: zu welcher Tageszeit nach dem 
Fangverzeichnis der Expedition das Tier auch gefangen wurde, 
stets finden wir das Iris- und Retinapigment in der charakterist-
ischen Nachtstellung; es ist stets so angeordnet, dass die Retinulae 
vollkommen frei von item sind. Wenn wir auch wissen, dass die 
Pigmentverschiebung in den Augen der Crustaceen sehr langsam 
vor sich geht, so scheint mir doch die Regelmitiffigkeit des Be-
fundes zu der Vermutung zu berechtigen, dass die Fahigkeit der 
„Blendenverscbiebung" bei diesen Augen verloren gegangen 
ist, class sie in Nachtstellung fixiert sind. Als Beispiel fur diesen 
Augentypus nenne ich Cyrtonzaia Miers. 

Von solchen Augen konnen wir beide der obenbezeichneten 
Reihen ableiten. 

Wenn wir die Reihe der in irgend einer Weise rtickgebildeten 
Augen betrachten, so konnen wir zwei Gruppen unterscheiden. 

1. Deutlich pi gmentierte Augen, welche samtlich noch die 
einzelnen Elemente der Augenkeile bewahrt haben; 

2. pigm en tlos e Augen, deren Augenkeile bei manchen Formen 
noch vollstiindig sind, bei antler en aber sich einer Veriinderung unter-
worfen zeigen, bei deren extremsten Stufen wir kaum mar das Recht 
haben, die betreffenden Organe als lichtperzipierende zu betrachten. 
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Zu den pi gm entier ten Augen der ersten Gruppe gehoren 
diejenigen von Ethusina abyssicola. Die Riickbildung an diesen 
Augen ist erkennbar an der geringen Anzahl von Augenkeilen, an 
der fixierten Anordnung des Pigments und an der Vereinfathung 
des vermittelnden Nervenapparates (Fig. 1). 

Ethusina abyssicola ist ureter alien Brachyuren diejenige Form, 
welche die graten Tiefen bewohnt. Sie wurde schon in Tiefen 
von 'fiber 4000 m gefunden. Die Augen sind _ relativ sehr klein 
sie haben ihre Beweglichkeit verloren, indem ihre Stiele an der 
Basis mit den benachbarten Teilen des Cephalothorax verwachsen sind. 

Betrachten wir das Auge von au1en, so sehen wir, dass die facet-
tierte Region nur einen geringen Teil der Augenoberflache einnimmt. 

Wir sehen ferner, dass diese Region auch im Innern deutlich 
dunkel gefarbt ist; machen wir das Auge durchsichtig, so konnen 
wir sogar eine recht reichliche 
Pigmentierung feststellen. Auch - Fig. 1. 
sehen wir dann, dass der Ganglien-
komplex einen sehr schmachtigen 
Strang darstellt, ganz im Gegensatz 
zu den Augen von Flachwasserformen, 
bei denen er ja den graten Teil des 
Stiels ausfiillt. Auf Schnitten er-
kennen wir ein sehr dickes Chitin, 
welches den Augenstiel einhiillt; auch 
in der Region der Cornea ist es sehr 
dick, die einzelnen Corneafacetten sind 
nach auDen nicht abgegrenzt, vielmehr 
ist die aufiere Kuppe des Augenstiels Schnitt durch das Auge von 
vollkommen glatt; doch entspricht Ethusina abyssicola. 

innen jedem Krystallkegel eine nach 
innen konvex vorspringende WOlbung des zugehOrigen Teils der Cornea. 

Die Krystallkegel sind k urz und jeder ist von einem scharf 
abgegrenzten Pigmentmantel umgeben (Irispigment). 

Die kurzen, schlanken Rhabdome sind ganz unpigmentiert; 
dagegen ist das Pigment hinter der Membrana fenestrata in dicken 
Massen angehauft. Da umgiebt und bedeckt es den distalen Teil 
der zum Ganglion ziehenden Nervenstrange vollkommen. Gegen-
fiber anderen Brachyurenaugen zeichnet sich dasjenige von Ethusina 
ferner dadurch aus, dass nur ganz wenige (ca. 4) starke Strange 
zum Ganglion retinale ziehen. Bei den meisten Arten finden wir 
sonst zahlreiche di_inne Strange, wenn nicht das Ganglion retinale 
sogar ganz dicht an die Membrana fenestrata herangeruckt ist. 

Die Gesamtmasse des Ganglienkomplexes erscheint auch auf 
den Schnitten auffallend klein. 

Vor alien Dingen fallt aber die geringe Anzahl von Augen-
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keilen auf. Auf einem mittleren Langsschnitt durch das Auge 
zahlen wir deren nur etwa 25. Das ganze Auge besteht nur aus 
200-300 Augenkeilen. 

Wir erkennen also an diesent Auge folgende Charaktere eines 
„Tiefseeauges". 

1. Verlust der Beweglichkeit des Augenstiels. 
2. Verringerung der Zahl der Augenkeile. 
3. Fixierte Nachtstellung des Pigments. 
4. Relative Grihe der optischen Bestandteile des Auges in 

der zum Lichteinfall senkrechten Achse. 
5. Kiirze der Krystallkegel in der Richtung des Lichteinfalls. 
6. Geringe Ausbildung des Ganglienapparates. 
Suchen wir uns auf Grund der anatomischen Befunde eine 

Vorstellung von der Funktion dieses Auges zu machen, so milssen 
wir zunachst feststellen, dass es zur Wahrnehmung eines scharfen 
Bildes nicht geeignet ist. Der ganze Sehvorgang beim Facetten-
auge bedingt es, dass das Bild um so scharfer ist, je kleiner (in 
der Ausdehnung senkrecht zur optischen Achse) and zugleich je 
zahlreicher die Augenkeile sind. Dabei setzt aber die Theorie zum 
Sehen, d. h. bildhaftem Wahrnehmen einigermafien ausgedehnter Ob-
jekte schon eine recht erhebliche Zahl von Facettengliedern voraus. 

Das Vorhandensein des Irispigmentes wahrt aber dem Auge 
von Ethusina die Vorteile des Facettenauges in Bezug auf die 
Wahrnehmung von Bewegungen. Wir konnen auf Grund dieser 
Ueberlegung also annehmen, dass die Augen von Ethusina abyssicola 
zur Wahrnehmung beliebiger Objekte nicht geeignet sind; dafiir, 
dass die Sehvorgange relativ einfacher Natur sein miissen, spricht 
auch die geringe Entwickelung des Ganglienapparates. 

Wir sind aber zu der Annahme berechtigt, dass das Auge von 
Ethusina abyssicola noch tauglich ist zur Wahrnehmung k 1 e in er , 
in Bewegung begriffener, leuchtender Objekte, also z. B. von Leucht-
organen von Tiefseeorganismen. 

Die Richtung, aus welcher Lichteindriicke allgemeiner Art 
kommen, wird das Auge selbstverstandlich ebenfalls wahrzunehmen 
im stande sein. 

Nach einem ahnlichen Typus sind die Augen noch bei einer 
ganzen Anzahl von Tiefseekrabben gebaut, z. B. Arten der Gattung 
Randallia. 

Sehr abweichend von den Augen der iibrigen Brachyuren sind 
diejenigen der auch in vielen anderen Beziehungen innig an die 
Tiefsee angepassten Art Physachaeus ctenurus Al. u. And. Diese 
vom Investigator im bengalischen Meerbusen entdeckte Art 
wurde von der Valdiviaexpedition an verschiedenen Stellen des 
indischen Ozeans, so auch an der ostafrikanischen Kiiste in Tiefen 
von ca. 1000 m aufgefunden. 
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Die ziemlich kurzgestielten Augen des Tieres sind ebenfalls 
kaum beweglich. Bei der Ansicht von der Oberflache Mit die 
Einteilung cler Cornea in eine ganz geringe Anzahl von sehr grofien 
Facetten auf (Fig. 2). 

Untersuchen wir das Auge auf Schnitten, so bietet sich ein 
noch viel auffallenderes Bild. Die in Beringer Anzahl vorhandenen 
Facettenglieder sind enorm vergro Bert; aber nur in der Quer-
richtung, senkrecht zur optischen Achse. Die grofie Corne;il inse 
ist nur nach innen konvex, nach aufien ist auch hier die Ober-
flitche der Gesamtcornea eine glatte Kugeloberflache. 

Fig. 2. Fig. 3. 

\-; 

Physachaeus ctenurus. Schnitt durch das Auge von 
Auge you der Seite gesehen. Physachaeus ctenurus. 

Auf die Cornealinse folgt ein Gebilde, welches in seinem Ban 
gar nicht mehr an die Krystallkegel erinnert, (lie wir an dieser 
Stolle bei den Augen der Dekapoden belichteter Regionen zu finden 
gewohnt sind. Der Krystallkegel hat vielmehr selbst hier die Form 
einer flachen bikonkaven Linse. An dieselbe setzt breit das 
Rhabdom an; dessen oberes Ende ist ebenso ausgedehnt wie die 
untere F1.5,che des „Krystallkegels" (Fig. 3); in der distalen 
ist das Rhabdom breit kegelformig gebaut, wahrend es im pro-
ximalen Tell sich zu einem zylindrischen schmachtigen Stabchen 
V Or( I rt ant. Die proxiinalen Enden stehen ziemlich breit auf der 
\h.mhraila fenestrata auf. Die Nervenfibrillen wend en von einer 

i t hi en Stiltzmasse aufgenommen und von dieser aits entwickelt 
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sich ein einziger starker Nerv, welcher die Verbindung mit 
dem ziemlich entfernten Retinaganglion herstellt. Der Raum 
zwischen diesem Nerven, der Epidermis und dem Ganglienkomplex 
wird von einer merkwurdigen gallertigen Substanz, welche auch 
in konserviertem Zustand fast durchsichtig ist, erfullt. Die Ganglien-
masse selbst zeigt auch einen anderen Bau, als wir es sonst bei 
den Brachyuren zu finden gewohnt sind. Dieser Bau ist nicht so 
sehr vereinfacht wie bei anderen Tiefseeformen, obwohl die ge-
ringere Anzahl von Nervenfibrillen, die aus dem Auge hervorgeht, 
auch in dieser Beziehung den Bau, besonders des Retinaganglions, 
beeinflusst. 

Sehr auffallend sind die Pigmentierungsverhaltnisse des Auges. 
Es handelt sich um ein iridopigmentares Auge, von Retinapigment 
ist keine Spur vorhanden. Auch das Irispigment zeigt einen eigen-
artigen Charakter es ist gelblich und braunlich gefarbt und nur 
in ganz kleinen Anhaufungen zwischen den „Krystallkegeln" ein-
gekeilt. Die Lagerung der Zellen ist eine derartige, dass eine 
Bewegungsfahigkeit dieses Pigmentes sehr unwahrscheinlich ist. 

Betrachten wir die Anordnung der Teile des Auges im ganzen, 
so fallt es auf, dass nur die in der Mitte gelegenen Rhabdome in 
der Richtung der einfallenden Lichtstrahlen verlaufen. Die peri-
pheren Rhabdome dagegen sind in verschiedenartiger Weise zum 
Einfall der Lichtstrahlen schief gerichtet und verbogen. Wir 
haben es darin nicht mit einem durch die Konservierung be-
dingten Kunstprodukt zu thun, sondern der gute Erhaltungszustand 
der umgebenden Teile beweist, dass diese Formen schon im leben-
den Auge gegeben waren. 

Scion 0. Schmidt hatte in den Facettenaugen verschiedener 
Insekten solche Verbiegungen der Rhabdome nachgewiesen und sie 
zu Einwanden gegen die Theorie des musivischen Sehens bentitzt. 
Aber Exne r, welcher seine Befunde bestatigen konnte, entkraftete 
0. Schmid t's Einwande durch die Annahme, dass in solchen ge-
bogenen Rhabdomen die an einem Ende eingefallenen Lichtstrahlen 
durch totale Reflexion weiter geleitet werden. 

Auch fur die Augen von Physachaeus konnen wir diese An-
nahme machen, und zwar mit urn so grOfierem Rechte, als uns 
die Praparate zeigen, dass die Rhabdome allseitig von einer Sub-
stanz von sehr abweichender Lichtbrechung umschlossen werden. 
Es ist dies eine aus groDen blassen Zellen bestehende Ffillmasse, 
welche die ganzen Zwischenraume zwischen den Rhabdomen aus-

Auch bei den Augen von Physachaeus haben wir ein Recht, 
anzunehmen, dass sie nicht im staride sind, mehr wahrzunehmen 
als Lichteindrucke ganz allgemein, oder hi chstens bewegte leuch-
tencle Objekte von geringer Ausdehnung. 

Wenden wir uns nunmehr der zweiten Gruppe unserer ersten 
XXIII. 40 
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Reihe von Tiefseeaugen zu, denjenigen Augen, bei denen die Ruck-
bildungen von Pigmentverlust begleitet sind! Auch hier linden 
wir zuniichst Formen, bei welchen die Rtickbildung nur einen ge-
ringen Grad erreicht. Ich nenne als Beispiel verschiedene Arten 
der Gattung Sayvamathia. Bei Scyramathia rivers-andersoni sind 
die Augen, von aufien betrachtet, weifi. Die Anzahl der Augen-
keile ist eine nicht sehr hohe, der Querdurchmesser cler Cornea-
facetten und der Krystallkegel ein ziemlich grofier. 

Die Rhabdome setzen ziemlich breit am Krystallkegel an, 
die Nervenstrange, welche von der Meinbrana fenestrata zum 
Retinaganglion ziehen, sind stark mid nur wenige, der Ganglien-
apparat ist ziemlich goring entwickelt. 

In dem Auge ist weder Iris- noch Retinapigment auch 
nur in Sp uren v orhan (I en. Auch von einem Tapetum ist nichts 
nachweisbar. Sehr a.linlicli ist auch das Auge von Scyramathia 
her•twigi gebaut. 

Wollen wir annehmen, class ein solches Auge iiberhaupt im 
stande ist, ein Bild zu erzeugen, so kOnnen wir dies nur, wenn 
wir die Wirkung der optischen Einrichtungen des Auges als eine 
katoptrische auffassen. Aber selbst in diesem Falle scheint mir 
das Auge nicht im stande zu sein, ein scharfes Bild eines groLeren 
Gegenstandes zu geben. Die Funktion des Auges wird sich wohl 
auch bei dieser Form auf eine diffuse Lichtwahrnehmung be-
schranken. Darauf liisst auch die geringe Ausbildung des Gang-
lienapparates schliefien schon das Retinaganglion ist von auffallen-
der Kleinheit. 

Auf der gleichen Balm der Rtickbildung ist das Auge von 
Homotodromia bourieri n. sp. noch um einige Scln•itte weiter ge-
langt. Auffallend ist hier die Zartheit der K ut i k ula, wie denn 
bei dieser Form der Panzer am ganzen Korper weich und 
&inn ist. 

Die Krystallkegel sind in geringer Anzahl vorhanden und sehr 
groJ. Von Pigment ist keine Spur nachzuweisen und vor allem 
Mt die starke Vereinfachung des Ganglienkomplexes auf. 

Die aus der 1VIembrana fenestrata hervorgehenden Nerven ver-
einigen sich zu einem einzigen ziemlich starken Strang, der eine 
relativ sehr grope Strecke zurtickzulegen hat, ehe er in das Retina-
ganglion ausstrahlt. Und der gauze Komplex der vier Augen-
ganglien ist — verglichen mit den verwandten Oberflitchenformen ---
von winziger Kleinheit. 

Die Wahrnehmungsfahigkeit dieses Auges wird kaum eine 
andere sein, als bei den soeben besprochenen Amgen der Scyr-
amathia. 

Selli• viol weiter ist aber die Riickbildung bei denjenigen 
Formen gegangen, die wir jetzt betrachten wollen. Bei Cyclodovippe 
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uncifera Or tm.1) finden wir sehr kleine Augen, deren kurze Stiele 
in der Region, wo wir sonst die Cornea zu suchen pflegen, kaum 
eine Andeutung einer Vorwolbung zeigen. 

Untersuchen wir das Auge ai.if Schnitten, so bietet sich uns 
ein sehr tiberrasehendes Bild dar (Fig. 4). Das Auge ist nach 

Fig. 4. 

"4.111

*.„ 

Schnitt durch das Auge von Cyclodorippe uncifera 
aus der Tiefe von 700 in. 

--

4 - 

Fig'. 

Schnitt durch das Auge von Cyclodorippe uncifera aus in Tide. 

aufien von einer sehr dicken Kutikula ilberzogen. Die Dicke der-
selben ist eine sehr auffallende. Diese Kutikula, zeigt, in der 

1) Cyclodorippe uncifera wurde von Doederl ein in Japan, in der Sagamibai 
in Tiefen von 300-400 m entdeckt. O r t m an n beschrieb die Art und charakteri-
sierte sie in vollkommen erkennbarer Weise. Al cock beschrieb spliter aus dens 
Material, welches die indischen Tiefseeforschungen des Investigator zu Tage gefordert 
hatten, eine mit Cyclodorippe nahe verwandte Form : Cynzonomops glaucomma, 
welche hauptsiichlich durch ihre pigmentlosen Augen charakterisiert wurde. Mein 
Material von Japan und aus Clem indischen Ozean ermoglicht mir, die Identitiit 
der beide]] Forme]) nachzuweisen. Auch 0 r tin an n hatte in. seiner Beschreibung 
schon die Pigmentlosigkeit der Augen betont. Cyclodorippe uncifera gehort zu 
den zahlreichen Formen der mittleren Tiefen, welche die Sagamibai mit dem tro-
pischen indopazifischen Ozean gemeinsam hat. 

40* 
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Cornearegion keine Spur einer Einteilung in Facetten; sie iiber-
zieht die Cornearegion in vollkommen gleichmaliiger Ausbildung, 
so wie sie auch an den ubrigen Teilen des Augenstiels in die Er-
scheinung tritt. 

An diese dicke Kutikula setzen sich nun in ganz Be-
ringer Anzahl die kiiminerlichen Reste der Augenkeile. 
Sie bestehen nur aus den Rhabdomteilen derselben, denn die 
Krystallkegelzellen sind winzig, die Kerne von einem ganz geringen 
Protoplasmamantel umhtillt und teilweise an die Seite der Rhab-
domenden verschoben. Kurze Stabchen reihen sich in derselben 
Weise, wie sorest die ausgebildeten Augenkeile nebeneinander. 
Sie zeigen im Innern noch die bekannte Schichtung und aus ihren 
proximalen Enden gehen Nervenfasern hervor, welche sic"' zu 
Biindeln vereinigen. Diese Bandel ziehen schief nach oben zu dem 
sehr kleinen Retinalganglion. 

Der Ganglienkomplex zeigt Vereinfachung hauptsachlich an 
den beiden distalen Ganglien, die beiden proximalen Ganglien sind 
relativ gut ausgebildet. 

In dem ganzen Auge ist nicht die geringste Spur von 
Pigment nachzuweisen, was man ja schon nach der aufierlichen 
Untersuchung des milchweili erscheinenden Auges vermuten konnte. 

Hier haben wir also an den Augenstielen Organe gefunden, 
welche in ihrer Funktionsfahigkeit nur ganz niederen Licht-
perzeptionsorganen zu vergleichen sind. Da die optischen, bild-
entwerfenden und lichtkonzentrierenden Teile vollkommen fehlen, 
so kann dieses Organ nur meter ganz vage Lichteindriicke ver-
mitteln. 

Im Bau des Organs finden wir jedoch die Rudimente eines 
holier entwickelten Auges. Wir konnen uns dem Eindrucke nicht 
entziehen, dass wir hier ein verkriippeltes, ein rudimental. gewor-
denes Facettenauge vor uns haben. 

Den extremsten Fall in dieser Reihe von Riickbildungen, 
welche ich noch erheblich vervollstandigen konnte, wenn ich an-
dere Dekapoden aufier den Brachyuren, und andere Falle als die-
jenigen, welche ich bisher genau untersucht habe, einfugen wollte, 
stellt der schon seit den ersten Tiefseeuntersuchungen bekannte 
gymononnts gramtlatits (Norm.) dar. 

Dieses Tier, welches schon Wywille Thomson in seinen 
„D e pths of the sea" erwahnt, war bisher nur im nordatlantischen 
Ozean gefunden worden. Schon in den Bemerkungen, welche 
Thomson auf Grund der Untersuchung von Norman fiber die 
Sinnesorgane dieses Tieres macht, tritt uns eine Anschauung ent-
gegen, auf welche ich durch meine Beobachtungen teilweise zurtick-
gekoimnen bin. Es soil namlich die Rfickbildung an den Augen 
dieses Tieres von der Tiefe abhangen, in denen die Exemplare 



Doflein, Die Augen der Tiefseekrabben. 58'1 

gefunden wurden. Bouvier , dem aus dem 'nordOstlichen atlan-
tischen Ozean Material von dieser Art von zahlreichen Fundorten 
und aus verschiedenen Tiefen vorlag, tritt dieser Anschauung ent-
gegen und betont vor alien Dingen, dass keine wirklichen Beweise far 
sie jemals publiziert worden sind. Das ist auch so, und die An-
schauung ist auch in dieser Form nicht ganz zu verteidigen. 

Die Valdiviaexpedition brachte leider nur ein einziges Exem-
plar von dieser Art und zwar bemerkenswerter Weise von der 
ostafrikanischen Kiiste mit. Das Stuck war etwas beschadigt, aber 
doch mit Sicherheit zu erkennen und die abgebrochenen Augen-
stiele konnte ich mikroskopisch untersuchen. Zu beiden Seiten 
des Rostrums ragen die Augenstiele als relativ dicke zylinder-
formige Bildungen vor (Fig. 6). Sie sind ganz mit Stacheln be-
deckt und zwischen den Stacheln ragen lange Tasthaare hervor. 

Fig. 6. 

Cymonomus granulatus. 
Das Rostrum und die beiden Augenstiele eines Exemplars aus grofier 

Tiefe ca. 1000 m (optischer Schmitt). 

Von einer Cornea ist aufierlich keine Spur wahrzunehmen, ja 
an der Stelle, wo man eine solche vermuten sollte, ragen ebenfalls 
Dornen hervor und sind Tasthaare vorhanden. Kurz, wir haben 
ein Organ vor uns, welches viel mehr an eine Antenne, als an 
ein Auge erinnert. So ist es denn auch von den fraheren Beob-
achtern als eine Umwandlung des Auges in ein Tastorgan aufge-
fasst worden. 

Ein bra,unlicher Farbton im Innern erweist sich bei der Unter-
suchung auf Schnitten als n i c h t . vom Pigment herriihrend. 

Die Schnitte zeigen uns keine Spur mehr von dem Bau eines 
Auges ; so weit der Erhaltungszustand des Objektes es erlaubt, 
kann man noch einen Nervenstrang in den Stiel eintreten sehen, 
aber Ganglienmasse, Pigment, Rhabdome, Krystallkegel und Cornea-
facetten fehlen. 

Wir haben also ein vollkommen rackgebildetes Auge vor uns. 
Wir haben kein Recht, die vorhandenen Nervenendigungen fiir 
fahig zu halten, Lichtempfindungen zu vermitteln. Die Tasthaare, 
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welche in grOfierer Anzahl rind in kraftiger Ausbildung auf dem 
Gebilde vorhanden sind, unterscbeiden sick in niclits von den Tast-
haaren, welche wir auch sonst auf dem KOrper oder auch den 
Augenstielen von Krabben finden. Das einzelne Tasthaar sitzt mit 
einem Kugelgelenk der dicken Kutikula auf, welche von einem 
Kanal durchbohrt wird; durch diesen Kanal treten Nervenfibrillen 
hindurch, welche von der Sinneszelle ausgehen, die Sinneszelle ist 
in der gewohnten MTeise mit einem feinen Nerven in Verbindung. 
Wenn also von der Umwandlung eines Sehorganes in ein Tast-
organ gesprochen wird, so ist dies cum grab salis zu verstehen. 
Nicht eine im Gegensatz zur Lehre Joh an nes Mailer's von den 
spezifischen Sinnesenergien stehende Umwandlung ist vor sich 
gegangen, sondern das Gesamtorgan, der Augenstiel, ist (lurch die 
Rilckbildung des Auges und die starl:ere Entwickelung der ohnehin 
scion vorhanden gewesenen Tastlinare, aus einem hauptsachlich 
zum Sehen dienenden Organ zu einem reinen Tastorgan geworden. 

Von solchen Umwandlungen sind in der Litteratur eine ganze 
Menge bei dekapoden Krebsen erwahnt worden: bei den blinden 
Pentachelesarten, Galatheiden u. s. w. Bei keine'. Form sind sie 
aber noch genauer untersucht worden und ich hoffe, fiber sOlche 
Untersuchungen in einiger Zeit weitere interessante Aufschliisse 
gebenzu kOnnen. 

Wir habeas jetzt -- immer innerhalb der Abteilung der Bra-
chyuren bleibend — eine solche Reihe von Riickbiblungen kennen 
gelernt, class es sich verlohnt, fiber deren Entstehung einige Be-
trachtungen anzustellen, ehe wir uns cler oben gekennzeichneten 
zweiten Reihe von Augen der Tiefseekrabben zuwenden. 

Es ist selbstverstandlich, class die mit den ersten Tiefsee-
forschungen zeitlich zusammenfallende intensive Beschaftigtmg mit 
der Descendenztheorie dazu fahrte, dass in alien theoretischen Er-
orterungen die rilckgebildeten Augen der Tiefseetiere neben den-
jenigen der HOhlentiere eine grofie Rolle spielten. 

Schorr Darwin selbst bescbaftigt sich im 5. Kapitel cler Ent-
stehung der Arten mit ihiien, wie denn viel friiher scion Lamarck 
die Augen der Hohlentiere beriicksichtigt hatte. Darwin ist der 
Ansicht, class man der Wirkung des Nichtgebrauchs der Or-
gane in diesen Fallen eine gewisse Bedeutung einrilumen konne, 
meint aber, class auch bier vor allem die Auslese wirksam gewesen 
sein 

Von den spateren Theoretikern batten Semper, Eimer u. A. 
mehr Neigung, eine direkte Bewirkung des Lichtmangels anzunehmen. 
Aber, wie sie z. T. selbst betonten, setzte dieser Annahme das 
Vorkoriinien von Tieren mit wohlentwickelten Augen an den gleichen 
Fundorten, an dentin sich blinde Formen linden, eine unilberwind-
Eche Schwierigkeit entgegen. So hat denn besonders Weismarin 
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als konsequentester Verfechter des Selektionsprinzips noch neuer-
dings aufs eindringlichste die Annahme verfochten, class auch in 
cliesen Fallen nur die Prinzipien der Naturzuchtung thatig sein 
konnten. Die Verkiimmerung der Augen bei Tiefseeformen scheint 
ihm nur erklarlich auf Grund der Panmixie und der Germinal-
selektion. 

Ich bin nicht der Ansicht, dass wir durch derartige allgemeine 
Theorien die Erscheinungen in der organischen Natur in einer 
unseren Verstand auf die Dauer befriedigenden Weise erklaren 
kOnnen. So sellr ich auch das komplizierte Gebaude bewundere, 
zu welchem Weismann durch konsequente Weiterbildung die 
Selektionstheorie ausgebaut hat, so glaube ich dennoch, class das 
Verfolgen der einzelnen Vorgange uns tiefer in das Wesen des 
Naturgeschehens blicken lassen wird. Die Theorie ware niemals 
in der Weise, wie es geschehen ist, auf die rudimentaren Augen 
der Tiefseekrebse angewandt worden, hatte man bei einigen Arten 
genau den Bau der Sehorgane und ihre Beziehung zum Aufenthaltsort 
untersucht. Hatte man cloch in den obenerwahnten Beobachtungen 
an Cymonoiuus )T0211101,18 (Norm.) Anhaltspunkte fin eine ver-
schiedene Einwirkung verschiedener Aufenthaltsorte auf Individuen 
derselben Art. 

Ein. Zufall einige in dieser Hinsicht in-
teressante Beobaclitungen machen. In der Mcincliner Staatssamm-
lung find sich ein von Dr. Ha b ere r in der Sagamibai (Japan) 
gesammeltes Exemplar von Cyclodort:ppe unelfera Or tm., aus ge-
ringer Tiefe stammend. Es unterschied sich von den Exemplaren 
aus groper Tiefe auf den ersten Blick in auffallender Weise durch 
die dunkel gefarbten Augen, deren Stiele auch etwas longer waren. 

Die Untersuchung von Schnitten zeigte aber ein ganz anderes 
Bild als bei den Formen aus der Tiefe. Wie Fig. 5 uns zeigt, 
haben wir ein normal ausgebildetes Facettenauge vor uns. Die 
Cornealinsen sind sehr gut ausgebildet, ebenso die Krystallkegel, 
die Rhabdome sind lang. Das ganze Auge besteht aus einer auf-
fallend viel grofieren Zahl von Augenkeilen; aus den in Fig. 4 u. 5 
nebeneinander abgebilcleten Schnitten sieht man bei dem Auge aus 
Beringer Tiefe gerade noch einmal so viel Rhabdome als bei dem 
aus der Tiefsee. Und dazu ist bei dem Exemplar ails geringer 
Tiefe jedes Facettenglied von einem Mantel von braunem Pigment 
in typischer Tagstellung umgeben! 

Da die von mir zunachst untersuchten Exemplare aus so weit 
voneinander entfernten Meeresteilen stammten, kOnnte man der 
Ansicht sein, es handle sich hierbei um zwei verschiedene Arten 
von enger Verwandtschaft und groDer autierlicher Aehnlichkeit. 
Meine Auffassung, dass es sich urn Exemplare derselben Art handle, 
wurde zur Gewissheit, als ich durch die Girte Prof. Do e d erleins 
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aus dem Strafiburger Museum die Originalexemplare, welche der 
Beschreibung Ortm ann's zu Grunde gelegen batten, zur Unter-
suchung zugeschickt bekam. Diese waren von Doed erlein in 
demselben Meeresteil, der Sagamibai, aus welchem mein japanisches 
Material stammte, aber in grOfierer Tide gefangen worden. Eine 
genaue Untersuchung der Augen zeigte vollkommene Ueberein-
stimmung mit dern Ban der Augen der ostafr•ikanisclren Exemplare. 

Welche wunderbare Verschiedenheit zeigte hier der feinere 
Ban der Augen, welche sich aufierlich nur (lurch einen Farbton 
unterschieden! 

-.Leh kann ein weiteres ahnliches Beispiel anfagen, bei dem aber 
schon auBerlich eine Verschiedenheit nachzuweisen war. Es ist 
jene schon oben erwahnte, in der Litteratur 
so oft citierte, aber noch nie genau untersuchte rig. 7. 
Krabbe Cymonomus granulatus (N o r m.) ' ). 
Wahrend das von mir zuerst untersuchte 
Exemplar aus grofier Tiefe die weitgehende 
Reduzierung der Augen zeigte, welche ich 
oben geschildert babe, unterschieden sich die 
Augen von Exemplaren, welche ich der Liebens-
wardigkeit Prof. B o u vier's verdanke, schon 
autierlich, indem sie Zeichen einer geringer•en A 

Ruckbildung aufwiesen. Wie die Etikette 
des Parise'. Museums ausweist, waren sie in 
der Ni he von Gibraltar in einer• Tide von 
ca. 400 m gefangen worden. 

Fig. 7 zeigt, dass bei ihnen noch eine 
cleutliche Corneaoberflache zu erkennen war. Cymonomus granulatus 

Auf Schnitten erwiesen sie sich auch als 
(N o r m.) 

Augenstiel eines Exem-
weniger rfickgebildet, als die Augen der Form plares aus mittlerer 
aus grofier Tide. Zwar war weder eine Ein- Tiefe 440 in. 

teilung der Cornea in Facetten vorhanden, 
noch konnte man Krystallkegel oder Pigment erkennen, aber es 
waren noch Spuren von Rhabdomen, ahnlich wie bei der Cyciodo-
rippe auf Fig. 4 festzustellen. Das Nervensystem war• zu schlecht 
erhalten, um ein Urteil zu erlauben. 

Wir haben also in zwei Fallen konstatieren konnen, dass die 
Augen bei der gleichen Art eine grOfiere Rudimentierung In grofier 
Tiefe aufweisen, als in ger•inger• Tiefe. Wahrend diejenigen, welche 
sich bisher eine Ansicht fiber almliche Befunde bildeten, meist 
wohl die von mir konstatierte Thatsache so erklaren worden, dass 
es sich urn zwei konstante Varietaten handle, welche durch selektive 
Vorgainge irgendwelcber Art entstanden waren, babe ich mich fur 

1) Gewohnlich tinter dem Namen Ethusa granulata Norm an aufgefiihrt. 
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eine andere, vorlauflg hypothetische Anschauung entschlossen. Und 
linter den Grunden, welche mich zu ihr leiteten, mOchte ich den 
bier voranstellen, class sie eine experimentelle Priifung ihrer Richtig-
keit zulasst. 

Ich false namlich die beiden Formen als Standortsvarietaten 
einer Art auf. Wiihrend in der Botanik der Begriff der Standorts-
varietat ein viel benatzter und auch absolut klarer ist, wird er in 
der Zoologie nur selten angewandt und auch dann nur selten 
konsequent ; vor allem hat man noch kaum versucht, durch das 
Experiment seine Berechtigung zu erharten. 

Bei den Pflanzen sind ja jene Falk wo die gleiche 
Art z. B. im Wasser und auf dem Lande, oder als Epiphyt auf 
verschiedenartigen Unterlagen, 'oder an trockenen und feuchten 
Orten u. s. w. gedeihen kann. Bei vielen Arten hat man cha-
rakteristische Formen, je nach dem Standort — also Standorts-
varietaten — feststellen kennen. Das Ausschlaggebende far die 
Auffassung als Standortsvarietat ist die MOglichkeit, experimentell 
die artliche Zusammengehorigkeit der verschiedenen Formen nach-
zuweisen. Z. B. kann man bei gewissen Ranunculus-Arten aus 
dem Samen der gleichen Pflanze sowohl eine charakteristische 
Wasserpflanze, als auch eine charakteristische Landpflanze erziehen, 
je nach den Lebensbedingungen, denen man sie wahrend ihrer 
Entwickelung aussetzt. Die Fithigkeit, Standortsvarietaten zu bilden, 
ist bei den verschiedenen Arten eine sehr verschiedene. Wahrend 
manche Arten an sehr verschiedenartige aufiere Bedingungen sich 
inclividuell anzupassen vermogen, sterben andere bei den geringsten 
Veranderungen des „Lebensraumes" ab, oder gelangen ilberbaupt 
nicht zur Entwickelung. 

Nicht anders als bei den Pflanzen liegen die Verhaltnisse bei 
den Tieren. Nur wurden sie bier viel haufiger tibersehen oder 
anders gedeutet; denn die Beobachtung solcher Verhaltnisse ist bei 
den Tieren viel schwieriger, noch schwieriger die experimentelle 
Bestatigung. Dazu hat vielfach eine gewisse Einseitigkeit die 
Systematiker, welcbe oft allein die hierher gehorigen nine kennen 
lernen und beurteilen konnten, an ihrer richtigen Bewertung ver-
hindert. 

Was sind aber die noch neuerdings von Heymons und 
S am t e r untersuchten verschiedenen Formen von Artem'ia sa/ina 
aus Gewassern von verschiedener Salzkonzentration anders als 
Standortsvarietaten? So steht es auch mit den nordischen und 
hochalpinen Vertretern vieler mitteleuropaischer Insekten, ebenso 
mit den Gebirgsformen vieler Vogel. Konnen wir schon bei so 
frei beweglichen Tieren, wenn nur eine gewisse Bindung an den 
Wohnort mit seinen feststehenden klimatiscben und sonstigen Ver-
haltnissen gegeben ist, den Einfluss dieses „Lebensraumes" wahr-
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nehmen, wie viel mehr muss dies der Fall sein bei den festsitzen-
den Tieren, welche in so vielen Dingen dadurch den Pflanzen 
bo'enahert werden! Und so hat - denn auch Doederlein auf Grund • 

systematischer Studien den Satz aufgestellt, dass je v agiler eine 
Form ist, sie desto konstanter ist, wahrend mit dem 
Mangel der Vagilitat die Variabilitat wachst. Oder mit 
anderen Worten ausgedrackt, dass je mehr eine Art verschieden-
artigen Lebensverhaltnissen konstant ausgesetzt ist, urn so mehr 
Standortsvarietaten sich bilden. Als besonders instruktives Bei-
spiel weist Doederlein auf die Riffkorallen bin, deren zahlreiche 
als Arten beschriebene Wachsturnsformen nach meiner Anschauungs-
weise also als Standortsvarietaten aufzufassen sind. 

Ich konnte die Beispiele von Formen, welche ich als Standorts 
varietaten aufzufassen geneigt bin, beliebig vermehren. Die meisten 
sind aber sehr schwer experimentell zu prafen, daher mochte ich 
an dieser Stelle nur noch eine Reihe von Formen betrachten, bei 
denen sich Aba.nderungen der Organisation in Abhangigkeit von 
einem einzigen Faktor theoretisch bringen lassen, der soweit im 
Bereich unserer Macht steht, dass wir seine Wirksamkeit experi-
mentell prafen ketnnen. Dieser Faktor ist das Licht, welches ,ja 
auch far unsere Tiefseeorganismen die gleiche gro1e negative Rolle 
spielt. 

Ihm sind auf dem Festlande alle jene Formen entzogen, welche 
in Haien, in tiefen Brunnen und in den tiefen Regionen unserer 
groDen Sul wasserseen vorkommen. Und so verschiedenartig auch 
die sonstigen Lebensbedingtingen sein magen. wenn nur das Licht 
mangelt, so linden wir Formen mit ganz iihnlichen Rackbildungen 
der Sehorgane, -wie wir sie bei den Tiefseetieren kennen lernten. 
Von vielen Hohleninsekten kennen wir rudimentare Augen, ein 
klassisches Beispiel ist auch Proteus anguineus, und sehr merkwardig 
sind die zahlreichen blinden Fische der Hablenfauna. 

Von einem der interessantesten ureter den letzteren, Am-
blyopsis, Werden verschiedene Varietaten erwahnt, welche je nach 
der Lichtmenge ihres Aufenthaltsortes gut entwickelte oder ver-
kammerte Augen besitzen, oder endlich ganz blind sein sollen. 
Was liegt hier Haber, als diese Formen alle als Standortsvarietaten 
einer Art aufzufassen? Aehnlich verhalt es sich mit den blinden 
Hohlenkrebsen der amerikanischen Haien, welche den am Tages-
licht lebenden Formen der gleichen Gattung (atmbarus) so nape 
stelien. Bei Cambarus pell Hcidus sind die Augen durch P ark er unter-
sucht warden, welcher eine noch weiter gehende Rackbildung an 
ihnen konstatierte, als ich sie Oben far die Tiefseeforin von 
Cyclodori p pe uneifera beschrieb. 

Am. meisten scheinen mir aber durch die Auffassung als 
Standortsvarietiiten Formen wie Niphargus puteanus und Aseltus 
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cavatieus an Verstandlichkeit zu gewinnen. Der erstere ist dem 
Gahrmarus pulex, der zweite dem Aselius a (pm 1 auDerordentlich 

sie weichen von dem Lichttier jeder (lurch die Ruckbildung 
der Augen ab. Nun kommen aber die Du n1; elformen an vielen 
von einancler getrennten Orten vor, in einsamen tiefen Brunnen, 
in Ttimpeln, in der Tiefe von Hohlen und sogar in der lichtlosen 
Region unserer tieferen Stiflwasserseen. Urn diese Verbreitung zu 
erklaren, hat man eine Verbindung tiller dieser Gewasser lurch 
unterirdische Adern annehmen miissen. Ftirwahr eine ktinstliche 
und fernliegende Annahme, um die monophyletische Entstehung 
cler Former, ihre Geltung als besondere Arten oder gar Gattungen 
zu retten! Nither liegend und lurch meine Beobachtungen an den 
Tiefseetieren wahrscheinlicher geinacht, ist die Annahme eines 
polyphyletischen Ursprungs als Standortsvarietaten je einer Art. 
Liegen doch fur Aselius Beobachtungen von Vigier vor, welcher 
an Orten mit verschieden grofiem Lichtmangel bei diesen Tieren 
verschiedene Stufen der Augenriickbildung Land. 

Alle diese Beispiele zeigen uns, dass die Augen einer ganzen 
Anzahl von Tierarten in ihrer Entwickelung in irgend einer Weise 
vom Licht abhangig sind. Befunde wie die bei Cyclodori_ppe, Cymo-
nomus, _Niphargus und Asellus deuten auf eine direkte Abhiingig-
keit vom Licht hin und sprechen gegen die Annahme, dass der 
weite Umweg der Germinalselektion eingeschlagen werden muss, 
urn zur Rfickbildung der Augen zu filltren. Besonders auffallend 
ist die Beziehung des Pigments zuni Licht, denn noch mehr als 
im Ball rudimentare Augen, finden wir solche, denen das Pigment 
mangelt. Abhangigkeit der Pigmentvermehrung in den oberflach-
lichen Schichten des Korpers vom Licht ist ja schon sehr frith 
erkannt worden. Und so hat man denn auch schon frUhzeitig 
daran gedacht, dass das Augenpigment der Dunkeltiere direkt in-
folge des Lichtmangels verschwunden sei. 

Aber dieser ganzen Auffassung wurde besondere seit den An-
fangen der Tiefseeforschung die schwerwiegende Thatsache ent-
gegengehalten, class an den gleichen dunklen Orten neben den 
Tieren mit verkiimmerten Augen, solche mit gut oder sogar hoch-
entwickelten Augen vorkommen. 

Wir werden also zu der Annahme gedrangt, class der direkte 
Einfluss des Lichtmangels nicht auf alle Former wirkt. In welcher 
Weise konnen wir uns aber eine Naturkraft wirksam denken, 
welehe von nahe beieina.nder lebenden, nape verwandten Formen 
auf die eine einen Effekt austibt, auf die andere nicht? 

Urn diese Frage erOrtern zu kOhnen, wollen wir unsere Be-
trachtung wieder ant die Tiefseekrabben beschriinken und nunmehr 
die zweite Reihe unter ihnen betrachten, die mit angepassten, mit 
D am me ruhgsau gen. -Wir finden in der Tiefsee eine ganze Reihe 
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von Arten mit ganz normalen Augen • • das sind •Arten welche der b
Flachsee angehoren und nur als Irrlinge in die Tiefsee kommen. 
Daneben finden wir aber auch Formen, deren Augen aufierlich nicht 
besonders auffallen, sich aber durch Eigentiimlichkeiten des inneren 
Baues unterscheiden, z. B. iridopigmentare Augen (Pleistacantha). 
Wieder bei anderen Formen finden wir Augen, deren Oberflache 
eine sehr vergrofierte ist und deren Facettenzahl eine enorm grofie 
ist (Geryon-Arten, Platy nzaia). 

Von diesen Augen will ich nur den hochstangepassten Typus 
an dieser Stelle besprechen, da er fiir die hier erorterten Prinzipien 
ein sehr gutes Beispiel abgiebt. Er ist reprasentiert durch das 
Auge von Platymaia wy wale- Tho ni8oni Miers. Das Auge eines er-
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Teil eines Sehnittes durch das Auge von Platymaia wywille-thontsoni Miers. 
Co = Corneafacetten ; Kr = Krystallkegel; Rhabdom; Ta = Tapetum. 

wachsenen Exemplars dieser Art ist sehr gra; es ist mehr in die 
Quere entwickelt and die Facettenregion bedeckt mit ihren vielen 
Hunderten von Facetten den nach vorn und unten gerichteten Teil 
des Augenstiels. Die Facettenregion ist, wenn wir sie im auf-
fallenden Licht betrachten, von einem ilberraschenden Goldglanz. 

Untersuchen wir dies Auge auf Schnitten, so bemerken wir 
sogleich clessen komplizierten Bau. Der mediane Schnitt ist ziem-
lich langgestreckt, die Zahl der Augenkeile ist sehr grof3. Die 
Corneafacette ist sehr dick, ihr Durchmesser in der optischen Achse 
ist grofier, als cler in cler Richtung parallel zur Oberflache (Fig. 8). 
Die kurzen Krystallkegel sind normal gebaut. Die Rhabdome sind 
diinn und schlank und allseitig von einem clichten Mantel dunkel-
braunen Pigmentes umgeben. Sonst ist im Auge kern Pigment 
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vorhanden. Was aber das Merkwurdigste am ganzen •Auge ist, 
fiber den ganzen Augenhintergrund zieht sick eine dicke Schicht 
einer glanzenden, gelblich gefarbten Substanz hin. Es kann kein 
Zweifel herrschen, dass diese Schicht, welche dem Auge auch 
seinen starken Goldglanz verleiht, ein Tapetum darstellt. Ueber 
den Nervenapparat des Auges ware zu bemerken, dass es ein sehr 
entwickeltes Gangliensystem besitzt, welches den mittleren Ab-
schnitt des Augenstiels zum grofien Teil ausfullt. Zahlreiche Strange 
verbinden das Retinaganglion durch die Membrana fenestrata mit 
dem Rhabdomen. 

Suchen wir uns die Wirkungsweise eines solchen Auges vor-
zustellen, so ist zunachst die Rolle des Tapetums zu erOrtern. 
Erstens wird es dem Auge im Dammerlicht mittlerer Tiefen oder 
im Phosphorescenzlicht anderer Organismen die Fahigkeit zu leuchten 
verleihen. Es wird dies nicht anders sein, als bei den mit Tapetum 
versehenen Augen von Raubtieren, und die Augen werden in film-
licher Weise leuchten, wie die Kugeln an den Vorkeimen des 
Leuchtmooses. 

Ich glaube aber, dass der R.eflektor ftir das Tier eine viel 
weitergehende Bedeutung hat. Die Masse des Tapetums umgiebt 
namlicb auch das untere Ende der Rhabdome. Ich halte es daher 
nicht fur unmoglich, dass auch das Licht, welches die Rhabdome 
durcheilt hat, vom Tapetum reflektiert, den gleichen Weg noch 
einmal zurucklegen muss. Dabei muss es von neuem die licht-
empfindlichen Nervenendigungen bertihren, sie reizen und die gleiche 
Lichtmenge wird von diesem Auge etwa doppelt so intensiv em-
pfunden als von einem einfach gebauten Facettenauge. 

Diese Einrichtung scheint aber das Tier in stand zu setzen, 
selbst bei relativ geringem Licht Bilder der Gegenstande zu er-
kennen. Denn die von Pigment umhilllten Rhabdome sind geeignet, 
ein Appositionsbild zu erzeugen, ein echtes musivisches Sehen zu 
ermOglichen. Audi die hohe Entwickelung der Augenganglien 
weist darauf hin, dass dies Auge mehr als allgemeine Lichteindrticke 
empfangt; auch fur ein blokes Richtungsauge ist es zu hoch or-
ganisiert. 

Wir sehen also in dieser Augenform eine sehr hochentwickelte 
Anpassung an die geringen Lichtmengen der tieferen Regionen des 
Meeres. Eine so weitgehende Anpassung war bisher noch von 
keinem bodenbewohnenden Dekapoden bekannt geworden, wahrend 
Ch ll n fur die pelagischen Tiefseeformen ureter den Schizopoden 
und Dekapoden eine game Reihe von ahnlich wirkenden An-
passungen beschrieben hat. 

So scheinen also meine eigenen Befunde, wie sie uns vorhin 
zu einer Theorie der direkten Lichtwirkung zu fiihren schienen, 
nunmehr die Schwierigkeiten, welche sich derartigen Erklarungen 
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frilher entgegenstellten, zu vermehren und zu verstiirken. Und 
doch ist es nicht so! Wir werden nur erst auf einen Umweg ge-
ffihrt, der uns einen Ausblick auf die mOgliche Losung des Ratsels 
bietet. 

Ich babe eine Statistik der Tiefseekrabben gemacht und in 
diese Statistik gleichzeitig die auffallendsten Eigenschaften derselben 
aufgenommen. Da zeigte rich denn, dass die Formen mit ruck= 
gebildeten Augen eine abgekfirzte Metamorphose besitzen, withrend 
die Formen mit wenig veranderten oder mit holier angepassten 
Augen in ihrer Entwickelung freischwimmende Larvenstadien auf-
weisen. 

Viele Tiefseeorganismen sind durch eine abgekurzte Entwicke-
lung und gewisse Formen der Brutpflege ihren Verwandten aus 
dem Flachwasser gegenfiber ausgezeichnet. Wir erkennen bei den 
Krabben diese Eigentfimlichkeit an der Beschaffenheit der Eier. 
Viele Tiefseekrabben bringen statt der nach Hunderten und Tausen-
den zahlenden winzig Heinen Eier ihrer Flachseeverwandten nur 
eine beschriinkte Anzahl und oft nur 10-20 sehr groJe Eier hervor. 
Wahrend im ersteren Fall der Durchmesser des Eies nur Bruch-
teile eines mm erreicht, findet man im letzteren Fall Eier von fast 
'/ 2 cm Durchmesser. Auffallende Beispiele hierffir sind ryntononnts 
granulatus (Norm.) und Physaehaeus ctenurns Al. u. A. Bei den-
jenigen Formen, bei welchen man spatere Entwickelungsstadien 
gefunden hat, konnte man nun in der That nachweisen, dass bei 
den Tiefseeformen die wenig zahlreichen, grofen Eier ebenso sicker 
Anzeichen einer abgekurzten Entwickelung sind, als bei den Sfifi-
wasserdekapoden und gewissen polaren Formen. Wir konnen also 
von diesen Tieren annehmen, dass ihre junge Brut keine grofien 
vertikalen Wanderungen ausfuhren kann, dass die Nachkommen-
schaft im allgemeinen an dieselben Existenzbedingungen gefesselt 
ist wie die Eltern. 

Ich werde in den „Ergebnissen der deutschen Tiefseeexpedition" 
eine Tabelle dieser Formen nach dem Material der deutschen Ex-
pedition und nach den samtlichen publizierten Ergebnissen fruherer 
Expeditionen geben, und man wird aus derselben entnehmen, dass 
es durchweg die Formen mit verkfimmerten Augen sind, welche 
die verkfirzte Entwickelung besitzen. 

Genau ebenso regelmAhig zeigen die Formen mit angepassten 
Augen die Kleinheit und grofie Menge von Eiern, welche ffir die 
Entwickelung mit volley Metamorphose charakteristisch ist, so 
Grryoll, und Platymaia. Bei Geryon chuni konnte ich in den Ei-
hfillen wohlentwickelte Zoeen konstatieren, bei Platymaia 
Hum/soil; konnte icli an den jfingsten Stadien deutlich nod] die 
Kennzeichen pelagischer Larvenformen erkennen. Ja bei ilinen 
waren die Angell nicht einmal zu der Ausbildungsstufe vorge-
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schritten, welche die erwachsenen Platymaien auszeichnen. Wir 
haben von den letzteren oben gehort, dass sie in die Lange ge-
zogen sind und ihrein Ban nach vorwiegend dazu geeignet sind, 
um nach unten und worn zu schauen, was durchaus das geeignetste 
fill- die Lebensweise ihres bodenbewohnenden Tragers ist. Bei 
den jungen halblarvalen Stadien sind die Augen jedoch, wie die 
eines pelagischen Tieres, so gebaut, class sie Lichtstrahlen von 
alien Seiten aufnehmen kOnnen, sie sind fast kugelig gestaltet. 
Ihre Form ist so abweichend von derjenigen der Augen erwachsener 
Tiere, class Stebbing darauf zum Tell die Aufstellung einer neuen 
Art basierte. 

Die Planktonfange, welche mitten in den Ozeanen fiber grofien 
Tiefen gemacht wurden, brachten aus den verschiedensten Tiefen 
freischwimmende Larven von bodenbewohnenden und ausgesprochen 
abyssalen Krabben empor. Soweit ich sie bisher untersucht habe, 
°Aloft keine zu einer Form mit ruckgebildeten Augen. 

Damit fatten wir also eine allgemeine Gesetzmafiigkeit kon-
statiert. Wir konnen dieselbe folgendermaften formulieren: linter 
den Tiefseekrabben haben diejenigen Formen verkilm-
merte Augen, deren Entwickelungsgeschichte sie durch 
Generationen hindurch dauernd dem Licht .entzieht, die-
jenigen Tiefseekrabben jedoch, welche durch die Ver-
mittelung ihrer freischwimmenden Larvenstadien in jeder 
Generation die Mogliclikeit haben, mit dem Licht in Be-
rilhrung zu treten, .h-aben wohlentwickelte, oft hoch-
angepasste Augen. 

Vergleichen wir diesen Befund mit dem Verhalten der Hohlen-
formen und der in Brunnen und tiefen Saftwasserseen lebenden 
Krustaceen, so finden wir far unser Prinzip eine Bestatigung.. 

Die in tiefen Brunnen oder in den Gewassern der Haden 
lebenden Tiere sind ebenfalls dauernd vom Licht ausgeschlossen. 
Die Gewasser in den 1-16hlen sind meist derartige, class eine 
periodische Wanderung ans Tageslicht ausgeschlossen ist. Die in 
der Tiefe unserer Siltiwasserseen vorkommenden Formen haben 
aber keine zu grofien vertikalen Wanderungen befahigten Larven-
formen. Die Canabar•us-Arten aus den Hohlen haben ebenfalls 
wie unsere Flusskrebse eine direkte Entwickelung, und bei dem 
blinden Hohlenfisch Amblyopsis kommt nach Eigenmann eine be-
sondere Form der Brutpflege vor, indem das alte Tier die Larven 
unter seinem Kiemendeckel beherbergt. 

So steht es denn in voller Uebereinstimmung mit meiner 
Theorie, wenn wir hier nirgends holier angepasste Augen finden, 
sondern bei den echten Angehorigen dieser Lebensgruppen nur 
solche mit irgendwie verkiimmerten Angell. 

Alle die aufgefuhrten Thatsachen haben uns also zu der Auf-
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fassung hingeleitet, dass das Licht auf die Ausbildungsstufe der 
Augen der Tiefseekrabben einen sehr wichtigen Einfluss ubt. 
Welcher Art ist aber dieser Einfluss? Wir haben bisher 
nur Thatsachen beigebracht, welche es unwahrscheinlich machen, 
dass die Natur den Umweg der Selektion eingeschlagen babe. Die 
Thatsachen sprachen mehr fur eine irgendwie geartete direktere 
Beziehung zwischen Licht und Sehorgan. 

Im Anfang meiner Untersuchungen hatten mich meine Be-
funde der Annahme geneigt gemacht, dass die Pigmententwickelung 
— urn diese zunachst zu behandeln — von der Belichtung des 
Auges abhangig sei. Denn ich hatte bei einigen Formen, deren 
erwachsene Tiere deutliches Pigment in den Augen zeigten, an 
den jungen Stadien kein solches nachweisen kiinnen. Aber dann 
hatte ich meine Erklarung auf die Krustaceen beschranken miissen ; 
dean wie viele Tiere machen ihre Entwickelung im Innern des 
Muttertieres oder in dichten Eischalen durch und schlilpfen mit 
gut pigmentierten Augen aus ! Eine derartige Beschrankung ware 
aber einer so allgemeinen Thatsache, wie der Pigmentbildung 
gegeniiber, nicht am Platze gewesen. Zudem fand ich spater bei 
Geryon a ffinis aus mehr als 1000 m Tiefe, dass die noch in den 
Eischalen eingeschlossenen Larven deutlich pigmentierte Augen be-
satien. 

Abhangigkeit der Pigmentbildung von Licht ist aber nun sichere 
Thatsache. Es steht fest, dass sich das Pigment im Licht v e r -
m ehrt. Ob es sich im Dunkeln v ermin de r t, ist nicht sicher, 
aber jedenfalls vermehrt es sich in der Dunkelheit nicht. 

Wir Tritissen daher annehmen, dass der dauernde Aufenthalt 
im Dunkeln die Pigmentbildung unterdriickt; wenn das Pigment 
einmal gebildet ist, so wird es durch Lichtmangel wohl nicht zur 
Rfickbildung gebracht. Die Fahigkeit, die Pigmentierung der 
Augen auf die Nachkommenschaft zu vererben scheint aber keine 
absolute zu sein, sondern sie scheint nach Ablauf einer Anzahl 
von Generationen zu erlOschen, wenn nicht das Licht von neuem 
als Entwickelungsreiz wirken und die Pigmentbildung von neuem 
auslosen kann. 

Dies ist nur die Skizze einer Theorie, welche ich in Zukunft 
nailer zu priifen gedenke. Diese Theorie einer direkten Beeinfl ussung 
ist in dieser Form nattirlich nur auf die Arten mit rtickgebildeten 
Augen anzuwenden. Wie sollen wir uns aber die holier ange-
passten Augen ohne die Wirkung der Auslese auf variierende 
Formen entstanden denken? 

Auch hier miichte ich, ehe ich den kaum zu prufenden Weg 
der Selektionshypothese annehme, eine Moglichkeit erijrtere, auf 
welche mich ebenfalls das Vorkommen einer „Standortsvarietat" 

filtre hrt hat. 
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Grassi hat aus der Cloaca maxima von Rom eine Aalform be-
schrieben, welche sich von den gewohnlichen Aalen dadurch unter-
scheidet, dass sie in ahnlicher Weise vergrofierte Augen besitzt, 
wie viele Tiefseefische. Auch die geschlechtsreifen Aale der Tief-
see und die ebendort lebenden jungen Leptocephalen haben ja die 
vergraerten Augen. Jene Kloakenaale miissen von Monteeaalen 
abstammen, welche wie sonst in die belichteten Flusse hier in die 
Dunkelheit der Kloake als kleine Tiere eingewandert sind. Unter 
dem Einfluss des Lichtmangels entwickelte sich hier also eine 
Standortsvarietat mit Dammerungsaugen. 

Welche Gesetzmaligkeiten im einzelnen sich dabei verkniipfen 
miissen, urn so angepasste Augen zu erzeugen, ist allerdings selbst 
bei dieser Annahme noch vollkommen ratselhaft. Wir milssen den 
Vorgang studieren, urn den Schltissel zu finden. Wir haben . im 
Verlauf dieser Erorterung an verschiedenen Punkten gesehen, dass 
nur die Beobachtung, nicht die freie Spekulation uns neue Wege 
weist. 

Und so betrachte ich es denn als das wesentliche Ergebnis 
dieser Untersuchung, dass ich zu prazisen Fragestellungen gefiihrt 
worden bin, welche eine experimentelle Untersuchung zulassen. 

Die Experimente habe ich begonnen und hoffe in nicht zu langer 
Zeit fiber sie berichten zu konnen. 

Ueber das Vorkommen von Borstenbiischeln an den 
Randzellen bei Pediastren. 

Von Dr. Otto Zacharias (Pion, Biol. Station). 
In Nr. 19 des „Biol. Centralblattes" (vom 1. Oktober 1898) 

habe ich eigenartige borstenartige Anhangsel beschrieben, welche 
sich bei den Pediastren einer bestimmten Lokalitat im Konigreiche 
Sachsen vorfanden, wo ich zu jener Zeit planktologische Unter-
suchungen anstellte. Es war dies der Grateich zu Deutschbaselitz 
in der Nahe von Kamenz, dessen Wasserflache 100 Hektar einnimmt, 
bei einer durchschnittlichen Tiefe von nur drei Metern. In diesem 
machtigen Teichbecken zeigten sich die Vertreter der in Rede 
stehenden Palmellaceen-Familie fast samtlich mit Borstenbilscheln 
ausgerustet, welche auf den Fortsatzen der Randzellen standen 
und den Eindruck von steifhaarigen Pinseln machten. Die Borsten 
hatten eine Lange von 15-20 und schon ganz kleine Pediastrum-
Scheiben (von blot 70 ,a) waren mit solchen Auslaufern ver-
sehen. Da die betreffenden Pediastren Frei im Wasser flottierend 
angetroffen wurden, so glaubte ich annehmen zu diirfen, dass es 
sich in diesem Borstenbesatz urn eine Schwebvorrichtung handle, 
wie wir sie neuerdings vielfach bei limnetischen Algen aufgefunden 
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