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Kapitel X. 

Organologie des Auges. 
Von 

A. Pütter 
Bonn. 

Mit 220 Figuren im Text und i5 auf 10 Tafeln. 

Eingegangen im Mai 1912. 

Einleitung. 

Begriff der Organologie. 

§ 1. Das Wort »Organologiec ist ungebräuchlich, es kommt in 
der modernen anatomischen, zoologischen und physiologischen Literatur 
nicht mehr vor. Wenn LEUCKART (2') im Jahre 1876 in der ersten Auf
lage dieses Handbuches eine »Organologie des Auges« schreibt, so folgt er 
damit einem Gebrauch aus der Mitte des 19. Jahrhunderts, der zu seiner 
Zeit schon fast verschwunden war. 

Der Begriff der »Organologie« ist ein zu umfassender, als daß der 
Spezialismus der letzten Jahrzehnte des vergangenen Jahrhunderts ihn hätte 
schätzen können. Was im folgenden abgehandelt werden soll, würde nach 
den landläufigen Bezeichnungen teils vergleichende Anatomie, teils verglei
chende Physiologie, teils »Biologie« d. h. Ökologie des Auges sein. 

Alle diese Titel bezeichnen aber nicht das, was hier angestrebt werden 
soll: Sie alle geben einen methodischen Gesichtspunkt an, unter dem das 
Objekt dargestellt wird. 

Die Umgrenzung der wissenschaftlichen Aufgabe ist auf die Anwendung 
einer bestimmten Met h 0 d e basiert, und was sonst noch von dem Studien
objekt wissenswert wäre, fällt fort, da es sich mit den Mitteln dieser einen 
Methode nicht erforschen läßt. 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Anti. 1. Teil. X. Kap. 
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Demgegenüber enthält die Bezeichnung »Organologie« eine Problem
stellung, und bringt zum Ausdruck, daß hier eine wissenschaflliche Auf
gabe gelöst werden soll unter Benutzung aller Methoden, die für ihre 
Lösung geeignet sind: anatomischer, histologischer, embryologischer Metho
den ebensosehr, wie physiologischer, chemischer, ökologischer. 

Die Organologie des Auges ist, wie das Wort sagt, die Lehre vom 
Auge, als einem Organ, das 

1. aus verschiedenen Elementen aufgebaut ist, 
2. als Ganzes eine funktionelle Einheit bildet und 
3. in den Verband eines Organismus eingefügt, für diesen 

mannigfache Leistungen vollbringt und in vielfacher Wechsel
wirkung mit ihJD steht. 

Daß für die Zwecke einer derartigen Problemstellung eine »veraltete< 
Bezeichnungsweise geeignet ist, mag daran erinnern, daß die Einheit des 
Problems ein Prinzip ist, das sich vor der Herrschaft des Spezialismus 
der Anerkennung erfreute, die es heute langsam wiederzugewinnen beginnt. 
Daß als .Organologie« früher wesentlich die Lehre von den makroskopischen 
Verhältnissen eines Organs bezeichnet wurde, involviert keinen prinzipiellen 
Unterschied gegenüber der Definition, die hier gegeben wird, und die nur 
eine zeitgemäße Erweiterung des alten Begriffes darstellt. 

Aufgabe der Organologie. 

§ 2. Eine Darstellung der Leistungen und der Gestaltung der Licht
sinnorgane setzt eine Heihe allgemeiner Grundvorstellungen über die Art 
und Weise des Funktionierens von Sinnesorganen überhaupt und von Or
ganen des Lichtsinnes im Speziellen voraus, die in einem allgem ein en 
Teil zuerst behandelt werden sollen. 

Wenn des weiteren die Aufgabe gestellt ist, das Auge darzustellen als 
die Summe einer großen Anzahl einzelner Teile, so finden wir in diesem 
ersten Hauptteil eine naturgemäße Zweiteilung des Stoffes vorgezeichnet. 

Wir müssen die nervösen Anteile der Sinnesorgane in erster 
Linie betrachten, als die nie fehlenden, weil unbedingt notwendigen Teile. 
Überall finden wir Sinneselemente und nervöse (oder doch reizleitende) 
Verbindungen. 

In zweiter Linie müssen die Hilfsapparate betrachtet werden, deren 
Zahl und Komplikation mit zunehmender Organisationshöhe sich immer 
bedeutender entwickelt. 

Die Lehre von den Lichtsinnorganen als Einheiten könnte man auch 
als die Typ e nie h re bezeichnen, insofern hier unter drei verschiedenen 
Gesichtspunkten die typische Gestaltung der einzelnen Sehorgane vor
geführt werden soll. 
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Das Kapitel: Lichtsinnorgane als Teile von Organismen würde 
bei genügendem Umfange unserer Kenntnisse wohl außerordentlich reich
haltig ausfallen, wenn man bedenkt, eine wie vielfache Verknüpfung des 
Auges mit allen allgemeinen Funktionen des Gesamt-Organismus uns be
sonders die Pathologie lehrt. Hier können aber nur einige wenige dieser 
Beziehungen eine vergleichende Darstellung finden. 

Wenn zum Schluß einige allgemeine Fragen aufgerollt werden, zu deren 
Diskussion die Organologie des Auges Material liefert, so geschieht das 
wesentlich, um zu zeigen, wie auch dieses kleine Spezialgebiet des Zusammen
hangs mit der allgemeinen Biologie nicht entbehren kann, und wie anderer
seits die großen Fragen der allgemeinen Biologie schließlich doch immer 
auf einzelnen gut durchgearbeiteten Spezialgebieten gelöst, oder sagen wir 
richtiger, gefördert werden können. Eine vollständige Ausnutzung aller 
Anregungen, die die Organologie des Auges in dieser Richtung geben kann, 
liegt nicht im Plane dieser Schlußbemerkungen. 

Es ist also die nebenstehende Disposition im einzelnen durchzuführen. 

Organologie des Auges. 

Einleitung: Aufgabe und Methode der Organologie. 

A. Allgemeiner Tell. 
1. Licht und Lichtwirkungen. 
2. Lichtreizbarkeit und Lichtsinn. 
3. Gesichtssinn und optischer Raumsinn. 
4. Verbreitung und Leistung der Lichtsinnorgane. 

B. Spezieller Tell. 
I. Die Teile der Lichtsinnorgane. 

a) Die nervösen Apparate der Lichtsinnorgane. 
1. Die LichtsinnzeJIen. 
2. Das Lichtsinnepithel. 
3. Die zentralen Verbindungen der LichtsinnzeJIen. 

b) Die Hilfsapparate der Lichtsinnorgane. 
1. Lichtbrechende und bildentwerfende Apparate. 
2. Abblendungsapparate. 
3. Kontrastapparate. 
4. Akkommodationsapparate. 
5. Formgebende und stützende Gewebe. 
6. Zirkulationsapparate. 
7. Schutzapparate. 

H. Die Lichtsinnorgane als Einheiten. 
1. Die physiologischen Augentypen. 
2. Die systematischen Augentypen. 
3. Die morphologischen Augentypen. 

III. Die Lichtsinnorgane im Verbande des Organismus. 
1. Augengröße. 
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2. Das Auge in seinen Beziehungen zu anderen Organen. 
3. Der optische Raum. 
4. Die Sehschärfe. 

Schi uß: Die Bedingungen der spezifischen Gestaltung der Sehorgane. 

Methoden der Organologie. 

§ 3. Einer vergleichenden Erforschung des Licht- und Raumsinnes 
der Organismen stehen die generellen Schwierigkeiten entgegen, denen wir 
überall begegnen, wo es sich darum handelt, etwas über das Sinnesleben 
anderer Wesen als des Menschen auszusagen. 

Von den charakteristischen Lebensäußerungen unserer Sinnesorgane 
haben wir nur subjektive Kunde durch die Empfindungen, die sie uns 
vermitteln. Ob die Prozesse, die bei Tieren oder gar Pflanzen in Sinnes
organen ablaufen, überhaupt psychische "~quivalente haben, ist eine aus 
methodologischen Gründen unentscheidbare Frage. 

Aber wenn wir uns auch über diesen Grundmangel in der Kenntnis 
des Sinneslebens der Tiere hinwegsetzen, bzw. irgendeine Annahme an 
Stelle einer begründeten Anschauung hier einsetzen, so bleiben die rein 
physiologischen Fragen, wie die materiellen Prozesse in den Lichtsinnorganen 
ablaufen, durch welche Licht-Intensitäten und -Qualitäten sie erregt werden, 
wie diese Erregungszustände zeitlich verlaufen usw., noch schwierig genug. 

Schon für den Nachweis, daß irgendeine Sinneszelle eine Li c h t
Sinneszelle ist, sind wir vielfach auf Wahrscheinlichkeitsschlüsse angewiesen, 
und der Anwendung des einzigen allgemeinen objektiven Kriteriums, das wir 
für die Betätigung von Sinneselementen und Elementen des Nervensystems 
haben, dem Nachweis des Aktionsstroms im ableitenden Nerven, stehen oft, 
ja meist, technische Schwierigkeiten entgegen, die zurzeit unüberwindlich 
scheinen. Immerhin gewähren in einzelnen Fällen besonders günstige Um
stände die Möglichkeit, noch andere objektive Kriterien für den funktionellen 
Zustand eines Lichtsinnesorgans zu gewinnen und so seine Leistungen unter 
verschiedenen Bedingungen zu verfolgen (LUßBOCK, BAUER, llEss s. u.). 

Setzen wir aber auch - eine nur durch wenige Erfahrungen gestützte 
Annahme - die Prozesse in allen Lichtsinnorganen als prinzipiell über
einstimmend an, so fordert die quantitativ so äußerst verschieden starke 
Entwicklung der Sinneselemente und des nervösen Anteils der Sinnesorgane 
nach Dimension und Zahl eine funktionelle Interpretation. 

Für alle Deutungen dieser Art machen wir die Grundvoraus
setzung der physiologischen Anatomie, die Voraussetzung, daß die 
physiologischen Prozesse in allen Elementen einander durchaus gleich
wertig wären, denn nur unter dieser Voraussetzung haben die Erörterungen 
über die funktionelle Bedeutung der anatomisch nachweisbaren Unterschiede 
Sinn. Daß die Voraussetzung falsch ist, darüber muß man sich von vorn-
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hereim der sein, und infolgedessen von dieser Art der Vergleichung nicht 
mehrches eine allererste Annäherung an die Wahrheit verlangen. Oft genug 
läßt, hier unten gezeigt werden wird, diese physiologisch-anatomische In
terpretation überhaupt ganz im Stich. 

Methodisch sehr viel besser wie um die Erforschung der Prozesse in 
den s pe z i fi s ch e n Elementen der Lichtsinnorgane, steht es um die Mög
lichkeit der Vergleichung der Leistungen jener Hilfsappara te, die wir nur 
bei den allerprimitivsten Sinnesorganen vermissen. 

Hier handelt es sich um die physikalische Frage nach der Beschaffenheit 
des »Bildes«, nach seiner Größe, Helligkeit, seinen optischen Fehlern usw., 
also um lauter Größen, die - wenigstens prinzipiell - quantitativ be
stimmbar sind, und von denen wir auch wirklich schon eine Menge wissen. 
Freilich sind auch hier unsere Anschauungen selbst da, wo es technisch 
möglich wäre, nicht immer auf experimentell gewonnenes Material basiert, 
sondern auf Berechnungen und Konstruktionen, die den speziellen physi
kalischen Bedingungen der Einzelfälle nicht genügend Rechnung tragen. 
Diese Unvollständigkeit unseres Wissens, die schon mit den heutigen Mitteln 
der Wissenschaft zu verbessern ist, wird voraussichtlich bald mehr und 
mehr schwinden, und damit wird manche Zahl, die im folgenden mitgeteilt 
wird, eine Korrektur erfahren. 

Literatur der Organologie. 
§ 4. Die Literatur über die Sehorgane der Tiere, besonders ihren 

Bau, ist gewaltig umfangreich, und eine erschöpfende Darstellung würde 
tausende von Arbeiten aufzuzählen haben. Der Zweck dieser »Organologie« 
ist aber nicht die Übersicht über die Literatur mit ihren zahllosen Einzel
beobachtungen, über die ja in »Jahresberichten« und • Ergebnissen « ge
nügendes zu finden ist. 

Es ist prinzipiell die Literatur mit möglichst~r Auswahl mitgeteilt, da 
Literaturverzeichnisse von einigen tausend Nummern zwar sehr dekorativ 
wirken, für den vorliegenden Zweck aber durchaus vom Übel sind. Als 
Aufgabe der Darstellung wurde in erster Linie angesehen: Herausarheiten 
der Probleme, Zusamenfassen unter allgemeinen Gesichtspunkten, Formu
lierung neuer Fragen und Ausblicke. 

Eine Bearbeitung des großen Materials der Organologie des Auges in 
dem vergleichsweise engen Rahmen der folgenden Bogen muß notwendiger
weise eine scharfe Auswahl unter den Tatsachen treffen, Vollständigkeit 
wäre unmöglich. 

Daß eine solche Auswahl das berücksichtigt, was dem Autor besonders 
wichtig erscheint, ist selbstverständlich, ebenso selbstverständlich ist, daß 
andere Autoren vieles vermissen werden, und vielleicht manches zu breit 
finden. 
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Verteilung des Stoffes. 

Aus der physiologischen Fragestellung, die prinzipiell bei der Ein
teilung des Stoffes maßgebend war, ergeben sich mancherlei Sch"'ierig
keiten. 

Daß manches, was man bisher zusammen abgehandelt zu sehen ge
wohnt ist, hier auseinandergerissen wurde, liegt im Wesen jeder Neuein
teilung, die von anderen Prinzipien ausgeht, wie die herkömmliche. Be
denklicher ist es, daß unter funktionellen Gesichtspunkten eine Reihe 
Dinge ganz wegfallen, die sonst bei der Lehre vom Auge dargestellt 
werden. 

Hier sind Kompromisse geschlossen worden, indem hie und da solche 
Dinge anhangsweise behandelt worden sind. 

A. Allgemeiner Teil. 

1. Licht und Lichtwirkungen. 

Der Begriff des Lichtes. 

§ 5. Das Wort >Licht« wird in mehreren Bedeutungen verwendet, 
von denen für den Zweck der folgenden Darstellung nur eine brauch
bar ist. 

>Licht« ist, psychologisch betrachtet, die angenommene Bedingung 
der Hellempfindung eines Menschen. 

Gleichviel ob der Augapfel oder der Nervus opticus gezerrt, gedrückt 
oder elektrisch gereizt wird, ob eine Geschwulst die zentralen Bahnen oder 
Kerne des Gesichtssinnes reizt oder ob wirklich strahlende Energie ins 
Auge gelangt: Stets sprechen wir von »Licht<, das wir empfinden. 

Physiologisch stellt sich die Umgrenzung des Begriffes etwas anders. 
Wir nennen hier .Licht« den adäquaten Reiz für die Netzhaut des mensch
lichen Auges, jene Ätherschwingungen zwischen dem äußersten Rot (760 fl,ll) 
und dem äußersten Violett (390,lIfl Wellenlänge), die wir als hell, als 
.Licht« wahrnehmen. 

Auch in dieser Form definiert ist » Licht« ein Begriff, der nur für 
Menschen Sinn hat. 

Endlich gelangt die Naturwissenschaft zu der physikalischen Defini
tion des Begriffes Licht, der kein menschliches Moment mehr enthalten 
soll, und der »Licht« als' strahlende Energie erklärt, die in Form trans
versaler Wellen bestimmter Länge den Hau m mit bestimmter Geschwindig
keit durchsetzt. 
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Nur diese letztere Form der Umgrenzung des Begriffes »Licht< ist 
für eine vergleichend-physiologische Betrachtung brauchbar, denn auch 
strahlende Energie von größerer oder geringerer Wellenlänge als das äußerste 
Rot und Violett, das wir zu erkennen vermögen, könnte auf Sehorgane 
anderer Organismen physiologische Wirkungen ausüben, und wäre dann 
für diese Organismen }) Licht«, obgleich sie nicht unter die menschlich
physiologische Definition fallen würde. 

Photochemische Lichtwirkungen. 

§ 6. Wenn Lichtwellen ein materielles System durchsetzen, so können 
sie zwei wesentlich verschiedene Wirkungen hervorrufen: sie können die 
Temperatur des Systems erhühen, indem sie ihre Energie teilweise in 
Wärme umsetzen, d. h. sie können physikalisch absorbiert werden, oder 
sie können chemische Veränderungen des Systems bewirken, natürlich auch 
unter Verlust eines Teiles ihrer Energie, d. h. sie können eine photo
chemische Absorption erleiden (NERNsT 14.6). 

Die physikalische Absorption, die Li c h t absorption, ist eine ganz all
gemeine Erscheinung, denn jeder Stoff besitzt die Fähigkeit, die Energie 
der Ätherschwingungen des Lichtes in Wärme umzusetzen, die chemische 
Absorption dagegen, die sich in den sog. aktinischen Wirkungen zeigt, 
kommt nur verhältnismäßig selten zur Beobachtung. 

Während bei der gewöhnlichen Absorption stets nur Wärme entwickelt 
wird, zeigt die Art der Lichtwirkungen beim photochemischen Prozeß die 
allergrößte Mannigfaltigkeit: Synthesen, Polymerisationen, Spaltungen usw. 
können vom Licht induziert werden (RoLOFF 123, 148, BODENSTEIN 434, 
BILTZ 152, MARKWALD 157, EDER 97). 

Es sind nicht etwa verschiedene Gruppen von Strahlen, die die Wärme
wirkung bei der Lichtabsorption uhd die vielerlei chemischen Wirkungen 
bei der photochemischen Absorption ausüben. Wohl kennen wir photo
chemische Reaktionen, die nur im ultraroten oder nur im sichtbaren oder 
nur im ultravioletten Teil des Spektrums vor sich gehen, aber es ist ein 
allgemeiner empirischer Grundsatz in der Photochemie, daß Licht von jeder 
beliebigen Wellenlänge photochemischer Wirkungen fähig ist (NERNsT 1 '6, 
EDER 97). 

Die chemische Wirkung ist eng mit der optischen Absorption ver
knüpft, aber natürlich bedingt optische Absorption noch keineswegs che
mische Wirkung. Die Beziehung zwischen Absorption und chemischer 
Wirkung ist aus der Photographie bekannt, wo bei der Verwendung der 
Sensibilisatoren die Wirkung bestimmter Strahlen auf eine Platte dadurch 
erhöht wird, daß ihr Stoffe zugesetzt werden, die diese Strahlen ab
sorbieren. 
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Physiologisch ist ganz dasselbe möglich. Das Ciliate Infusor Para
maecium ist gegen Licht mittlerer Intensität aus dem sichtbaren Teil des 
Spektrum sehr unempfindlich. Es ist nun, wie TAPPEINER und RAAO ge
zeigt haben, möglich, die Empfindlichkeit ganz gewaltig zu steigern, wenn 
man den Tieren Eosinlösung zufügt, und HBRTEL (20'1, 209) konnte zeigen, 
daß diese Steigerung der Erregbarkeit sich nur auf den Bezirk des Spektrum 
bezieht, der vom Eosin absorbiert wh'd, auf Wellenlängen von 535-470 NI, 
während z. B. Licht von H8 Nt ebenso unwirksam bleibt wie vorher. 
Bei einer Lichtintensität, bei der an den nicht sensibilisierten Tieren noch 
nach 30 Minuten gar keine Wirkung zu erkennen war, starben die sensi
bilisierten bei Licht von 518 Nt Wellenlänge nach einer Minute ab, bei 
Licht von "8 ftfL verhielten sie sich indifferent, wie die nicht sensibili
sierten. 

In derselben Weise wie durch Eosin können Paramaecien durch eine 
Reihe anderer Farbstoffe für Licht bestimmter Wellenlänge sensibilisiert 
werden. Besonderes Interesse beansprucht hierbei die Sensibilisierung durch 
Hämatoporphyrin (HAUSMANN 247). Dieselbe erstreckt sich auf Licht von 
etwa 500 fLfL Wellenlänge und ist deshalb bemerkenswert. weil das Häma
toporphyrin der erste bisher bekannte Sensibilisator ist, der im tierischen 
Organismus selber produziert wird und ziemlich verbreitet vorkommt, z. B. 
bei zahlreichen Korallen, Actinien, I1ydroidpolypen und Quallen, in der 
Haut eines Seesternes (Uraster rubens), in dem purpurroten Rückenstreifen 
des Regenwurms und in der Haut einer Anzahl Nacktschnecken. 

Die energetischen Verhältnisse der photochemischen Vorgänge müssen 
noch etwas näher erörtert werden, weil sich in der Lehre vom Sehen, von 
der Umsetzung des Lichtreizes in Erregung lebendiger Substanz, vielfach 
die Neigung geltend gemacht hat, die Lichtwirkung als Wlirmewirkung 
aufzufassen. 

Wenn auch die primitive Anschauung vom» Wärmeauge«, das durch 
einen einfachen Pigmentfleck repräsentiert werden sollte, heute keine Be
deutung mehr hat, so ist noch in neue ster Zeit (HUBEN 199) der Versuch 
gemacht worden, alle Energieumsetzung in Lichtsinnzellen als Umwandlung 
von Lichtenergie in Wärme aufzufassen, wobei dann die spezifische photo
chemische Wirkung erst sekundär durch Umsetzung der Wärme in che
mische Energie zu denken sein sollte. Demgegenüber muß auf die 
prinzipiellen Verschiedenheiten im Ablauf thermischer und photochemischer 
Wirkungen hingewiesen werden, Verschiedenheiten, die sich auf die Ge
schwindigkeit der Wirkung, auf Nachwirkungen (KISTIAKOWSKY 166), auf 
chemische Besonderheiten im Reaktionsverlauf (BODENSTEIN 134) und dergl. 
mehr beziehen. So zerfällt z. B. Jodwasserstoff H J unter Lichtwirkung 
nach der Formel H J = H + J, durch Wärmewirkung dagegen nach der 
(Formel 2 H J = 2 H + 2 J BODENSTEIN). 
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Alle Theorien, die eine primäre Umsetzung des Lichtreizes in Wärme 
annehmen, finden ührigens eine einfache Erledigung durch die Beobachtung, 
daß das sog. »kalte Licht. die Phänomene der Lumineszenz unserem Auge 
und offenbar auch anderen Sehorganen ebensogut sichtbar werden wie die 
Wirkung des Lichtes, das durch Wärmebewegung der Moleküle zustande 
kommt. Bei der Lumineszenz strahlen die leuchtenden Objekte keine meß
baren Wärmemengen aus. 

Physiologische Lichtwirkungen. 

§ 7. Da im Auge, in jedem Sehorgan, unter der Einwirkung des 
Lichtes chemische Veränderungen vor sich gehen, so lag es nahe, diese 
den bekannten photochemischen Vorgängen an die Seite zu stellen, ja das 
Auge, das uns Nachricht von der photochemischen Energie des Lichtes 
gibt, als ein Aktinometer aufzufassen, d. h. als einen Apparat, in dem 
eine lichtempfindliche Substanz unter dem Einfluß der Ätherschwingungen 
zersetzt wird. 

Eine solche Auffassung, als allgemeines Schema ja sicher richtig, ist 
aber in keiner Weise imstande, unser Verständnis für die Vorgänge im 
Sehorgan zu fördern. 

Wir kennen so vielerlei Typen photochemischer Vorgänge in der un
belebten Natur, daß es gar nicht zu sagen wäre, nach welchem Typus die 
photochemischen Wirkungen im Auge vor sich gehen, ob als Spaltungen, 
wie in dem angezogenen Beispiel des H J, oder nach Art der Farbstoff
bildung aus Leukobasen (GROSS t 78), oder etwa wie die sog. Phototropien 
I,MARCKWALD 157, BILTZ t 52), bei denen durch Belichtung Farbenänderungen 
verursacht werden, die dann im Dunkeln wieder verschwinden, oder ob 
man an Analogien mit dem Selen denken soll, das seine elektrische Leit
fähigkeit im Lichte ändert. 

Versuche, den physiologischen Vorgang, der sich beim Sehen in den 
Lichtsinnzellen abspielt, mit irgendeinem physikalisch-chemischen Geschehen 
direkt zu analogisieren, sind aus methodischen Gründen als verfehlt ab
zulehnen. 

Daß die Wirkung des Lichtes auf die Sehzellen eine photochemische 
ist, ist ja nach der Definition dieser Art der Wi'rkung selbstverständlich, 
aber über das Wie? dieses Vorganges geben uns die physikalisch-chemischen 
Erfahrungen keinerlei Aufschluß. 

Die Verteilung der Lichtintensität im Spektrum, wie sie uns unser 
Auge zeigt, ist sehr verschieden von jener, die die photographische Platte 
angibt. So erscheint uns .Gelb« etwa t 00 mal heller als Blau, trotzdem 
seine photographische Wirkung (bei Bromsilberplatten) im günstigsten Falle 
gleichgroß, oft aber auch nur 1/20_1/S0 der Wirkung des Blau ist. Das 
~Iaximum der chemischen Wirksamkeit im Spektrum liegt übrigens nicht 
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für alle lichtempfindlichen Substanzen an derselben StelIe, und andere 
Organismen werden vielIeicht noch viel stärker voneinander abweichende 
Helligkeitsmaxima haben, als die uns bekannten photosensibeln Stoffe. Um 
in dieser Richtung brauchbare Vergleiche durchführen zu können, muß man 
stets die Energieverteilung im Spektrum berücksichtigen, und darf nur die 
Wirkung gleicher Intensitäten spektral verschiedener Lichter vergleichen, 
was nicht stets geschehen ist. 

Zwischen die photochemische Umsetzung in den LichtsinnzelIen und 
den Prozeß in den kortikalen GanglienzelIen, als dessen ParaJlelerscheinung 
wir die psychologische Erfahrung des Lichtes ansehen, schieben sich so 
komplexe Vorgänge, daß eine Bearbeitung mit den, kaum den einfachsten 
wirklichen Fällen gewachsenen Methoden der physikalischen Chemie zur
zeit als völlig aussichtslos erscheint. Hier kann nur das analytische Vor
gehen der physiologischen Forschung allmählich Klarheit schaffen. 

Das Licht in der Natur. 

§ 8. Das» Licht< in physikalischem Sinne ist der funktionelle Reiz 
für alle Lichtsinnorgane, nur wo Licht vorhanden ist, können diese Organe 
ihre Leistungen entfalten. Es ist also biologisch wichtig, sich über die 
Verteilung des Lichtes an den auf der Erde gegebenen Lebensbezirken klar 
zu werden. 

Die große Masse des Lichtes, die im Dienste der Organismen Verwen
dung findet, ist kosmischen Ursprungs, ist das Licht der Sonne, des 
Mondes und der Sterne. 

In der Intensität und Qualität, in der dies Licht in den verschiedenen 
Lebensbezirken oder in denselben zu verschiedenen Zeiten vorhanden ist, 
bestehen ganz außerordentliche Schwankungen. 

Betrachten wir zunächst nur die Beleuchtung der El'doberfläche, der 
Luft. Welche gewaltigen Unterschiede in der Lichtintensität herrschen da 
zwischen dem blendenden Lichte der Wüste, der arktischen Schneefelder, 
eines Hochgebirgsgletschers, einer Steppe der Tropen, und zwischen dem 
dämmerigen Schatten unserer Tannenwälder oder eines tropischen Urwaldes, 
und dem matten, unsicheren Lichte einer Mondnacht. 

Und nicht geringer sind die Schwankungen der Lichtintensität an dem
selben Orte der Erdoberfläche: zwischen dem Dunkel der Nacht und dem 
hellen Tage liegen die längeren (gemäßigte Zone) oder kürzeren (Tropen) 
Übergänge der Morgen- und Abenddämmerung mit raschem Anstieg bzw. 
Abfall in der Lichtintensität. Zwischen den einzelnen Jahreszeiten be
deutende Verschiedenheiten je nach dem Sonnenstande. 

Bezeichnet man die Lichtmenge, die ein Punkt des Aquators zur Zeit 
des Frühlingsäquinoctiums hei mittlerer Entfernung der Erde von der Sonne 



Das Lieht in der Natur. 11 

im Laufe eines Tages bekommen würde, wenn keine lichtabsorbierende 
Atmosphäre vorhanden wäre, mit t 000, so erhält er in der Tat im Maxi
mum 45t, im Minimum 373, ein Punkt unter dem 50 0 n. Br. erhält im 
Juni 469 (Maximum), im Dezember nur t 4. (Minimum) Licht am Tage, also 
Unterschiede von t: 33,5. 

Das Licht des Vollmondes ist nur 1 : 569500 des Sonnenlichtes (ZÖLLNER 
t 3, MÜLLER 138), und trotzdem künnen wir, wepn auch im einzelnen un
genau, noch eine ganze Landschaft in seinem Lichte übersehen. 

Viel schwächer ist das Sternenlicht, das aber in mondloser Nacht bei 
klarem Himmel immerhin selbst für menschliche Augen ausreicht, um 
einige grobe Umrisse der umgebenden Gegenstände zu erkennen. Das Licht 
der Capella ((1 Aurigae) ist auf 1 : 65260 des Vollmondlichtes bestimmt 
(MÜLLER), so daß es nur 1 : 55760 Millionen des Sonnenlichtes sein würde. 
Die relative Helligkeit des Himmels ist nach SEELlGER etwa gleich t : t 0 Mil
lionen der Flächenhelligkeit des Vollmondes, woraus sich ergibt, daß der 
ganze Nachthimmel etwa 1/100 von der Lichtmenge des Vollmondes entsendet. 

Wenn bei allen diesen Lichtintensitäten gesehen wird, so müssen wohl 
besondere Einrichtungen vorhanden sein, die dem Auge eine so weitgehende 
A d a p ta ti 0 n an die umgebende BeleuchtuIig möglich machen. 

Noch grüßer sind die Intensitätenunterschiede, die im Wasser herrschen. 
In glänzendem Lichte strahlt die Oberfläche des Meeres, während kein 
Sonnenstrahl seine Tiefe zu erreichen vermag. 

Wäre der Extinktionskoeffizient der natürlichen Gewässer nur gleich 
dem des destillierten Wassers, so würde, bei Zenitstand der Sonne, doch schon 
ihr Licht in 4.83 m Tiefe bis zu der des Vollmondes geschwächt sein, und 
in 896 m Tiefe würde es nur noch die Lichtstärke des erwähnten Sternes 
Capella haben (HÜFNER 9t). 

Aber diese Zahlen sind zu hoch, das Wasser der Meere selbst, reiner 
im allgemeinen als das der Binnengewässer, enthält so vielerlei Bei
mengungen, daß es viel stärker als destilliertes Wasser das Licht auslüscht. 
Und gar erst in einem an Sinkstoffen reichen Flusse haben diese Werte 
keine Bedeutung. 

Für das Meer hat man einerseits durch Versenken photographischer 
Platten die untere GrenzE) des Eindringens von Sonnenlicht zu bestimmen 
gesucht, andererseits aus dem Vorkommen assimilierender Organismen, 
resp. ihrem Fehlen auf die Ausdehnung der Lichtzone des Meeres ge
schlossen. 

Photographische Platten wurden bei Versuchen im Mittelmeer noch 
in 500-550 m Tiefe affiziert (COUN 73). Für die assimilierenden Algen 
gilt etwa 400 m als die untere Grenze, bis zu der sie gefunden werden. 
Die täglichen Schwankungen der Lichtintensität machten sich bei Algen 
noch in ca. 80 m Tiefe bemerkbar (BERTOOLD 53). 
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Die gesamten ungeheueren Wasserrnassen, die unterhalb der Grenze 
von 4.00-500 m liegen, erhalten keinerlei kosmisches Licht. In den Polar
meeren mit ihrem außerordentlich reichen Tierleben wird die Zone, bis 
zu der Sonnenlicht dringt, ganz außerordentlich viel weniger tief liegen, ja 
man darf diese ganzen Bezirke, die unter beständiger Eisbedeckung stehen, 
als fast völlig dunkel betrachten. Sie teilen diese Eigenschaft mit einer ganzen 
Reihe von Lebensbezirken, an denen auch bei völliger Abwesenheit des 
Lichtes Leben gedeiht. 

In Brunnen, in unterirdischen Wasserläufen, wie sie besonders in Kalk
gebirgen sehr häufig sind, in Höhlen, gleichfalls besonders im Kalk zu 
finden, wie die Mammuthöhle , die Adelsberger Grotten US\Y, überall 
herrscht völlige Dunkelheit, d. h. mindestens Abwesenheit alles kosmischen 
Lichtes. Auch das ganze Heer der Tiere, die in der Erde leben, entbehren 
des Lichtes: der Maulwurf in seinen Gängen ebenso wie die Maulwurfsgrille, 
wie überhaupt die vielen Insekten und Insektenlarven, die Würmer usw., 
die hier leben. Das Innere der Pflanzen bietet ebenfalls vielen Tieren eine 
willkommene, wenn auch dunkle Wohnstätte, die sie von der Borke bis 
ins Holz hinein besiedeln, und auch die Schar der Parasiten, die im Innern 
von Tieren leben, sind vom Lichtgenuß ausgeschlossen. 

Außer den In tensitätsänderungen erfährt aber das Licht auch solche 
seiner Qualität. 

Schon beim Durchgang durch die Atmosphäre tritt eine solche Ver
änderung der Qualität ein, denn die Schwächung der einzelnen Strahlen
gattungen ist verschieden stark. Es durchsetzen von den einzelnen Strahlen 
in Prozenten ausgedrückt folgende Mengen die Atmosphäre: 

Ultraviolett, Violett, Blau, Grünlichblau, 

39 .% 4.2 .% 4.fl .% 54. .% 
(EDER 97 nach LANGLEv). 

Gelb, 

6:1 .% 
Hot, Infrarot 

,0.% 76.% 

Viel stärker wird die (2ualiUit, die Farbe des Lichtes beim Durchgang 
durch Wasser beeinflußt. 

In 5 m Tiefe enthält das Licht auf 332 weiße 259 farbige Strahlen, 
die entstehende Mischfarbe ist ein gesättigtes Blaugrün. In '10 m Tiefe 
kommt auf 188 Einheiten weißes Licht 286 farbiges. Die Mischfarbe ist 
ein dem Cyan blau nahekommendes » Wasserblau«. In '100 m Tiefe ist das 
Weiße so gut wie völlig erloschen, es herrscht ein zwar wenig intensives, 
aber ziemlich gesättigtes Blau (HUFNER D I ). Endlich in abyssischen Tiefen 
müßte bei völlig ungehindertem Eindringen des Lichtes ein ungemein licht
schwaches Indigoblau herrschen, das aber infolge der starken Licht
schwächung, die in den natürlichen Gewässern durch Organismen und Sink
stoffe bedingt wird, überhaupt nicht mehr entstehen kann. 
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Die Tatsache der farbigen Beleuchtung des Wassers schon von ge
ringen Tiefen an, muß man sich gegenwärtig halten, wenn es sich um die 
Frage der Farben in diesen Zonen handelt: die komplementären Farben 
erscheinen in monochromatischem Lichte farblos, auch die übrigen Farben 
sind natürlich ganz andere als im gewöhnlichen Sonnenlicht. 

Bevor aber das Licht den Ort seiner Umsetzung in Erregung lebendiger 
Substanz erreicht, muß es fast bei allen Sehorganen noch eine Reihe von 
Zellen und Geweben durchsetzen, in denen es nicht nur gebrochen, sondern 
auch in seiner Qualität verändert wird. 

So haben die neue ren Forschungen gezeigt, daß die Linse unseres 
Auges ein Filter für ultraviolette Strahlen darstellt (BIRco-HIRSCOFELD), so 
daß ein aphakisches Auge das Spektrum im Ultraviolett weiter ausgedehnt 
sieht, als ein normales Auge. Die Linsen und Hornhäute zahlreicher Fische 
sind gelb gefärbt, so daß also das Licht, das die Retina trifft, weniger 
violette und mehr gelbe Strahlen enthalten muß, als das von außen 
kommende. 

Entgegen der Behauptung von HELMHoLTz und in Übereinstimmung mit 
Untersuchungen HIlRING'S hat HESS (2'0) neuerdings gezeigt, daß eine zum 
Teil recht beträchtliche Gelbfärbung auch in der Linse des menschlichen 
Auges zu beobachten ist, und besonders in höheren Lebensjahren immer 
stärker wird, ja in einzelnen Fällen kann diese Gelbfärbung, ohne daß 
die Durchsichtigkeit der Linse in störender Weise beeinträchtigt wäre, so 
hohe Grade erreichen, daß sie eine vollständige .Blaublindheit« des Auges 
bewirkt. Auch bei Haustieren sind stark gelb bis braungelb gefärbte Linsen 
beobachtet. 

Auch der Pigmentgehalt der inneren Netzhautschichten, die das Licht 
passieren muß, kann das terminale Licht in seiner Zusammensetzung ändern, 
und beim Menschen sind eine Reihe individueller Verschiedenheiten des 
Farbensinns auf die Absorption von blauen Strahlen in dem verschieden 
stark entwickelten gelben Pigment der .macula lutea« zu beziehen. 

Am erheblichsten ist wohl die qualitative Veränderung des terminalen 
(d. h. die Sehelemente treffenden) Lichtes bei den Tieren, die in den Innen
gliedern ihrer Sehelemente gefärbte Öltropfen haben, so daß hier das Licht, 
bevor es in den Außengliedern die Umsetzung in Erregung lebendiger Sub
stanz erfährt, Filter für verschiedene Farben passieren muß. Solche Licht
filter kommen in geringem Umfange bei Amphibien vor, finden aber bei 
den Sauropsiden ihre stärkste Entwicklung, hier kommen rote, orange, 
gelbe, grüne, blaue Öltropfen in den verschiedensten Abstufungen der 
Färbung vor, so daß eine solche Retina wie eine Lumiereplatte aussieht. 

So sehr auch der Menge nach in der Natur das kosmische Licht 
überwiegt, so hat doch auch das unvergleichlich viel schwächere irdische 
Licht seine große ökologische Bedeutung. 
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Irdisches Licht tritt ja in yerschiedener Form auf: S1. Elmsfeuer, 
Polarlicht, Irrlichter haben keinen ökologischen Wert. Von großer Be
deutung dagegen ist das von den Organismen selbst produzierte Licht. 

Bei Pflanzen ist Lichtproduktion eine Eigenschaft, die nur in den 
Klassen der Pilze und Bakterien vorkommt, hier allerdings auch bei einigen 
Formen (Agaricus melleus Vahl, unter den Hyphomyzeten, Bacterium phos
phoreum, Bacillus photogenus und viele Vibrionen, MOLIseR :W3, PRAUSSNI'fZ 
194) eine Intensität gewinnt, die von anderen Organismen wohl nur aus
nahmsweise erreicht wird. 

Die gemeinsame Wurzel der Leuchtfähigkeit von Pflanzen und Tieren 
können wir in der Lichtproduktion einiger Protisten erkennen, vor allem 
Noctiluca miliaris, aber auch einiger Peridineen und Radiolarien (ERREN
BERG 3, MOLISCR 203). 

Im Tierreich gibt es, abgesehen von den höchsten, den homöotermen 
Klassen der Wirbeltiere (Säugetiere und Vögel), wohl keine größere syste
matische Gruppe, die nicht mindestens eine oder einige Formen mit Lumi
neszenz aufzuweisen hätte. Da haben wir leuchtende Schwämme, leuch
tende Hydromedusen, leuchtende Alzyonarien. Im Stamme der Würmer 
bieten neben manchen anderen, die Polychäten in Chaetopterus per
gamentaceus und Nere'is cirrigera, die Oligochäten in Enchytraeus 
alb idus typische Leuchttiere. Leuchtende Echinodermen gibt es in be
deutender Zahl, Seeigel (Diadema setosum), Schlangensterne (Amphiura, 
Ophiacantha). Unter den Seesternen fand man in den Tiefen des Hardanger
fjords eine herrlich leuchtende Form, die nach dem strahlenden Kleinod 
der Freya als »Brisinga« bezeichnet wird (LUDWIG und HAMANN 156). 

Die Lumineszenz der Mollusken ist lange bekannt durch eines der 
typischsten Objekte, die wir überhaupt kennen, die Bohrmuschel Pholas, 
trotzdem war es keine geringe Überraschung, als die neueren Funde zahl
reicher Tiefsee-Kephalopoden eine ganz erstaunliche Verbreitung der Leucht
organe bei diesen Tieren zeigten, bei denen die Zahl der Leuchtorgane 
an einem einzelnen Individuum sich häufig nach Hunderten berechnet 
(CHUN). 

Im Stamme der Arthropoden gibt es zahlreiche Leuchttiere: unter 
den Krustazeen leuchten mehrere marine Kopepoden und viele Euphausiden, 
unter den Myriapoden z. B. Geophilus electricus, der leuchtende Tau
sendfuß, unter den Insekten haben wir die bekanntesten Leuchttiere, das 
Johanniswürmchen, Lampyris splendidula, seine nahen Yerwandten aus 
der Gattung Luziola, die die italienischen Friihsommernächte mit ihrem 
Glanze schmücken, und den westindischen Laternentriiger, der seit den 
Zeiten MERIAN'S und seiner naturforschenden Tochter vielfach Gegenstand 
begeisterter Schilderungen gewesen ist, sowie die mexikanischen Kukujos 
(Pyrophorus). In der primitiven Gruppe der Kollembolen entdeckte 
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MOLISCH (203) in der Neamura muscorum TEMPLETON ein leuchtendes 
Insekt, durch das ein gelegentlich vorkommendes »Blitzen« des Holzes be
wirkt wird. 

Unter den Tunikaten haben wir leuchtende Aszidien, vor allem 
aber die Feuerwalzen, die Pyrosomen, bei denen die Lumineszenz einen 
ganz extremen Grad erreicht hat. 

Von den Wirbeltieren beteiligen sich die Selachier und namentlich 
die Teleostier sehr reichlich an der Produktion des Organismenlichtes, 
während in den höheren Klassen diese Fähigkeit su gut wie ganz ge
schwunden zu sein scheint und z. B. in dem gelegentlich beobachteten 
Leuchten der Eidechseneier nur eine schwache Erinnerung an den Glanz 
der Leuchtorgane der Tiefseefische sich erhält. 

Eine vollständige Aufzählung aller einzelnen Spezies, bei denen Lumi
neszenz beobachtet worden ist, ist nicht beabsichtigt, für Pflanzen findet 
sich eine derartige kritische Zusammenstellung bei MOLlSCB (203), für Tiere 
bei DITTRICH. 

Um die ökologische Bedeutung dieser Lichtproduktion abzuschätzen, 
muß man sich über die Intensität des Organismenlichtes klar zu werden 
suchen. Es liegt nur eine exakte Bestimmung vor, die mit Hilfe des BUNsEN
sehen Fettfleckphotometers ausgeführt wurde, bei dem die Vergleichs
flamme in zweckentsprechender Weise schwach gewählt war. LODE fand in 
dieser Weise sehr geringe Werte. Als Objekt dienten sechs Stämme 
leuchtender Vibrionen, auf Nähragar gezogen, deren Leuchtvermögen aller
dings weit hinter dem des Bacterium phosphoreum und anderen 
stark leuchtenden Formen zurückbleibt. Die Lichtintensität betrug im 
günstigsten Falle, bei Vibrio Rumpel, auf ·1 qmm Kolonie bezogen, nur 
0,000000000785 Hefnerkerzen, so daß eine leuchtende Fläche von ca. 
2000 qm nötig sein würde, um die Leuchtkraft einer Normalparaffinkerze 
mit diesem Vibrio zu erzielen. Sehr viel bedeutender schätzte DUBOIS das 
Licht des Brustorgans von Pyrophorus, nämlich auf ein !f150 Normalkerze, doch 
kann dieser Wert natürlich keine Genauigkeit beanspruchen. Als biologische 
Art der Intensitätsschätzung sei erwähnt, daß ein helleuchtendes Weibchen 
von Lampyris, das mit erhobenem Hinterleib auf einem Grashalm saß, 
auf eine Entfernung von 150-200 m erkannt werden konnte. 

Es ist wohl sicher, daß gerade in den beiden Stämmen, in denen 
die Lumineszenz im Pflanzenreich ihre höchste Entwicklung gefunden hat, 
bei Bakterien und Pilzen, dem Licht keinerlei ökologische Bedeutung zu
kommt. Die Erreger des HOlzleuchtens, die Myzelien vieler Hymenomyzeten, 
die großenteils unter Baumrinden verborgen wachsen und ihr Licht leuchten 
lassen, dürften davon wohl schwerlich irgend einen Vorteil haben, eben
sowenig die Leuchtbakterien, die auf und zum Teil in abgestorbenen See
tieren usw. leben. 
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Ganz dasselbe gilt auch wohl für die leuchtenden Protozoen: N okti
luka, Peridinium, Pyrozystis, Radiolarien. Es ist schlechterdings 
nicht einzusehen, was für einen Nutzen diese Tiere von ihrem Leuchten 
gegenüber nicht leuchtenden Formen hätten. 

Bei allen diesen Formen ist bezeichnend, daß das Leuchten ganz 
diffus auftritt, daß es nicht durch geringe Änderungen in den Außen
bedingungen in seiner Intensität beeinflußt und gegebenenfalls unterdrückt 
werden kann, daß auch keine Einrichtungen getroffen sind, es in irgend
einer bestimmten Richtung zu verwerten. 

Nicht sehr viel anders ist es bei manchen Formen mit einfachen 
Leuchtdrüsen, auch hier weiß man häufig mit dem leuchtenden Schleim 
ökologisch eigentlich nichts anzufangen. 

Ganz anders dagegen bei den Spezies mit speziell ausgebildeten Leucht
organen, bei denen das eine jedenfalls kaum zweifelhaft erscheint, daß sie 
eine eigene Funktion haben, daß ihre Tätigkeit zu leuchten nicht etwa 
eine zufällige Stoffwechseleigentümlichkeit ist, wie bei der erstgenannten 
Gruppe. 

Die Bedeutung der Leuchteinrichtung kann in verschiedener I\ichtung 
gesucht werden. So liegt es z. B. bei den Weibchen von Lampyris nahe, 
bei dem Leuchten der am Boden sitzenden Tiere an ein Mittel zu denken, 
das es den fliegenden Männchen möglich macht, die Weibchen im Dunkeln 
zu finden. 

Bei Tagtieren würde eine derartige Funktion wohl durch eine auf
fällige Farbe erreicht werden können. Das Licht hätte dann im Dunkeln 
dieselbe Bedeutung, wie die Farbe im Hellen. Diese Aufl'assung erscheint 
noch plausibler, wenn wir die Ausbildung der Leuchtorgane bei Tiefsee
fischen und Tiefsee-Kephalopoden betrachten: große Mengen, hunderte, ja 
tausende von Leuchtorganen bedecken hier häufig die Oberfläche der Tiere 
und müssen, zumal sie oft in verschiedenen Farben leuchten, eine Zeich
nung abgeben, die an Erkennbarkeit und Schönheit nicht hinter den farbigen 
Zeichnungen der Helltiere zurückstehen dürfte. 

Natürlich kann eine solche Leuchtfiirbung auch andere Funktionen 
haben, als nur die des Erkennens und Findens der Tiere, besonders der 
Geschlechter. Wir können dieselben Funktionen, die wir überhaupt für 
Färbungen kennen oder vermuten, auch für die Entwicklung der Leucht
farben als maßgebend betrachten. Wir werden also entsprechend den 
Schreckfarben »Schrecklicht< annehmen können, entsprechend den Lack
farben > Locklicht «. 

Die nächstliegende Vermutung, wenn wir ein Tier leuchten sehen, 
ist wohl eigentlich die: das Tier beleuchtet sich seinen Weg, produ
ziert selbst das Licht, in dem es z. ß. seine Beute sehen, seinen Weg 
finden kann. 
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In einer Reihe von Fällen scheint diese Vermutung in der Tat das 
Richtige zu treffen. DUBOIS (zitiert nach DITTBIcR) hat an einem brasiliani
schen Leuchtkäfer einen lehrreichen Versuch ausgeführt: 

Er verklebte das eine der paarigen Brustleuchtorgane des Tieres mit 
Wachs und sah den Käfer darauf in Schraubenlinien nach der anderen 
Seite marschieren. Wurden beide Leuchtorgane verklebt, so wurde das 
Tier höchst unsicher in seinen Bewegungen und blieb sehr bald ganz stehen. 
Die Bedeutung des selbst produzierten Lichtes zur Beleuchtung der Um
gebung dürfte in allen den Fällen als sicher anzusehen sein, wo die Tiere 
auf weit vorgeschobenen Trägern, wie Laternen, ihre Leuchten sitzen haben, 
wie das z. B. bei einer Anzahl Tiefsee-Teleostier der Fall ist. 

Größer als die Bedeutung des Lichtes eines einzelnen Leuchttieres ist 
- vom allgemein biologischen Standpunkte aus - das Licht massenhaft 
auftretender Leuchtorganismen, das unter bestimmten Bedingungen bis zu 
einem gewissen Grade das Sonnenlicht ersetzen kann. 

MOLlsCR (203) hat darauf hingewiesen, wie außerordenllich häufig die 
abgefallenen, faulenden Blätter im Laubwald leuchten, besonders jene, die 
unter der - meist vertrockneten - Oberfläche der Laubdecke des Wald
bodens liegen. Das Licht der zahllosen Pilz myzelien , die hier ihr stilles 
Zerstörungswerk verrichten, ist zwar für die Pilze selbst ohne jede öko
logische Bedeutung, aber sehr naheliegend ist die Vermutung, daß es dem 
Heere der Insekten, Insektenlarven, Würmern usw., die hier im Dunkeln 
leben und fast ausnahmslos mit Augen ausgestattet sind, eine Lichtquelle 
bietet, die stark genug ist, um mancherlei erkennen zu lassen, was den 
Tieren wichtig sein kann. 

Weit großartiger aber gestaltet sich die Entwicklung des Organismen
lichtes in dem gewaltig ausgedehnten Lebensbezirk, in dem nie ein Strahl 
der Sonne hinabdringt, in den ganzen ungeheueren Räumen der Weltmeere, 
die unterhalb einer Grenze von höchstens 500-600 m liegen. 

Hier handelt es sich nicht um einzelne leuchtende Spezies in dunkler 
Umgebung, wie sie unser Johanniskäfer oder die leuchtenden Agarikusarten 
darstellen, sondern fast alles, was hier unten lebt, kann auch leuchten. 

Der dichte Rasen der Korallen, Hydrozoen, Bryozoen, Krinoiden usw. 
leuchtet in den verschiedensten Farben, und zwischen und über diesen 
Laternen der Tiefsee wimmelt das Heer der leuchtenden Würmer, Krebse, 
Schlangensterne, Seesterne, Kephalopoden, Fische und wie sie alle heißen. 

Die extreme Entwicklung der Augen so vieler Tiefseefische erscheint 
uns nicht mehr paradox, wenn wir bedenken, was da unten alles leuchtet 
und dadurch sichtbar wird. 

Auch die Farben fehlen diesem Bilde nicht. CßUN beobachtete an 
Thaumatolampas, daß am lebenden Tiere die mittleren Augen Leucht
organe prachtvoll ultramarinblau sind; das mittlere der fünf Ventralorgane 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Aufi. I. Teil. X. Kap. 
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strahlt himmelblau, die beiden Analorgane rubinrot. Kombiniert mit dem 
weißen Licht der übrigen Leuchtorgane, muß diese Lichtverteilung dem 
menschlichen Auge einen prächtigen Anblick gewähren. Ob derselbe aber 
den Tiefseetieren als farbig erscheint, oder ob nur Helligkeitsdifferenzen von 
ihnen perzipiert werden, ist zweifelhaft, und nach HESS' Untersuchungen 
werden wir uns mehr der letzteren Annahme zuneigen (s. u.). 

2. Lichtreizbarkeit und Lichtsinn. 

Die Lichtreizbarkeit der lebendigen Substanz. 

§ 9. Die notwendige Voraussetzung für die Entwicklung von Licht
Sinneszellen ist die Lichtreizbarkeit der lebendigen Substanz. 

Die hohe Bedeutung des Lichtreizes im Leben der chlorophyllhaItigen 
Pflanzen zelle ist allgemein bekannt, weniger zahlreich sind dagegen die 
Beobachtungen über Lichtreizbarkeit farblosen Plasmas, besonders des Plas
mas tierischer Zellen. 

Gerade diese Fälle aber haben besonderes Interesse, da sie die Licht
reizbarkeit als eine Eigenschaft zeigen, die nicht erst bei weitgehender 
Spezialisierung und Differenzierung der Zellen auftritt, die an die Aus
bildung besonderer Apparate gebunden ist, sondern die schon dem un
differenzierten Plasma zukommt. 

In dieser Hinsicht kann als Beispiel ein Süßwasserrhizopod, die plumpe 
Pelomyxa palustris dienen. Ihr Plasmakörper enthält keinerlei Zell
organellen, denen die Funktion der Lichtreizbarkeit zukommen könnte, 
sondern der ganze Körper ist in ziemlich bohem Grade lichtreizbar. 

Bei schwacher Belichtung, die gerade noch die mikroskopische Be
obachtung bei schwacher Vergrößerung gestattet, kriechen die Tiere leb
haft umher, sobald aber das Präparat rasch belichtet wird, kommt die 
Plasmabewegung sofort zum Stillstande (ENGELM.~NN 40). 

Einen noch stärkeren Reizerfolg erhält man an dem farblosen Ziliaten 
Infusor Pleuronema chrysalis, das eine rasche Belichtung mit einer 
Reihe heftiger Bewegungen seiner langen Zilien beantwortet. Hierbei ist 
auch die Dauer der latenten Wirkung des Lichtreizes gut zu beobachten, 
sie dauert i-2 Sekunden (VERWOIIN 84). 

Ein wesentlich höherer Grad von Lichtreizbarkeit zeichnet jene Pro
tisten aus, die die Erscheinung der Phototaxis zeigen. 

Vorwiegend handelt es sich hierbei um Formen, die Farbstoffe ent
halten, teils als Chromatophoren, teils als »Augenflecke«, teils in beiden 
Gestalten, und es besteht vielfach die Meinung, daß eine kausale Beziehung 
der Pigmente zur Lichtreizbarkeit bestehe. 
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Die Unrichtigkeit dieser Auffassung ist experimentell dargetan und 
zwar durch den Nachweis, daß es nicht die Stelle des »Augenflecks c ist, 
welche durch Lichtreizbarkeit ausgezeichnet die Reaktionsbewegungen des 
Tieres bewirkt, sondern daß das farblose Plasma, das vor dem »Augen
fleck « liegt, diese Funktion erfüllt. 

Läßt man von hinten her einen scharf begrenzten Schatten z. B. über 
eine Euglena gleiten, so erfolgt die Reaktionsbewegung erst in dem Augen
blick, wenn der chlorophyllfreie Abschnitt der Zelle vor dem Augenfleck 
von der Verdunkelung betroffen wird (ENGELMANN 54.). 

Die Unabhängigkeit der phototaktischen Reizbarkeit von der Anwesen
heit von Pigmenten irgend welcher Art beweisen aber noch besser Fälle, 
in denen völlig farblose Organismen Phototaxis zeigen. 

Es sind drei solche Fälle bekannt, zwei betreffen Schwärmer von 
Chytridiazeen, die auf chlorophyllhaItigen phototaktischen Organismen 
parasitieren, der dritte einen Flagellaten, eine Bodo Art, die ebenfalls 
von einem grünen Flagellaten lebt (RoTBERT ~73). In dem letzteren 
Fall ist der farblose Flagellat sogar stärker lichtreizbar, als der grüne, 
der ihm zur Nahrung dient. 

Recht verbreitet ist Lichtwirkung auf farbloses Plasma bei vielen Bak
terie n, die zum Teil bekanntlich durch diese Einwirkung sogar getötet 
werden. 

Wir haben also eine ganze Reihe von Beispielen, daß Licht von ge
wöhnlicher Intensität auf farbloses Plasma wirkt, das nicht in 
Si n n e s zell e n differenziert ist. 

Es fragt sich nun, ob nicht die Lichtreizbarkeit des Plasmas noch 
viel weiter verbreitet, vielleicht eine allgemeine Eigenschaft der lebendigen 
Substanz ist, die nur deshalb bei vielen Zellarten nicht ohne weiteres zu 
beobachten ist, weil die angewandten Lichtintensitäten zu gering sind, weil 
also, mit anderen Worten, die Reizschwelle für Licht bei diesen Zellen sehr 
hoch liegt. 

In der Tat übt Licht von sehr hoher Intensität Einwirkungen auf 
Gewebe aus, die sonst keine Zeichen von Lichtreizbarkeit erkennen lassen. 

Bei Intensitäten von 5000-8000 Kerzen wird das Korneaepithel schon 
nach kurz dauernder Einwirkung in merklicher Weise affiziert. Bei längerer 
Wirkung tritt Nekrose der Zellen ein, wobei besonders die Zellkerne be
troffen werden. Auch die fixen Hornhautzellen gehen zugrunde, nach
dem sie vorher amitotische Kernteilungen durchgemacht haben (OGNEFF 132). 

Als Objekte dienten bei diesen Versuchen: Frosch, Taube und Kaninchen. 
Ähnliche Fälle von Lichtwirkung auf Gewebe, die im allgemeinen als 

nicht lichtreizbar gelten, kennen wir noch in ziemlicher Zahl (JENSEN ~ 93). 
Wenn wir auf Grund solcher Erfahrung auch nicht behaupten können, 

daß Lichtreizbarkeit eine all gern ein e Eigenschaft alle rIebendigen Sub
'l* 



20 X. Pütter, Organologie des Auges. 

stanz ist, so geht doch die weite Verbreitung einer Einwirkung des Lichl
reizes auf das Plasma aus dem Mitgeteilten zur Genüge hervor und die 
hohe Lichtreizbarkeit der Lichtsinnzellen erscheint nur als Spezialfall 
eines viel verbreiteten Phänomens. 

Für das Problem der Lichtwirkung auf die Sinneszellen ergibt sich 
hieraus eine etwas veränderte Fragestellung. Es heißt nicht mehr: Wie 
setzt sich der Lichtreiz in Nervenenegung um? sondern diese Frage lautet: 
Wie setzt sich der Lichtreiz in Erregung der lebendigen Substanz um? 

Für die Beantwortung dieser Frage hat die vergleichend-physiologische 
Forschung der letzten Jahre eine Menge Material beigebracht, deren wich
tigstes Ergebnis die weitgehende prinzipielle Übereinstimmung zwischen 
dem Vorgang der Erregung durch Licht bei Pflanzen und Tieren ist. Das 
physiologische Geschehen in einer lichtreizbaren Pflanzenzelle und einer 
LichtsinnzeJle im menschlichen Auge folgt demselben Grundgesetz, aber es 
bestehen allerdings große quantitative Unterschiede. 

Bei vielen Keimpflanzen tritt als Erfolg der Lichtwirkung eine helio
tropische Krümmung auf. Eine eben merkliche derartige Krümmung erfolgt 
nun stets, wenn auf den wachsenden Keim eine bestimmte Lichtmenge 
eingewirkt hat, d. h. wenn das Produkt aus der wirkenden Lichtinten
sität und der Dauer der Einwirkung eine gewisse Größe erreicht hat. 
Wird die Zeit sehr kurz, so muß die Lichtintensität sehr groß werden, 
damit eine Wirkung zustande kommt. Nach BLAAuw sind z. ß. in der
artigen Versuchen im Mittel 21 Meter-Kerzen-Sekunden nötig) um eine helio
tropische Krümmung zu induzieren, und es ist dabei für den Erfolg gleich
gültig, ob diese Lichtmenge innerhalb 1/1000 Sekunde oder in ~:~ Stunden 
der Keimpflanze zustrahlt, wie einige Zahlen erlliutern mögen. 

Eine eben merkliche Wirkung trat ein: 

Belichtungsdauer Meterkerzen 
~leterkerzen· 

Sekunden 

43 Stunden 0,00017 26,3 

1 Stunde 0,0047;3 '17,2 

4 Minuten 0,0898 21,6 

4 Sekunden 5,456 i 1,8 

1 Sekunde 18,9 1, 18.9 

0,01 1902 19,0 

0,0 ° 1 26,'}20 26,5 

Es scheint zunächst, als ob diese Erfahrung denjenigen der physio
logischen Optik gerade entgegengesetzt wäre) denn eine Lichtintensität, 
die unserem Auge in einem bestimmten Adaptationszustande nicht sichtbar 
ist, wenn sie etwa eine Sekunde lang einwirkt, wird es bei gleichbleibendem 
Adaptationszustand niemals, wie lange sie auch einwirken mag. Tatsächlich 
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aber gilt auch für das Auge das Grundgesetz der Lichtreizbarkeit, wonach 
ein minimaler Effekt durch eine bestimmte Lichtmenge, ein bestimmtes 
Produkt von Intensität und Zeit der Reizung hervorgebracht wird, nur mit 
dem Unterschied, daß die Zeit nicht länger sein darf, als etwa 1/s Sekunde. 

Wie v. KRIES sowie WEISS und LAQUEUR fanden, ist für sehr kurz 
dauernde Reize auch für das Auge die Lichtmenge, die eben wahrgenommen 
werden kann, konstant. 

Nach v. KRIES Z. B. haben wir für das Auge folgende Zahlen: 

Belichtungsdauer I Lichtintensität I Produkt 

0,0 I ~~ Sekunde I 
59,9 0,799 

0,0:;0 l5,31 0,7135 

O,lOO 9,l9 0,9l9 

O,l \l5 6,6~ 0,8\l5 

Der Grund, warum dies Gesetz der Reizschwelle beim Auge nur inner
halb so enger zeitlicher Grenzen, bei den Pflanzen dagegen anscheinend 
zeitlich unbegrenzt gilt, ist leicht einzusehen. Die Veränderung, welche in 
der lebendigen Substanz durch das Licht primär bewirkt wird, und die 
dem photochemischen Grundgesetz entsprechend proportional dem Produkt 
von Intensität und Zeit ist, wird um so rascher ausgeglichen, je rascher 
die Prozesse des Stoffumsatzes und Stoffaustausches in den einzelnen Formen 
lebendiger Substanz sind. Vor allem wird der Stoffaustausch, die Aus
scheidung der entstehenden Produkte der primären photochemischen Reak
tion, in der Richtung wirken, das der Effekt der Reizung durch eine be
stimmte Lichtmenge verringert wird. 

Nun ist es eine allgemeine vergleichend physiologische Erfahrung, daß 
die Prozesse des Stoffaustausches und speziell der Ausscheidung von Stoff
wechselprodukten bei den Pflanzen außerordentlich viel langsamer vor sieh 
gehen, als bei den Tieren, besonders den höchsten Tieren, und so kommt 
es, daß im menschlichen Auge schon nach 1/S Sekunde die Wirkung der 
Entfernung der Stoffwechselprodukte bemerkbar wird, d. h. keine weitere 
Summation schwacher Lichtintensitäten stattfindet, während die Zeit, inner
halb deren bei Pflanzenkeimlingen die Dauer der Belichtung den physio
logischen Effekt verstärkt, mehr als eine Million mal länger ist. 

Da nun bei den niederen Tieren die Intensität der Prozesse des Stoff
austausches viel geringer ist, als bei den höheren, besonders den warm
blütigen Tieren, so liegt die Möglichkeit nahe, daß auch bei ihnen innerhalb 
weiter zeitlicher Grenzen sich schwache Lichtwirkungen summieren. Da 
die Geschwindigkeit des biochemischen Geschehens bei Tieren Unterschiede 
um das ca. 10000 fache oder mehr zeigt, wäre zu erwarten, daß die Zeiten 
innerhalb deren Summation der Lichtwirkungen eintritt bei niederen Tieren 
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bis auf i 0 oder 20 Minuten wachsen könnten, doch ist hierüber nichts 
bekannt. 

Wenn wir bei Quallen selbst bei starken Lichtreizen erst nach frühestens 
einer Sekunde eine Reaktionsbewegung eintreten sehen (ROMANES), so ist 
dies Verhalten nicht unmittelbar auf Unterschiede in der primären Wirkung 
des Lichtreizes zu beziehen, vielmehr sehen wir hier etwas, wofür uns 
gleichfalls die Pflanzenphysiologie das Verständnis eröfl'net: die Zeit, die 
zwischen dem Lichtreiz und der Lichtreaktion vergeht (Reaktionszeit), setzt 
sich aus zwei Abschnitten zusammen, die ganz verschiedene physiologische 
Bedeutung haben, und die in der Botanik als Präsentationszeit und Über
tragungszeit (Transmissiollszeit) bezeichnet werden. Die Länge der Präsen
tationszeit ist dabei von der Lichtintensität abhängig, und kann durch 
genügende Steigerung derselben wie wir sahen bis auf 1/1000 Sekunde ab
gekürzt werden. Die Transmissionszeit dagegen ist unabhängig von der 
Reizintensität und stellt eine, für den einzelnen Organismus charakteristische 
Größe dar, es ist die Zeit, die vergeht, bis die Erregung zu den Erfolgf>
organen geleitet ist, und hier die Veränderungen bewirkt hat, die eine 
äußere Entladung ermöglichen. 

Da wir nun in der Geschwindigkeit der Erregungsleitung selbst bei 
den für diese Leistung besonders geeigneten Nerven der Tiere Unterschiede 
finden, die zwischen einigen Zentimetern und mehr als ,100 m pro Sekunde 
liegen, so dürfen wir die lange Latenz der Reizwirkung bei Quallen viel 
eher auf eine lange Übertragungszeit beziehen, als auf die Unmöglichkeit die 
Präsentationszeit bei ihnen durch starke Lichtintensität beliebig abzukürzen. 

Dagegen spricht eine Beobachtung von HESS an den Siphonen ver
schiedener Muscheln deutlich dafür, daß auch bei ihnen eine gewisse Licht
menge nötig ist um die Reaktion zu ermöglichen. lIEss sagt (251-351): 
.Die Zeit zwischen dem Augenblick der Belichtung und dem Beginne der 
Reaktion hängt wesentlich von der Lichtstärke des Reizlichtes ab. Bei 
geringen Lichtstärken ist ceteris paribus die Latenzzeit im allgemeinen 
größer als bei hohen und kann bis zu zwei Sekunden und mehr be
tragen. « 

lichtreizbarkeit und Lichtsinn. 

§ i O. Es wäre eine Ungereimtheit, wollte man überall, wo Lichtrei z
barkeit nachgewiesen worden ist, von einem Lichtsinn sprechen. 

Der »Sinn« erfordert ein Sinnesorgan, dessen Erregungszustand von 
der Stelle seines Ursprungs weitergeleitet wird und durch Übertragung 
auf ein Erfolgsorgan eine Wirkung ausübt. Wenn wir von einem Licht
sin n sprechen, so ist also schon eine bestimmte Kompliziertheit der Struktur 
gemeint, eine Differenzierung der lebendigen Substanz, die der Reizrezeption 
dient, von jener, die die motorische Reaktion bewirkt. 
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Daß die Unterscheidung in den Grenzfällen willkürlich wird, ist selbst
verständlich: Bei Euglena z. B. ist nur eine kleine Plasmaanhäufung vor 
dem Pigmentfleck lichtreizbar, der Effekt der Lichtreizung kommt im Schlage 
der Geißel zum Ausdruck, wird also vom Orte der Rezeption zu dem der 
Reaktion geleitet. Alles dies geht innerhalb einer einzelnen Zelle vor sich 
und es bleibt völlig Sache des Geschmackes oder des naturwissenschaft
lichen Taktes, ob man hier von Lichtreizbarkeit oder Lichtsinn sprechen will. 

Ähnlich fl'aglich liegt die Sache bei Pflanzen, bei denen Rezeption des 
Lichtreizes und Ausführung der Reizbewegung auf verschiedene Zellkom
plexe verteilt wird, aber kein »Nervensysteme im engeren Sinne die Ver
bindung vermittelt, was für manchen vielleicht hinreicht, bei den Ein
richtungen der Rezeption des Lichtreizes bei Pflanzen nicht von einem 
Lichtsinn zu sprechen. 

Die leichte Mißverständlichkeit des Begriffes »Sinn«, wenn er auf Tiere 
angewandt wird, ist ja genugsam erkannt und hat zu dem Vorschlag einer 
sog. objektiven Nomenklatur geführt (BEER, BETUE und ÜuünL und E. H. 
ZIEGLER), durch deren neugeschaffene Worte es vermieden werden sollte, 
daß bei Beschreibung physiologischer Vorgänge im Nervensystem von Tieren 
an psychische Prozesse gedacht würde. Nach diesem Vorschlag sollte man 
in der vergleichenden Physiologie überhaupt nicht von ,.Sinnene sprechen. 

Prinzipiell ist diese Bestrebung gerechtfertigt, aber die unsprechbaren 
und schwerfällig im Satz verwendbaren Ausdrücke anzunehmen, die hier 
vorgeschlagen wurden, sträubt sich das Sprachgefühl. 

Es mag die allgemeine Erklärung genügen, daß im folgenden die Worte 
»Sinn«, .Lichtsinne, sehen = Betätigung des Lichtsinnes usw. ohne jedes 
psychologische Valeur gebraucht werden, soweit nicht ein anderes aus
drücklich bemerkt ist. 

Es gibt nun aber einige Fälle, die einer besonderen Untersuchung be
dürfen, um zu entscheiden, ob wir es mit dem Ausdruck einfacher Licht
reizbarkeit oder mit Betätigung eines Lichtsinnes zu tun haben. 

§ 11. Sie sind als »Lichtsinn augenloser Tieree beschrieben worden 
(NAGEL 131 a) und haben zu verschiedenen Deutungen Anlaß gegeben. Es 
gibt eine Reihe von Tieren, bei denen keine Spur von Lichtsinnorganen 
bisher gefunden worden ist, und die, wie die Beobachtung lehrt, doch im
stande sind, auf Lichtreize mit lebhaften Bewegungen zu reagieren. Das, 
was wir als die Kardinalfunktion aller Sehorgane ansehen dürfen (s. u.), 
die Regulation von Bewegungen, erfolgt hier scheinbar ohne Vermittlung 
von spezifischen Sinnesorganen. 

Abgesehen von einigen Erfahrungen an Tieren, denen die bekannten 
Sehorgane geblendet waren, beziehen sich die Angaben, die heute noch 
unter der Rubrik: »Lichtsinn augenloser Tiere e gebracht werden können, 
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auf eine ganze Anzahl von Azephalen, Schwammlarven, Aktinien, Schlangen
sternen und Seeigel. 

Die Lichtreaktionen bei Regenwurm und Amphioxus, die früher hier 
angeführt wurden, haben sich in der Weise aufgeklärt, daß die spezifischen 
Lichtsinnzellen bei diesen Tieren aufgefunden wurden. 

Was die Muscheln anlangt, so haben wir besonders durch NA(iEL'S 
(131 a) Untersuchungen drei Typen von Lichtreaktionen kennen gelernt, die 
ganz den Charakter der Fluchtbewegungen tragen, wie wir sie sonst durch 
Lichtsinnorgane ausgelöst sehen. 

Am höchsten ist die Lichtreizbarkeit bei Psammobia vespertina. 
Das Tier entbehrt jeder Pigmentierung und liegt meist fast vollständig im 
Sande vergraben, so daß nur die Mündungen der Siphonen hervorsehen, 
eine plötzliche stärkere Belichtung bringt die Siphonen zu rascher Kon
traktion. Verdunkelung wirkt kaum nachweisbar als kontraktorischer Reiz. 

Während hier also fast ausschließlich der Lichtzuwachs die Reaktions
bewegung auslöst, verhält sich die Auster (Ostrea) umgekehrt. Das Tier 
zeigt eine typische Schattenreaktion. Läßt man über eine Auster, die die 
Schalen geöffnet hat, einen Schatten hinweggleiten, so klappt sie rasch die 
Schalen zu. Eine Steigerung der Lichtintensität bewirkt keine Reaktio.n. 
En<}lich kommen auch Formen vor, bei denen stärkere Belichtung wie 
auch Beschattung eine Kontraktion auslöst, z. B. Kardium, Venus: Pholas 
(NAGEL). 

Daß es sich nicht um andere Nebenwirkungen, zufällige Erschütte
rungen oder Wirkung der Wärmestrahlen handelt, wurde durch die Ver
suchsanordnung NAGEL's ausgeschlossen. Es handelt sich um die Inter
pretation dieser Beobachtungen, die in verschiedener Richtung versucht 
ist. NAGEL griff zu der Hilfshypothese der » Wechselsinnesorgane« und 
nahm an, daß bei niederen Tieren sehr wohl dieselbe Sinneszelle für 
mehrere Reizqualiläten als Rezeptor dienen könne. Ohne auf eine allge
meine Diskussion dieser Möglichkeit einzugehen, sei nur betont, daß eine 
solche Annahme keineswegs zwingend ist, daß vielmehr noch zwei Er
klärungen möglich sind, die bei Mangel positiver Instanzen für irgendeine 
Auslegung dieselbe Wahrscheinlichkeit für sich beanspruchen dürfen. 

Es wurde schon darauf hingewiesen, daß die Zahl der Fälle, in denen 
Lichtreaktionen bei augenlosen Tieren beobachtet wurden, sich mit der 
wachsenden Kenntnis primitiver Sehorgane stets vermindert hat, so daß die 
Möglichkeit nahe liegt, daß auch die genannten Azephalen Lichtsinnzellen 
besitzen, die uns nur noch unbekannt sind, eine Annahme, die um so 
näher liegt, als einige Muscheln, z. B. Pekten und Spondylus, ja recht hoch 
entwickelte Augen zeigen, und die fast zur Gewißheit wird, nachdem 
WEBER (230) auch beim Genus Cardium in großer Zahl Sinnesorgane nach
gewiesen hat, die wohl mit größter Wahrscheinlichkeit als Lichlsinnorgane 
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angesprochen werden dürfen, z. B. stehen bei Cardium muticum auf den 
200 Tentakeln ca. 100 :oAugenc. 

Nachdem wir aber die direkte Lichtreizbarkeit als eine Eigenschaft 
kennen gelernt haben, die keineswegs an das Vorhandensein besonderer 
Differenzierungen gebunden ist, sondern auch in indifferenten Zellen (z. B. 
Pelomyxa) einen nennenswerten Grad erreichen kann, und nachdem 
ferner die direkte Erregbarkeit des Musculus dilatator pupillae der Fische 
sowie der Chromatophoren der Kephalopoden durch Licht sicher erwiesen 
ist (STEINACU), läge es auch im Bereich der Möglichkeit, die raschen Kon
traktionen der Siphonen und des Mantelrandes der Azephalen als direkte 
Wirkungen des Lichtes auf die Muskeln aufzufassen, nicht als RE'tlexe, die 
durch Sinnesorgane und Nerven vermittelt werden (Tu. BUB). Für die 
Ophioren und Echiniden liegen die Verhältnisse ganz analog. Auch hier 
ist mancherlei über die ausgesprocnene Lichtreizbarkeit bekannt, ohne daß 
Lichtsinnesorgane gefunden wären. Es war daher sehr~wichtig, daß es 
den SARASIN (72a) gelang, bei Diadema setosum derartige Organe nachzu
weisen. Diadema ist durch eine ganz erstaunlich hohe Lichtreizbarkeit 
ausgezeichnet und dementsprechend ist die Entwicklung seiner Lichtsinn
organe ganz erheblich weiter vorgeschritten, als bei anderen Seeigeln. Auf 
den Genitalplatten, den Interambulacralplatten und um die Basis der Stacheln 
herum bezeichnen glänzend blaue Flecke die Stellen der Lichtsinnorgane. 
Die SAUSIN beschreiben an den Organen »lichtbrechende Körper« in denen 
wir a.ber nach unsern gegenw~rtigen Kenntnissen die Lichtsinnzellen selber 
erblicken müssen, und es ist für die ganze Frage des »Lichtsinnes augen
loser Tiere« wichtig, daß diese Sinneszellen kaum besondere anatomische 
Merkmale bieten und jedenfalls keinerlei typische Differentiierungen zeigen, 
die auf ihren Charakter als Lichtsinnzellen hindeuten würden. Hätte nicht 
die Ausbildung äußerlich wahrnehmbarer Gruppen solcher SinneszeIl'~n 
sowie der Nebeneinrichtungen ihre Entdeckung ermöglicht, so wäre ihre 
Eigenschaft als Lichtsinnzellen sicher unerkannt geblieben. Wir haben 
demnach auch für die Ecbiniden keine Ursache, daran zu zweifeln, daß 
ihre Lichtreizbarkeit durch besondere Sinnesorgane vermittelt wird. 

Was die Lichtreizbarkeit der Schwammlarven anlangt, die alle positiv 
oder negativ phototaktisch sind, so fand MINCUI19 (Note one 1he Larvae 
of Leucosolenia. Proc. Roy. Soc. London. V, 60. p. 4.3-52. 7 Fig.), 
bei den Larven von Leucosolenia variabilis das Blastocoel mit einer stark 
lichtbrechenden gelatinösen Masse erfüllt, an den Seiten Pigment und dahinter 
einige eigenartig gebaute Zellen, die man wohl als Lichtsinnzellen wird an
sprechen dürfen. 

Es bleiben endlich noch die Aktinien übrig, bei denen in der Tat 
keine Lichtsinnzellen nachgewiesen sind und deren Reaktionen vielleicht am 
ersten mit jenen der Pflanzen auf eine Stufe gestellt werden können, bei 
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denen auch Zellen, die keine besondere Differentiierung zeigen, lichtreizbar 
sind. Anemonia nimmt bei längerer Verdunkelung eine >Schlafstellung« 
ein, indem sie die Tentakeln senkt. Cereactis aurantiaca streckt im Dunkeln 
den Körper aus und kontrahiert die Tentakeln, während sich im Licht die 
Tentakeln entfalten und der Körper (der normaler Weise im Sande 'steckt!) 
sich zusammenzieht (BAST/AN SCHMID 218). 

Es läßt sich also mit den Lichtreaktionen der augenlosen Tiere zur
zeit wenig anfangen, sie sind zu vieldeutig, um bestimmte Vorstellungen 
aus ihnen gewinnen zu können. 

Wir wollen im folgenden von einem Lichtsinn da reden, wo das 
Vorhandensein von Zellen oder Zellkomplexen festgestellt ist, die: 

L durch besonders (relativ) hohe Lichtreizbarkeit ausgezeichnet und 
2. befähigt sind, durch Übertragung ihres Erregungszustandes auf 

räumlich getrennte, selbst nicht, oder in geringem Grade licht
reizbare Organe, Reaktionen (Bewegungen usw.) dieser Organe oder 
der ganzen Organismen herbeizuführen. 

Es ist 'hicht nötig, daß die Vermittlung des Erregungszustandes vom 
Reizaufnahmeorgan (Rezeptor) zum Erfolgsorgan durch Nerven ge
schieht, auch morp ho 10 gis eh sehr einfach erscheinende Plasmaverbin
dungen der einzelnen Zellen untereinander können das Substrat der Übe r
mittlung des Reizerfolges sein. 

In dieser Fassung ist der Begriff weit genug, um auch die Lichtsinn
organe der Pflanzen mit einzuschließen, wie sie HABER LAND (197, 198) uns 
kennen gelehrt hat, während Reaktionen einzelner Zellen (Protisten) nicht 
mit um faßt werden. 

3. Gesichtssinn und optischer Raumsinn. 

§ 1 2. Die Fähigkeit, durch geringe rasche Anderungen in der Inten
sität (und Qualität) des Lichtsinnes el'regt und durch Vermittelung von 
Leitungs- und Erfolgsorganen zu Reaktionen veranlaßt zu werden, ist noch 
nicht das, was wir .sehen< nennen. Zu dem Begriff des »Sehens« ge
hört immer noch das Moment einer Beziehung des Erregungszustandes 
auf den Raum hinzu. 

Die biologische Bedeutung unseres Gesichtssinnes liegt darin, daß er 
ein Raumsinn ist, und es entsteht die Frage, ob der Lichtsinn überall, 
wo er vorkommt, als optischer Raumsinn entwickelt ist. 

Der Gesichtssinn. 

Die erste Bedingung, die erfüllt sein muß, wenn wir »sehen« sollen, 
ist ein bestimmter Erregungszustand der Retina, ein Nebeneinander ver
schiedener Erregungszustände der einzelnen rezipierenden Netzhautelemente. 
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Die Verteilung dieser Erregungszustände ist durch zwei Faktoren be
stimmt: 

f. Durch die Verteilung der Lichtintensität (und Qualität), die durch 
die Wirkung unseres dioptrischen Apparates bewirkt wird, d. h. 
durch die Beschaffenheit der Netzhautbilder; und 

2. Durch die physiologischen Qualitäten der Netzhautele
mente, durch ihre spezifische Energie, die bei bestimmter Rei
zung ganz bestimmte Erregungswerte liefert. 

Eine vergleichende Betrachtung hat zu ermitteln, in welcher Form im 
Tierreich diese beiden Momente, die ja notwendig überall gegeben sein 
müssen: der Reiz und die Reizbarkeit, das Zuslandekommen des .Sehens« 
bewirken. 

Die erste Frage ist also die, ob zum »Sehen« stets ein Netzhautbild 
notwendig ist, das die Eigenschaft des menschlichen Netzhautbildes hat, 
d. h. das den Gegenständen, die gesehen werden, geometrisch ähnlich ist. 

Die landläufige Anschauung, daß zum Sehen eines ~Bildes« der Außen
welt, der Umgebung, auch ein N et z hau tb il d gehörte, enthält (bewußt 
oder unbewußt) eine Reihe von Vorstellungen über das Verhältnis von 
Reiz, physiologischem Vorgang und psychischem Parallelvorgang, die, wenn 
sie explizite ausgesprochen werden, wohl kaum bei irgendeinem mehr 
Beifall finden werden, der mit den betreffenden Fragestellungen überhaupt 
vertraut ist. 

Das, was als Erregung von Nervenzellen (Ganglienzellen) im Organismus 
die Reaktionsbewegung auf den Lichtreiz hin auslüst, ist doch ebenso
wenig die Außenwelt, wie das Netzhautbild, sondern der Erregungszustand 
der Netzhaut-Sinneszellen. 

Wären unsere dioptrischen Einrichtungen im Auge so unvollkommen, 
daß keinerlei »Bild. auf der Netzhaut entstünde, so würden wir trotz
dem ein Bild der Umgebung sehen, nur würde es natürlich anders ge
artet sein, als das Bild, das wir unter den wirklich gegebenen Verhältnissen 
benutzen. Könnte ein solches hypothetisches »Bild« uns nützen? 

Die Frage muß entschieden bejaht werden, denn wenn das Bild, das 
wir uns auf Grund des verschieden intensiven Erregungszustandes der Netz
hautelemente von der Außenwelt machen, auch noch so unvollkommen 
wäre, es würde uns doch immer gestatten, Veränderungen der Außen
welt qualitativer und quantitativer Art zu bemerken, da diese Verände
rungen, oberhalb einer gewissen Grenze ja natürlich auch Veränderungen 
des Erregungszustandes der Netzhautelemente zur Folge haben müßten. 
Nur würde die Deutung dieser Veränderungen insofern anders sein, als 
bei fehlenden, bildentwerfenden Apparaten die Veränderungen der Außen
welt einerseits, des Erregungszustandes des Sinnesepithels andererseits in 
keinem einfachen Verhältnis zueinander stehen würden. 
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Die Veränderung des Erregungszustandes der Sinneszellen würde auch 
unter diesen Verhältnissen eine (mathematische) Funktion der Veränderungen 
der Außenwelt sein, nur würde das funktionelle Abhängigkeitsverhältnis 
nicht das der einfachen direkten Proportionalität sein, wie wir es bei 
unserem Sehen gewöhnt sind. 

Die Frage, ob Organismen mit primitiven Lichtsinnorganen ohne bild
gebende Apparate ein »Bild« der Außenwelt »sehen«, hat ganz genau eben
sowenig Sinn, wie die Frage, warum wir das umgekehrte Netzhautbild 
aufrecht sehen, eine Frage, die heute zu stellen geradezu als einen Ein
wand gegen den Frager angesehen werden muß. 

Es besteht kein prinzipieller Unterschied zwischen dem Sehen mit 
primitiven Sehorganen von dem Sehen mit hoch vervollkommneten, jeden
falls darf er nicht ohne Beweis apriori angenommen werden. 

Stets gibt ein Sehorgan ein »Bild« der Außen welt und dieses Bild ist 
ganz außerordentlich verschieden naturgetreu. 

Die Arten des »Sehens« ausschließlich zu klassifizieren nach der Art 
der Reizung (Netzhautbilder oder nicht), der sie unterworfen sind, ist un
berechtigt. 

Eine andere Frage ist die, ob sich aus dem Bau und den beobach
teten Leistungen der Sehorgane Schlüsse auf Verschiedenheiten in der Art 
des Funktionierens ziehen lassen (Formen und Bewegungssehen). Das klassi
fikatorische Moment ist dann in der verschiedenen Umarbeitung des Reizes 
durch die verschiedenen Sinnesorgane gegeben. 

Was wir erfordern müssen, damit gesehen werden kann, ist nur das 
eine: daß Verschiedenheiten in den Erregungszuständen der ein
zelnen Sehelemente gleichzeitig bestehen, irgend etwas, was man 
physikalisch ein» Bild« der Außenwelt nennen könnte, braucht dabei nicht 
notwendig zu entstehen. 

So haben wir im einfachsten Falle )} Augen«) die nur Licht aus einer 
ganz bestimmten, engbegrenzten Richtung aufnehmen und in denen kein 
Unterschied der Erregung der (sehr wenig zahlreichen) SehzeHen besteht. 
Kombinieren sich solche primitiven Sehorgane in genügender Anzahl, so 
daß jedes einen kleinen Ausschnitt des optischen Raumes beherrscht, so 
ist damit derselbe Zustand geschaffen, als ob auf ein Sehepithel, das alle 
die Zellen der einzelnen Augen vereinigt enthielte, durch dioptrische Appa
rate ein aufrechtes Bild der Umgebung entworfen würde, denn die Augen 
zeigen die Lichtintensitäten an, die in verschiedenen Richtungen herrschen. 

Auch wenn in einem Auge ein »Bild« der Außenwelt entworfen wird, 
braucht es keineswegs den äußeren Gegenständen geometrisch ähnlich zu 
sein. So ist z. B. das Auge von SquiIIa walzenförmig, die Längsachse der 
Walze steht horizontal, an einer Stelle hat sie noch eine Einschnürung. 
Bei einer derartigen Einrichtung sind natürlich alle Dimensionen in der 
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einen Richtung verzerrt, die Proportionen der horizontalen lind vertikalen 
Dimensionen eines Gegenstandes erscheinen im Bilde ga~z falsch, es werden 
aHe vertikalen Abstände unverhältnismäßig groß. 

Die Einrichtung hat denselben Erfolg wie die Art des Schliffes, der bei 
Thermometern angewandt wird, um den schmalen Quecksilberfaden als ein 
breites Band erscheinen zu lassen (ExNBR). 

Durch die Einschnürung der Walze muß außerdem für eine Reihe 
von Gegenständen monokulare Diplopie zustande kommen, alles Momente, 
die für unsere Art zu sehen große Erschwerungen bedingen würden, die 
aber nicht als generelle Minderwertigkeiten aufgefaßt werden dürfen. 

Wie auch das »Bild« der Außenwelt in einem Sehorgan physikalisch 
beschaffen sein mag: die Leistung des Organs hängt ganz wesentlich von 
dem zweiten Faktor ab, den wir oben erwähnten, von der Beschaffenheit 
der rezipierenden Elemente und weiter von der Verarbeitung, die die Er
regungszustände der Sehzellen im Nervensystem erfahren. 

Verhältnis von Reiz und Reaktion. 

§ 13. Um eine richtige Vorstellung von der Art dieser Verarbeitung 
des Lichtreizes in den rezipierenden Elementen zu gewinnen, muß hier an 
einige allgemeine Erfahrungen über das Verhältnis des Lichtreizes zu den 
Vorgängen in den Lichtsinnzellen erinnert werden. 

Es kann Licht von meßbarer Intensität auf eine Lichtsinnzelle einwirken, 
ohne daß sich diese im Zustande der Erregung befindet, ohne daß also 
»Licht« empfunden wird, erst bei einer gewissen Intensität, der »Reiz
schwelle«, beginnt die Erregung der Lichtsinnzelle. 

Steigt die Lichtintensität von ihrem Schwellenwert aus 3n, so nimmt 
die Größe der Erregung zu, aber langsamer, als die Lichtintensität steigt. 
Endlich wird bei zunehmender Lichtstärke ein Punkt erreicht, bei dem sich 
die Lichtsinnzelle im Zustande maximaler Erregung befindet, die »lleiz
höhe« ist erreicht, und wie weit nun auch noch die Reizstärke gesteigert 
werden mag, der Erregungszustand wird keine Steigerung mehr erfahren 
können. 

Innerhalb der Strecke zwischen Reizschwelle und Reizhöhe gehört 
stets eine gewisse Größe der Veränderung in der Intensität des Lichtreizes 
dazu, um die physikalische Veränderung in eine physiologische umzu
setzen, d. h. um die Größe der Erregung der Sinneszelle zu verändern. 
Diese Größe der Veränderung wird die »U n t e r s chi e d s s eh weIl e c 

genannt. 
Ihr absoluter Wert ist je nach der Reizstärke ganz außerordentlich 

verschieden, der relative Wert dagegen ist für mittlere Reizstärken in 
ziemlich weiten Grenzen konstant. 
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Für den Lichtreiz beträgt die relative Unterschiedsschwelle für mittlere 
Lichtstärken beim Menschen 1/120, d. h. als Veränderung des Erregungs
zustandes der Netzhautzellen wird eine Schwankung der Beleuchtung erst 
merkbar, wenn sie 1/120 der vorhandenen Lichtintensität betrug. 

Für sehr geringe und sehr hohe (aber noch unterhalb der Reizhühe 
gelegene) Lichtintensitäten ist die relative Unterschiedsschwelle grüßer. In 
dem Bereich der »mittleren« Lichtintensiläten erreicht also die relative 
Unterschiedsschwelle ein Minimum, d. h. in diesem Intervall werden am 
feinsten Beleuchtungsunterschiede wahrgenommen. 

Es wird also für einen Organismus immer am günstigsten sein, Lei 
einer derartigen Beleuchtung zu sehen, und wenn stärkere Intensitäten 
einwirken, werden wir Einrichtungen zu erwarlen haben, die das Licht 
bis zu .mittlerer« Stärke abschwächen. 

Welche Intensitäten für einen einzelnen Organismus » sehr schwach., 
»mittel« und )'stark« sind, würde sich nur experimentell ermitteln lassen, 
aber offenbar kommen hier gewaltige Unlerschiede vor. 

Wenn wir die Annahme machen, daß bei einem Tier, das zunächst 
positiv phototaktisch ist, die Umkehr zur negativen Phototaxis zusammen
fiele mit dem Übergang von »mittleren< zu >starken« Reizen, so würde z B. 
diese Grenze für den Regenwurm (Allolobophora) schon bei etwa 0,012 Meter
kerzen liegen, denn unterhalb dieser Lichtintensität bei 0,0011 Meterkerzen 
ist er positiv; oberhalb negativ phototaktisch (ADAMS 187). 

Wenn andererseits in einer Beleuchtung, die uns blendend erscheint, 
Insekten und Vögel offenbar noch sehr gut Intensitätsunterschiede erkennen, 
so muß die Reizhühe für sie viel später erreicht werden, als für mensch
liche Augen. 

Ganz außerordentliche Unterschiede in der absoluten Intensität von 
Reizschwelle und Reizhühe kommen an demselben Sinneselement vor in folge 
der Fähigkeit, sich an verschiedene Beleuchtungen zu adaptieren. Während 
bei großer Helligkeit der Umgebung die Erregbarkeit unseres Auges relativ 
gering ist und die »blendende« Stärke eines Lichtreizes erst bei sehr großer 
Intensilät auftritt, steigt die Erregbarkeit bei abnehmender Helligkeit rasch 
um das tausendfache und die Intensität des Reizes, bei dem die Reizhühe 
erreicht wird, sinkt außerordentlich. Ebenso sinkt die Reizschwelle. Ver
folgt man die Verhältnisse der Dunkeladaptation messend, so ergibt sich, 
daß die Erregbarkeit in den ersten Minuten nach dem Übertritt ins Dunkle 
langsam, dann (etwa zwischen der 10. und 25. Minute) rasch zunimmt, 
um darauf in wiederum langsamen Anstieg ihren maximalen \Vert zu ge
winnen, der nach etwa 30-35 Minuten erreicht ist (PIPER 230a). Den 
Verlauf der Kurve zeigt Fig. 1. HESS ('239) konnte bei Fischen, Reptilien 
und Amphibien qualitativ den Vorgang der Adaptation nachweisen und 
fand dabei auch quantitativ weitgehende Übereinstimmung zwischen der 
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maximalen Erregbarkeit, die vom menschlichen Auge und dem der Tiere 
erreicht wird. Auch der, etwa einer logarithmischen Kurve entsprechende 
Anstieg der Erregbarkeit geht aus seinen Zahlen deutlich hervor. 

Außerhalb des Stammes der Wirbeltiere gelang HESS gleichfalls bei 
einer Reihe von Formen der Nachweis der Dunkeladaptation. Die Steige
rung der Erregbarkeit, die hierbei zu beobachten war, betrug schätzungs
weise für: 

Bohrmuschel (Pholas) 
Tintenfisch (Sepia) 
Artemia salina mehr als 
Amphioxus 
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Zeitlicher Verlauf der Dunkeladaptation des menschlichen Auges nach P, PER (230a). 

Beim Menschen steigt die Erregbarkeit im Dunkeln auf das 4000 bis 
7000 fache des Wertes bei Helladaptation. Qualitativ konnte auch noch an 
den Larven von Loligo die Adaptation gut demonstriert werden und bei 
kaum einer Form wurden, auch ohne systematische Untersuchungen, An
deutungen dieser Fähigkeit vermißt. 

Das sind Erfahrungen, die für das Verständnis der Einrichtungen zur 
Unterstützung des Lichtsinns der Tiere sehr wesentlich sind und nie aus 
dem Auge verloren werden dürfen. 

Für die Grüße des Reizerfolges im Auge ist nicht die relative Ver
änderung der Lichtintensität allein maßgebend, sondern auch die Ge
schwindigkeit, mit der die Änderung erfolgt. Bei sehr langsamer Ver
änderung ist die relative Unterschiedsschwelle außerordentlich groß. 
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Diese Eigenschaft zeigt deutlich, daß für die physiologische Leistung 
des Auges nicht das photochemische Grundgesetz gilt, nach der die Pro
dukte aus Zeit und Lichtintensität ein Maß für die Größe der Wirkung 
ist. Wenn wir eine Lichtquelle, die schwächer ist als der Schwellenreiz, 
auch stundenlang ansehen, werden wir sie doch nie erkennen, denn das 
Auge summiert nicht, wie die photographische Platte, die Lichtwirkungen 
in der Zeiteinheit. Eine Beeinflussung der Art, wie die folgenden Reize 
aufgenommen werden, wenn ihrer viele aufeinander folgen, ist nur dann 
zu erkennen, wenn dieselben rascher folgen, wie die kurze Zeit der »Nach
wirkung« des einzelnen Reizes dauert. 

Die Betonung der Tatsache, daß das Grundgesetz der photochemischen 
Wirkung an den Sehorganen nicht nachweisbar ist, könnte leicht zu Miß
verständnissen führen. Natürlich muß der einzelne photochemische Prozeß, 
durch den die .Sehsubstanzenc verändert werden, diesem Gesetz folgen, 
soweit es ein allgemeines chemisches Gesetz ist (s. oben). Ausnahmen von 
solchen Gesetzen des chemischen Geschehens gibt es im Organismus nicht. 
Was wir in der Leistung eines Sehorganes beobachten, ist aber nicht die 
Zersetzung der .Sehsubstanz c , sondern eine komplizierte Folgereaktion 
davon. Weshalb nun gerade eine Summation subminimaler Dauerwirkungen 
nicht zustande kommen kann, ist ohne weiteres verständlich, wenn man 
sich den Chemismus des Stoffwechsels der Sehzellen klar macht. Die Zer
setzungsprodukte der »Sehsubstanzen«, die als Reiz wirken, werden weiter 
verarbeitet, entweder in der Zelle selbst oder nach Übergang in den Säfte
strom in anderen Geweben, und können sich daher nicht anhäufen, wie 
sie es in einem chemischen System tun, in dem die Reaktionsprodukte 
nicht fortgeschafft werden. Da aber eine bestimmte Konzentration der 
Zersetzungsprodukte nötig ist, um als Schwellenreiz zu wirken, so kann 
dieser eben bei subminimalen Reizen nicht erreicht werden. Die Ungültig
keit des photochemischen Grundgesetzes bezieht sich nicht auf den ein
zelnen Teilvorgang, sondern auf die Reaktion des ganzen Systems. 

In bezug auf die Geschwindigkeit der Prozesse, die in den Sehzellen 
ablaufen, speziell in bezug auf das Ansprechen auf einen Lichtreiz und 
auf das Abklingen seiner Wirkung, werden wahrscheinlich sehr große 
Unterschiede im Organismenreich bestehen. 

Nur in bezug auf den ersten Punkt haben wir spärliche experimen
telle Erfahrungen, für den zweiten sind wir auf Analogieschlüsse ange
wiesen. 

Während fitr das menschliche Auge die kaum meßbar lange Dauer 
des elektrischen Funkens vollständig ausreicht, um die Netzhautelemente 
in Tätigkeit zu setzen, muß, wie ROMANES angibt, bei manchen Medusen 
(Tiaropsis polydiademata) selbst ein starker Lichtreiz länger wie 
t Sekunde einwirken, wenn er eine Bewegungsreaktion auslösen soll, also 
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mehrere tausendmal länger, wie beim menschlichen Auge. Es ist dabei 
allerdings sehr fraglich, ob wirklich die »Präsentationszeitc (s. oben) eine 
so lange sein muß, ob nicht vielmehr ROMANES nur die Reaktionszeit an
gibt, d. h. Präsentationszeit und Transmissionszeit, die z. ß. bei Pflanzen 
nach Stunden zählen kann, obgleich es möglich ist, die Präsentationszeit 
beliebig abzukürzen. Jedenfalls fehlen Versuche in dieser Richtung voll
ständig. 

Von der Geschwindigkeit des Abklingens einer Erregung in den 
Sinneselementen hängt es wesentlich ab, wieviel Eindrücke in der Zeitein
heit isoliert aufgefaßt werden können, und diese Zahl zu kennen ist von 
Interesse für die Vorstellung davon, was Tiere sehen können, wenn sie 
sich mit mehr oder minder großer Geschwindigkeit bewegen. 

Für das menschliche Auge wissen wir, daß auch bei heller Beleuch
tung Objekte nicht mehr getrennt wahrgenommen werden können, wenn 
ihrer etwa 10 pro Sekunde durch das Gesichtsfeld ziehen. Schon bei 
15-17 maligem Wechsel in der Sekunde sehen wir überhaupt keine Dis
kontinuität mehr. Die entsprechenden Zahlen für Tiere. lassen sich objektiv 
durch Untersuchung der Aktionsströme der Netzhaut (s. unten) ermitteln. 
PIPBR (Verlauf und Theorie der Netzhautströme. Zentralbl. f. Physiol. 
ßd. 24. Nr. 23) fand auf diesem Wege die Verschmelzungsfrequenz für: 

Frosch 
Taube, Huhn, Bussard 
Eule ....•.. 
Katze und Kaninchen 
Rhesusaffe. . . 

12 -15 
40 
20 
25 
17 

Es entspricht dieser Zustand der gleichmäßigen Dauererregung der 
Lichtsinnzellen durch intermittierende Reize gewissermaßen dem Zustande 
des vollkommenen Tetanus des Muskels, wenn auch die Parallelisierung 
nicht durchweg möglich ist (Summation der Zuckungen beim Muskel, die 
beim Verschmelzen der Sinneseindrücke nicht erfolgt). 

Nun sind für den Tetanus des Säugetiermuskels im allgemeinen auch 
nur 10-20 Reize pro Sekunde nötig, und wie unser Auge nur fähig ist, 
etwa 10 Eindrücke pro Sekunde getrennt aufzufassen, so sind auch unsere 
Muskeln nur zu etwa f 0 willkürlichen Einzelkontraktionen in der Sekunde 
fähig. 

Die Zahl der Reize festzustellen, die einen Muskel in unvollständigen 
oder vollständigen Tetanus bringen, ist sehr einfach, und wenn wir an
nehmen, daß ebenso wie beim Menschen der Ablauf der Prozesse im Seh
epithel etwa mit derselben Geschwindigkeit vonstatten geht, wie der Ab
lauf der Prozesse im Muskel, so können wir uns über diese letztere Größe 
eine Vorstellung bilden. 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Aufl. I. Teil. X. Kap. 3 
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Es bestehen nun ganz gewaltige Differenzen in der Zahl der Reize, 
die beginnenden Tetanus herbeizuführen. Die Zahl beträgt für: 

Reize pro Sekunde 

Kephalopoden. 
Schildkröte 
Frosch (je nach der Temperatur und dem Muskel) 
Säugetiere . 
Vögel (Bussard) 
Wespe . 
Hummel 
Stubenfliege 

0,3-0,5 
2-3 
6-20 

12-30 
70-80 

HO 
24.0 
830 

Das sind Unterschiede, die in den extremen Fällen fast das 1000 fache 
betrageh und wir gehen kaum in der Annahme fehl, daß auf sensorischem 
Gebiet Unterschiede von derselben Größenordnung vorkommen werden. 

Daß keine genaue Übereinstimmung zwischen den Zahlen für den un
"Vollständigen Tetanus und jenen bestehen, die die Untersuchung der Aktions
ströme der Retina liefert, darf nicht wundernehmen, doch zeigen sie weit
gebende Ähnlichkeiten. 

Was aber würde es bedeuten, wenn unsere Sinne um das 20 fache 
rascber (Vergleich mit Insekten) oder um das 3-Hache langsamer (Schild
kröte) funktionierten? 

Wenn wir uns mit gewöhnlicher Geschwindigkeit des ruhigen Ganges 
bewegen, d. h. mit zirka 1,5 m pro Sekunde, so können wir alles um uns 
ruhig betrachten, jeden Stein am Wege erkennen, ihm ausweichen, wenn 
wir wollen, selbst wenn er schon unmittelbar vor unseren Füßen liegt. 

Könnten wir uns 20mal rascher auf der Erde bewegen, d. h. mit 
35 m pro Sekunde (108 km pro Stunde), so würden bis auf ziemliche 
Entfernung von uns alle Gegenstände ununterscheidbar werden, sie würden 
bei dieser Scbnellzugsgeschwindigkeit vorbeirasend nur einen flimmernden 
Eindruck hinterlassen und Hindernisse könnten nur auf große Entfernung 
erkannt und gemieden werden. 

Wäre aber unser Auge so raschen Wech~els der Erregungszustände 
fähig, wie wahrscheinlich das Insektenauge, so könnten wir bei der rasen
den Fahrt noch eben so gemütlich alles um uns erkennen, wie vorher 
beim langsamen Spaziergang. 

Wenn also Bienen mit 10m pro Sekunde oder mehr fliegen, so wäre 
das für sie eine höchst langsame Bewegung, und die Fluggeschwindigkeit 
der Taube, wenn wir sie selbst auf 20 m pro Sekunde ansetzen, würde, 
bei 5mal rascherem Funktionieren des Sinnesapparates, nur soviel be
deuten, wie für uns eine Geschwindigkeit von 4. m pro Sekunde, d. h. der 
Tourengeschwindigkeit eines Radfahrers. 
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Die Grenze der Fluggeschwindigkeit der Vögel scheint bei zirka 56 m 
pro Sekunde zu liegen (Mauersegler), was auf den Maßstab unserer Sinne 
umgerechnet etwa tOm pro Sekunde entsprechen würde, d. h. 36 km pro 
Stunde, für ein Insekt aber erst etwa 2,5 m pro Sekunde nach mensch
lichem Sinnesrnaß bedeuten dürfte. 

Eine der wichtigsten physiologischen Eigenschaften des menschlichen 
Auges besteht darin, daß es vermittels des Kontrastes imstande ist, 
funktionell die groben Mängel des dioptrischen Apparates, resp. des durch 
dies~n entworfenen Netzhautbildes, auszugleichen, und wie weiter unten 
gezeigt werden soll, spielt diese Fähigkeit im Sehen vieler Tiere eine mög
licherweise noch bedeutsamere Rolle, als bei uns. 

Unter diesen Umständen ist es von höchstem Interesse, experimentell 
zu ermitteln, ob die Fähigkeit des Kontrastes wirklich auch anderen Augen 
von ganz anderer Bauart zukommt. 

Eine sehr sinnreiche Methode zum objektiven Nachweis des Simultan
kontrastes bei Tieren verdanken wir VIKTOR BAUBR. In dem kleinen 
Isopoden Idotea tricuspidata Desm. fand er ein Objekt, das in dem Form
zustand seiner Chromatophoren einen scharfen Indikator für bestimmte 
Erregungszustände der Augen bietet. Die Chromatophoren sind nicht direkt 
lichtreizbar, sondern nur reflektorisch von den Augen aus. 

Auf hellem Grunde werden die Tiere in diffusem Tageslicht hell, auf 
dunklem Grunde dunkel. 

Die experimentelle Analyse dieser Prozesse führt zu dem Ergebnis, 
daß im Komplexauge der Idotea zwei gegensinnige Reize wirken, die die 
Chromatophoren in entgegengesetztem Sinne zu beeinflussen streben: der 
durch das Licht direkt erzeugte» Weißreize und der in dem ungereizten 
Teil des Auges indirekt induzierte »Schwarzreize. Nach dem Verhältnis 
der Stärke beider Reize richtet sich der Kontraktionszustand der Chromato
phoren. Wir haben hier genau die Vorgänge, die beim simultanen Hellig
keitskontrast im menschlichen Auge subjektiv nachweisbar sind, und finden 
so in den Prinzipien des Sehens bei Arthropoden und Vertebraten eine be
merkenswerte Übereinstimmung. 

Der optisch'e Raumsinn und andere Raumsinne. 

§ 14.. Bis zu einem gewissen Grad ist jeder Sinn ein Raumsinn, in
dem er Kunde gibt von Objekten, die außerhalb des gereizten Organismus 
den Raum erfüllen. 

Wenn wir aber vom Raumsinn sprechen, so meinen wir im allge
meinen einen Sinn, der die Kenntnis der gegenseitigen räumlichen Anord. 
nung der Objekte möglichst genau vermittelt, und hierzu eignen sich die 
verschiedenen Sinnesqualitäten durchaus nicht alle gleich gut. 

3* 
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Der Grund, weshalb der optische Raumsinn unter den meisten Be
dingungen allen anderen Raumsinnen weit überlegen ist, wird am besten 
ersichtlich, wenn man ganz allgemein die Frage diskutiert, welche Be
dingungen erfüllt sein müssen, damit ein irgendwie geartetes »Bild« der 
Außenwelt psycho-physiologisch zustande kommen kann. 

Als »Bild. im allgemeinsten Sinne soll bezeichnet sein: der gleich
zeitige Erregungszustand verschiede n er Sinneselemente , deren jedes 
zu dem Zustande eines bestimmten Raumteils in gesetzmäßiger Be
ziehung steht. 

Diese gesetzmäßige Beziehung kann nur dadurch zustande kommen, 
daß von dem einzelnen Raumteil aus irgendeine E n erg i e f 0 r m zu dem 
Organismus und seinen Sinneszellen hingelangt, die, als Reiz wirkend, die 
Sinneszellen in einen Erregungszustand bestimmter Intensität versetzt. 

Jede Sinneszelle, die für einen Raumsinn verwendet werden soll, muß 
ein »Lokalzeichen« haben. Psychologisch gesprochen heißt das, daß ihre 
Erregung mit der Vorstellung verbunden sein muß, daß ein Reiz aus einer 
bestimmten Ri ch t ung einwirkt. Physiologisch kommt die Wirkung da
durch zum Ausdruck, daß eine bestimmte Sinneszelle durch ihren Erre
gungszustand ein derartiges Zusammenwirken der Bewegungsapparate aus
löst, daß der Körper eine bestimmte Orientierung einnimmt. Er kann sich 
mit seiner Bewegungsrichtung in die » Richtung« des Reizes einstellen oder 
entgegengesetzt, oder in einem beliebigen Winkel dazu. 

Als »Richtung« eines Reizes bezeichnen wir die gedachte Verbindungs
linie von Reizquelle und Reizempfänger (Sinneszelle). 

»Richtung« ist keine physiologisch wirksame Grüße, für den 
Erregungszustand einer Sinneszelle ist nur maßgebend die Intensität und 
Qualität des Reizes, nicht seine » Richtung«. 

Die Vorstellung der .Richtung« ist etwas, was wir hinzutun, ist der 
Ausdruck des Lokalzeichens der Sinneszelle. 

Das Problem, das für die physiologische Auffassung der Raumsinne 
besteht, liegt darin: Wie kommt es, daß, obgleich wir im Heize keine 
»Richtung« als physiologischen Faktor gegeben haben, obgleich wir die 
~Richtung. nur zu dem Erregungszustande einer bestimmten Sinneszelle 
hinzu interpretieren, doch -- jedenfalls für den Gesichtssinn - diese 
angenommene »Richtung< des Heizes übereinstimmt mit der objektiven 
Richtung, die durch die Verbindungslinie von Heiequelle und erregter 
Sinneszelle bestimmt ist? 

Wir wollen von dem einfachsten Fall ausgehen, in dem wir » richtende« 
Einflüsse von Reizen kennen, von den gerichteten Bewegungen der Protisten. 
Hier besteht nur ein in Erregung befindliches Element, das auch nur ein 
Bewegungsorganoid in Aktion setzen kann. Denken wir an einen Flagel
laten (z. B. Eugl en a), der nur an einer beschränkten Stelle des Zellkörpers 
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lichtreizbar ist und bei bestimmter Lichtintensität positiv phototaktisch sein 
soll. Das Tier bewegt sich dann in der ,.Richtung« des Lichtstrabls, und 
wir haben die Frage zu beantworten, wodurch sich dieser Weg physio
logisch von allen anderen unterscheidet. Die Antwort ist nicht schwer zu 
geben: In der Verbindungslinie zwischen Lichtquelle und Tier ist der 
Gradient der Lichtintensität am steilsten. Die Änderung der Licht
intensität mit der Bewegung im Raum erreicht auf diesem Wege ein 
Maximum. Das ist ein Unterschied, der physiologisch wirksam sein kann, 
denn gerade die zeitliche Änderung der Intensität, die Schwankungs
geschwindigkeit der Reizintensität ist maßgebend für die Größe des 
Heizerfolges. 

Bei ruhender Lichtquelle kann in dem angeführten Falle nur dadurch 
eine Intensitätsveränderung des Reizes zustande kommen, daß" der Orga
nismus sich im Reizfelde bewegt. Bei völliger Ruhe wäre kein Faktor 
gegeben, durch den - psychologisch gesprochen - dieser Organismus 
eine Richtung empfinden könnte. Das ändert sich, sobald mehrere Sinnes
elemente vorhanden sind, wie das bei Metazoen und Metaphytenstets für 
die Sinnesorgane der Fall ist, die den Raumsinn vermitteln. 

Durch einen Reiz, der in seiner Intensität proportional dem Quadrat 
der Entfernung von der Reizquelle abnimmt (Licht, diffundierende ,.Riech.
oder ,.Schmeckstoffe c ), werden mehrere vorhandene Sinneszellen je nach 
ihrer Lage in verschiedener Intensität getroffen werden, so daß eine 
Verschiedenheit im gleichz ei tigen Erregungszustande die Folge ist. 

Wenn der Organismus die Fähigkeit hat, derartige Bewegungen aus
zuführen, daß das Maximum der Reizintensität auf bestimmte Sinneszellen 
trifft, so muß er dadurch eine Orientierung gegen die Reizquelle ein
nehmen. 

Im Falle der Euglena war die Bewegu ng in der Richtung des Licht
strahIs ausgezeichnet durch die rascheste zeitliche Änderung der Licht
intensität. Nehmen wir den einfachsten Fall eines vielzelligen Lichtsinnes
organs, das aus einer Reihe von Lichtsinneszellen besteht, so wird es hier 
Lagen geben, die durch charakteristische räumliche Verteilungen der 
Li eh tin t e n s i tä t ausgezeichnet sind. 

Nehmen wir einen schematisch einfachen Fall, der aber näherungs
weise vielfach in der Natur vorkommt. 

Ein Wurm habe in gleichmäßigen Abständen auf seinem Vorderende 
Pigmentbecherozellen von gleicher Größe und gleicher Höhe der Erregbar
keit, die sich also nur durch ihr Lokalzeichen unterscheiden, und er wäre 
positiv phototaktisch, so würde seiner Einstellung in der Richtung des 
Lichtreizes eine Verteilung der Lichtintensität entsprechen, die dadurch 
charakterisiert wäre, daß die Ozellen am Vorderende mit maximaler Inten
sität erregt würden, die an den Seiten mit rasch abnehmender Intensität, 
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d. h. also die Einstellung auf eine bestimmte» Richtung« würde sich auch hier 
zurückffihren lassen auf eine bestimmte Intensitätsverteilung, und da diese 
nicht von der zeitlichen ;\.nderung der Lichtintensität abhängig ist, kann 
auf diesem Wege natürlich auch ein in der Hichtung des Lichtstrahls un
beweglicher Organismus durch Drehungen eine bestimmte Orientierung 
gegen die »Richtung< des Reizes einnehmen, z. B. ein Laubblalt - be
sonders bezeichnend ist die hestimmte Inlensitätsverteilung, wenn Gruppen 
besonders reizbarer Zellen vorhanden sind. 

Bei einem bewegten vielzelligen Organismus können beide Faktoren 
zusammenwirken: Steilheit des Gradienten der Heizintensität in der ße
wegungsrichtung und Verteilung verschiedener IleizinlensiUiten auf ver
schiedene Sinneszellen. 

Genau dieselben Signale, wie sie die Lichtreize über die Umgebung 
gewähren, könnte jede andere Reizqualität geben, wenn sie einen Schluß 
auf die R ich tun g der Reizquelle aus der Intensitälsverteilung gestaltete. 
Aber gerade hierzu sind die anderen Heizqualitäten sehr viel weniger 
geeignet. 

Wir wollen zunächst nur die Qualitäten in Betracht ziehen, die auf 
Distanz durch Vermittlung eines Mediums als Reizüberträger wirken, also 
Schall und chemische Beschaffenheit. 

Töne sind nur in relativ wenig Fällen geeignet zur Orientierung ZIl 

dienen, da sie keine sehr verbreitete oder gar allgemeine Eigenschaft der 
Organismen darstellen, dagegen gehen von allen Organismen und vielen 
anderen Gegenständen Stoffe an die Umgebung über, derrn Verteilung 
im umgebenden Medium Kunde von deren räumlicher Anordnung geben 
könnte. 

Die große Überlegenheit, die der optische Haumsinn vor allen Raum
sinnen hat, die sich auf akustische (Gehör) oder chemische Heize (Geruch, 
für Wassertiere Geschmack) gründen, liegt darin, daß das Medium, in dem 
das Licht sich fortpflanzt, der Äther ist, während für die übrigen erwähnten 
Reize die Luft bzw das Wasser als Träger dient. 

In völlig ruhender Luft (oder Wasser) würde dieser Unterschied des 
transportierenden Mediums keine Unterlegenheit involvieren, sowie aber, 
wie es stets der Fall ist, Strömungen und Wirbel im Medium bestehen, 
so wird die Intensitätsverteilung eine derartige, daß nicht mehr aus ihr 
auf die Richtung geschlossen werden kann, oder daß dieser Schluß, jeden
falls in einem hohen Prozentsatz aller Fälle, falsch wird. 

Dieser Vorteil ist nicht der einzige. Der Schluß aus der Inten-
sitätsverteiIung auf die Richtung wird noch weiler illusorisch gemacht 
durch eine Reihe von Eigenschaften in bezug auf Brechung, Beugung 
und Reflexion, die z. B. für Licht und Schall sich sehr verschieden ge
stalten. 



Der optische Raumsinn und andere Raumsinne. 39 

Für den Schall ist ja allgemein bekannt, wie sehr durch seine Reflexion 
die Erkennung der» Richtung. erschwert, ja häufig unmöglich gemacht wird. 

Für die Ausbreitung des Schalles ist die geringe Entwicklung eines 
• Schallschattens« sehr bezeichnend. Die Ausbreitung erfolgt um Hinder
nisse herum und ein Organismus, der nur von akustischen Reizen geleitet, 
die Heizquelle aufsucht, erhält kaum Signale über derartige Versperrungen 
des Weges. 

Ahnlich ungünstig für den Schluß von der Intensität auf die Richtung 
gestaltet sich die Iotensitätsverteilung im Raum bei diffundierenden Riech
oder Schmeckstoffen. Auch hier erfolgt die Ausbreitung um jedes Hindernis 
herum, ein • Schatten < fehlt völlig, so daß in erhöhtem Maße das gilt, was 
für den Schall gesagt wurde. 

Während der Schall von außerordentlich vielen Gegenständen in der 
Natur regelmäßig zurückgeworfen wird, haben wir wenige biologisch in 
Betracht kommende Körper, die in bezug auf Licht die analoge Eigenschaft 
haben, d. h. spiegeln. 

Denken wir uns einen Wald, in dem alle Bäume spiegeln, so würde 
hier das Auge ein sehr schlechter Führer sein, da der Schluß aus der 
Intensitätsverteilung auf die Richtung der umgebenden Körper sich fort
während als falsch erweisen würde. Die Erfahrung jedes optischen Irr
gartens lehrt das deutlich. 

Handelt es sich um Einwirkungen, die nicht durch ein umgebendes 
Medium, sondern durch Berührung, direkt von den Körpern der Außen
welt auf den Organismus erfolgen, so fallen natürlich diese Vorteile des 
optischen Raumsinns fort, und wir haben in erster Linie den Tastsinn, der 
für diese Bedingungen ein sehr guter Raumsinn ist. 

Die Unterschiede, die der Tastsinn an Gegenständen der Umwelt er
kennbar macht, sind nur physikalische, die sich wesentlich auf Härte und 
Oberflächenbescbaffeoheit beziehen, und dadurch wird das Erfahrungs
material des Tastsinns viel ärmlicher, als das des optischen Sinnes. 

Bei Benutzung von Kontaktwirkungen zur Orientierung über die Um
gebung kann aber der chemische Sinn in hervorragender Weise zur Ver
wendung kommen. 

Der Schluß aus der Intensitätsverteilung im Medium auf die Richtung 
wird hier ja nicht gemacht, die räumliche Anordnung der einzelnen che
mischen Qualitäten wird nicht durch Strömungen oder Wirbel im Medium 
gestürt, sondern die chemische Qualität wird an Ort und Stelle, an den 
Gegenständen der Umgebung selbst festgestellt. 

Ein derartiger Sinn könnte, besonders kombiniert mit dem Tastsinn, 
eine gewaltige Mannigfaltigkeit von Eindrücken vermitteln, da er außer über 
die physikalischen, auch über die chemischen Eigenschaften der raumer
füllenden Körper Anhaltspunkte gewährt. 
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FOUL (182) hat es sehr wahrscheinlich gemacht, daß die Ameisen in 
ihren Tastern ein Organ besitzen, das ihnen durch Kontaktgeruch (oder 
-geschmack) sehr feine Kenntnis der direkt umgebenden Körper zu ver
mitteln vermag. 

An Feinheit und Naturtreue des Bildes müßte ein derartiger chemischer 
Raumsinn alles übertreffen, was in dieser Richtung von einem optischen 
Raumsinn geleistet werden könnte. 

Warum sind trotzdem die auf Kontaktwirkung beruhenden Raumsinne 
nur in beschränktem Maße verbreitet? 

Der Raumsinn hat als kardinale Funktion die Leitung der Bewegungen 
zu besorgen, hat das Zusammenstoßen mit Hindernissen zu vermeiden. 

Bei einem Raumsinn, dessen Daten aus Kontaktwirkungen entnommen 
sind, muß der Organismus sich schon immer in Berührung mit der Um
gebung befinden, wenigstens mit den Tastorganen. Das bedeutet für Tiere, 
deren Bewegung, absolut betrachtet, langsam, und deren Masse gering ist, 
keinen Nachteil, denn die schwache erste Berührung mit dem Fremdkörper 
reicht hin, um durch geeignete Bewegungen ein weiteres Zusammenstoßen 
zu verhindern. 

Je rascher die Bewegung, und je größer die Masse des Tieres ist, desto 
sorgfältiger muß ein Zusammenstoß mit Hindernissen vermieden werden. 
Außerdem kommt noch ein wesentliches Moment, die Reaktionsgeschwindig
keit des Organismus in Betracht: beträgt diese z. B. bei einem Säugetiere 
0,15 Sekunde, und die Geschwindigkeit, mit der es sich bewegt, 2 m pro 
Sekunde, so hat innerhalb der Reaktionszeit eine Bewegung um 20 cm 
gegen das Hindernis stattgefunden, während bei einem Insekt, wenn z. B. 
die Reaktionszeit 0,003 Sekunden beträgt und die Bewegung 2 cm, nur 
eine Verschiebung um 0,06 mm (von 60 !t) gegen das Hindernis erfolgt ist. 

Außerdem ist die Wucht des Anpralles gleich der lebendigen Kraft 
1/2 m v2, d. h. bei 2 m Geschwindigkeit ist sie, bei gleicher Masse 10000 mal 
größer, wie bei 2 cm. 

Die Bedeutung der absoluten Größe und der, mit dieser in nahem 
Zusammenhange stehenden absoluten Bewegungsgeschwindigkeit, für die 
Möglichkeit der Anwendung verschiedener Raumsinne tritt hierdurch deut
lich hervor. 

4. Verbreitung und Leistung der Lichtsinnorgane. 

§ 15. Der Lichtsinn der Organismen ist nur insoweit Gegenstand der 
vorliegenden Betrachtung, als er an besondere Lichtsinnorgane gebunden 
ist. Es ist hier also zunächst ein Überblick über die Verbreitung dieser 
Organe am Platze. 

Als obersten Leitsatz können wir feststellen: Lichtsinnorgane kom
men nur da vor, wo es sich um die Regulierung von Bewegun-
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gen handelt, die der Organismus auszuführen imstande ist. 
Nicht alle Bewegungen von Organismen finden unter der Kontrolle von 
Sehorganen statt, aber wo diese Organe überhaupt vorkommen, da gibt es 
auch immer Bewegungsorgane, die in funktioneller Beziehung zu den Licht
sinnorganen slehen. 

So finden wir die einzigen Lichtsinnorgane im Pflanzenreich beim 
euphotometrischen Laubblatt, das zum Zweck seiner bestimmten Einstellung 
gegen das Licht eine Reihe von Bewegungen auszuführen hat, die in maßge
bender Weise von den Lichtsinnorganen beeinflußt werden (HABBRLANDT 497). 

Die festsitzenden Formen der Tiere entbehren, gleich den Pflanzen, 
durchaus der Lichtsinnorgane, es sei denn, daß sie in einzelnen Teilen 
beweglich sind. Diese Teile stehen dann in ihren Bewegungen wieder 
unter der Kontrolle von Lichtsinnorganen, z. B. bei Sabella, Branchi
omma usw., während die große Masse der festsitzenden Coelenteraten: 
Spongien, Hydroidpolypen, Korallen, und eine Anzahl der fest
sitzenden Würmer keinerlei Lichtsinnorgane hat. 

Bei Muscheln sehen wir dasselbe Prinzip: im allgemeinen keine Seh
organe, dagegen reiche Entwicklung da, wo Bewegungen ausgeführt werden 
können, z. B. bei Pecten, die wie ein Schmetterling gleichsam durch das 
Wasser fliegt, indem sie die Schalen wie Flügel bewegt. 

Bei den Cirripeden entspricht das rudimentäre Naupliusauge, der ein
zige Rest eines Sehorgans bei diesen festsitzenden Krebsen, der geringen 
Bedeutung, die aktive Bewegungen für sie haben. 

Unter den Würmern fehlen den Prosopygiern (Bryozoen und Brachio
poden) als festsitzenden Formen die Augen völlig. 

Besonders deutlich ist die Beziehung der Ausbildung von Sehorganen 
zur Bewegungsfähigkeit da, wo einzelne Entwicklungsstadien eines Tieres 
beweglich, andere festgewachsen sind. So besitzen die Cirripeden im frei 
beweglichen Cyprisstadium zusammengesetzte Augen, die erst beim Übergang 
zur festsitzenden Lebensweise verschwinden. Bei den freischwimmenden 
Aszidienlarven kommen Lichtsinnorgane vor, die den festgewachsenen Zu
ständen fehlen, denn die Pigmentflecke, die man um die In- und Egestions
öffnung herum z. B. bei Aszidia und Ciona findet, und die vielfach als 
Augenflecke bezeichnet wurden, sind keine Sinnesorgane, sondern nur Pig
menthaufen (REDlKoRzEw 21 i). 

Waren bei den aufgezählten Formen die Augen überflüssig, weil es 
keine aktiven Bewegungen zu regulieren gab, so muß eine weitere Anzahl 
von Tieren Verzieht auf das Sehen leisten, weil die Orte, an denen sie 
leben, kein Licht, die Vorbedingung für das Funktionieren von Sehorganen, 
gewähren. 

Einerseits haben wir auch hier, wie bei den bewegungslosen Tieren, 
ganze Gruppen, die in dunkle Wohnorte sich zurückgezogen und ihre Seh-
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organe eingebüßt haben, andererseits aber auch einzelne Formen, die nahe 
verwandt mit sehenden Tieren wesentlich durch den Verlust der Augen 
von ihnen unterschieden sind, den sie beim Übergang in dunkle Wohn
orte erlitten. 

Unter die erstere Kategorie gehört die große Menge der Parasiten. 
So die augenlosen Distomeen, Dicyemiden und Orthonectiden unter 

den Trematoden, die sämtlichen Cestoden, die parasitischen Nematoden und 
Akanthocephalen. 

Unter den Arachnoidea ist die Ordnung der parasitischen Pentastomiden 
(Linguatuliden) und von den Acarinen die Sarcoptiden (Krätzmilben) augen
los, unter den Krustazeen die entwickelten Stadien der parasitischen Cope
pod~n: Lernaeocera, Tracheliastes, Basanistes usw. 

Nicht minder groß ist die Zahl der Fälle, wo einzelne Genera, Spezies 
oder gar nur Varietäten beim Übergang an veränderte Lebensweise den 
Lichtsinn verloren. 

So steht unter den Krustazeen neben vielen sehenden Formen bei den 
Copepoden die blinde Varietät von Cyclops viridis Jurine, die in 

großen Tiefen der Süßwasserseen lebt. 
Unter den Amphipoden sind von den mehr als 50 Arten von Hühlen

bewohnern, die· sich auf ~ 3 Genera verteilen, die Mehrzahl blind, nur etwa 
1/" weist noch mehr oder weniger reduzierte Augen auf. Bei den Isopoden, 
unter denen wir den Asellus cavaticus Schiüdte, die blinde Paralleform der 
gewühnlichen Wasserassel finden, sind fast alle 27 Arten, die bisher aus 
Höhlen beschrieben sind, blind. 

Auch die D e kap 0 den liefern blinde Hühlenformen, so vier Arten der 
Gattung Cambarus, den Palaemonias ganteri, dem jede Spur von Augen
pigment und Facetten fehlt, Troglocaris, die Hühlengarneele usw. Unter 
den Galatheiden sind alle ~ 02 Arten der Gattung Munidopsis blind, von 
denen eine in Hühlen lebt, alle anderen in der dunklen Tiefsee. Unter den 
Gastropoden entbehren die parasitischen Genera (Entoconcha usw.) ebenso 
die Augen, wie die Höhlenschnecke Lartetia quenstedti. Blind sind auch 
die Hühlenplanarien Planaria mrazeki und P. anophthalma (GRAETER 238). 
Bei den Hexapoden liefern die Collembolen die blinden Podurenarten der 
Karsthöhlen , die Käfer blinde Carabiden (Anophthalmus), Bembidiinen, 
Clavigeriden (in Ameisenhaufen lebend), Trichopterygiden, Silphiden, Staph
pliniden und Cucurlioniden, unter den Dipteren ist die Bienenlaus (Braula 
coeca) blind. 

Eine andere Beziehung zur Lebensweise kommt in dem Mangel der 
Lichtsinnorgane bei einer Reihe von Planktonorganismen zum Ausdruck. 
Ein großer Teil dieser Tiere sucht nicht mit Hilfe aktiver Ortsbewegungen 
Beute als Nahrung, sondern lebt durch Resorption der gelüsten Nährstoffe, 
die im Meere nirgends fehlen, wobei die funktionelle Bedeutung des Auges 
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forWi.llt. So finden wir im Plankton als blinde Formen eine große Anzahl 
von Medusen, alle Ctenophoren und Siphonophoren, die Pteropoden und 
eine Anzahl planktonischer Copepoden aus den Familien der Centro
pagiden und Oncaeiden, bei denen Augen entweder völlig fehlen oder 
doch nur in ganz rudimentärer Ausbildung vorkommen (Pleuromma) (Gus
BRECHT 172). 

Den Cumaceen fehlen Lichtsinnorgane gleichfalls völlig oder sind rück
gebildet. Blind sind auch die nächst den Copepoden wichtigsten Charakter
typen des Plankton, die Appendicularien (Copelaten). 

Bei den vielen blinden Tiefseeformen kann man nicht ohne weiteres 
sagen, ob ihre Blindheit derjenigen anderer Planktontiere an die Seite zu 
stellen ist, oder auf Lichtmangel im Lebensbezirk zu beziehen ist (woran 
besonders bei den Grundformen zu denken wäre). Bei der weiten Ver
breitung leuchtender Formen in der Tiefe kann jedenfalls nicht von völligem 
Lichtmangel gesprochen werden. 

So finden sich unter den Tiefseefischen die blinden Vertreter der 
Zoarciden, Barathronus und Aphyonus, ferner Cetomimus und den mit 
völlig rückgebildeten Augen ausgestattete Zitterrochen Benthobatis. Unter 
den Dekapoden sind Vertreter der Eryoniden und die den Astaciden zuge
hörige Gattung Nephropsis blind. Ferner besitzen mehrere Brachyaren, 
Galateiden, Penaeiden, Sergestiden und Schizopoden rückgebildete Augen, 
und von den Amphipoden und Isopoden ist eine sehr bedeutende Anzahl 
blind (17). Dagegen ist unter den Kephalopoden erst eine einzige blinde 
Form durch CHUN (260) bekannt geworden, Cirrothauma murrayi Ch., die 
pelagisch in der Tiefsee lebt. 

Nicht alle Tatsachen der Verbreitung oder des Fehlens von Sehorganen 
sind aber unter diesen Gesichtspunkten verständlich: Wir finden Formen, 
die in völliger Finsternis leben und doch wohl ausgebildete Augen haben, 
und kennen Organismengruppen, die im Hellen leben, aktive Bewegungen 
in Menge ausführen, und bei denen doch keine Sehorgane bekannt sind. 

Da ist zunächst die Ordnung der Polystomeen, parasitischer Würmer, 
bei denen trotz dieses Parasitismus und trotz dunkler Wohnorte Sehorgane 
angetroffen werden. 

Polystomum integerrimum aus der Harnblase des Frosches, Tristomum 
papillosum aus den Kiemenhöhlen von Xiphias und eine größere Zahl von 
Kiemenhöhlen-Parasiten der Fische haben Lichtsinnorgane, dagegen fehlen 
bei dem gleichfalls in Kiemen schmarotzenden Gyrodactylus elegans die 
Augen völlig. 

Das Gegenstück liefern die Schlangensterne (Ophiuriden). Bei ihnen 
fehlen die Lichtsinnorgane ) obgleich diese Tiere vom Littoral an in allen 
möglichen Meerestiefen leben, nicht zum Plankton gehören und nicht fest
gewachsen sind. 
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Scheint ein solches Defizit bei relativ wenig lebhaften, tief stehenden 
Tieren noch nicht gar so wunderbar, so setzt doch die Erfahrung in 
höchstes Erstaunen, daß es unter den hochentwickelten lebhaften Ameisen 
eine Reihe Genera gibt, die völlig, oder fast völlig blind sind. 

Die Dorylus-Arten Afrikas, die Aenictus-Arten Asiens und die 
Eciton-Arten Amerikas sind Beispiele hierfür. Alle die genannten Genera 
sind Raubameisen, die auf weiten Beutezügen viel verschlungene Wege zu
rücklegen, in großen Kolonnen marschieren, und wieder zum Neste zurück
kehren, ohne daß ein Auge sie hierbei leitet. Blind sind auch die 
Arbeiterinnen der Genera Anomma, Typhlopone, Typhlomyrmex, Ambly
pone, Syscia und alle Arbeiter und Soldaten der sog. )} weißen Ameisen« 
der Gattung Termes, die in ihrer Lebensweise den Ameisen ähnlich sind, 
im System aber als Orthopteren weit von ihnen abstehen. 

Es muß ein hochentwickelter Sinn sein, der es diesen Tieren ermög
licht, ohne die Verwendung des Sinnesgebietes, aus dem die große Masse 
der Tiere ihre Signale über die Beschaffenheit der Umwelt bezieht, solche 
Leistungen zu vollbringen. 

Wo es sich aber um Regulierung besonders lebhafter und präziser 
Bewegungen handelt, da spielt wohl auch bei Ameisen das Auge eine 
wesentliche Rolle. Wenigstens liegt es außerordentlich nahe, die Erfahrung, 
daß die brasilianische Ameisenart Gigantiops destructor Fab., die von 
Zweig zu Zweig springt, durch enorm stark entwickelte Augen ausge
zeichnet ist (EMERY i 08), in diesem Sinne zu deuten. 

Bei fliegenden Tieren kommt BI i n d!Le i t, soviel bekannt, überhaupt 
nicht vor. Die geringe Ausbildung der Augen bei Fledermäusen ist in 
dieser Hinsicht eine höchst auffällige Tatsache. Sicherlich unterstützt hier 
irgendein anderes Sinnesgebiet die Leistungen des mangelhaft entwickelten 
Sehorgans, und zwar werden wir an das Gehör denken müssen. 

Die Leistungen der Lichtsinnorgane. 

§ i 6. Wir werden im weiteren Verlauf der Darstellung noch oft die 
Frage zu erörtern haben: wie wirkt diese oder jene Einrichtung auf das 
Sehen eines Tieres? und wir werden uns eine ganze Reihe von Vor
stellungen über die spezielle Art des Funktionierens der einzelnen Sehorgane 
bilden, auf Grund der anatomisch festgelegten Tatsachen. Vorbedingung 
zu dieser Art des Erschließens ist aber, daß wir bereits einige generelle 
Vorstellungen über die Frage mitbringen: was sehen die verschiedenen 
Tiere? 

Es wurde schon darauf hingewiesen, daß die Bewegungsreaktion der 
einzige Indikator ist, der uns zeigt, ob Tiere sehen und unter geeigneten 
Bedingungen, was sie sehen. Hier kann also nur die direkte biologische 
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Beobachtung uns die Grundlagen zur Entwicklung der genaueren Vor
stellungen über das Sehen der Tiere geben. 

Es ist äußerst schwierig, die Grenze der Leistungsfähigkeit eines Seh
organs anzugeben, ja überhaupt zu sagen, ob eine bestimmte Veränderung 
der Umgebung von einem Tier »gesehene worden ist. 

Aus eigener Erfahrung wissen wir, daß man sehr vielerlei sehen kann, 
ohne daß irgendeine Bewegung es äußerlich verrät. Bei Registrierung 
des Pulses oder der Atmung sind allerdings vielerfei Einflüsse zu kon
statieren, die der einfachen Beobachtung entgehen, aber zur Entscheidung 
der Frage, was Tiere sehen, sind derartige Methoden noch nicht verwandt 
worden. 

Wenn es gilt, die relative Helligkeit zweier homogenen oder gemischten 
Lichter zu bestimmen, so können uns die phototaktischen Bewegungen der 
Tiere als Indikator dienen. Zahlreiche Tiere, besonders Insekten, Krebse 
und Fische haben die Eigentümlichkeit, stets die hellsten oder dunkelsten 
Stellen, die ihnen zugänglich sind, aufzusuchen. Entwerfen wir ein Spek
trum in dem Raum, der die Tiere enthält, so wird die Ansammlung, welche 
nach einiger Zeit entsteht, die hellste bzw. dunkelste Stelle bezeichnen. 
Die Verteilung der Tiere in den verschiedenen Spektralbezirken als den 
zahlenmäßigen Ausdruck der relativen Helligkeiten dieser Bezirke anzusehen, 
hat vielfache methodische Bedenken. Exakt läßt sich die relative Hellig
keit nur durch Versuche ermitteln, in denen Helligkeits- oder Farben
Gleichungen hergestellt werden, d. h. in denen der Raum, der die Tiere 
enthält, mit zwei Lichtern beleuchtet wird, deren eines abstufbar ist, 
und solange variiert wird, bis keines der beiden Lichter mehr bevor
zugt wird. 

Operiert man dabei mit demselben Licht in beiden Abteilungen und 
variiert nur die Intensität, so kann man hierdurch die Unterschiedsempfind
lichkeit untersuchen, doch dürfen Werte, die auf diese Weise gefunden 
sind, nicht ohne weiteres mit dem Werten der Unterschiedsschwelle beim 
Menschen identifiziert werden, da wir nicht wissen, wie stark überschwellig 
ein Helligkeitsunterschied sein muß, damit er eine gerichtete Bewegung 
auslöst. 

Nächst den phototaktischen Bewegungen können zum Studium der 
Helligkeitswerte auch Bewegungen benutzt werden, die man im Anschluß 
an die i\'omenklatur der Botanik als 'photonastischee bezeichnen kann, 
d. h. Bewegungen, zu deren Zustandekommen es keines räumlichen Gra
dienten des Lichtreizes bedarf, sondern bei denen eine allseitige gleich
mäßige Lichtmehrung oder Lichtminderung als Reiz wirkt. Hierher wären 
die Bewegungen der Siphonen von Muscheln bei Belichtung oder Verdun
kelung zu rechnen und ebenso die entsprechenden Lichtreflexe der Seeigel 
sowie der Aktinien. 
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Spezielle Fälle photonastischer Bewegungen stellen diejenigen dar, die 
an den Pupillenmuskeln von Kephalopoden und Wirbeltieren zu beobachten 
sind, vielleicht würde auch die Pigmentwanderung im Insektenauge und der 
Kontraktionszustände der Chromatophoren bei Kephalopoden eine ähnliche 
Verwendung gestatten. 

Einen höchst sonderbaren Fall haben wir bei den Augenmuskeln von 
Daphnia, die auf Lichtrnehrung und Lichtminderung bestimmte Kontrak
tionen ausführen, wodurch das Auge »Belichtungs«- und> Verdunkelungs«
bewegungen macht, die zum Studium des relativen Reizwertes spektraler 
Lichter geeignet sind. 

Bei höheren Tieren endlich kann man durch die Futtermethode (s. u.) 
oder ganz generell durch Dressurmethoden recht weit in die Kenntnis des 
Licht- und Farbensinnes eindringen. 

Die erste Frage ist, ob die Grenzen des Spektrums, die unser Auge 
feststellt, eine allgemeine Gültigkeit beanspruchen können. Die Begrenzung 
am langweiligen Ende ist in hohem Maße von der Liehtintensität abhängig, 
aber nirgends haben die vergleichenden Versuche Anlaß zu der Annahme 
gegeben, daß irgendein Tier das Spektrum an dieser Seite merklich aus
gedehnter sieht, als das menschliche Auge. 

Anders liegen die Dinge für das kurzweilige violette Ende. 
LUBBOQK beobachtete an Ameisen und Daphnien, daß sie die Beleuchtung 

mit ultraviolettem Licht Reaktionen zeigten. Die Ameisen suchen stets die 
dunkelste Stelle im Nest auf und tragen hierhin auch ihre Puppen. 

HatSen die Tiere die Wahl zwischen zwei Abteilungen mit Licht, das 
für das menschliche Auge gleichmäßig violett erschien, von denen aber die 
eine (violette Glasplatte) Ultraviolett enthielt, die andere nicht (violette 
Lösung von Kupferoxydammoniak), so wurde stets der Raum unter der 
Lösung gewählt. (Unter dem Glase 9 Tiere, unter der Lösung 710.) 

Wird andererseits das Nest mit flachen Schalen bedeckt, deren eine 
Wasser, die andere Schwefelkohlenstoff enthiilt, der das Ultraviolett sehr 
vollständig absorbiert, so sammeln sich die Ameisen stets in diesem, für 
sie viel dunkleren Teil des Nestes, während einem menschlichen Auge beide 
Teile gleich hell erscheinen. 

Daß diese Wirkung der, für uns unsichtbaren, ultravioletten Strahlen 
durch das Auge vermittelt werden, bewies FOREL indem er zeigte, daß 
Tiere, denen die Augen mit schwarzem Lack überzogen sind, keine Reak
tionen auf Licht irgend welcher Wellenlänge zeigen, obgleich ihre Fähigkeit 
auf Reize zu reagieren (z. B. auf Temperaturschwankungen oder Luftzug) 
durch die Lackmaske in keiner Weise leidet. 

Bei den Daphnien, die stets die hellste Stelle aufsuchen, ließ sich 
gleichfa,lls ein Reizwert des ultravioletten Lichtes zeigen. Der Nachweis ist 
hier nur in Versuchen zu erbringen, in denen den Krebsen die Wahl 
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zwischen Ultraviolett und Dunkelheit gelassen wurde, wo also für das 
menschliche Auge überhaupt völlige Dunkelh~it herrschen würde. 

LUBBQCK teilte das Ultraviolett noch in zwei Abschnitte, den, der direkt 
auf den sichtbaren Teil des Spektrum folgt, und einen nocb stärker ultra
violetten und erhielt beispielsweise folgende Verteilung: 

Ultraviolett . ~ 05 
stärker Ultraviolett 9 
Dunkel 6 

Müßte man sich nach diesen Erfahrungen vorstellen, daß das für uns un
sichtbare Ultraviolett für die Ameisen und Daphnien eine besondere Farben
qualität bedeutete, über deren Art wir uns keinerlei Vorstellung machen 
könnten, und deren Beimischung zu den übrigen spektralen Farben Licht
gemische besonderer Art ergeben würde, so hieße das, daß die Welt der 
Farben für Ameisen und Daphnien eine ganz andere sei, als für unser Auge. 

HESS hat nun aber gezeigt, daß die Dinge nicht so liegen: die 
lichtbrechenden Gewebe der Augen bei Insekten und Krebsen besitzen in 
hervorragendem Maße die Eigenschaft, im Ultraviolett zu fluoreszieren, und 
auf dieses Fluoreszenzlicht, das auch für unser Auge sichtbar ist, reagieren 
die Tiere, wenn ultraviolette Strahlen auf sie einwirken. 

Zeigte bei den Arthropoden das Experiment Strahlen als wirksam, die 
es für unser, durch die Linse von ultraviolettem Licht gut geschützten 
Auge, nicht sind, so lehrten die Versuche von HBSS an einigen Sauropsiden 
(Schildkröten, Tagvögeln) eine bedeutende Verkürzung des Spektrums am 
kurzweIligen Ende. 

Die Tiere verhielten sich so, wie ein menschliches Auge, das durch 
ein Glas sieht, das gelb bis rot (je nach der Spezies etwas verschieden) 
gefärbt ist. 

Auch hier konnte HBSS den Grund für dies Verhalten in den physi
kalischen Bedingungen der Augen von Tagvögeln und Schildkröten nach
weisen. Die farbigen Öltröpfchen, deren Vorkommen in den Sehelementen 
dieser Tiere wir schon erwähnten, bilden Lichtfilter, die den kurzweIligen 
Teil des Spektrums mehr oder weniger weit auslöschen, so daß nur Strahlen 
oberhalb einer gewissen Wellenlänge zu den lichtrezipierenden Elementen, 
den Außengliedern der Netzhautzapfen, gelangen. 

Es liegt also auch hier kein Grund vor, anzunehmen, daß eine physio
logische Wirkung des Lichtes bestimmter Wellenlängen, die unser Auge zu 
rezipieren vel'mag, bei Reptilien und Vögel fehlte, um so weniger, als die
jenigen Formen, denen die Öltropfen fehlen, eine solche Verkürzung des 
Spektrums nicht erkennen lassen. 

Für die Frage nach der Unterschiedsempfindlichkeit der verschiedenen 
Sehorgane für Licht verschiedener Intensität haben die objektiven Methoden 
bisher nur wenig Material geliefert. HESS hat einige Bestimmungen aus-
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geführt. Bei Daphnia konnte er die erwähnten Belichtungs- bzw. Ver
dunkelungsbewegungen des Auges erhalten, wenn die Lichtintensitäten im 
Verhältnis von t : i ,44 variiert wurden, und bei Fischen, die positiv photo
taktisch waren, trat die Bevorzugung des helleren Lichtes schon ein, wenn 
es sich zu dem schwächeren wie 1,2 : 1 verhielt, die größte Unterschieds
empfindlichkeit aber fand er bei Artemia salina, die negativ phototaktische 
Reaktionen schon zeigte, 'wenn die Intensitäten der Reizlichter sich etwa 
wie t : 1, f verhielten. 

Wie schon betont können wir diese Reaktionen, die bei einer Licht
mehrung oder -minderung von 10, 20 bzw. 4.0 % auftreten, nicht als den 
Ausdruck der Unterschiedsschwelle betrachten, wir werden vielmehr die 
Intensitätsunterschiede , die Bewegungen auszulösen vermögen, schon als 
erheblich überschwellig betrachten dürfen. 

Die interessantesten Resultate haben die objektiven Methoden zur Unter
suchung des Licht- bzw. Farbensinns der Tiere für die Fragen der relativen 
Helligkeit der einzelnen Spektralteile ergeben. Wir müssen hier über die 
zahlreichen und gründlichen Arbeiten von llEss berichten, durch die dieser 
Forscher die vergleichende Physiologie des Licht- und Farbensinnes der 
Tiere auf eine exakte Basis gestellt hat. 

Es wird dabei zweckmäßig sein, die Resultate getrennt zu besprechen, 
welche sich beziehen auf die: 

t. Wirbellosen einschließlich des Amphioxus. 
2. Die Fische. 
3. Die höheren Wirbeltiere. 

1. Eine stattliche Anzahl Wirbelloser hat HEss unter Anwendung der 
oben skizzierten Methoden auf ihren Licht- und Farhensinn untersucht. 
Aus dem Stamm der Mollusken wurden geprüft: eine Anzahl Muscheln 
(Solen ensis, Solen siliqua, Pholas dactylus, Psammobia vespertina, Cardium 
tuberculatum) und drei Kephalopoden, Eledone, Sepia und Loligo, letztere nur 
im Embryonalzustande. Unter den Arthropoden kamen zur Untersuchung: 

t. Krebse: 

Ord. Podophthalmata (stieläugige Schalenkrebse) Farn. My
sidae: Podopsis slahberi, 

Ord. Amphipoda (Flohkrebse): Atylus swammerdamii, 
Ord. Cirripedia (Rankenfüßler): Balanus perforatus in Form 

von Nauplien, 
Ord. Copepoden (Ruderfüßer): einige nicht näher bestimmte 

planktonische Arten, 
Ord. Ostracoden (Muschelkrebse): Cypridopsis, 
Ord. Phyllopoda (Blattfüßer): Daphnia, 
Ord. Branchiopoda (Kiemenfüßer): Artemia salina. 
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2. Insekten: 

Ord. Coleoptera (Käfer): Coccinella septempunctata (Marien
käfer), 

Ord. Lepidoptera (Schmetterlinge): Raupen von Porthesia 
chrysorrhoea (Goldafter), Hyponomeuta variabilis (Hecken
motte), Dasychira fascelina, Lasiocampa patatoria (Pelz
spinner), Phragmatobia fuliginosa, 

Ord. Diptera: Musca (Stubenfliege), Culex pipiens (Stechmücke) 
als Imago und als Larven. 

Ord. Hymenoptera (Hautflügler): eine nicht näher bestimmte 
Chalcidiide (Zehrwespe). 

Endlich reiht sich diesen Formen ohne weiteres der Amphioxus an. 
Für alle diese Formen ergab sich übereinstimmend bei Anwendung der 

verschiedenen objektiven Methoden, die HESS in sinnreicher Weise vielfach 
den Eigenarten der einzelnen Spezies entsprechend modifiziert hat, das 
höchst bemerkenswerte Resultat, 
daß für sie die hellste Stelle des Fig. ~. 

Spektrums im Gelbgrün bis Grün 
liegt und daß von diesem Punkte 
aus die Helligkeit nach dem roten 
Ende sehr rasch, nach dem vio
letten Ende langsamer abnimmt. 
Diese Verteilung der Helligkeits
werte entspricht derjenigen des 
total farbenblinden menschlichen 
Auges und stimmt damit mit 
jener Verteilung der Helligkeit 
überein, die das normale mensch
liche Auge bei völliger Dunkel

:J 
I 

Positi ve Phototaxis von Porthesia chrysorrhoea in 
verschiedenen SpektraJteilen nach C. HESS. 

adaptation zeigt, wo wir - nur mit dem Stäbchenapparat sehend - keine 
Farben unterscheiden, und das normale Auge sich gerade so verhält, wie 
das total farbenblinde Auge bei jeder Beleuchtungsintensität. 

Bei den meisten der aufgezählten Formen war es nur möglich, quali
tativ diese Ähnlichkeit der Helligkeitswerte festzustellen, bei einigen Formen 
aber ließen sich durch Herstellung geeigneter Farbengleichungen messende 
Versuche über das zahlenmäßige Verhältnis der HeJligkeiten der verschiedenen 
Spektralbezirke durchführen. 

In der folgenden Tabelle sind für den Krebs Podopsis und eine Schlupf
wespe (Chalcidiide). die relativen Werte nach HBss angeführt und zum Ver
gleich enthält der vorletzte Stab die Dämmerungswerte des menschlichen 
Auges nach KRIES' Zahlen berechnet. Außerdem sind die Zahlen angegeben, 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Auf!. I. Teil. X. Kap. 4 
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die LUBBOCK für die Verteilung von Daphnia auf die verschiedenen Spektral
teile fand, Zahlen, die zwar nicht mit denjenigen HESS' an Exaktheit zu 
vergleichen sind, aber doch sehr gut die weitgehende Übereinstimmung mit 
den Dämmerungswerten des menschlichen Auges zeigen. 

Fig.3. 

, 

.. .. 
I I I \ I 

Violett Grun Blau Grlin Gelb 3.Rol 

Stubenfliegen. Ansammlungen In verschiedenen Spektralteilen nach C. HESS. 

Die große Gleichartigkeit im Verhalten von Daphnia, Podopsis und der 
Schlupfwespe (für alle Lichtintensitäten) tritt deutlich hervor und die Über
einstimmung mit den Dämmerungswerten des dunkeladaptierten (bzw. total 
farbenblinden) menschlichen Auges ist eine auffällige. 

Relative Helligkeit der Spektralfarben. 

Daphnia Schlupf-
Mensch Mensch 

Podopsis Dämme- Peripherie . 
Farbe Wellenlänge nach wespe 

LUBBOCK 
nach IIEss 

nach lfI.:ss 
rungswerte werte 

!LU nach KRIES (helladaptiert) 

Rot. 1 
670. ( - - - 20. 

65o.-G2o. H,S 1 3,8 4,2 60. 

Orange 60.0.-590. \ 9 2" 10. 100 ,) 

Gelb - 20. - :;0. - -' 

Gelbgrün 5\0. ! 100 100 100 100 45 
Grün 525 
Blau 480. 10. ,j6 17,5 16 10 

Violett 1 
H - 10. -

461 1,7 
2 - 2 -

Zum Vergleich enthält der letzte Stab die Helligkeitswerte der hell
adaptierten Netzhautperipherie des Menschen, die ganz anders ausfällt, in
dem das Maximum im Orange liegt, die roten Lichter einen sehr hohen 
Reizwert haben, die blauen dagegen einen sehr geringen. 
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Es scheint auf den ersten Blick, als bestünde ein Widerspruch zwischen 
diesen Ergebnissen einer vergleichenden Physiologie des Licht- und Farben
sinnes und einer Reihe von Beobachtungen der Blütenbiologie, die die Fak
toren ermittelt, welche die Insekten zum Besuch der Blumen anregen. 

Die alte, durch SPRENGEL, DARWIN u. A. befestigte Lehre, daß die Blüten
farben den Reiz abgeben, der die Insekten zum Besuch anlockt, wurde von 
PLATEAU in einer Reihe von Arbeiten bestritten. 

Der Streit um die Bedeutung der Farben, der sich hierauf entspann, 
und in dem FOREL, KIENITZ-GERLOFF, GILTAY, v. BUTTEL-REEPEN, DETTO für 
die ältere Theorie eintraten, hat die Frage wohl endgültig geklärt. 

Bei den Beobachtungen über den Besuch normaler, oder bestimmter 
Teile (Krone, Antherensäulen usw.) beraubter Bluten muß streng darauf 
geachtet werden, daß die Bienen, Hummel oder sonstige Insekten, nicht 
schon auf die blühende Pflanze und auf die Stellen der Blüten »eingeflogen« 
sind. Hat eine Biene erst mehrfach eine Blüte besucht, so kann sie den 
Weg zurückfinden, auch wenn vielerlei äußere Merkmale, die sie beim 
ersten Anfluge leiteten, in Wegfall gekommen sind. Am besten wird der 
Fehler vermieden, wenn die blühenden Pflanzen zu dem Versuch an eine 
Stelle gebracht werden, die vorher nicht von Bienen besucht wurde. 

Versuche, die unter Vermeidung dieser Fehlerquelle angestellt wurden, 
haben wieder aufs deutlichste gezeigt, wie maßgebend die Farben der 
Blüten für den Insektenbesuch sind, z. B. fand GILTAV (196), daß unter 
ganz gleichen Bedingungen entkronte und intakte Blüten von Klatschrosen 
(Papaver rhoeas) im Verhältnis von 10:13' besucht wurden, und DETTO 
(208) konnte es durch eine Reihe sinnreicher Versuche höchst wahrschein
lich machen j daß nicht nur die Orientierung im Anflug eine rein optische 
ist, sondern auch z. B. das Auffinden der Nektarien innerhalb der Blüte 
von Alt ha e a r 0 s e a mit Hilfe der Augen erfolgt. 

Der Widerspruch ist aber nur ein scheinbarer. Wohl unterscheiden 
die Insekten die einzelnen Teile der Blüte, die verschieden gefärbt sind -
weiter lehren die Beobachtungen der Blütenbiologie nichts - aber diese 
Unterscheidung erfolgt durch die verschiedene HeIligkeit nicht durch den 
verschiedenen Farbenwert der Teile, wir dürfen uns nicht mehr vorstellen, 
daß die Insekten die Welt so bunt sehen wie wir, sie sehen sie -grau in 
grau.< 

2. Die Fische. 
Über die Frage nach den Helligkeits- und Farbenwerten für Fischaugen 

hat sich ein lebhafter Streit entwickelt. Die Versuche von HEss (241, 250) 
sind denen der älteren Autoren, die z. B. mit verschiedenfarbigen Ködern 
arbeiteten, so weit überlegen, daß auf letztere einzugehen keinen Wert mehr 
hat, dagegen bestehen zwischen einigen neueren Versuchen von BAUER 
(2'4) und FRISCH (261) und den Angaben von HESS zum Teil Widersprüche~ 

4* 
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Nach HESS verhalten sich die Fische genau so, wie wir es für die 
Wirbellosen einschließlich der Amphioxus schon erfuhren, der Reizwert der 
verschiedenen spektralen Lichter entspricht demjenigen der total farben
blinden, bzw. des dunkeladaptierten menschlichen Auges. Mit diesen Re
sultaten stehen auch eine Reihe von Versuchen BHER's, die dieser Autor 
im Sinne eines Nachweises des Farbensinnes der Fische deutet, durchaus 
im Einklang, und zwar gilt diese Verteilung der Helligkeiten sowohl für 
das dunkel- wie für das helladaptierte Fischauge, d. h. es gelingt für das 
Fischauge nicht der Nachweis des Purkinje-Phänomens. So liegen die 
Dinge für Atherina hepsetus, Iulis pavo, junge Leuciscus rutilus u. a. 
Demgegenüber behauptet BAUER, daß für Charax puntazzo die Dinge anders 
liegen, dieser Fisch soll im farblosen Licht keine positive oder negative 
Phototaxis zeigen, dagegen bei Anwendung \'on rotem Licht dieses fliehen, 
was also bedeuten würde, daß das Rot außer dem Helligkeitswert einen 
Farbenwert für die Fische hätte. Das prinzipielle Wichtige in diesem Falle 
ist der Nachweis, daß einfache Helligkeitsdifferenzen keine gerichteten Be
wegungen auslösen, daß keine positive Phototaxis besteht, aber gerade in 
diesem Punkte widerspricht HESS auf Grund seiner Erfahrungen den An
gaben BAUER'S, da er positi\'e Phototaxis bei Charax puntazzo beobachtet 
hat. In diesem Falle aber verliert die Reaktion auf Rot jedes Interesse. 

Auch den Versuch des Nachweises des Purkinje-Phänomens durch 
BA.UER hat HESS scharf kritisiert, und er kann z. Z. nicht mehr als er
bracht angesehen werden. 

Es würde nach all dem scheinen, als stimmten die Fische durchaus 
in ihren Lichtreaktionen mit den Wirbellosen überein, d. h. die verschie
denen objektiven Lichter hätten für sie nur verschiedene Helligkeitswerte, 
nicht verschiedene Farbenwerte. 

Wenn wir den Stäbchenapparat der Wirbeltiernetzhaut als den Hell
dunkelapparat, den Zapfenapparat dagegen als den Farben-Rezeptionsapparat 
betrachten, so wird dies Resultat nur in sofern unbefriedigend erscheinen, 
als der Fischnetzhaut die Zapfen keineswegs fehlen. 

BAUER hat den Versuch gemacht, seine Anschauung über den Farben
wert spektral verschiedener Lichter für Fische dadurch gegenüber llEss zu 
halten, daß er das Hervortreten der Farbenwerte nur bei heller Beleuch
tung, bei starker Helladaptation annimmt, aber auch diese Annahme läßt 
sich, wie HESS gezeigt hat, nicht halten. 

Nun kommen einige Erfahrungen von FRISCH (261) hinzu, die die 
Frage weiter komplizieren. Dieser Autor beobachtete den Farbenwechsel, 
den verschiedene Fische, besonders die gemeine Ellritze (Phoxinus laevis L.) 
auf verschiedenfarbigem Untergrund erleiden, einen Reflex, der durch das 
Auge vermittelt wird. Es erfolgt hierbei sowohl eine Veränderung der 
Helligkeit wie der Farbe der Fische, und zwar mit sehr verschiedener 
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Geschwindigkeit, denn während durch die Veränderung im Kontraktions
zustande der schwarzen Pigmentzellen in wenigen Sekunden die dem Unter
grunde entsprechende Aufhellung bzw. Verdunkelung erfolgt, erfordert die 
Farbenänderung Stunden. Die erste Aufgabe war, nun ein Grau zu finden, 
das für den Fisch ebenso hell war, wie bestimmtes farbiges Papier - der 
Autor wählte Gelb -; dies gelingt, so daß zwei Fische auf diesen beiden 
Unterlagen gleich hell sind; wurde ein helleres Grau angewendet, so erfolgte 
beim Übertragen auf das Gelb Verdunkelung, wurde ein dunkleres Grau 
gewählt, so hellte sich der Fisch auf dem Gelb auf. 

Würden nun für die Ellritze die Farben ausschließlich einen bestimm
ten Helligkeitswert besitzen, so müßten die beiden Fische, die auf den 
gleich hellen Grau und Gelb liegen, dauernd gleich gefärbt bleiben, wie sie 
es während der ersten Minuten sind. »Das ist aber nicht der Fall; viel
mehr expandieren sich bei dem Gelbtier nach einiger Zeit die gelben und 
roten Chromatophoren. Wann dies eintritt, hängt von verschiedenen 
Umständen, vor allem von der Übung des Tieres ab. Bei gut geübten 
Fischen ist die Reaktion nach 1/2 Stunde bereits deutlich, bei solchen, die 
ihre farbigen Pigmentzellen lange nicht expandiert hatten, erst nach vielen 
Stunden.« 

Auch für rote Unterlagen wurde dieser Nachweis eines Farbenwertes 
erbracht, sowie durch Blendungsversuche festgestellt, daß die Farbenän
derung nur mit Hilfe der Augen, nicht durch direkte Wirkung auf die 
Chromatophoren der Haut erfolgt. 

Es ist schwer sich ein Bild davon zu machen, in welcher Weise ein 
solcher Farbenwert bestimmter Lichter, wie es hier nachgewiesen ist, dessen 
Erfolge erst nach halben oder ganzen Stunden zutage treten, auf das Sehen 
einwirkt, bei dem Bruchteile einer Sekunde genügen, um den maximalen 
Erregungszustand der Lichtsinn welle zu erreichen, ja es scheint, als ob 
man kaum eine Beimischung farbiger Empfindungen zu den nur der Hellig
keit nach verschiedenen momentanen Lichtwirkungen auf Grund dieser Er
fahrungen wird annehmen können, wie sie ja in der Tat nach HEss bei 
Fischen stets vermißt werden. 

3. Die höheren Wirbeltiere. 

Die zahlreichen Experimentaluntersuchungen über das Sehen der höhe
ren Wirbeltiere, Amphibien, Reptilien, Säugetiere, Vögel, haben im allge
meinen eine weitgehende Übereinstimmung dieser Formen untereinander 
ergeben. Daß durch rein physikalische Momente die Grenzen des Spek
trums verschoben werden können, wodurch auch die Farbengleichungen 
bestimmte Änderungen erleiden, wurde schon erwähnt. Die Verteilung der 
Reizwerte in den Augen der höheren Wirbeltiere entspricht bei Dunkel
adaptation dem dunkeladaptierten, bei Helladaptation dem helladaptiert@ 
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Menschenauge, d. h. für diese Augen gilt das Purkinje - Phänomen. Daß 
auch in diesen Klassen Spezies vorkommen, die keine getonten Farben 
rezipieren, dafür spricht schon die anatomische Tatsache, daß vielen 
Säugetieren die Zapfen fehlen (Maus, Wassersäugetiere, Tiger) und auch 
einige experimentelle Erfahrungen konnten bei der Maus einen Farbensinn 
nicht sicherstellen. 

4. Zusammenfassung. 

Zusammenfassend können wir über den Licht- und Farbensinn der 
Tiere folgendes sagen: 

Die verschiedene Ausdehnung des wirksamen Spektralbezirkes bei 
einzelnen Tieren hat rein physikalische Gründe: Die Verlängerung des 
Spektrums im kurzweiligen Teil (Ameisen, Daphnien) beruht auf der Fluo
reszenz der Augenmedien im Ultraviolett, es wird also nicht eigentlich das 
kurzweilige Licht, sondern das langweiligere Fluoreszenzlicht gesehen. 

Eine Verlängerung des optisch wirksamen Spektrums liber die (nicht 
ganz scharfe) Grenze des Rot hinaus, die für das menschliche Auge gilt, 
konnte nirgends nachgewiesen werden. Bei Reptilien und Tagvögeln ist 
der kurzweilige Teil erheblich verkürzt, und diese Verkürzung beruht auf 
einer rein physikalischen Bedingung, auf der Lichtabsorption in den ge
färbten Ölkugeln der Sehelemente, durch die das terminale Licht verändert 
wird. Innerhalb des wirksamen Spektralbereiches ändert sich die physi
ologische Wirkung als Funktion der Wellenlänge. Das Maximum der 
Wirkung liegt im Gelbgrün. Dabei verhalten sich alle Wirbellosen so, wie 
ein total farbenblinder oder ein dunkeladaptierter (farbentüchtiger) Mensch, 
d. h. wir haben keinen Grund zu der Annahme, das Wirbellose getonte 
Farben zu empfinden vermögen, es werden vorläufig alle Beobachtungen 
genügend erklärt durch die Annahme, daß sie nur ungetonte Helligkeits
unterschiede zu perzipieren vermögen. 

Der Reizwert roten Lichtes ist für alle diese Formen außerordentlich 
gering. Ebenso wie die Wirbellosen verhalten sich der Amphioxus und 
die bisher genau untersuchten Fische, auch bei ihnen entspricht die Ver
teilung der Helligkeitswerte derjenigen beim total farbenblinden Menschen 
und es fehlt jede Andeutung des Purkinje-Phänomens. Bei Amphibien und 
Säugetieren, Reptilien und Vögeln entspricht die Art der Farbenrezeption sehr 
nahe derjenigen des Menschen: alle diese Tiere rezipieren getonte Farben 
und zeigen bei genügender Herabsetzung des Lichtes das Purkinje-Phänomen. 

Noch weniger, als über das Farbensehen der Tiere wissen wir von 
ihrer Fähigkeit der Ti e fe n w a h rn eh m u n g. Ob und inwieweit bei 
Wirbellosen - besonders Krebsen, Insekten und vielleicht Kephalopoden 
- überhaupt die Fähigkeit einer dreidimensionalen Aulfassung der Seh
dinge besteht, wissen wir nicht. 
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Einen objektiven Nachweis dieser Fähigkeit hat WAUGH (255) für die 
Maus versucht: er setzte die Tiere auf eine Platte, die in verschiedener 
Höhe über einen Tisch angebracht werden konnte, und bestimmte die Zeit, 
welche verging, bis die Maus den Sprung ausführte. Hierbei zeigte sich 
sehr deutlich ein Einfluß der Höhe, z. B. sprang eine Maus aus 15 cm 
Höhe erst nach 45 Sekunden während sie aus 12 cm Höhe nach 7, aus 
G-8 cm nach 3,4-3,5 Sekunden gesprungen war. YERKES hat für die 
Schildkröte ähnliches beobachtet. 

Dafür, daß manche Tiere binokular fixieren können, und so für sie die
selbe Möglichkeit besteht, quer disparate Netzhauterregung zu verschmelzen 
und die Schätzung »näher. (bei Temporaldisparation) oder • fernere (bei 
Nasaldisparation) zu gewinnen, sprechen eine Reihe von Beobachtungen, 
z. B. ziehen Hühner, für die der Scheitel des binokularen Gesichtsraum
winkels etwa 2,5 cm vor der Schnabelspitze liegt, vor dem Aufpicken 
eines Kornes den Kopf um 3-4 cm zurück, also so weit, daß eine Ab
bildung in beiden Augen stattfindet (TscßERMAK 254.). Das Pferd folgt bis 
auf 1 oder 11/ 2 m einem sich nähernden Objekte binokular, erst bei noch 
stärkerer Annäherung wendet es den Kopf seitlich und sieht monokular. 
Beim Pferde sind auch nach plötzlichem Verlust oder nach Verdecken eines 
Auges deutliche Störungen, beispielsweise in der Beurteilung der Weite 
eines zu nehmenden Hindernisses nachgewiesen (s. TSCBERMAK I. c.). 

Die Rolle, die der Gesichtssinn im Leben eines Tieres spielt, hängt 
ganz wesentlich von der Sehschärfe ab, über die wir aus physikalisch
physiologischen Kenntnissen heraus zwar eine Reihe Betrachtungen anstellen 
können (s. u.), über die wir aber nur äußerst spärliche experimentelle 
Daten haben. 

Daß bei manchen Fischen die Unterscheidung der Formen sehr schlecht 
sein muß, lehrt die Beobachtung, daß sie auf ziemlich jeden Gegenstand, 
den man ins Wasser hält, zunächst einmal anbeißen. Daß bewegte Gegen
stände dieses Zuschnappen leichter auslösen als ruhende, zeigt die Bedeu
tung der Bewegung für die Wahrnehmung. 

Auch dieses wenig scharfe Sehen hat aber eine hohe biologische Be
deutung, denn, wie HEss ausführt, sucht und findet der Fisch sein Futter 
mit Hilfe des Gesichtes, während chemische Sinne hierbei ganz nebensäch
lich erscheinen. 

Das scharfe Auge des Raubvogels ist sprichwörtlich, und seit wir mit 
immer größerer Sicherheit erfahren, daß das fabelhafte' Orientierungsver
mögen der Brieftaube auf rein optischer Orientierung beruht, werden wir 
auch hier hohe Leistungen anerkennen müssen. 

Bei den höheren Wirbeltieren, besonders bei Säugetieren und Vögeln 
hat man in neuerer Zeit versucht durch Dressurmethoden objektive An
haltspunkte dafür zu gewinnen, was die Tiere zu sehen vermögen. Am 
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bemerkenswertesten ist dabei vielleicht das Ergebnis, daß Pferde eine ganz 

außerordentliche Sehschärfe für minimale Bewegungen haben. Die Ent
deckung dieser Tatsache gelang PFUXGST (228 a) bei Gelegenheit der Unter

suchung »des Pferdes des Herrn v. OSTE:';« (» der kluge Hans«), dessen 

angeblich intelligente Reaktionen auf Fragen sich als der Erfolg einer unge

wollten Dressur herausstellten, bei der die unbewußten Dressurhilfen durch 

minimale, dem menschlichen Auge entgehende Kopfbewegungen gegeben 

wurden, die jeder Mensch ausführt, sobald er fortgesetzte Bewegungen 
eines Gegenstandes in Gedanken mitzählt. Die Kopfbewegungen, die als 

merkbare Dressurhilfen ausreichten, waren in diesem Falle (bei Herrn 

v. OSTEN) nur von dem Umfange 0,2 mrn I 

B. Spezieller Teil. 

1. Die Teile der Lichtsinnorgane, 

a) Die nervösen Apparate der Lichtsinnorgane. 

1. Die Lichtsinnzellen. 

Physiologische Charakteristik der Lichtsinnzelle. 

§ f 7. Die Sinneszelle ist in ihren Lebenserscheinungen dadurch charak

terisiert, daß eine Partialfunktion : die Re a k ti 0 n s fli h i g k e i t ge gen übe r 
einer bestimmten Reizqualität, in unserem Falle dem Lichtreiz, 

auf Kosten aller anderen Funktionen außerordentlich entwickelt ist. Diese 
für die Sinneszelle s p ez i fi sc h e Fähigkeit ist aber durchaus nicht der 

alleinige Ausdruck ihrer Betätigung als lebendiges System. Alle alIge
me i n e n Eigenschaften der lebendigen Substanz besitzt auch die Sinneszelle 

ebensogut, wie irgendeine andere Zelle, möge sie auch so wenig d ifferen
ziert sein, wie etwa eine Amöbe. 

Es treten nur nicht alle allgemeinen Lebenserscheinungen ebenso hand
greiflich an der Sinneszelle in die Erscheinung, wie die Reizbarkeit für 

eine bestimmte Qualität, die hier das Bild der Lebensäußerungen beherrscht. 
Über die E rnäh rung der Lichtsinnzellen können wir nichts Spezi

elles sagen, überall sind die generellen Bedingungen der Zufuhr von Nah

rungsstoffen durch die Körpersäfte derart, daß sie den Bedarf unter 
normalen Bedingungen decken, nur bei besonders starker funktioneller 
Inanspruchnahme können wir Stoffverbrauch auch in den Sinneszellen 
nachweisen. 

Ob alle die mancherlei Veränderungen, die die Färbbarkeit (sowie Form 

und Volumen) der Sehzellenkerne unter der Wirkung länger dauernder Be
lichtung erfahren sollen, wirklich auf Lichtwirkung zurückzuführen sind, 
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mag dahinstehen. Für die Kenntnis des tatsächlichen sei auf GARTEN'S (227) 
Darstellung dieser Verhältnisse verwiesen. Jedenfalls haben eine Reihe von 
Untersuchungen, die besonders von PERGENS begonnen und in gründlichster 
Weise jüngst von GARTEN nachgeprüft sind, ergeben, daß bei Verwendung 
von Methylgrün, Thionin und ähnlichen Farbstoffen eine deutliche Differenz 
in der Färbbarkeit der Kerne hervortritt, in der Weise, daß in den Hell
augen die Färbbarkeit stets eine geringere ist, d. h. daß der Chromatin
gehalt der Kerne im Licht abnimmt. 

Es ist wohl etwas zu weit gegangen, wenn PERGENS auf Grund dieser 
Befunde von einem, seiner Größe nach abschätzbaren >Nukleinverbrauchc 
spricht, und Differenzen in dem Umfange dieses Verbrauchs bei Verwen
dung verschiedenfarbigen Lichtes feststellen zu können glaubt, jedenfalls 
zeigen uns diese Untersuchungen deutlich, wie bei starker Beanspruchung 
der Grundumsatz (Ruheumsatz) der LichtsinneszeIlen einen so bedeutenden 
Leistungszuwachs erfahrt, daß es zu nachweisbarem Stoffverbrauch kommt. 

Deutlich nachgewiesen sind nach GARTEN (227) diese Unterschiede der 
Färbbarkeit bei Fischen (Abramis und Leuciscus), Amphibien (Rana 
und Sal amandra maculata), Vögeln, besonders bei der Eule und Säuge
tieren (C e rcopi th ecu sund Ma ca cus). 

Von den Produkten, die im Stoffwechsel der Lichtsinnzellen 
entstehen, ist nur eine Gruppe etwas näher bekannt: die der lichtempfind
lichen Farbstoffe, der Sehpurpurarten. 

Daß Produkte, wie sie allgemein im Stoffwechsel der lebendigen Sub
stanz entstehen, auch bei der Tätigkeit der Sinneselemente auftreten, ist 
von vornherein sehr wahrscheinlich, und wenn auch der Nachweis der
artiger Produkte an den ganzen Netzhäuten von Wirbeltieren nicht den 
direkten Beweis dafür liefert, daß auch das Sehepithel in ihrer Entstehung 
beteiligt ist, so wird man dies doch für höchst wahrscheinlich ansehen dürfen. 

Es ist bisher nur die Bildung saurer Stoffwechselprodukte durch die 
Retina nachgewiesen, die imstande sind, Phenolphthalein zu entfärben. Die 
isolierte Froschretina entfärbt bei Belichtung binnen weniger Minuten eine 
rotviolette Lösung von Phenolphthalein (0,3 ccm auf eine Retina), während 
die Kontrollpräparate im Dunkeln erst nach viel längerer Zeit die Ent
färbung zeigen (DITTJ.ER 223). Werden die ganzen Tiere im Licht oder 
Dunkeln gehalten und alsdann die Reaktion der herausgenommenen Netz
häute geprüft, so reagieren die HelInetzhäute nur spurweise sauerer als 
die Dunkelretinae. Es werden also im Stoffwechsel der Retina dauernd 
saure Reaktionsprodukte gebildet. Im Licht nimmt die Menge, die in der 
Zeiteinheit entsteht, zu. Im Körper kommt es kaum zur Anhäufung dieser 
Produkte in der Retina, die Stoffe werden offenbar durch anderp Gewebe 
zerstört. Die isolierte Retina ist dagegen nicht fähig, sie :Zu zerstören, 
und so kommt es zu Anhäufung dar Säure. 
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Zu den spezifischen Produkten der Lichtsinnzellen müssen > Sehsub

stanzen« (KÜHNE und STEINER) gehören, d. h. Substanzen, die unter der 
Einwirkung des Lichtes Zu st andsänderu ngen erfahren, Veränderungen, 
die durch das Nervensystem weitergeleitet und verarbeitet, subjektiv beim 
Menschen zur Lichtempfindung führen, wiihrend objektiy eine Re akt ion s
bewegung den Erfolg darstellt. 

Da wir die chemischen Veränderungen der Lichtsinnzellen bei ihrer 
Tätigkeit noch nicht zu verfolgen imstande sind, so können solche ,Seh
substanzen« und ihre Veränderungen uns nur dann bekannt werden, wenn 

sie physikalisch (optisch) besonders charakterisiert, wenn sie gefärbt sind. 
Es lag daher nahe zu glauben, man habe eine solche Substanz ge

funden, als die Existenz eines durch Licht zersetzbaren Farbstoffes in den 
Stäbchen - Außengliedern der Wirbeltierretina bekannt wurde (BOLL 25, 
KÜHNE 27, 28). Der .Sehpurpur«, wie dieser Farbstoff in etwas anspruchs
voller Weise genannt wird, ist weit verbreitet im Tierreich. 

Unter den Plathelminthen ist er bei zwei Formen bekannt, bei Pla
n aria torva und Polystom u m inte g errim um (HIlSSEI36), besonders 
deutlich bei letzterer Spezies, die im Dunkeln (der Harnblase des Frosches) lebt. 

Bei Planaria ist das Sehrot auf eine proximale Zone des Zellkörpers 
beschränkt, den Stiftchensaum, in dem wir den Lichttransformator zu sehen 
haben (s. u.). 

Unter den Kephalopoden war die Rotfärbung der Netzhautstäbchen 
sehr ausgesprochen bei Loligo, deutlich bei Sepia, schwach oder gar 
nicht feststellbar bei Eledone und Octopus (H'ESS 191). 

Bei den Wirbeltieren ist seine Anwesenheit in allen Klassen festge
stellt, allerdings in recht verschiedener Ausdehnung. 

Die Cyclostomen [Objekt: Petromyzon fluviatilis] zeigen eine 
auffallend schwache Purpurfärbung, das Aussehen der Retina ist gespren
kelt, so daß man auf die Existenz purpurfreier Elemente schließen darf 
(EWALD und KÜHNE). 

Bei den Fis c he n hat der Sehpurpur einen mehr nach dem Violett 
gelegenen Farbenton (KÜHNE und SEWALL 46), und das Maximum der Ab
sorption liegt dementsprechend bei 540 ,1l,1l Wellenlänge, während für Am
phibien, Vögel und Säugetiere in gleicher Weise das Maximum bei 
500 !1ft d. h. im Blaugrün liegt (KÜTTGE:'i und AUELsDoRFF 130). 

Was die Verbreitung des Sehpurpurs anlangt, so konnte lIEss unter 
den Vögeln bei Huhn und Taube, deren Netzhäute sehr wenige Stäbchen 
enthalten, nur Spuren nachweisen, auch beim Turmfalken, dei' neben vielen 
Zapfen reichlich Stäbchen enthält, ist nur spärlich Sehpurpur vorhanden, 
dagegen sind die dunkeladaptierten Netzhäute der Ohreule und des Käuz
chens, die zahlreiche Stäbchen enthalten, dureh reichlichen Sehpurpur 
prachtvoll rot gefärbt. 
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Unter dem Einfluß des Lichtes bleicht der Sehpurpur in der isolierten 
Retina rasch, ohne daß hierbei, wie man früher annahm (EWALD und 
KÜHNE 101), ein gefärbtes Zersetzungsprodukt, das .Sehgelb« auftritt, die 
Farbe verblaßt vielmehr einfach (KÖTTGEN und ABELsDoRFF 130, NAGEL und 
PIPER 211). 

Die Zeit, welche die Purpurbleiche in Anspruch nimmt, ist bei den 
Fischen viel kürzer, wie z. B. beim Frosch. Um vom Rot bis zu einem 
ganz blassen Gelb abzublassen, braucht der Sehpurpur des Frosches wenig
stens zehnmal mehr Zeit, als jener der Fische (KÜHNE und SEWALL 408). 

Die Frage, ob der Sehpurpur zu der Funktion der Stäbchen, in denen 
er ausschließlich gefunden wird, in direkter kausaler Beziehung steht, ob 
er also wirklich eine »Sehsubstanz« ist, muß entschieden verneint werden. 
Es spricht die Beobachtung von KünNE, wonach Frösche mit völlig ge
bleichter Retina doch noch sehen können, deutlich gegen eine primäre 
Beteiligung des Sehrots beim Sehakt. 

Die Zersetzung und Neubildung des Sehpurpurs sind in ziemlich weiten 
Grenzen unabhängig von dem Fortbestande der Lebensvorgänge. In der 
mit 4 % Alaun gehärteten Retina bleicht das Stäbchenrot wie in der leben
den Netzhaut und die abgetötete Retina besitzt auch in geringem Grade 
noch die Fähigkeit der .Autoregeneration« (EwALD und KÜHNE). 

Bei K e p halo p 0 d en erfolgt die Purpurbleiche an einer stundenlang 
mit 4 % iger Formollösung behandelten Retina ebenso, wie am überlebenden 
Auge (HESS ·136). 

Auch das Verhalten der Netzhautströme an der purpurnen und ge
bleichten Retina spricht gegen eine wesentliche Bedeutung des Stäbchen
rots beim Sehakt (s. unten HOLMGREN 45). 

Der Sehpurpur ist interessant als ein eigentümliches Produkt des Stoff
wechsels vieler Lichtsinnzellen, und seine funktionelle Bedeutung können 
wir verstehen nach dem Schema der Wirkungsweise der sogenannten .Sen
sibilisatoren«, die in der photographischen Technik verwandt werden, um 
die Empfindlichkeit der Platten zu erhöhen. 

Daß dem Sehpurpur eine derartige Funktion zukommt, dafür sprechen 
die Erfahrungen über die Aktionsströme purpurhaitiger und gebleichter 
Netzhäute, indem bei letzteren die Ströme viel schwächer ausfallen. 

Daß die starke Steigerung der Erregbarkeit der Stäbchen in der 
Dämmerung auf der Anhäufung des Sehpurpurs beruht, dafür spricht mit 
höchster Wahrscheinlichkeit die vollständige Übereinstimmung der Dämme
rungswerte der Netzhaut mit der Energieabsorption durch den Sehpurpur 
in den verschiedenen Spektralbezirken (PIPER 212). 

Eine weitere Gruppe von Stoffwechselprozessen haben wir in der 
Se k r e ti 0 n s t ä t i g k e i t einer ganzen Reihe von Sehzellen vor uns. 

Bei Mollusken (Arca noae) und Wiirmern (Branchiomma, Sabella) 
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kommt es vielfach vor, daß die Sehzellen auch Teile des lichtbrechenden 

Apparates, linsenartige Körper, abscheiden, wie sie sonst gewöhnlich von 

indifferenten Begleitzellen abgeschieden werden. Bei den segmentalen Licht

sinnorganen des Palolowurmes (Eunice viridis) fehlen gleichfalls indifferente 
Zwischenzellen zwischen den Lichtsinnzellen, so daß man zu der Annahme 

gezwungen ist, daß hier die spezifischen Sinneszellen die Abscheidung der 
Cuticula übernommen haben, die im Gebiete des segmentalen Lichlsinn

organes etwas gegen die übrige Körpercuticula verdickt ist. 
Ja selbst bei den Arthropoden scheint noch eine ausgedehnte sekre

torische Fähigkeit der Sehzellen möglich zu sein. HESSE (179) beobachtete 

in den Stirnaugen einiger Libellen (Agrion, Aeschna), daß die eine Reihe 

der SehzeHen unmiltelbar der Hinterfläche der Kornealinse anliegt, da wo 
sonst die korneagenen Zellen liegen, so daß der Schluß unabweisbar er

scheint, daß diese Zellen, deren Natur als Lichtsinnzellen durch den Besitz 
eines Rhabdom und die Verlängerung in eine ]';eryenfaser sichergestellt 

ist; die Fähigkeit besitzen, die Kornealinse als geformtes Sekret zu bilden. 

Alle diese Beispiele sollen nur zeigen, daß alle allgemeinen Lebenserschei

nungen aueh an den hochspezialisierten Liehtsinnzellen vorhanden sind, 
daß wir vollwertige lebendige Gebilde in ihnen vor uns haben, keine 

physikalischen Apparate, Bolometer oder derg!. 
Eine recht auffällige, aber in ihrer Bedeutung völlig unklare Eigen

schaft der Sehelemente ist ihre Fähigkeit Bewegungen auszuführen. 

Am auffälligsten tritt sie an den Innengliedern der Zapfen hervor, an 
denen in wenigen Minuten im Licht Verkürzungen, im Dunkeln Streckungen 

erfolgen (VAN GBNDEREN STORT). 

Die Längenunterschiede der Innenglieder in Licht- und DunkelsteIlung 
sind oft sehr erheblich. Bei Abramis brama z. B. mißt das Innenglied 
im Dunkeln 50 p, im Licht nur 5 {l. Bei der Taube beträgt die Verkür

zung infolge des Lichtreizes noch nicht die Hälfte der Länge im Dunkeln. 
Von den drei Arten Zapfen der Froschretina (s. unten) verkürzen sie 

zwei sehr erheblich, relativ sogar noch mehr wie bei Abramis, eine Art, 
die durch den Mangel eines stark lichtbrechenden Kügelchens im Innengliede 

ausgezeichnet ist, verkürzt sich nicht, was insofern Beachtung yerdient, als 
auch den kaum oder gar nicht kontraktilen Schildkrötenzapfen das Kügel

chen im Innengliede fehlt (ENGELM.\~~ 61). 

Sehr geringfügig sind die Zapfenkontraktionen in Augen, denen die 
Stäbchen ganz oder fast ganz fehlen, so bei Tropidonotus und Testudo 

g r a e ca (ENGBLM.\NN 109), bei Eidechsen und im Chamäleon auge (s. GARTE:\'). 
Eine nur geringe, aber deutlich nachweisbare Zapfenkontraktion fand 

GARTEN (227) bei Affen (Cercopithecus, Macacus). 
Da es hier nur darauf ankommt, die Fähigkeit Bewegungen auszu

führen für die Sehelemente aufzuzeigen, mögen diese Bemerkungen über 
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die Zapfen genügen, an den Stäbchen sind die Bewegungserscheinungen viel 
weniger auffallig und bestehen in einer Verlängerung unter der Einwirkung 
des Lichtes, die für Tagvögel (Taube, Huhn, Krähe) und Fische (Aal, Weiß
fisch, Bley, Hecht) belegt ist (VAN GENDERE:'I STORT, GARTEN). 

Die Produktion von Energie durch die Lichtsinnzellen kommt außer 
in ihren Bewegungen noch darin zum Ausdruck, daß sie der Sitz elektro
motorischer Kräfte sind. Die Netzhaulströme, deren Existenz für einige 
Wirbellose (Krebs, Hummer, Eledone) und viele Wirbeltiere nachgewiesen 
ist, geben uns ein Mittel in die Hand, sehr feine Umsetzungen, die unter 
der Wirkung des Lichtes in den Sehelementen vor sich gehen, zu ver
folgen. 

Die älteren Untersuchungen (HOLMGREN 4.5) hatten gelehrt, daß am 
Bulbus bei Belichtung Schwankungen des elektrischen Stromes auftreten, 
die bei Verdunkelung schwinden, die direkte Ableitung von der Retina 
zeigten, daß det' Grund dieser Schwankungen im rezipierenden Organ selbst, 
in der Retina zu suchen sei. Jede hinreichend intensive und plötzliche 
Schwankung in der ßeleuchtungsintensität hat eine komplizierte Schwan
kung des Relinastromes zur Folge, die in ihrem Ablauf unabhängig von 
dem Gehalt der Retina an Sehpurpur ist, nur ist die Schwankung an der 
ungebleichten Netzhaut bei gleicher Reizintensität bedeutender, als an der 
gebleichten (KÜH:\'E und STEINER 90). 

Der Typus dieser Stromschwankungen ist, wie vergleichende Unter
suchungen unter möglichst günstigen physiologischen Bedingungen gezeigt 
haben, in allen Wirbeltierklassen prinzipiell derselbe (BRÜCKE und GARTEN 22~). 

Die Wirkung besteht im typischen Falle aus einer negativen Schwan
kung, die rasch auf die Belichtung erfolgt (negative Vorschwankung) 
und bald in eine kräftigere positive Schwankung (posi tiv e Ei ntri t t s
schwankung) übergeht. Während der Belichtung bleibt der Strom stärker 
als er im Dunkeln war (Dauerwirkung). Nach der Verdunkelung erfolgt 
noch eine positive Schwankung (Verdunkelungsschwankung), worauf 
der Strom langsam zur ursprünglichen Stärke absinkt. 

Die zeitlichen Verhältnisse der Schwankungen sind bei den verschiedenen 
Formen nicht unerheblich voneinander verschieden, wie die folgende kleine 
Tabelle zeigt (s. S. 62). 

Die Latenz der Prozesse, die in den Netzhautströmen ihren Ausdruck 
finden, schwankt demnach zwischen 0,012 und 0,04.5 Sekunden und ist 
damit größer, als es für nervöse Prozesse üblich ist. Der langsamste Vor
gang scheint demnach der Prozeß im Sinnesepithel zu sein. Daß in der Tat 
dieser Prozeß ein Korrelat in Netzhaulslrömen hat, geht aus den Erfahrungen 
an der Kephalopodenretina hervor (BECK t5t, PIPER 204.), die ja nur das 
Sinnesepithel, keine ableitenden Neurone enthält, und Ströme vom gleichen 
Charakter fiefert. 
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Zeitliche Verhältnisse der Aktionsströme der Netzhaut. 

(Zeit in Sekunden. Gekürzt nach PIPER.) 

Latenz aer 
Latenz der Gipfel dcr 

Latenz dP,f 

negativen 
positiven positiven 

Yerdunkelung:c-
Eintritts- Eintritts-

Vorschwankung 
schwankung schwankung 

sch wankung 

Eledone und Octopus. - 0,02-0,02:; - 0,02-0,O:l 

Frosch 0,04 :; O,OS:; 0,3 0,0:; 

Schildkröte (Emys) . 0,035 0,08 0,18 0,03:; 

Taube. 0,012 0,032 0,07:; 0,0 I:: 

Eule 0,017 0,043 0,16 0,04 

Katze 0,015 0,04 0,09 0,02S 

Hund 0,01 ii 0,03 0,09 O,03:! 

Affe. 0,018 0,042 0, I 4 0.029 

Um die Analyse des komplizierten Verlaufes der Stromschwankun; 
bei den Wirbeltieren hat sich PIPER verdient gemacht. Es gelang ihm, zu 
zeigen, daß die Kurve mit ihren mehrfachen Umkehrpunkten der Ausdruck 
der Interferenz von drei Prozessen ist, der jeder eine Stromschwankung 
darstellt, die bei Belichtung nach einer bestimmten (verschiedenen) Latenz
zeit beginnt, mit bestimmter (verschiedener) Steilheit ansteigt und nach der 
Verdunkelung wieder mit verschiedener Latenz und Steilheit zur :\'ullinie 
zurückkehrt. Zwei dieser Schwankungen treten als positive, einer als 
negative Schwankung auf. Wie ihre Übereinanderlagerung das Bild des 
tatsächlichen Stromverlaufes ergibt, zeigt sehr anschaulich Fig.4. 

Fig.4. 
__ T:...:·U""oJ11=-_-, 'ilf 

- -- ---- J - . ___ w. __ 

j IJT '- - - - - - - ---- - - - {:I{ ---- - - J ::~';~'- --- _______ - -___ _ 
, / 

' .. ____ , __ , ___ ... _ _ 0 _ ______ . :' 

o 0 
---,L ____________ ~-----------r--~----------------

Analyse aer Netzhautströme. ], Licht, D Dunkel. Weitere Erklärung im Text. 

Die positive Schwankung I (Fig. 4-) hat eine größere Latenz, als 
die negative 11. Nur diese beiden Schwankungen, die bei Belichtung rasch 
einsetzen und nach der Verdunkelung rasch abklingen sind als elektrische 
Korrelate von Netzhauterregungen zu betrachten, die im Dienste der Aus
lösung von Gesichtsempfindungen stehen. .Der dritte Teilstrom (III Fig. 4-) 
dürfte sich durch die Trägheit seines Ablaufes und seine große Latenzzeit 
als elektrisches Korrelat eines adaptiven oder eines anderen nicht unmittel
bar im Dienste der Empfindungsauslösung stehenden Nelzhautvorganges 
dokumentieren« (PIPER). 
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Höchst bemerkenswert ist der Unterschied zwischen den Stromschwan
kungen I und II bei kur z d aue r n den Belichtungen. »Der positive Strom 
(I) steigt steil an und erreicht einmal angestoßen, unabhängig von der 
Daue r der Bel ich tung in immer gleicher Kurvenbahn einen Maximalwert.« 
»Der negative Strom (11) beginnt mit kleinerer Latenz als der positive 
nach dem Augenblick der Belichtung, sein Anstieg wird aber durch die 
Verdunkelung abgebrochen, längst ehe der bei Dauerbelichtung erreich
bare Maximalwert gewonnen ist« (PIPER). 

Es liegt nahe in dem Strome II das elektrische Korrelat des primär in 
den Sinneszellen ablaufenden photochemischen Prozesses zu sehen, 
der seinem Wesen nach der erste in der Reihe der Prozesse in der Re
tinrr sein muß (kleinste Latenz) und bei dem er zu postulieren ist, daß er 
mit der Verdunkelung, da die Energiezufuhr aufhört, momentan zum Still
stande gelangt. Der Strom I dagegen weist auf einen Reizbeantwortungs
prozeß durch eine Ganglienzelle hin, in der der einmal induzierte Vorgang 
mit einer Periode abläuft, die nur von der Beschaffenheit des lebendigen 
Systems, nicht von der weiter dauernden Reizung abhängig ist. 

Methodisch wichtig ist die Kenntnis der Retinaströme deshalb, weil 
sie einen objektiven Ausdruck für die Tätigkeit der Sinneselemente gewäh
ren, die sich durch sie sogar quantitativ präzisieren läßt. 

Die Größe der elektromotorischen Wirksamkeit ist für uns ein objek
tives Maß für die Intensität einer Reizwirkung. 

So ist es möglich, die Reizwerte der einzelnen Spektralteile zu ver
gleichen, und es ergeben sich dabei eine Reihe interessanter Daten. 

Bei den Säugetieren zeigen Hund und Katze stets (sowohl bei Hell
wie bei Dunkeladaptation) eine Verteilung der Reizwerte im Spektrum, die 
den Dämmerungswerten der menschlichen Netzhaut und wie diese der 
Kurve der Energieabsorption des Sehpurpurs entspricht. Bei Kaninchen 
liegt für das dunkel adaptierte Auge das Maximum der Wirksamkeit wie 
bei den anderen Säugetieren bei 5iO [1ft (im Grün), im helladaptierten Auge 
dagegen bei etwa 570 [1ft (im Gelb), also mehr nach der Gegend verschoben, 
in der die Strahlen für das helladaptierte Menschenauge ihre maximale 
Wirksamkeit haben (PIPER). 

Bei den Nachtvögeln mit Stäbchen-Netzhäuten (Schleiereule, Waldkauz, 
Sumpfohreule) liegt das Maximum der Wirksamkeit wieder bei ca. 5'0 [lfl, 
für die Tagvögel mit Zapfen-Netzhäuten (Mäusebussard, Haushuhn, Taube) 
bei etwa 600 Nt (im Orange). 

Am meisten nach dem kurzwelligen Teil des Spektrums verschoben ist 
das Maximum der elektromotorischen Wirksamkeit des Lichts bei Ele
done moschata, wo es bei 500 ,Ufl, also im Blaugrün liegt (PIPER 20i), 
was wohl mit dem Lichte zusammenhängt, dem Eledone unter natürlichen 
Bedingungen ausgesetzt ist. 
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Von allgemeinem, psycho-physiologischem Interesse ist die Kenntnis 
des Verhältnisses von Reizintensit.ät und Heizwirkung, und auch hierfür 
bieten die Retinaströme Anhaltspunkte. 

Die älteren Untersuchungen von DEwAR und l\l'KE~DRlcK (21) ergaben, 
daß bei einer Steigerung der Reizintensität von ,I auf I 00 die Größe der 
Stromschwankung von 1 auf 3 bis 6 wuchs. Neuere Untersuchungen (DE 
HAAS 1903) zeigen, daß bei höheren Lichtintensitäten die Zunahme der 
Stromschwankung dem WEBEn-FEcH:-iER'schen Gesetz folgt, d. h. daß die 
Ausschläge den Logarithmen des Reizzuwachses entsprechen, für geringe 
Intensitäten aber scheint diese einfache Beziehung nicht zu gelten. 

Immerhin zeigen die Untersuchungen, daß die Heizwirkungen auch 

hier nicht den ReizintensiUiten einfach proportional sind, sondern daß die 
Beziehung zwischen heiden Größen im Sinne des WEIlER'schen Gesetzes, 
wenn auch vielleicht nicht ganz nach den theoretisch zu postulierenden 
Zahlenwerten erfolgt. Dies Resultat ist insofern befriedigend, weil ja ein 
ähnliches Verhalten gegenüber verschiedenartigsten Reizen bei allen mög
lichen Formen der lebendigen Substanz konstatiert ist (PFEFFER) und die 
Vermutung naheliegt, daß es sich hier um ein allgemeines Gesetz des 
Verhältnisses von Reiz und Reizwirkung handelt. 

Noch weniger wie vom Betriebsstoffwechsel wissen wir vom Baustoff· 
wechsel der Lichtsinnzellen, wie er z. B. in den Vorgängen der Zellteilung 
zum Ausdruck kommt. Bei den Wirbeltieren verlieren die Sehelemente schon 
in relativ jungen Entwicklungsstadien die Fähigkeit sich zu teilen, aber dieser 
Verlust gehört nicht notwendig zu den Eigenschaften einer Lichtsinnzelle. 

Es findet sich eine int.eressante Angabe über die Teilungsfähigkeit der 
Sehzellen bei Polykladen. LANG (60) berichtet, daß bei den jungen Poly
kladenlarven nach ihrem Ausschwärmen keine Neubildung von Lichtsinn
organen aus dem Körperepithel mehr erfolgt, daß aber trotzdem die Zahl 
der Lichtsinnorgane dauernd zunimmt. 

Man kann häufig direkt beobachten, wie die Lichtsinnorgane sich 
teilen. Diese Fähigkeit ist nicht einmal auf bestimmte Zeiten des Larven
lebens beschränkt, sondern während des ganzen Lebens werden »Augen« 
neugebildet. Eine Maximalzahl konnte LANti für die POlykladen ebensowenig 
finden, wie es ihm möglich war, eine obere Grenze der Körpergröße an
zugeben. Die Beobachtungen in betreff der Teilungsfähigkeit der Sehzellen 
beziehen sich auf Leptoplaniden und auf die MÜLLER'schen Larven von 
Thysanozoon und Yungia. 

Ob bei Asterias rubens die Vermehrung der Augen während des 
Lebens durch Umbildung indifferenter Bildungszellen in Liebtsinnzellen oder 

durch Teilung der letzteren hervorgeht, ist ungewiß. Die Zahl der Augen 
beträgt jedenfalls beim Erwachsenen ca. 100, bei jüngeren 40-50 (LUDWIG 
und HAMANN 156). 
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§ 18. Wir bezeichnen Zellen als Lichtsinnzellen, wenn der Nachweis 
erbracht ist, daß sie: 

I. mit dem Nervensystem in Verbindung stehen, also Sinneszellen 
sind, und 

t. entweder durch ihre Lage in Organen, die man mit Sicherheit als 
Lichtsinnorgane ansprechen darf, als Zellen des Lichtsinnes indentifiziert 
werden können, odel' in ihrer Verteilung im Körper übereinstimmen mit 
der experimentell ermittelten Höhe der Lichtreizbarkeit, oder endlich so 
gelagert sind, daß aus topographischen Gründen nur die strahlende Energie 
als adäquater Reiz für sie in Betracht kommen könnte. 

Solche Lichtsinnzellen sind nun morphologisch durchaus ni eh t ein
heitlich charakterisiert. Zwar kennen wü' eine Reihe von Einrichtungen, 
durch die sich Lichtsinnzelkn morphologisch von anderen Sinneszellen und 
überhaupt anderen Zellen unterscheiden, aber es ist durchaus nicht an
gängig in diesen formalen Merkmalen, die für sie charakteristisch, d. h. 
diagnostisch bezeichnend sind, das für eine Lichtsinnzelle Wes entlieh e 
zu erblicken. 

Die Berechtigung hierzu wäre erst dann gegeben, wenn die nachweis
bare spezifische Einrichtung in direkte kausale Beziehung zu dem Vorgange 
der Umsetzung des Lichtreizes in Erregung lebendiger Substanz gebracht 
werden könnte. Solange wir über den Mechanismus dieses Vorganges noch 
gar keine näheren Vorstellungen haben, ist es daher gar nicht möglich 
zu sagen, daß diese oder jene Einrichtung die Umsetzung des Lichtreizes 
in :\'ervenerregung bewirkt. 

Der Nachweis formaler Eigentümlichkeiten der Lichtsinnzelle sagt uns 
nur das eine, daß die spezialisierte Funktion hier Spezialisierungen im 
Bau zur Folge gehabt hat. Ob aber diese baulichen Eigenheiten direkt 
mit der Umwandlung des Lichtreizes in kausaler Verknüpfung stehen oder 
nU!' auf weiten Umwegen, darüber sagt uns das histologische Bild nichts. 
Ob eine nachgewiesene Struktur einen Transformator der Lichtenergie, eine 
Bahn erleichterter Erregungsleitung, eine passive Stütze besonders dünn
flüssig lebendiger Substanz oder noch irgend. etwas anderes darstellt, da
rüber k a n n die Histologie uns nie unterrichten. Ihre Ergebnisse sind 
trotzdem von hohem Wert für 'die Organologie der Sehorgane schon da
durch, daß sie uns zeigen, unter wie vielen verschiedenen Bildern der 
ei n e Vorgang uns entgegentreten kann, der alle Lichtsinnzellen charakte
risiert und das Gemeinsame sowohl wie das Wesentliche für sie darstellt: 
die abnorm hohe Erregbarkeit für strahlende Energie bestimmter Wellen
längen. 

Eine Diskussion der Anschauungen, die über die Bedeutung der ver
~chiedenen histologisch nachweisbaren Einrichtungen laut geworden sind, 
kann erst erfolgen nach Darstellung der Haupttypen der Lichtsinnzellen. 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Anti. I. Teil. X. Kap. 5 
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Wenn man den Tatsachen keine Gewalt antun will, so ist es nötig, min

destens d re i große Haupttypen zu unterscheiden und ihnen noch eine 

vierte Gruppe hinzuzufügen, die jene Lichtsinnzellen enthält, deren zwang
lose Einordnung in eine der großen Typen nicht müglich ist. Wir unter

scheiden dann 

1-
2. 
3. 
4. 

Lich tsinnzellen mit Stiftchensäumen. 

Lichtsinnzellen mit Stäbchen. 
Lichtsinnzellen mit Phaosomen. 

Lichtsinnzellen verschiedener Ba ua rl 

a) ohne besondere Merkmale. 

b) Spadella und Eunice. 

c) Drepanophorus - » faserfürmige Sehr,ellen ('. 

d) Zellen der Nebenretina yon Yespa <:rabro. 
el Rückenaugen der Oncidien. 

1. Lichtsinnzellen mit StiftchensaulIl. 

§ 19. Einer der verbreitetsten Typen unter den Lichtsinnzellen der 
Wirbellosen ist die }) Stiftchensaum «-Zelle (HESSE 18~;. Ihr Charakteristi

kum besteht in dem Besitz einer Schicht (auf dem Schnitt erscheint sie 
als Saum), die aus feinen Fiiserchen (den Stift<:hen IhsSES'S) zusammen

gesetzt ist. 

Die Zahl und Anordnung der Stiftchen, ihre Grüße und ihr feinerer 

Bau, ihre Verbindung mit den tieferen Teilen der Zelle unterliegen großen 

Schwankungen, so daß zur Demonstration dieses Typus eine Heihe von 
Lichtsinnzellen verwandt werden müssen. 

Was die Verbreitung der Stiftchensliume anlangt, so sind sie nach
gewiesen bei einer Reihe Plalhelminthen, bei :\emertinen, Mollusken, Echi

nodermen, Anneliden, bei Arthropoden in großer Verbreitung in allen Klassen 
und bei Amphioxus. Wenn man noch die I'Hittchensätze der H et e r ()
po d en und die Stiftchensaumvakuolen der II i ru cl in e e n hinzunimmt 

(s. unten), Bildungen, die wohl auch hierher gehi'iren, so hat man eine 
ungefähre Vorstellung der weiten Verbreitung der Stiftchensäume. 

Demgegenüber ist es aber wichtig darauf hinzuweisen, daß in mehre
ren der aufgezählten systematischen Abteilungen sich Spezies, Genera adel' 
auch größere Gruppen finden, bei denen bei gleich sorgfiiltiger I' nler
suchung mit gleichen Methoden keine Stiflchensiiume nachweisbar "'a ren. 
So gelang der Nachweis nicht bei PI a n a ri a \. i tta, wiihrend die ühri!!pn 

Planarien ihn so deutlich zeigten. 

Waren die T ric lad e n aUe mit Stiftchensaul11zellen ausgerüstet, so ist 

bis jetzt bei Pol Y cl ade n noch nie ein solcher gefunden. 
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Unter den Nemertinen fehlen die Stiftchensäume bei Eupolia de
lineata HUBR. und auch die eigentümlichen faserfürmigen Sehzellen von 
D re pan op h 0 rus (s. unten) haben nichts, was man mit einem Stiftchen
saum vergleichen könnte. 

Unter den Arthropoden fügen sich die Sehzellen der Nebenretina von 
Vespa crabro dem Schema nicht (s. unten), und um bei Macroglossa in 
deI' Längsstreifung des Rhabdoms einen Stiftchensaum zu erblicken, dazu 
bedarf es schon einer recht künstlichen Interpretation des tatsächlichen 
Befundes. 

Endlich werden hei dem Rhabdom der Phalangiden (PURCELL 12'2) 
kaum Zweifel daran zu vermeiden sein, ob hier das Schema des Stiftchen
saumes Anwendung finden darf (s. unten). 

a} Gi·öDe und Bau der stlftcJlen. 

Der Stiftchensaum kann derart entwickelt sein, daß die Zelle fast das 
Aussehen einer Flimmerzelle gewinnt. Das Niveau des Zellkörpers über
ragend bilden die langen feinen Stäbchen einen breiten Saum. Als Bei
spiel mag eine Lichtsinnzelle von Helix pomatia dienen. Hier scheint 

Fig. :l. 

rf 

Liehtsinnzellen von Helix pomatia. 
Xach HESSE. Vergr. 700 fach. 
/1/ Xervenfaser, l' Radicula. 

Fig. 6. 

Distaler Teil einer Lichtsinnzelle von Helix pomatia 
Nach HESSE. Vergr. 700 fach. 

eine feine Zwischen- oder Kittsubstanz die 
einzelnen Stiftchen des Saumes zu ver
binden (Fig. 1> und Ii). 

Das gerade Gegenstück dazu bilden 
die Lichlsinnzellen von Hel 0 phi I u s 
(S y r phi d e Fig. 7). An ihnen sind die 
Stiftchensäume so niedrig, daß es über-
haupt sch wer hält, sie als solche zu er

kennen (Fig. 7). Auf dem Längs- wie Querschnitt des distalen Teiles der 
Zelle erkennt man kleine Plättchen, die die ganze Oberfläche dieses zylin
drisch gefol'mten Abschnittes der Zelle bedecken. Von jedem derartigen 
Plättchen zieht ins Innere des Zellkörpers ein matter gefärbter, spitz zu
laufender Streifen, in Wirklichkeit also eine Pyramide, deren Spitze in 
proximaler Richtung umgebogen ist. Im Innern der Zelle sieht man längs-

~-' .. . ) 
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verlaufende Fibrillen. Der Kern liegt weit proximal, nahe der Stelle, wo 
die Zelle in die Nervenfaser übergeht (HESSE 179). Die Plättchen erweisen 
sich als »Stiftchensäume< von großer Feinheit, die einzelnen Stiftehen sind 
nur schwer getrennt darzustellen. 

Fig. 7. 

~ ~ 
1 

~ 1 ---sli 
(f . ~ (' : 

b 

Lichtsinnzellen aus dem Stirnaugf' von Hel 0 11 h i 1 \I S 

spec. Nach HE"E. Vergr. HOHach. 
a, und b aus dem rostralen, c aus dem kaudalen Teil ups 
Auges, sti Sti.ftchensaum, l1/i Neurofibrillen, ~,[k Kern 

der Sehzelle. 

Fig. 8. 

szlr- ----

, , , 
scllL 

L:illgs~('hllitl durch t,ine 1il'lJtsinnzelle von 
Lith(lhiu~ fOl'fil'atus. Xach HE.':iSE. 

Vergr. !lOO fach. 

I Histal gr'}egenf' Ze-lle.l Si k Kern der Sf'h
~ell(', s,.h,;' S('ha1tzollp. 

Die Stiftchen des Saumes künnen noch Verschiedenheiten in der Färh-
barkeit der einzelnen Abschnitte aufweisen, als Ausdruck von Unterschieden 
ihrer physikalischen oder (und) chemischen Beschaffenheit. - So unter
scheidet man bei Drepanophorus spectabilis (HESSE ,I ;16) »innere« 
und >äußere« Stiftehen, d. h. die inneren Teile der Stiftehen sind dicker 
und dunkler gefärbt, auch kürzer als die iiußeren, die lang, pinselartig 

über die Zelloberfläche heraus-
Fig. ~. ragen. Ahnliches scheint u. a. bei 

b 

rt und b Querschnitte durch die distalen Lirhtsinn
zellen von Scutigera coleoptrata. Nach HESSE. 

Vergr. 700 fach. 
k' Kristallkörper, sck Kerne der Lichtsinnzellen. 

Amphioxus (HESSE 143) vorzu
liegen, wo sich die Stiftehen auch 
in je ein helles Fäserchen ver
liingern, also auch aus zwei Teilen 
bestehen. Xoch eine Reihe von 
Bildungen kann der Stiftchensaurn 
zeigen; so bei Heteropoden und 
vielen Arthropoden Basalknöpf
ehen ! Fig.~)' Zwischen diese 
Basalknüpfehen und den Zelleib 

schiebt sich häufig eine Zone ein, die HESSE (16;») als » Schaltzone« be
zeichnet und die durch feine Fäserchen gegliedert ist, die zu den Basal
knöpfchen ziehen und als » Neurofibrillen « angesprochen worden sind 
(Fig. 8, 10, 11). 

In sehr schüner Ausbildung zeigt sich die Scbaltzone z. B. bei Scuti
gera cOleoptrata (s. Fig. 9-11), wo man auch gleichzeitig erkennt, daß 
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ihr Vorkommen nicht an das der Basalknöpfchen gebunden ist, da bei 
starker Entwicklung der ersteren die Basalknöpfchen völlig fehlen. 

Alle diese Bilder haben äußerlich eine ganz frappante Ähnlichkeit mit 
den Basalapparaten von Flimmerzellen, und wie dort, so ist es auch hier 
nicht möglich, für die Menge Varianten in der Ausbildung, die die Histo
logie lehrt, sich it'gendeine physiologische Bedeutung vorzustellen. 

Das Aussehen der Stiftchensäume kann noch dadurch ganz erhebliche 
Änderungen erfahren, daß die einzelnen Elemente des Saumes einer Zelle 
sowie endlich die Säume mehrerer Zellen zu Gebilden verschmelzen, bei 
denen es schon tiefdringender vergleichend-morphologischer Studien bedarf, 
um sie auf den Archetypus des »Stiftchensaumes« zurückzuführen. 

So faßt HESSE (165) die Plättchensätze an den Lichtsinnzellen der 
Heteropoden als Verschmelzungsprodukte von Stiftchensäumen auf. Der 
distale, d. h. dem Augeninnern zugekehrte Teil dieser Lichtzellen, der» Sockel {( 

Fig. 10. 

Wuerschnitt durch die proximalen Lichtsinnzellen 
VOll Scutigera coleoptrata. Nach HESSE. 

Vergr. 700 fach. 
.'jchz Schaltzone, JlE Pigmentzellen , sck Kern der 

88hzellen. 

pt_._ . 

Fig. 11. 

~>!i sekt: : .. 
I : 

Längsschnitt durch die Lichtsinnzellen von Scuti
gera coleoptrata. Nach HESSE. Vergr. 700 rach. 

:j!i StiftchensaulU, sehE Schaltzone , pz Pigment· 
zelle. 

(GRENACHER), trägt einen ganzen Satz plättchenartiger Gebilde, die von vorne 
nach hinten übereinander stehen (s. Fig. 12). Die Plättchen verschmälern 
sich gegen ihr freies Ende hin und färben sich in je einem querverlaufenden 
Streifen an der Basis und in ihrer Mitte stärker, als in den übrigen Teilen. 
Gegen den Sockel sind sie nicht scharf abgesetzt. Eine feine Längsstreifung 
der Plättchen faßt HESSE als den sichtbaren Ausdruck des Ursprunges der 
Pliittchen aus Stiftchensäumen auf, die auch ohne dies aus vergleichend 
morphologischen Gründen wahrscheinlich sein würde. 

Sind es hier nur Gruppen von Sliftchen einer einzelnen Zelle, die durch 
ihre Verschmelzung Gebilde von eigenem charakteristischen Habitus bilden, 
so sind im Rhabdom der Arthropoden die Stiftchensäume mehrerer 
Sehzellen verschmolzen. 

Wie dieser Vorgang vonstatten geht, das kann man z. B. bei Scuti
gera coleoptrala (Myriapode) verfolgen. Die Sehzellen tragen hier im 
distalen Teile des Auges schöne Sliftchensäume mit breiten Schaltzonen, 
die Stiftchensäume det' einzelnen Zellen sind scharf voneinander getrennt 
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(Fig. 9). Diese scharfen Grenzen verschwinden in den proximalen Teilen 

des Auges und die Gesamtheit der Stiftchensäume bildet eine Einheit, ein 
.Rhabdom«, so daß der Stiftchensaum jeder Einzelzelle als »Rhabdomer« 
[RAY LANKESTERJ zu bezeichnen ist (Fig. 10). Auf Querschnitten des Hhab
doms kann man die einzelnen Rhabdomere noch ungefähr gegeneinander 
abgrenzen nach der Richtung der Streifung, die sie zeigen, und die eben 
der Ausdruck einer ursprünglichen Zusammensetzung aus )} Stiftchen« ist. 

Die Zahl der Zellen, die zur Bildung eines Hhabdom zusammentreten, 
ist verschieden, und dementsprechend kann auch seine Querschnitts form 
eine überaus wechselnde sein. 

Querschnitt durch das Sebepitbel von Pterotracbea mutica. 
Nach HESSE. 

1-5 Erste bis fünfte Gruppe von Sehzellen mit ibren Stifteben· 
säumen, sn Sehnerv. Der Pfeil zeigt die Richtung des Lic\lt· 

einfalles. 

Fig.13. 

Längsschnitt durch ein Omma "ull 

Lepisma saccharinum. :\a.l'h HE:"SE. 

Vcrgr. 7,1)0 fach. 

So stoßen bei L e pis m a (Fig. 13) (HESSE) im distrllen Teile des Auges 
vier, im proximalen drei Rhabdomere seitlich zusammen und bilden so ein 
Rhabdom, in dessen Mitte jedoch ein axialer Hohlraum bestehen bleibt 
(Fig. 14). Bei Machilis (Thysanure) treten auch vier Zellen zur Hhab
dom bildung zusammen, hier aber verschmelzen ihre Stiftchensäume d. h. 
ihre Rhabdomere vollständig, so daß ein llhabdom von X fürmigem Quer
schnitt entsteht. 

Bei der großen Mehrzahl der Arthropoden nehmen die sieben Seh
zellen, welche zur Bildung einer Retinula zusammentreten, auch alle an dem 
Aufbau des einen Rhabdoms teil. Es entstehen da die verschiedenartigsten, 
teils komplizierten Formen. 

Sehr verwickelte Formen zeigen z. B. die Iso P 0 den. Bei 0 n i s cu s 
murarius ist die Retinula ausnahmsweise aus 14 HetinuJazellen zusammen
gesetzt, das Hhabdom, welches sie bilden, hat auf dem Querschnitt die 
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eigenartige Form, welche Fig. 15 darstellt. Es erstreckt sich also eine 
Platte besonders färbharer Substanz, ein Rhabdomer, von der axialen Seite 
aus in jede Zelle hinein, allseitig vom Zellplasma. umgeben, bis auf die 
axiale Seite, an der die Verbindung mit den übrigen Rhabdomeren erfolgt 
(HESSE). Die wirkliche Form der Platte wird klar durch Kombination des 
Querschnittbildes Fig. 15 mit dem Längsschnittbilde Fig. 16. Hier sieht 
man auch, daß zwischen dem Rhabdomer und dem granulierten Zellplasma 
eine helle .Schaltzone. liegt, die von zahlreichen Fibrillen durchzogen wird. 

Fig.14. 

Querschnitt durch die vier distnlen Lichtsinnzellen 
z.weier Ommen von Lepisma s&ccharinum. 

Nach HESSE. Vergr. 750 fach. 

Fig.15. 

ch z 

Querschni tt durch die Retinula "on 0 ni s c u S 

mur a ri u s. Nach HESSE. Vergr. 400 fach. 
rlt Rhabdom, schz Schaltzone. 

Fig.16. 

__ 'z!. 

I'h 

MedianschniU durch eine Lichtsinnzelle von 0 ni S c u. 
murarins. Nach HESSE. Vergr. gOOfach. 

sEk Kern der SehzeUe, rh RhalJdom, sehz Schaltzone 
"/; Neurofibrille, bm Basalmembran, "/ Nervenfaser. 

Auch im übrigen Zellkörper sind fibrilläre Differenzierungen nachweisbar. 
Das eigentümlich plattenförmige Rhabdomer denkt sich HESSE (118) dadurch 
entstanden, daß die axiale Seite der Sehzellen sich eingefaltet hätten, und 
so die Teile des Stiftchensaumes, der diese Seite bedeckt habe, sich an
einander gelegt hälten und verschmolzen wären. Bei Aega sind die Platten 
mehrfach geteilt, von noch verwickelteren Formen als bei Oniscus, hier 
müßten dann schon mehrere derartige Faltungen stattgefunden haben 
(s. Fig. i7 und 18). 

Nicht nur der Querschnitt der Rhabdome, der von der Entstehungs
geschichte dieser Bildung erzählt, ist lehrreich, auch in der Längsansicht 
bietet sich manche bemerkenswerte Differenzierung. 
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So besteht z. B. die Retinula bei D ytiscus wie auch bei anderen 

Formen, z. B. bei Melolontha, aus drei Abschnitten: einem distalen kolbigen 

Teil, einem langen fadenartig dünnen Mittelstück und einem proxilllalen 

zylindrischen oder prismatischen Abschnitt. Bei D'y ti seil s ist nun da~ 

Rhabdom nicht auf diesen hinteren Abschnitt Ileschriinkt, sondcrn es setzt 

sich erkennbar durch den fadendünnen Vcrbindungsstrang zur vorderen 

Anschwellung fort und bildet dort eine ziemlich ansehnliche kolbige Masse, 

an der die Zusammensetzung aus mehreren llIwhdomeren nicht erkennhar 

ist, wie im hinteren Teile des Rhabdoms. 

Fig.17. 

Querschnitt durch eine Retinula VOll A {, gas pet: 
Nach HESSE. Vergr.270fach. (Nur eine der i Lkht

sinnzellen ist pigmentiert gezeichnpLJ 
rlt Rhabdom, hz hyaline Zellen. 

Fig.19. 

Querschnitt durch eine Retinula Vi/n l' a 1 ae mo !\ 

S quill". Nach HESSE. Vergr. UOOfach. 
.'>chz Schaltzone. 

Fi.~. j s. 

___ __ /If 

Mt'di:lllSthniH durch eiIle LichtsinnzP}!e VOll 

A E' g a ~ p e e. N :ttl. RU3"'L Yt'l'gr. 700 fad I. 
~i'llrQjil)J'illell) }I/ Xi~ryelJfol'tsatz. 1'11 Hlw1·

ilumel'. ;..;:7; I\"\.'rn dl'r Sellzelle, 

Solche Differenzierungen des Hhahdollis in seiner Uingsrichtung sind 

übrigens gar nicht so selten, sie linden sich z. ß. in der yersehiedenstclI 

Form bei den dekapoden Krebsen. ROSEN";TADT (1:3:~) berichtet hier von 

vielerlei Formen, die in ihrem Verlauf bald dicker, hald dünner werden. 

So ist z. B. das Hhabdom von Pagurus bernhardii an der Stelle, wo es 

sich an den Kristallkegel anschließt, ziemlich dick, verdünnt sich dann 

etwas, schwillt zu einer stärkeren Verdickung an und endl~t endlich mit 

einem dünnen basalen Stück; ähnliche Eigentümlichkeiten zeigen (ialatheil 

und Dromia. 

Bei den Dekapoden bietet das lthabdolll auch noch in annerer Be

ziehung bemerkenswertes: Man erkennt hier bei Palaemon squilla in Uings

schnitten dureh die Retinula eine merkwiirdige Schichtung (Fig. 20). die 

Mn SCHUtTZE seinerseits als Plättchenstruktur gerleutet hat. Die Schichten 
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sind ungleichmäßig, es wechseln hellere und dunkle. Die letzteren sind 
seitlich an den Sehzellen am dicksten, so breit, daß die Ansatzstellen zweier 
Nachbarscheiben sich berühren, die hellen Scheiben sind in der Mitte dicker 
und schärfen sich seitlich zu (s. Fig. 20). 

An dünnen Längsschnitten erkennt man, daß die dunklen Schichten 
aus feinen Fasern bestehen, die am Zellrande je ein Knöpfchen tragen. 

Fig. 20. Fig. 22. 

l\Il~tlia.Jlschnitt durch eine Retinula von P a1 a. e m 0 Tl 
S ~ u i lb. Naoh HESSE. Vergr. 900 fach. 

,..,ti Stiftchpllsaum, ::;chz Schalt-zone. 

Fig. 21. 

sxk 

Quer::lchnitt des Rhaudoms yon S q u i 11 a In an t i s. 
Nach HESSE. Vergr. 800 fach. 

Hfr Hba.buolll. $chz Schalhone, sz" Kern der 
SehzPlle. 

Lftngsschllitt durch zwei Gruppen von Sehzellen aus 
dem Mediana.uge von Eu s C 0 r p i u s eu r 0 p a e u s. 

Nach HESSE. Vergr. '00 fach. 
sti Stiftchellsaulll, 11ft Neurofibrillen, szlt Kerne VOll 

Sehzellen, JiTt rhaosphäre. 

llieran schließt sich eine »Schaltzone • mit 'ihren Fibrillen. Die dunklen 
Pl1ittchen sind also Stiftchensäume, in denen die Stiftchen zu Bündeln ver
einigt sind. Querschnitte des Rhabdoms (Fig. '19) geben entsprechende 
Bilder. 

Ganz lihnlich liegen die Verhältnisse bei S q u i II a man t i s, dessen im 
(Juerschnitt fast gen au quadratisches Ll.habdolll Fig. 21 darstellt (HESSE). 
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Nehmen bei den D e kap 0 den zwei verschiedene Substanzen am Auf
bau des Rhabdoms teil, so ist dies in anderer Form auch bei den Pha
la ngi den der Fall, deren Sehzellen überhaupt hüchst bemerkenswerte 
Eigenheiten zeigen und sieh nicht ohne weiteres dem bisher benutzten 
Schema einfügen, daß das Rhabdom ein Verschmelzungsprodukt VOll 

Stiftcqensäumen sei. Sie stehen darin übrigens unter den Arthropoden 
nicht allein. 

Die beiden Substanzen des Rhabdoms der P haI a n g i den unterscheiden 
sich mikroskopisch durch ihre sehr ungleiche Fiirbharkeit; die eine t'iirbt 
sich tief dunkelblau (mit Hämatoxylin), die andere hellblau. Aus diesel" 
weniger färbbaren Substanz besteht das zentrale Bhabdomer in seiner 
ganzen Länge. Die peripheren Hhabdomere bestehen bei der einen Grupp!: 
der Phalangiden (Leiobonumgruppe s. PURCELLI2:?) ganz· aus der stark 
färbbaren Substanz, bei der anderen Gruppe (Akantholophusgruppe) bildet 
diese nur die proximalen Teile, die distalen dagegen bestehen wieder a\l~ 

der schwach färbbaren Substanz. 

Hhabdome bei Arthropoden, die nicht als Verschmelzllngs
produkte von Stiftchensäumen gedeutet werden künnen. 

Wenn an einer saum- oder plattenartigen Differenzierung der Ober
fläche einer Sehzelle keine Streifung als Ausdruck der Zusammensetzung 
aus »Stiftchen. nachweisbar ist, so wird man doch nicht olme weiteres 
berechtigt sein, an der Stiftchensaum-Natul' der betreffenden Gebilde zu 
zweifeln, nachdem die außerordentliche Verbreitung dieser Einrichtung durch 
HESSE dargetan worden ist. 

Die innere Berechtigung einer solchen Schematisierung, die über die 
rein empirische Erfahrung hinausgeht, hürt aber auf, sobald nicht wenigstens 
das eine Kriterium gewahrt ist, das erforderlich ist, wenn man von einem 
umgewandelten Sliftchensaum reden will: die fragliche Bildung muß eine 
Umwandlung eines Stückes der Zelloberfläche darstellen. 

Bei den Isopoden war diese Annahme noch haltbar durch die Vor
stellung von einer Einfaltung der Zelloberfläche und Verschmelzung der 
Stiftchensäume dieser Faltenflächen (s. 0.), bei den jetzt zu erwähnenden 
Gruppen aber ist auch eine solche Deutung kaum mehr hinreichend. 

Es handelt sich zunächt um die Betinulrt einer Beihe von Insektell, 
bei denen die »Rhabdomeren « vüllig getrennt sind. Jede SehzeHe hat ihre 
eigene Einrichtung zur Rezeption des Lichtreizes, eine Einrichtung, die 
GRENACHER (4 t 2) ihr »Stäbchen « nennt. 

Bei Tipula haben diese »Stäbchen« ungefähr die halbe Länge der zu
gehörigen Sehzellen und sind nach vorne, der Richtung derselben folgend, 
gegen die Achse des Auges zusammengeneigt. Hier im distalen (vorderen) 
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Teil liegen sie auch der Zelloberfliiche (der axialen) un, so daß sie nur 
nach einet' Seite hin von der Zellsubstanz begrenzt werden. Proximal 
werden sie dünner und treten in das Innere der Zellen ein, ihr Ende läuft 
in eine feine Spitze aus (GRENACHER 4-2, S. 81). Noch vollständiger von 
der Zelloberfläche getl'ennt ist das »Stäbchen« der zentral gelegenen Seh
zelle, es bildet einen einfachen langgezogenen Kegel, der wie ein Nagel in 
die Achse der Zelle eingesenkt und also ringsum von Zellsubstanz umgeben 
ist. Ähnliche Bildungen fand GRENACHER (132) bei Ctenophora, N oto
necta, Forficula, bei mehreren Koleopteren und kurzfühlerigen Dip
teren: Tabunus, Hämatopota, Sarcophaga, Syrphus, Musca. 

Handelt es sich hier um andere Gebilde, als um verschmolzene 
Stiftchensäume, so geht doch die Rhabdombildung auch mit diesem anders 
gearteten Material vor sich. 

Bei Forficula sind die .Stäbchen< der einzelnen Retinulazellen noch 
nicht verwuchsen, doch lagern sich im distalen Zellende die 6 peripheren 
so zusammen, daß sie ein sechsseitiges hohles Prisma bilden, welches das 
»Stäbchen« der zentralen Zelle umschließt. 

Bei Saperda carcharias ist die Röhre, die durch Verschmelzung 
der 6 peripheren Stäbchen entsteht, wenigstens im vorderen Teil der Re
tinula geschlossen, und wieder verläuft das Stäbchen der Zentral zeHe in 
ihrer Achse. 

Eine ganz ähnliche Sonderstellung nimmt die zentrale Retinulazelle 
bei der Rhabdombildung der Phalangiden ein, auch in ihr entsteht das 
Rhabdom axial. 

Hat schon die Betrachtung der Lage bestimmter Rhabdomere zu ihrer 
SehzeHe die Vermutung nahegelegt, daß das Schema Rhabdomer = ver
schmolzener Stiftchensaum nicht immer zutreffen dürfe, so ergibt die histo
logische Untersuchung des Rhabdoms der Phalangiden eine positive andere 
Anschauung über die Natur der Hhabdomeren. 

Das Rhabdom hat hier eine wabige Struktur, auf seinem Quer· 
schnitt sieht man im allgemeinen vier Schichten von Waben. Zentrales 
und periphere Rhabdomere, die in so mancher Hinsicht vel'schieden sind, 
stimmen hierin völlig unter sich überein, an beiden ist der Wabenbau deut
lich. Aber auch das übrige Zellplasma ist wabig gebaut, und die Alveolar
schicht desselben, die dem Rhabdom anliegt, unterscheidet sich im Bau 
häufig nur durch ihr geringeres Lichtbrechungsvermögen von dem Rhabdom 
(PURCELL 122). 

Zu ganz derselben Auffassung gelangt WIDMANN (232) in bezug auf 
die Struktur der rezipierenden Elemente der Spinnen. Im Stäbchenteil der 
Lichtsinnzellen scheiden diese im ganzen Umfange ein Stäbchengebilde ab. 
Das Plasma der Zellen ist überall alveolär gebaut, besondere .Neurofibrillen« 
sind nicht nachweisbar, sondern nur längsgeordnete Reihen von Plasma-



76 X. Püller, Organologie des Auges. 

waben. Das» SUibchengebilde« stellt gleichfalls nicht die freien Endigungen 

von Neurofibrillen dar, sondern nur eine besondere Ditl'erenzierung des 

alveolaren Plasmas der Lichtsinnzellen, die darin besteht, daß am Rande 

der Zellen senkrecht zur Zellwand Reihen von stärker breehenden (sich 

dunkler färbenden) Alveolen entstanden sind, die von einem l\utikularsaum 

bedeckt werden. 

lJ) Zahl und Anordnuug' <ler Stifteheu. 

§ 20. Mußten die Unterschiede im feineren ßall der Lichtsinnzellen 

im allgemeinen hingenommen werden, ohne daß tins zurzeit ein Weg 

zum physiologischen Verständnis ihrer Bedeutung ersichtlich war, so sind 

bei Betrachtung der Zahl und Anordnung der Stiftehen an der einzelnen 

Zelle doch schon Ausblicke auf dies Verhiiltnis der beobachteten Unter

schiede zur vermutlichen Hühe der Funktionsfilhigkeit miiglich. Wir lIlachen 

Fig. 23. 

lili 

Einzelliges Pigmentbecherocell einer Planarie. StifLi.:heu
:-;aum nur an einer Seiü~ der Zelle, glatte 01Jfrfliiche (>hue 

Eiufaltung. Nach HE~cib:. 

sti Stiftchensaum, SE Sehzelle. 

Fig. ~', 

l'igmentbedH!ful'ell yon Tri::; t I) III um 
papillosull1. KUl'h HI-:s::-F. 

Zeigt liit: Yl~rgrößerullg der Fliic1w ;1l'~ 

Stiftcheus,tnms durch Einfaltungen. 

bei diesel' Betrachtung allerdings stets die Yoraus~8tzung uer Ij U Ci I i tat i

ven Gleichheit der Stiftchen der verschiedenen Zellen. l\ur unter diesel' 

Voraussetzung hat eine Vergleichung Sinn, die sich nur auf rein quanti

ta ti ve Unterschiede erstreckt, denn nur wenn die (Jualität überall die gleiehe 

ist, kann sie bei der Vergleichung als konstanter Faktor vernachliissigt 

werden. Diese Voraussetzung ist nun selbstverstiindlich tlagrant falsch, denn 

selbst mit unseren Methoden, die im Vergleich zu dem Problem iiußef'sl 

grob sind, künnen wir schon U n te rs chi cd edel' Stitlchen verschiedener 

Zellen untereinander nachweisen, die uns als S y ll1 P t 0 ltl e dafür gelten 

müssen, daß hier weitgehende qualitative Yerschiedt'nheiten bestehen. 

(Schluß a fortior'i ') 

Läßt daher hie und da die quantitative Betrachtungsweise im Stich, 

so liegt das nicht daran, daß sie prinzipiell unberechtigt w;(l'e. sondern an 

dem erwähnten Fehler, der bewußter Weise in die Deduktion eingeführt. 

aber zurzeit nicht aus ihr zu eliminieren ist. 
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Unsere Voraussetzung lautet zunächst, je mehr Stiftehen eine Zelle 
triigt, desto größer ist ihre Funktionstüchtigkeit. 

Wir müssen also in allen Veränderungen der Lichtzellen, die darauf 
abzielen, mehr Stiftehen unterzubringen, einen > Fortschritt« sehen und 
nach diesem Gesichtspunkt die Stiftchensehzellen ordnen. 

Es stehen dann am Anfang der Reihe Zellen, die nur an einem ganz 
begrenzten Teil ihrer Oberfläche Stiftehen tragen. Etwa eine flache Kappe 
von Stiftehen, wie dies z. B. bei Planaria torva (HESSE) (s. Fig. 23) oder den 
Gehirnaugen von Polyophthalmus pictus (HESSE) und noch sonst viel
fach vorkommt (Helix s. Fig. 21, Eucalamus). Wie eine Vermehrung der 

Fig. 25. 

lt 

Pigmentbecherocell von Dendrocoelum Iacteum. Aus 'rH. BEER. 

PilE Kerne der Lichtsinn'l..el1en, Phk »8ehkolben« der Sinneszellen, pbk Kern der Pigmentbecherzelle. 

Stiftchenzahl der einzelnen Zelle möglich ist, zeigen sehr anschaulich die 
Lichtsinnorgane von Polyophthalmus (HESSE), an den kleinen Seitenocellen 
hat der Stiftchensaum einige Ein- und Ausbuchtungen, die natürlich eint 
Oberflächenvergrößerung bewirken. An den großen Seitenocellen ist dieser 
Prozeß der Oberflächenvergrößerung derart fortgeschritten, daß die ganze 
dem Pigmentbecher zugekehrte Seite der LichtsinnzelJe fingerförmige Aus
zackungen trägt, die rings mit feinen Stiftehen besetzt sind. Ganz ähnliche 
Art der Oberflächenvergrößerung durch Faltenbildung findet sich nicht nur 
bei der nahe verwandten Armandia polyophthalma, sondern auch im Stamme 
der Plathelminthen bzw. Tristomum papillosum (HESSE S. Fig. 24-). 

Geht dieser Prozeß noch weiter, dann kommt es endlich zur Aus
bildung eigener Zellabschnitte, die nur durch dünne Verbindungen mit dem 
übrigen Zellkörper verbunden sind und auf ihrer Oberfläche (ganzen oder 
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nur auf Teilen) die Stiftchen tragen. Solche Sehkolben finden sich z. 11. 
in schöner Ausbildung bei Dendrocoelum lacteum unter den Plathelminlhell 
(s. Fig. 25). 

Fig. 2G. 

lIedianschnitt durch ein Umma des 
Komplexauges von Peripla.lleta 

orientalis. Nach Ih:sSl·:. 
Vergr. 700 fach. 

Fi.g. 27. 

o. h. 

9 
(] Ci[) 

0 ~ 
Verschiedenartige Anonlnllng- t1!'1' Stiftchßn~illlmü hei Arthropoden 

~:ldl Ih:~sl:. 

Bei der aufgeführten Formenreihe hatte]l 
die Differenzicrungen stets ihren Sitz an d,on 
distalen Tcilen der Lichtsinnzellen ; das ist nlwr 
nicht nötig. 

Unter den Arthropoden z. B. haben wil' 
alle möglichen Übergiinge von Zellen mit ein(T 
kleinen Stiftchenkappe am distalen Zellcnde. 
bis zu den abweichendsten Formen, die nJs 
"innere< Stiftchcnsäume (s. unten) bezeichnet 
werden. 

HESSE entwickelt die ganze Heihe in folgen
der Weise: Lichtsillnzellen, die nicht in epi
thelialem Verbande liegen, nehmen bliufig die 
Form von Fig. 27,1 an, wllhei sich der Stiftchen
saum über einen großen Teil der Zellobel'f1iiche 
verbreitet (Medianauge der Krustazeen, Stirnallge 
von Orc:l18,ella, Augen der Dipterenlarven). Ver
bleiben aber die Zellen im epithelirlien Verband!', 
so haben wir die folgenden Formen: Sliftchcll
saum nur arn freien ebenen distalen Ende 
(Fig. 27/" .fulus, Lilhohius), distales End!'. 

Zeigt die besonders scMn au.ge- kuppelfürmig \,orgewi'>lbt Fig. ''17 I', :-'til'lHllli'" 
bildeten seitlichen Stiftchensiiume 

der Lichtsinnzelhm. von Ilelophilus). Sliflchensiiume an den Sei!.cn-
wänden der Zellcn (Fig. n rl, 1', (, !/, /1 und i) und 

zwar entweder im ganzen Umfang der Zellen (llciophilus, Scolopendra. 
Ste a to da), oder auf zwei entgegengesetzten Seiten (l\'ebenaugen mancher 
Spinnen) oder nur auf einer Seite. Im lützteren Falle treten dann die 
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Stiftchensäume mit denen der Nachbarzellen in Verbindung und es kommt 
zur Rhabdombildung (z. B. Periplaneta s. Fig. 26). 

Endlich kann der Stiftchensaum ganz in die Nähe des Nervenfortsatzes 
rücken, so daß er sich gewissermaßen zwischen dü~sen und den eigent
lichen Zellkürper einschiebt, ein Beispiel solcher Anordnung liefert Bran
chiomma. 

Eine ganz eigenartige Anordnung haben die Stiftchensäume der Hiru
<Iineen, sie liegen hier nicht, wie sonst überall, an der freien Ober
lläche der Zellen, sondern in ihrem Innern, an den Wänden besonderer 
Hohlräume, Vakuolen, die HIlSSE dementsprechend als Stirtchensaumvakuolen 
1 lezeichnet. 

Bei Pontobdella liegen diese Vakuolen rings um den Kern herum, 
auch an der Seite der Lichtsinnzelle, die dem Nerveneintritt zugekehrt ist, 
hei anderen Formen ist ihr Vorkommen auf die dem Nerveneintritt ab
gewandte Seite der Zellen beschränkt. 

Die Gestalt der Vakuolen ist bei den einzelnen Formen (Genera, Spezies) 
recht verschieden, ebenso das Verhältnis der Vakuolengrüße zur ZeIlgrüße. 

Bei Pseudobranchellion findet sich nur eine Vakuole von eirundei' 
Gestalt, bei Piscicola eine durch Scheidewände vielfach zerklüftete Vakuole, 
deren relative Oberfläche daher wesentlich grüßer ist als bei Pseudo
branchellion. 

Sehr unregelmäßig gestaltete Vakuolen hat Pontobdella. Bemerkens
wert ist die Form der Vakuole bei Clepsine sexoculata, sie liegt hier in 
einem stäbchenartig ausgezogenen Teil der Zelle und ihre Gestalt ist dem
entsprechend die einer schmalen langen Rühre. 

Der Anteil, den die Vakuole am Aufbau der ganzen Zelle nimmt, kann 
sehr verschieden groß sein. Die Zusammensetzung der Vakuolenwandung 
aus einzelnen Stiftehen ist besonders durch ApATHY'S Untersuchungen sicher 
gestellt, die auch deutlich das Netz der» Neurofibrillen« zeigen, sowie seine 
Verbindung mit der einen Neurofibrille, die in die Zelle eintritt. 

Über die absolute Anzahl der Stiftehen, die eine einzelne Lichtsinn
zelle trägt, existieren keine Angaben, doch lassen sich aus den sehr ge
nauen Abbildungen von HESSE und ApATHY ungefähre Werte ableiten. 

So beträgt die Zahl der Stift ehen in den Lichtsinnzellen von 

PI h I . h { Dendrocoelum lacteum 
at e mmt en . 

Euplanana gonocephala 
Nemertinen { Drepanophorus spectabilis 

J Lepisma saccharinum 
Arthropoden I (distale Sehzellen) 

Periplaneta orientalis 

H" d' { Pseudobranchellion 
Iru !neen Hirudo 

ca. '12-1500 
ca. 14-1500 

ca. 8-900 

ca. 3000 
ca. 6000 

ca. 4000-5000 
ca. 25-26000 
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c) Die Bedeutung der Längen. und Dickenulltcrsdliede der Stiftcl1ell. 

§ 21. Die quantitativen UnterschiedE' in der Ausbildung der Stiftchen

säume beziehen sich aber nicht nur auf die Zahl ihrer Stiftchen in der 

einzelnen Zelle, es kommen auch weitgehende Cnterschiede in der Liinge 
und Dicke der einzelnen Stiftchen vor. 

Da liegt es sehr nahe anzunehmen. daB ein » Stiftehen « um so 
funktionstüchtiger ist, je länger es einerseits, je dünner es andererseits ist. 

Bei der Vergleichung eier Zellen eines Sehzellen-Verbandes untereinander 

wird sich dieser Gesichtspunkt auch als fruchthar erweisen, flir die Elemenl(~ 
einer einzelnen Lichtsinnzelle aber können wir ihn nuT' als müglich an

deuten. Es fehlt zurzeit gPl1ügendes -'Iaterial. 11m seine tatsächliche ße

rechtigung zu prüfen. 
Ein längeres Stäbchen enthält mehr labile lebendige Substanz; bei 

gleich hoher Erregbarkeit wird also in ihm die -'lenge des durch 
Lichtwirkung zerfallenden Stoffes in der Zeiteinheit gre,ßer sein, als in 

einem kleinen SUibchen. Es ist aber sehr unwahrscheinlich, daß diese 
Zunahme der Massenzunahme direkt proportional sein sollte. Zuniichst 

ist schon gar nicht gesagt, daß die Zunahme deI' labilen, Jichlzersetzlichen 

Substanz der Längenzunahme direkt proportional sein müßte, aber allch 
dies vorausgesetzt ist es physiologisch nicht einmal wahrscheinlich, daß 

die relative Menge der zerfallenden Substanz in beiden Füllen den gleichen 
Bruchteil der vorhandenen darstellt. Die verwickelten Verhältnisse der 

Selbststeuerung des StotTwechsels, der ltestitutionsbedingungen usw. lassen 

es vielmehr wahrscheinlich erscheinen, daß die Menge der auf gleich starken 
Reiz in der Zeiteinheit zerfallenden Suhstanz langsamer wiichst, als die 

Masse der zerfalls fähigen Substanz. Das yoluminiisere Stiibchen wiirde 
dann vielleicht nur schwerer erschiipfbar sein. 

Dies alles gilt nur für gl eie h ho h e Erregbarkeit und es würde uns 

danach verständlich sein) wenn eine Erhühung der Leistung der Lichtsinn
zellen bei gleicher Erregbarkeit durch eine Verrnehrung der Zahl, nicht 

eine Vergrüßerung der Dimensionen der » Stiftchen« erreicht würde. 
Nimmt mit dem Yolumen auch die Erregbarkeit zu, so gelten diese 

Ausführungen natürlich nicht und es künnte dann das grüßere Stübchen 

auch das ungleich funktionstüchtigere sein. 
Was die Dicke der Stiftchen anlangt, so werden ja dünnere insofern 

häufig als Ausdruck erhühter Funktionsfähigkeit angesehen werden dürfen, 
als sie auf gleichem Raum in griißerer Zahl stehen künnen, als dickere 

Elemente. Darum handelt es sich hier aber nicht, es fragt sich vielmehr, 

ob wir für das einzelne Stäbchen ein besseres Funktionieren, also in erster 
Linie eine höhere Erregbarkeit, eine niedrigere Reizschwelle annehmen 

dürfen, je dünner es ist. Bei der Diskussion dieser Frage ergeben sich 
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ganz analoge Schwierigkeiten wie bei der Diskussion der Bedeutung größerer 
oder geringerer Länge. 

Was das empirische Material anlangt, so existieren über die verschie
denen Dicken der Stiftehen keine genügenden Angaben, was bei den unter 
1 !t liegenden Dimensionen dieser Gebilde nicht wundernimmt. 

Über die Länge der Stiftehen ist etwas mehr zu sagen, doch sind 
auch hier die Angaben recht spärlich, wie so vielfach in bezug auf. ab
solute Werte. 

Es beträgt die Höhe des Stiftchensaums : 

bei Planaria torva 4. !t 
Dendrocoelum lacteUin 2 !t (größere Zahl wie bei Planaria torva) 
Planaria gonocephala 3,5 !t (Zahl etwa gleich der von Dendrocoelum) 
Spiol,5!t 
Ophryotrocha puerilis 

{ seitlich 4. !t 
an derselben Zelle . d M'tt m er I e 1,3 !l. 

Wenn übrigens im Vorstehenden und auch später von Unterschieden 
der .Erregbarkeit« schlechthin die Rede ist, so muß besonders betont werden, 
daß es sich hierbei um recht verschiedenes handeln kann. 

Die Verschiedenheiten der Erregbarkeit können ihren Ausdruck finden 

I. in Unterschieden der Reizschwelle, 
2. in Unterschieden der Reizhöhe, 
3. in Unterschieden der >relativen Unterschiedsschwelle«. 

Bei dem letzteren, äußerst wichtigen Punkte ist zu beachten, daß so
wohl der absolute Wert des Minimums der relativen Unterschiedsschwelle 
ein verschiedener sein kann, als auch, daß dieses Minimum bei verschieden 
hoher Intensität liegen kann, worüber weiter unten noch einiges zu sagen 
sein wird. 

d} DIe Richtung der Stiftehen. 

§ 22. Zu erörtern ist noch die Stellung der Stiftehen im Vergleich zu 
der Richtung des als Reiz wirkenden Lichtstrahls. 

Es ist offenbar gleichgültig, in welcher Richtung das Licht die 
Stiftchensäume trifft, denn wir finden sie ebenso in Stellungen, die der 
Richtung der Lichtstrahlen parallel, wie in solchen, die unter beliebigem 
Winkel gegen sie geneigt sind. 

Sehr verbreitet ist z. B. die transversale Stellung der Stiftehen. Es 
trifft dann nicht ein einzelnes Lichtbündel ein Stiftehen, und nur ein 
Stiftehen, das es der Länge nach durchsetzt, sondern eine Menge Licht
bündel treffen eine große Anzahl Stiftehen alle in ganz gleichmäßiger Weise. 
Der einzige Unterschied in der Reizung der Stiftehen, die der Lichtquelle 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Aufi. I. Teil. X. Kap. 6 
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am nächsten und jener, die ihr am fernsten liegen, beruht in der etwas 
geringeren Intensität des Reizes für die letzteren, da ja ein, wenn auch 
kleiner, Teil von den vorhergehenden Stiftehen schon absorbiert ist. 

Diese transversale Stellung der Stiftehen findet sich ungemein ver
breitet in den Rhabdomen der Arthropoden, bei denen Längsdurchstmhlung 
der Stiftehen wohl überhaupt nicht vorkommt. 

Es ist beachtenswert, daß die Durchstrahlungsrichtung der Stiftehen 
in demselben Sehorganen nicht an allen Stellen die gleiche zu sein braucht. 
So werden z. B. bei Helophilus (HESSE) die StifLchen in den peripheren 

Teilen des Auges mehr oder weniger 
Fig. 28. longitudinal durchstrahlt, im »Zen

Medianschnitt durch ein Auge von Lithobius 
forCicatus. Nach HESSE. Vergr.700fach. 

sti Stiftchensäume, "ji Neurofibrillen, "j Nerven· 
fortsatz, c Cuticula, bgk Kern einer Bindegewebs

zelle. 

trum « dagegen, dessen Sehzellen be
sondere Ausbildung zeigen, erfolgt die 
Durchleuchtung transversal. 

Noch auffälliger sind die Yerhält
nisse im Auge von Lithobius (Fig. 28). 
Hier sind alle Stiftehen so gestellt, daß 
das Licht sie quer durchsetzt, das ist 
aber in den Zellen am Boden des 
Augenbechers nur durch eine ganz 
besondere Einrichtung ermüglicht. Es 
geht von dem Zellkürper ein Fortsatz 
aus, der nicht sehr stark von der 
Richtung der Augenbecherachse ab
weicht und entweder an einer oder 
an zwei gegenüberliegenden Seiten 
einen Stiftchenbesatz trägt. Diese 
Stiftehen stehen nun also wieder senk
recht zur Einfallsl'ichtung des Lichtes. 

Auch das scheint irrelevant. ob 
das Licht die Zelle in der Richtung vom distalen zum proximalen End,~ 
durchsetzt oder, was anscheinend noch häufiger ist, vom proximalen zum 
distalen. 

Eine besondere physiologische Stellung scheinen die vertierten oder in
vertierten Sehorgane als solche nicht einzunehmen. 

Diese Erörterungen sind in weiten Grenzen unabhängig von der speziellen 
Vorstellung, die man sich über die Natur der Stiftehen macht. Sie setzen 
nicht voraus, daß die Stiftehen Neurofibrillen, vielleicht umgewandelte 
Enden derselben seien, ja sie verlangen nicht einmal unbedingt, daß wirk
lich die Stift ehen selbst die rezipierenden E1elllente seien. Wären n1imlich 
die Stiftehen nur leitende oder gar nur stützende Teile, so würde als 
aktiv, als rezipierend die zwischen ihnen liegende Substanz angesehen werden 
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dürfen, die durch die Stiftchen in schmale Streifen geteilt ist, die im all
gemeinen mit diesen nach Zahl und Länge übereinstimmen, in der Dicken
dimension allerdings Unterschiede aufweisen. 

Wesentlich ist also nur die Annahme, daß in der Zone des Stift
chensaums die Umsetzung des Lichtes in Erregung lebendiger Substanz 
erfolgt. 

e} Verschmelznngen der Rhabdome. 

§ 23. Gleichviel ob man die einzelnen Rhabdomere als Yerschmel
zungsprodukte von Stiftchensäumen oder umgewandelte Partien des Plasma
wabenwerkes ansieht: jedenfalls stellen die Rhabdome Verschmelzungs
produkte der Rhabdomeren dar, durch die eine organische Verbindung 
zwischen den Sehzellen einer Retinula hergestellt wird, über deren funk
tionelle Bedeutung schon einiges gesagt ist. Eine eng begrenzte Zahl von 
Zellen tritt durch das Rhabdom in nahe Beziehung, gewöhnlich sind es 
ja ihrer 7, manchmal mehr (14), manchmal weniger (3 und 4, s.o.). 

Dieser Verschmelzungsprozeß kann nun noch eine Stufe weiter gehen, 
und es können sich eine Anzahl Rhabdome zu einem höchst komplizierten 
Gebilde vereinigen. 

Dieser interessante Fall ist bei den Phalangiden realisiert. Die zwei 
natürlichen Gruppen, in die PURCELL (122) sie nach dem Bau ihrer Seh
organe einteilt, differieren wesentlich in bezug auf die Rhabdomverschmel
zung. Bei der Leiobonumgruppe bleiben die Rhabdome (d. h. die Ver
schmelzungsprodukte der Rhabdomeren von 4 SehzellenJ normaler Weise 
getrennl, nur hie und da findet man bei allen Arten einzelne Paare von 
Rhabdomen, man könnte sagen Zwillingsrhabdome. 

Dagegen ist es charakteristisch für die Akantholophusgruppe, daß der 
distale Teil des Rhabdoms (s.o.) mit allen oder doch den meisten der be
nachbarten Rhabdome durch Brücken von Rhabdomsubstanzen verbunden 
ist, so daß ein unregelmäßiges Netzwerk solcher Substanz auf der ganzen 
distalen Fläche der Retina entsteht (PURCELL 122). 

2. Lichtsinnzellen mit .Stäbchen«. 

§ 24. Es sind recht heterogene Dinge, die in dieser Gruppe unter dem 
rein formalen Gesichtspunkt zusammengefaßt werden, daß die lichlrezi
pieren den Elemente dieser Zellen in besonderen stäbchenförmig gestalteten 
Zellabschnitten lokalisiert sind. 

a} Plasmatische Stäbchen, in denen keine StUtzHbrillen nachweisbar sind. 

Diese Gruppe von Lichtsinnzellen steht jenen sehr nahe, bei denen 
überhaupt jede plasmatische Differenzierung im ZeHkörper fehlt, die man zur 
Rezeption des Lichtreizes in Beziehung setzen könnte (s. u.). Ihr Vor-

6* 
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kommen ist, nach den bisherigen Erfahrungen, auf die Polycladen, ~e
mertinen und einige Salpen beschränkt. 

So beschreibt HESSE bei Leptoplana tremclIaris Oerst zwei Typen 
von Lichtsinnzellen, die beide besondere stäbchenartig gestaltete Abschnitte 
besitzen, die nach ihrer Lage wohl als die Stellen angesehen werden müssen, 
an denen die Umsetzung des Lichtreizes in Erregung lebendiger Substanz 
erfolgt. Diese Stäbchen zeigen in ihrer ganzen Länge eine gleichmäßige 
faserige Zusammensetzung, irgend welche besonderen Differenzierungen sind 
an ihnen nicht zu finden. Ganz ähnlich sind unter den Ne me rt i n e n die 
Sehzellen von Eupolia delineata Holr. gestaltet. 

Etwas weiter geht die morphologisch nachweisbare Veränderung bei 
den Salpen. Die sog .• keulenfürmigen. Lichtsinnzellen \REDIKORZEW 214,) 
bestehen aus einem breiten stumpfen und aus einem schmalen spitzen Ende, 
welch letzteres als stäbchen artiges Gebilde sich vom Zellkürper unterscheiden 
läßt. Dieser Teil trägt in einer bedeutenden Verdickung der Zellmembran 
ein Charakteristikum, das der übrigen Zelle fehlt. 

Die Membranverdickungen der einzelnen Zellen verschmelzen unter
einander. Der äußeren Ähnlichkeit nach bezeichnet REDIKORZEW (214) recht 
unglücklich diese Membranverdickung als »llhabdomer« und die Gesamt
masse der verschmolzenen Membranen als »Hhabdom«. 

Eine Homologisierung mit den gleichnamigen Gebilden der Arthropoden 
kann wohl nicht ernstlich in Frage kommen, auch die Annahme einer Analogie, 
einer funktionellen Gleichheit, ist durch nichts gestützt. Solche Membran
verdickungen lassen sich viel eher mit den kutikularen Hüllen der Rühren
stäbchen der Kephalopoden und deren Verschmelzungsprodukten yergleichen 
(s. u.). 

b) Plasmatische Stäbchen mit einer Stützflbrille. 

Dieser Typus kommt bei Mollusken nicht selten vor: HESSE be
schreibt ihn bei Lima, Pecten und Spondylus. Bei den beiden letz
teren Formen sind die Stäbchen schlank, kegelfürmig. Ihr Aussehen gleicht 
völlig dem des Plasmas der Sehzellen. Am freien Ende sind sie yiel 
schmäler, als an der Basis. Durchzogen werden sie von einer geschlängelt 
verlaufenden Stützfibrille , die in der Literatur als »Neurofibrille « he
zeichnet wird, und sich durch den Zellkörper bis in den ~ervenfortsatz 
verfolgen läßt. 

Bei Lima squamosa ragen yon den Sehzellen aus kolbenfürmige 
Gebilde in den Hohlraum des Auges hinein. Sie bestehen aus fein granu
liertem Plasma, das ganz dem des Zell körpers gleicht. Die StützfibriJle 
im Innern verläuft häufig etwas gebogen und endet mit einer knüpfchen
artigen Verdickung. 
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Tafel l. 
Zu S.84. 

Querschnitt durch ein Bauch-Sinnesorgan des Palolo (Eunice viridis Gray). VergI'. 2~O nach 
Me I' ton (210 ). I Linse , sx Sinneszelle, xx Zwischenzelle , nsx Kern der Sinneszelle , nxx Kern 

der Zwischenzelle, bm Bauchmaf'i;, Im Längsmuskulatur. 

Fig.2. 
111 e x co i n d e t i i. Schnitt dUI'ch die Hctina, etwas schematisiert, als Beisp iel einet· Cephalo
podennctzhaut. VergI'. ~iiO nach Me rton (210). Im Limitans , st Stäbchen, sls Stäbchensockel 
der Schzelle, nl Kerne der Limitanszellen, sp spindeiförmige Anschwellung der Sehzellen, bm Basal-

membran, ns Kerne (leI' Sehzellen, nv Nervenfaser, bgf Blutgefäß, bx Bindegcwebszl'i len . 
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Fig. 3 a. Fig. 3 b. Fig. 3 c. 
Quersclmitlc durch die Stäbchenregion der Retina von I1l ex coindetii nach Merton (2lO). 

VergI'. 1000, zeigt die häufigsten Anordnungen der Stäbchenhüllen. 

V e dag "on Wilhelm Engelmann in Leipzig'. 
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c) Plasmatische Stäbchen mit einem BUndel von SttltzftbrllIen. 

Hierher gehören die Sehstäbchen der Seeste rne (PFEFFER 172). Die 
Lichtsinnzellen tragen ein zartes vergängliches, stark lichtbrechendes Ge
bilde, das Stäbchen, dessen Form als die eines Zylinders beschrieben wird, 
der in der Mitte etwas eingeschnürt ist. Ein Bündel feiner, dicht anein
ander liegender Fäserchen steigt in der Zelle auf, tritt in das Stäbchen ein 
und strahlt hier, gegen das distale Ende hin, pinselfürmig auseinander. 

d) Röhrenstäbchen. 

Diese Gebilde, die bei Würmern weit verbreitet sind, haben das ge
meinsame, daß sich an ihnen eine festere röhrenförmige Wand nachweisen 
läßt, die in ihrem Innern den plasmatischen Inhalt beherbergt, in dem die 
Stützfibrille eingebettet liegt. Die Röhrenstäbchen kommen in zwei Haupt
modifikationen vor: 

I. Bei N ereis, Hesione und Eunice enden die Röhrenstäbchen 
olIen gegen den Hohlraum des Auges. Die Stütz faser (.Neuro
fibrille«), die den hell gefärbten, schwach granulierten plas
matischen Anteil des Stäbchens durchzieht, endet frei ohne Ver
dickung (HESSE 126). 

2. Bei den Alciopiden kommt noch eine weitere Einrichtung hinzu: 
Die zylindrischen oder kolbigen Röhrchen enthalten in ihrem 
matt färbbaren plasmatischen Inhalt auch hier eine Stütz faser, 
aber diese endet nicht am Ende der Röhre, sondern tritt aus 
ihr ein wenig heraus und trägt ein merkwürdiges Köpfchen, 
das ihr aufsitzt wie ein Moosfrüchtchen seinem Stengel (HESSB 

126). Die Faser durchsetzt dies Köpfchen und endet mit einer 
feinen Spitze auf der anderen Seite (s. Fig. 29). 

e) Die zusammengesetzten Stäbchen. 

Den »Röhrenstäbchen. schließen sich in ihrem Bau die Stäbchen der 
K e p halo p 0 den r e tin a eng an. Sie sitzen einem besonders differenzierten 
Teil der Sehzellen auf, dem Stäbchensockel, der Pigment enthält. Dicht 
oberhalb der Sockel (d. h. am Auge orientiert nach innen) haben die 
Stäbchen kreisrunde oder elliptische Querschnitte, und ihrer Oberfläche sind 
Gebilde aufgelagert, die im Querschnitt halbmondfürmig aussehen und zu 
zweien, einander diametral gegenüberliegend, an den Stäbchen angeordnet 
sind. Körperlich betrachtet sind diese Gebilde also flache Rinnen, die dem 
Stäbchenteil der Sehzellen anliegen und wohl ähnlich aufzufassen sind wie 
die Hüllen der Röhrenstäbchen. 

Jedenfalls entbehrt die Auffassung, daß diese Hüllen als die Rhab
dome re bezeichnet werden dürften, jeder Begründung, dagegen spricht die 
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Tatsache, daß auch der Stäbchen sockel sowie die ganze übrige Sehzelle von 
einer relativ dicken, stark lichtbrechenden Hülle umgeben ist, für die kuti
kulare Natur der Stäbchenhüllen. 

Nach dem distalen Ende der Sehzellen hin verschmelzen die einzelnen 
Stücke der Stäbchenhüllen miteinander. 

In typischer Weise entstehen dadurch Gebilde von folgender Form )(, 
wenn sich die konvexen Seiten det' Hüllrinnen zweier benachbarten Zellen 
berühren. Treten noch zwei weitere Zellen hinzu, so eIttsteht ein vier-

kantiges, oder besser vierflügeliges Prisma )~(, das sich also aus vier ein

zelnen rinnenfürmigen Stücken zusammenselzt, die sich mit ihren konvexen 
Seiten zusammenlegen (GRENACBER 133). Wie bei den Phalangiden 
(s.o.) die Verschmelzungen der Rhabdome, so geht hier die der Hüllrinnen 
der Sehstäbchen in anscheinend unbegrenzter Weise weiter, und es ent
stehen so die bizarrsten Formen, wie sie z. B. Taf. I, Fig. 3 zeigt. Diese 
kutikularen Auflagerungen der Stäbchen reichen nicht bis an die Limitans 
heran, sondern werden von dem fast beutel artig gestalteten Ende der 
Stäbchen überragt, in dem Pigment in mehr oder minder großer Menge 
angehäuft ist (s. Taf. I, Fig. 2). 

f) Llehtsinnzellen der Wirbeltiere: .Stäbchen«o und .Zapfenzellell«. 

§ 25, Eine eigenartige Stellung nehmen die Lichtsinnzellen der Wirbel
tiere ein, die von allen derartigen Gebilden bei Wirbellosen durchaus ver
schieden sind, im Habitus höchstens mit den Lichtsinnzellen der Kephalo
poden verglichen werden könnten und unter der Bezeichnung der Stäbchen
und Zapfenzellen Gegenstand zahlreicher Untersuchungen geworden "ind. 

Morphologisch sind sie durch recht verwickelte Verhältnisse charak
terisiert, die wir einfach als solche hinnehmen müssen, ohne sie im ein
zelnen mit bestimmten physiologischen Eigentümlichkeiten in Zusammenhang 
bringen zu können. Gerade hier läßt die physiologisch-anatomische Be
trachtungsweise völlig im Stich. 

Es wäre niemals möglich gewesen, aus dem Bau eines Stäbchens 
auf seine außerordentlich niedrige Reizsch welle zu schließen, oder die 
Funktion der Stäbchen als farbenunempfindlichen Helldunkelapparat 
auch nur möglich erscheinen zu lassen. Was die Morphologie uns in bezug 
auf die Typen der Lichtsinnzellen gibt, ist nur die Möglichkeit einer äußer
lichen Kl a ssifika tion, die nichts mit einer Gruppierung zu funktionell 
einheitlichen Typen zu tun hat. 

Die vergleichende Histologie der Lichlsinnzellen zeigt uns vi el ll1 ehr 
verschiedenartige GestaItungen, als wir aus funktionellen Gründen erwarten 
könnten. Ob diese Tatsache in dem Sinne zu deuten ist, daß wir nur 
noch nicht die genügende Anzahl funktioneller Bedingungen kennen. um 
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Die Lichtsinnzellen. 

Fig. 29. 

Röhrenstäbchen der Aleiopiden. Aus TH. BEER. 

Fig. 31. 

I 1I III IV 

Zapfen von der Plötze (Leueiseue rutilus) nach GREEn" 

1 Großer Zapfen. a Außenglied (unvollständig), b Ellipsoid. 
e Myoid, d Kern. e Faser. f Hlllle. g Membrana limitans ex
tern.. II schlanker Zapfen. III kleiner Zapfen. I V Doppel-

zapfen. 

Fig. 30. 
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Stäbchen und Zapfen vom Barsch 
(Perca flnviatilis). 

I einfacher Zapfen. a granuliertes 
Ellipsoid, b Hfllle. 11 SUbchen. 
a Außenglied, b Ellipsoid, e faden
förmiger Teil de. Innengliede., 
d Zwischenscheibe • e Stäbchen
faser mit Kern und Endkügelchen. 



88 X. Pütter, Organologie des Auges. 

alle morphologischen Typen als sichtbaren Ausdruck physiologischer Gruppen 
interpretieren zu können, oder ob wir hier wirklich wieder vor einem der 
zahlreichen Fälle stehen, in denen dieselbe funktionelle Aufgabe auf 
ver schi ed en e n Wegen gelöst ist, die in einer verschiedenen Gestaltung 
ihren Ausdruck finden, kann man ja nicht zwingend entscheiden, doch ist 
die letztere Deutung wohl die wahrscheinlichere. 

Jedenfalls fallen zurzeit die Betrachtung der >Stäbchen <- und »Zapfen

zellen. unter morphologischen und unter physiologischen Gesichtspunkten 
weit auseinander. 

Wir wollen uns zunächst einen Überblick übel' die morphologischen 
Typen der Lichtsinnzellen der Wirbeltiere verschaffen. 

Die Bezeichnung dieser Zellen als » Stäbchen« - und »ZapfenzeHen « 

knüpft nur an die speziellen Gestaltungsverhältnisse einer Heihe von Wirbel
tieren an, aber die Vorstellung, daß man all e SehzeHen bei Wirbeltieren 
unter eine der beiden Rubriken einordnen könnte, ist außerordentlich ver
breitet, so daß man sich stets bemühte, um jeden Preis das Schema 
durchzuführen, auch wenn man offenbar den Tatsachen damit Gewalt an
tut. Gelegentliche Hinweise auf das Unzweckmäßige dieser Art der Schema
tisierung haben keinen Erfolg gehabt. 

Wir wollen die alten Namen völlig fallen lassen, die "iel Y erwirrung 
gestiftet haben, und einfach das Problem diskutieren: Wie lassen sich di(~ 

Lichtsinnzellen der Wirbeltiere zwanglos klassifizieren, wenn man als klassi
fikatorisches Moment lediglich den Bau der Zellen verwendet? 

§ 26. Die zahlreichen Einzelheiten, die im Bau der Sehzellen zu 
unterscheiden sind, geben genügende Anhaltspunkte für eine Einteilung. Wir 
können zunächst vier Hauptmoment~ benutzen: 

1. die Außenglieder, 
2. die Innenglieder, 
;~. die Zellkörper und 
4. die Art der Verbindung dei' Zellkörpel' mit den 

zentripetal gelegenen Ganglienzellen. 

Die Au ß eng I i e der sind sehr verschieden gestaltet, sie können zylin
drisch sein, wie es für die »Stäbchen « z. B. beim Menschen, bei der Ratte, 
bei vielen Fischen, beim Frosch usw. zutrifl't, wie sie aber auch die 
»Zapfen« aus der Fovea centralis des Menschen zeigen und ebenso die 
meisten »Zapfen« aus der Retina der Taube und z. B. der Geckonen. Sie 
können andererseits kegelfürmig gestaltet sein, d. h. die Form zeigen, die 
für die • Zapfen « in der Netzhautperipherie des Menschen, die ferner für 
viele Sauropsiden (Chamäleon, Eidechse, Sperling usw.) bekannt, und Ober
haupt bei sehr vielen der Gebilde, die üblicherweise als Zapfen bezeichnet 
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werden, z. B. bei Perca und anderen Fischen, bei Rana, Triton usw. in 
charakteristischer Weise vorhanden ist. Mit den Bezeichnungen >zylin
drisch« und »kegelförmig« sind natürlich nur zwei besonders typische 
Formen herausgegriffen, zwischen denen mancherlei Übergänge vorkommen 
können und auch vorkommen. Jedenfalls aber muß man noch als beson
dere Gruppe die Außenglieder mit fadenförmig ausgezogenem Ende hinstellen, 
wie sie z. B. beim Hecht (Esox) vorkommen und sich auch unter den Am
phibien, z. B. bei Siredon pisciformis finden. 

Die In n en glied erbieten noch weit größere tiefgreifendere Unter
schiede in den einzelnen Wirbeltierklassen. Bei den Außengliedern handelte 
es sich im wesentlichen nur um Unterschiede in der Form, während der 
Bau keine Besonderheiten aufwies: die Außenglieder bestehen aus stark 
lichtbrechender Substanz, die in frischem Zustande anscheinend überall 
homogen erscheint und vielfach durch Sehpurpur oder ähnliche Farbstoffe 
gefärbt ist. Die Innenglieder aber bieten stels noch morphologische Be
sonderheiten. 

Was zunächst die Formen anlangt, so gilt als ein sehr typischer Fall 
die Gestaltung, bei der das Innenglied dicker als das Außenglied und von 
bauchiger Gestalt ist. So trifft man es bei den »Stäbchen« des Menschen 
und des Schweines, bei den »Zapfen« der Netzhautperipherie des Menschen, 
den .Zapfen. der meisten Fische, der Amphibien und Säugetiere, auch 
eine der beiden Stäbchenarten des Frosches hat derartige, leicht bauchige 
Innenglieder. Demgegenüber fehlt es auch nicht an Formen, deren Innen
glied dünner als das Außenglied ist, im extremen Falle sogar fadenartig 
dünn ist, wie dies bei den ,Stäbchen«-Innengliedern der Fische der Fall 
ist. Viel dünner als das Außenglied, wenn auch nicht gerade fadenförmig, 
sind die Innenglieder der grünen Stäbchen des Frosches. 

Auch der Fall ist realisiert, daß kein nennenswerter Unterschied in der 
Form und Dicke zwischen Innen- und Außenglied besteht, z. B. bei den 
,Stäbchen« der Ratte und des Sperlings. Auch bei den »Zapfen« aus der 
Fovea centralis des Sperlings sind die Innenglieder von demselben Durch
messer, wie die Außenglieder an der Basis, und erfahren nur gegen die 
Limitans externa hin eine geringe gleichmäßige Verjüngung. 

Was den Bau der Innenglieder anlangt, so enthalten sie. zunächst 
anscheinend alle ein Gebilde, das wir als Eil i ps oi d bezeichnen wollen, 
obgleich seine Gestalt nur selten diese Bezeichnung rechtfertigt. Über die 
Bedeutung dieses Gebildes ist nichts bekannt, die Gestalt wechselt von der 
einer Halbkugel (Stäbchen von Rana) zu der eines Ellipsoids (z. B. Zapfen 
der Plötze oder des Sperlings) oder der eines Zylinders mit schwach ge
wölbten Endflächen (Stäbchen vom Sperling). In der Literatur ist dieses 
Gebilde unter sehr verschiedenen Namen beschrieben (vgl. GREEFF). Vom 
Standpunkte einer vergleichenden Betrachtung aus bietet es nichts inter-
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essantes. Außer dem Ellipsoid finden sich in vielen Innengliedern , soweit 
sie zu sogenannten ,Zapfen« gehören, t"ilkugeln, die häufig durch Lipo
chrome gefärbt sind. 

Fig. 32. 

Innenglieder eines Zwillings-
zapfens "om Barsch. 

In derselben Vergrößerung wie 
Fig. 30 und 31. Die Innen· 
glieder sind miteinander ver· 

schmolzen. 

Fig. 3:l. 

I ] R 
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..A. B . 

:':;ehelemente- des Frosches nach GREEF!' • 

. 1. Lichtfrosch, B. Dunkel frosch, C. rotes (I) und grünes (II) Stäbchen. 
<I Fortsätze der Pigmentzellen , b Außenglieder der Stäbchen, c helle 
Zwischenscheibe, d Innenglied mit. StäbcheneJlipsoid, .f Stäbchenkorn, 
!i Zapfenaußenglied, "Zapfeninnenglied, i Zapfenellipsoid, /; {)Ikugel, 

l Zapfenkorn, J,. cxl. Lirnitans cxterna. 

Auch die weiteren Struktureigentümlichkeiten 
der Innenglieder , das Vorkommen noch anderer 
sphäroidischer Körper außer t"Htropfen und Ellipsoid 
haben zurzeit nur ein speziell histologisches Inter
esse, und können daher hier nicht näher be
sprochen werden. 

Die Zellkörper bieten bei vergleichender Be
trachtung wenig bezeichnendes für eine Einteilung. 
Sie bestehen stets aus einer kugligen oder ellip
soidischen Anschwellung, die den Kern enthält, der 

nach Größe und Chromatinverteilung große Verschiedenheiten zeigen kann, 
ohne daß hierauf typische Unterschiede basiert werden könnten. Etwas 
charakteristischer ist die Art der Verbindung dieses kernhalLigen Zell-
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abschnittes, mit den Endelementen, den Reizrezeptoren einerseits, anderer
seits mit jenem Zellabschnitt, der die Verbindung mit den zentripetalen 
Ganglienzellen vermittelt. 

Diese Verbindungsstücke können entweder fadenarlig dünn sein oder 
einen nennenswerten Durchmesser besitzen. Es kann der Kernabschnitt 
ohne Schaltstück auf die Endelemente folgen, wie das zum Teil bei den 

Fig. 34. 
A B 

a 

IV V 

III I 11 

Zapfen der Froschnetzhaut nach GREEn', 

A in Dunkelstellung: I Hauptzapfen mit stark gestrecktem Myoid, IJ Nebenzapfen; B in extremer Licht· 
_tellung, 1I einfacher Zapfen mit Ölkugel, IIJ Doppelzapfen , nur der Hanptzapfen hat eine Ölkngel. 

1 F kleiner einfacher Zapfen mit Ölkngel, V einfacher Zapfen ohne Ölkugel, a Ellipsoid, 

»Zapfen« vieler Tiere, z. B. des Menschen außerhalb der Macula lutea, 
bei den Sauropsiden, Amphibien und Fischen, ebenso auch bei den Stäb
chen des Frosches und manchen der Selachier der Fall ist. Es kann 
dieses SchaUstück zwischen Endelement und Kernstück lang ausgezogen 
sein, wie z. B. bei den .Stäbchen. der Säugetiere, bei den .Zapfen« aus 
der .Macula lutea des Menschen wie vieler Säugetiere mit Area centralis, 
bei den .Zapfen« der Area centralis der Vögel. Die sogenannten HENLE'schen 
Fasern sind ja nichts anderes, als derartige lange, meist fadenartige Schalt
sHicke. 
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Die Länge dieses Schaltstückes sowohl wie die Länge des Verbindungs
stückes des Kernbezirkes mit dem zentripetalen Endapparat der Lichtsinn
zeHe ist ganz offenbar von Verhältnissen der räumlichen Anordnung abhängig, 
worauf wir weiter unten noch zurückkommen. 

Endlich ist klassifikatorisch wichtig die Art und Weise, wie das End
element mit den zentripetalen Ganglienzellen in Verbindung tritt. Hier gibt 

Fig. B:;. 

A 

J II 1II 

:-:Uibchen und Zapfen yom Sperlillg 
nadl GllEEFF. 

A Nahe der Peripherie: 1 Zapfen mit ")lku~·clll. 
I I Doppelzapfen, nur der Ha.utzapfen hat eine 
(Ilkugel , Ifl Stäbchen; lJ Zapfen an", rh-l' 

Fovea centrali:". 

B 

es, so viel wir bisher wissen, nur zwei Arten der Verbindung. Entweder 
endet die Lichtsinnzelle mit einem Endknopf, dei' mit den Dendriten einer 
.inneren Kürnerzelle«, d. h. einer der nächsten zentripetalen Ganglienzelle 
in Verbindung tritt, wobei es charakteristisch ist, daß eine große Anzahl 
von Sinneszellen mit einer Ganglienzelle in Verbindung tritt; oder die 
Endigung der Sinneszelle hat den Charakter eines 0 end r i t e n, der mit den 
Dendriten einer zentripetalen Ganglienzelle funktionelle Verbindungen eingeh\.; 
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ob diese anatomisch als Verbindungen per continuita.tem oder percontiguitatem 
anzusehen sind, kann für unsel'e Zwecke dahingestellt bleiben. Für die 
Verbindung dieser dendritisch endenden Sinneszellen ist bezeichnend, daß 
sie meist nur mit je einer zentripetalen Ganglienzelle erfolgt, nur die so
genannten Riesen-Bipolaren können mehrere dendritische Fußstücke von 
Sehzellen aufnehmen. 

§ 27. Läßt man die Formverschiedenheiten der Zellkörper als zu 
wenig typisch beiseite, und verwendet nur die Formen der Außenglieder, 
Innenglieder und Fußstücke zur Gruppierung, so ergeben sich folgende Kom
binationsmöglichkeiten. 

Außenglied : Zylindrisch, konisch oder fadenförmig = 3 Möglichkeiten. 
In n eng li e d: Zylindrisch, bauchig, fadenfürmig = 3 » 

Fuß stück: Knopfartig oder dendritisch = 2 » 

Das gibt als Zabl der möglichen Kombinationen 3·3·2 = 18. Nicht 
alle Kombinationen sind bekannt, die folgende Zusammenstellung zeigt nur 
10 Gruppen von den 18. 

Wenn man in dieser Art vorgebt, so erhält man Gruppen, die unter
einander schon immerhin mehr morphologische Merkmale gemeinsam haben, 
als in den Bezeichnungen .Stäbchen« und »Zapfen« liegt, wenn man diese 
als Universalbezeichnungen für die Sehelemente der Wirbeltiere verwendet; 
trotzdem enthalten auch die derart aufgestellten 1 0 Gruppen von Sehele
menten jede noch recht verschieden gestaltete Elemente. Was aber be
deutsamer ist, das ist der Umstand, daß in diesem Schema noch keines
wegs alle bekannten Sehelemente der Wirbelliere zwanglos untergebracht 
werden können, z. B. die Sehelemente von Petromyzon, Siphonops, Typhlops, 
Talpa, die (roten) .Stäbchen« des Frosches, lassen sich ohne Gewalt kaum 
in irgendeine der Gruppen einordnen. 

Morphologische Klassifikation der Lichtsinnzellen der 
Wirbeltiere. 

I. Außenglieder zylindrisch: 

a) Innenglieder zylindrisch: 

1. Fußstück knopfartig: z. B. sogenannten .Stäbchen« der Ratte 
(Fig.37), .Stäbchen. der Selachier. 

2. Fußstück dendritisch: z. B .• Stäbchen« vom Sperling, .Zapfen« 
der Makula beim Menschen (Fig. 38 VI). 

b) Innenglieder bauchig: 

3. Fußstücke knopfartig: z. B. »Stäbchen« des Menschen. 
4. Fußstücke dendritisch: z. B. .Zapfen. der Taubenretina. 
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c) Innenglieder fadenfürmig: 
5. Fußslücke knopfarlig: z. B. »Stäbchen« von Perca (Fig. 30 LI), 

Esox, Chondrostoma. 
6. Fußstücke dendritisch: z. B. grüne »Stäbchen « des Frosches. 

11. Außenglieder konisch: 

a) Innenglieder zylindrisch: 
7. Fußstücke dendritisch: z. ß. »Zapfen« aus der Fovea centralis 

des Sperlings, » Stäbchen« von SiredOl1. 

b) Innenglieder bauchig: 
8. Fußstücke dendritisch: z. B. »Zapfen« heim Menschen außerhalb 

der Macula lutea, Vögel außerhalb der Area, »Zapfen c vieler 
Fische usw. 

Ur. Außenglieder fadenfürmig: 

a) Innenglieder zylindrisch: 
9. Fußstücke dendritisch (?): z. B. »Zapfen« von Esox. 

b) Innenglieder bauchig: 
10. Fußslücke dendritisch: z. B. »Zapfen« von Siredon. 

§ 28. Wir kommen also zu dem Resultat, daß man von morpho
logischen Gesichtspunkten aus eine ganze Menge Typen von Sehzellen auf
stellen muß, daß aber eine Einteilung in Stäbchen und Zapfen für ver
gleichende Zwecke ganz unbrauchbar ist, da die bei den Kombinationen von 
Eigenschaften, die in dem extramakularen Bezirk der menschlichen Retina 
vorkommen und zur Aufstellung der beiden Typen geführt haben, keine 
notwendigen Verbindungen der einzelnen Elemente: Gestaltung der Außen
und Innenglieder, des Fußstückes, darstellen, daß diese Elemente vielmehr 
in sehr verschiedenartigen Kombinationen auftreten künnen. 

Morphologisch finden wir eine Vielheit der Typen und es ist lediglich 
eine Sache des Taktes, wieviel derartige Typen man aufstellen will. 

Ist es aber vielleicht möglich, von physiologischem Gesichtspunkte aus 
eine Gruppierung vorzunehmen, die weniger auf die äußerlichen Momente 
der Gestaltung als auf die Leistung Wert legt und so zu einer einheit
licheren Auffassung führt·? 

Es scheint wohl, daß ein solcher Versuch Erfolg haben könnte. 
Wir kennen durch die Untersuchungen am Menschen, die uns hier 

auch für die Zwecke der vergleichenden Physiologie leiten müssen, tief
greifende physiologische Unterschiede zwischen den verschiedenen Bezirken 
der Retina, die parallel gehen mit den baulichen Verschiedenheiten, mit 
den Unterschieden in der Verteilung von »Stäbchen« und »Zapfen<. 

In drei Punkten unterscheiden sich bekanntlich Netzhautperipherie und 
Macula lutea funktionell wesentlich voneinander. 
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In dem Schwellenwert, in der Fähigkeit Formen oder Bewegungen zu 
sehen, und in der Farbentüchtigkeit. 

Die Netzhautperipherie hat ungemein niedrige Schwellenwerte, so daß 
unterhalb einer gewissen Lichtintensität sie allein die Lichtempfindung ver
mittelt, während das Zentrum schon nichts mehr sieht. Die Netzhautperi
pherie hat ferner ein relativ hohes Vermögen in der Wahrnehmung von 

Fig. 36. 

I II II1 

Stäbchen und Zapfen vom Schwein nach GREEFF. 

I isoliertes Stäbchen, II isolierter Zapfen, 
III Gruppe von Stäbchen und Zapfen. 

Fig. n 

Stäbchen der Ratte nach GREEFF. 

Dicke der Stäbchen 0,75 IJ., Außenglied etwa 
dreimal so lang wie das Innenglied. 

Bewegungen, dagegen sehr geringe Fähigkeiten wenn es sich um das Er
kennen von Formen handelt; gerade umgekehrt wie das Netzhautzentrum, 
bei dem die Fähigkeit Formen scharf getrennt zu erkennen in höchstem 
Maße entwickelt ist. 

Die Farbentüchtigkeit ist in der Macula lutea am größteß, um von da 
nach außen abzunehmen, wobei zuerst die Fähigkeit erlischt, Grün und Rot, 
später die, Blau und Gelb zu erkennen. Welche anatomischen Befunde 
gehen diesem physiologischen Verhalten parallel? 
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Die Höhe des Schwellenreizes ist eine Eigentümlichkeit , die wir in 
erster Linie auf das Endorgan beziehen müssen, auf den Teil der Sehzelle, 
in dem der Lichtreiz in Erregung lebendiger Substanz umgewandelt wird, 

Fig. 38. 
1"1 

v 

IV 

JlI 
J[ 

I 

Zapfen aus verschiedenen Gegenden der Netzhaut des 'Menschen nach IJ HE EI-T. 

1 Dicht an der Ora serrata, II 3 mm von der Ora serrata. J II 1I1itte zwischen Ora serrata und PapilIa, 
I r Peripherie der Macula lute., r Macnla lutea, VI Fovea centralis. 
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und hier finden wir denn entsprechend der Abnahme des Schwellenreizes 
nach der Peripherie hin eine Zunahme der als >Stäbchen« bezeichneten 
Elemente, während die Macula lutea, deren Schwellenreiz am höchsten ist, 
nur sogenannte »Zapfen« enthält. 

Es ist nicht ohne weiteres zu behaupten, daß der niedrige Reizwert, 
bei dem die Peripherie schon Lichtempfindungen vermittelt, nur auf der 
außerordentlich tiefen Reizschwelle des einzelnen ,Stäbchens« beruht, es 
könnte auch die Verbindung zahlreicher Elemente mit einer zentripetalen 
Ganglienzelle derart wirken, daß durch Summation einzerner Erregungs
zustände, die einzeln nicht stark genug wären die Ganglienzelle (Bipolare) 
zu erregen, eine wirksame Erregung zustande käme. 

In diesem Sinne sprechen deutlich die Erfahrungen über die Schwellen
werte verschieden großer Objekte. Es war lange bekannt, daß bei gleicher 
Helligkeit Objekte von größerer Fläche gesehen werden, während kleine 
unsichtbar sind, und P,IPER (193 a) konnte feststellen, daß für das dunkel
adaptierte Auge, d. h. für den Stäbchenapparat der Reizwert eines Ob
jektes proportional der Quadratwurzel der Flächengröße des Netzhautbildes 
wächst. 

Jedenfalls ist die Funktion des Formensehens bzw. Bewegungs
sehens nicht als die Leistung eines einzelnen Sehelementes verständlich, 
mag dies ein »Zapfen« oder ein »Stäbchen« sein. Der Unterschied im 
Formen und Bewegungssehen muß offenbar in der Art der Verknüpfung der 
Endelemente mit den zentripetalen ZeUen seine Ursache haben. Auch hier 
liefert die Histologie den erwarteten Unterschied von Peripherie und Zentrum. 
Die Art der Verbindung einer Lichtsinnzelle kann man aus dem Bau ihres 
Fußstückes erkennen: die Sehzellen, deren Fußstück knopfartig endet, stehen 
in größerer Zahl mit einer Bipolare in Verbindung, die dendritischen Fuß
stücke verbinden sich meist nur einzeln mit einer Bipolare, nur die Riesen
bipolaren nehmen mehrere dendritische Fußstücke auf. 

Ohne weitere Spekulationen darüber durchzuführen, wie es kommt, 
daß die Wirkung einer summierenden Leitung als Bewegungssehen, die einer 
isolierten Leitung als Formensehen zum Ausdruck kommt, wollen wir diesen 
Parallelismus zwischen Form und Funktion hinnehmen und danach unsere 
vergleichenden Vorstellungen über die wahrscheinlichen Leistungen der ein
zelnen Netzhäute und Netzhautpartien einrichten. Die Prinzipien, nach 
denen eine Vergleichung der Leistungen verschiedener Sehepithelien möglich 
ist, werden weiter unten auseinandergesetzt werden, hier handelt es sich 
nur um die Möglichkeit einer physiologischen Gruppierung der Sehzellen. 

Wie aus dem Vorstehenden hervorgeht, kann man die Stäbchen de
finieren als Sehelemente mit sehr niedriger Reizschwelle und summierender 
Leitung, die in einem knopfförmigen Fuß stück ihren Ausdruck findet. Nur 
das zweite Moment ist histologisch feststellbar. 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Aut!. 1. Teil. X. Kap. 7 
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Die Zapfen würden dann deflniert sein als Sehelemente von hohem 
Schwellen wert und isolierter Leilung, die in einem dendritischen Fußstück 
ihren Ausdruck hat. Da wir die Höhe der IteizschweJle der Sehelemente 
der Tiere nicht kennen, weder absolut im Vergleich mit der des Menschen, 
noch relativ zum Vergleich der verschieden gestalteten Elemente derselbell 
Netzhaut, so können wir stets nur das eine der beiden Kriterien fest
stellen, das knopffürmige oder dendritische Fußstück. Einer theoretischen 
Überlegung erscheint aber der Zusammenhang von niederer Reizschwelle 
und summierertder Leitung einerseits, von hoher Heizschwelle und isolierter 
Leitung andererseits keineswegs als notwendig, wir können uns recht gut 
vorstellen, daß ein Sehelement mit niederer lteizschwelle auch isoliertt) 
Leitung hätte, und umgekehrt, daß Sehelemente von hoher Reizschwelle 
summierend abgeleitet würden, und \\ ürden dementsprechend vier physio
logische Typen bekommen. 

Wenn man die liebgewordenen Bezeichnungen der Stäbchenzellen und 
ZapfenzeHen aufrechterhalten will, so würde das jetzt möglich sein, wenn 
man unter StäbchenzeHen die SehzeHen (höchst verschiedener Form) ver
steht, die knopffürmige Fußslücke haben und summierend abgeleitet werden; 
als Zapfenzellen würden SehzeHen zu bezeichnen sein, die (bei höchst ver
schiedenen Formen) mit dendritischen Fußstücken enden und isoliert abge
leitet werden. 

Der Fall der Riesenbipolaren, die mehrere dendritische Fußstücke auf
nehmen, zeigt deutlich, daß auch diese Art deI' Untel'scheidung nur cum 
grano salis zu nehmen ist. 

In der Definition der .Stäbchen«- und »Zapfen«oZelle steckt also kein 
Moment, das auf die Höhe der Reizschwelle Beziehung hätte, es steckt 
auch nichts darin, was auf den beim Menschen vorhandenen Unterschied der 
Stäbchen und Zapfen als Hell-Dunkelapparat und Farbenapparat hindeutete. 

Die Höhe der Reizschwelle läßt sich experimentell ermitteln und wir 
würden erwarten .Stäbchen. mit hoher und niederer Reizschwelle zu flnden, 
und ebenso .Zapfen« mit hoher und niederer Reizschwelle. Der Streit, 
ob den Dunkeltieren die Zapfen fehlen, ist größtenteils ein Deflnitionsstreit 
und müßte auf Grund einer derartigen Analyse dessen, was ein Stäbchen 
und was ein Zapfen ist, von neuem aufgenommen werden, er wird aber 
durch einfache histologische Untersuchung kaum Iüsbar sein, da die Heiz
schwelle sich eben nur physiologisch bestimmen läßt, und außerdem in 
den Zuständen der Hell- bzw. Dunkeladaptation gewaltige Untel'schiede 
zeigt, die auch für typische »Zapfen« (HEss) beobachtet sind. 

§ 29. Die Mannigfaltigkeit in der Gestaltung der Sehzellen wird be
sonders deutlich werden durch einen Überblick der wesentlichsten Formen, 
die in den einzelnen Wirbeltierklassen vorkommen. 
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Bei den Zyklostomen (Objekte: Petromyzon planeri und Myxine 
glutinosa 23 und U) findet sich der Form nach nur eine einzige Art von 
SehzelIen, deren Außenglieder kegelförmig sind. An der Basis der Außenglieder 
liegt je ein heller Fleck, vielleicht eine Vakuole. Die Innenglieder verjüngen 
sich rasch und stehen mit dem Zellkörper nur durch einen feinen Fortsatz 
in Verbindung. Der zentripetale Fortsatz des Zellkörpers tritt in direkte 
Verbindung mit einer Ganglienzelle. Die Verbindung per continuitatem ist 
sehr deutlich, es treten mehrere Fußstücke der Sehzellen mit einer leitung
vermittelnden Ganglienzelle in Verbindung. Es scheint als bestehe zwischen 
den Sehelementen ein morphologisch nicht nachweisbarer Unterschied, indem 
ein Teil Sehpurpur enthält, ein anderer Teil nicht. Die Unterscheidung 
zweier Arten von Sehelementen ist bei Petromyzon marinus auch schon 
anatomisch möglich. H. MÜLLER beschreibt hier neben lang gestielten Ele
menten, die als " Zapfen < bezeichnet werden und in geringer Zahl an
zutreffen sind, größere Mengen kurzer etwas abweichend gestalteter Ele
mente. 

Die Sehzellen der Selachier sind nicht häufig untersucht worden. 
LEYDlG beschreibt bei Haien und Rochen nur eine Art von Sehzellen (als 
»Stäbchen< bezeichnet), KRAUSE wies »Zapfen« bei Scyllium canicula nach, 
und HEINEMANN (30) beschreibt bei N arcine zwei Arten Sehzellen, deren eine 
(Stäbchen) gewaltig überwiegt über die viel kürzeren »Zapfen<. HESSE (200) 
gibt wieder nur eine Art Sehzellen an, deren Endelemente als »Stäbchen« 
aufgefaßt werden. RETZIUS (214. a) findet bei Akanthias »Stäbchen« und 
»Zapfen«, deren letztere er aber nicht näher beschreibt. 

Die Außenglieder sind zylindrisch und spitzen sich vitrad kegelförmig 
zu, so daß sie nur durch ein fadendünnes Verbindungsstück mit den Innen
gliedern verbunden sind. An den Innengliedern ist häufig keinerlei besondere 
Differenzierung zu erkennen, z. B. bei Chimaera monstrosa, bei anderen 
Formen, kommen zum Teil neben undifferenzierten Elementen (Akanthias), 
Innenglieder vor, bei denen der sklerale Teil sich dunkler farbt wie die 
Andeutung eines Iinsenfürmigen Körpers. Diese dunklere Zone grenzt sich 
bei Pristiurus melanostomus, Scyllium, Acanthias vulgaris und Raja asterias 
mit einer geraden Linie gegen den helleren Teil ab, bei Torpedo ist keine 
scharfe Trennung vOl'handen, es findet ein allmählicher Übergang statt. 
Die Kernabschnitte der Zellkörper können z. B. bei Torpedo marmorata 
sich sogar über die Limitans externa sclerad vorwölben. 

§ 30. Bei den Teleostiern herrscht große Mannigfaltigkeit in der Ge
staltung der Sehzellen. Überall finden sich Gebilde mit zylindrischem 
Außenglied und fadenförmigem Innenglied, das an seiner Verbindungsstelle 
mit dem Außenglied einen sehr verschieden gestalteten linsenförmigen Körper 
enthält. Dieser Typus. erleidet aber mehrfache Variationen, so kommen 

7* 
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z. B. bei Gobio fluviatilis zwei Arten solcher Elemente vor, von denen 
eine Sorte sehr kurze zylindrische Außenglieder und lange Innenglieder hat, 
während die Außenglieder der anderen Art ca. 3 mal länger, dafür die 
Innenglieder fast ebenso viel kürzer sind, so daß die Gesamtlänge bei beiden 
annähernd dieselbe ist. 

Beim Hecht (Esox -19) ist das Innenglied überhaupt sehr kurz gegen
über dem 94-100 fl langen zylindrischen Außengliede. 

Auch Sehelemente mit kegelfürmigen Außengliedern sind bei den 
Teleostiern anscheinend fast allgemein verbreitet, ihre Innenglieder sind 
stark bauchig und die Kerne liegen häufig sklerad von der Limitans externa, 
z. B. bei der Plötze (GREEH, Fig. 31). Die Innenglieder enthalten stels 
große linsenförmige Körper, die meist die Gestalt von Ellipsoiden haben. 
Größenunterschiede dieser Sehelemente sind oft in derselben Netzhaut so 
bedeutend, daß die Elemente ganz verschieden aussehen. 

Endlich kommen noch Sehelemente mit fadenfürmigem Außenglied vor, 
wie z. B. beim Hecht (19). 

Außer diesen einfachen Sehzellen finden sich bei Teleostiern sehr ver
breitete Gebilde, die auch sonst in den meisten Wirbeltierklassen, die Säuge
tiere ausgenommen, vielfach vorkommen, es sind Doppel-Sehzellen. 

Wir können zwei Typen solcher Doppelelemente unterscheiden, je 
nachdem die beiden Komponenten gleich groß und überhaupt gleichgebaut 
sind, oder eine Komponente als Hauptelement, die andere als Xebenelement 
imponiert. Im ersteren Falle sprechen wir von Zwillingselementen , im 
anderen von Doppelelementen. 

Die Zwillingselemente finden sich vielfach in großer Zahl. Bei Es 0 x 
sind vielleicht alle die erwähnten Elemente mit fadenförmigem Außenglied 
Zwillinge, jedenfalls ist die überwiegende Mehrzahl derart gekoppelt (1 9), 
auch bei anderen Formen, z. B. Perca (Fig. 32), kommen große ZwiIlings
gebilde vor, die im ganzen Verlauf ihrer InnengIieder miteinander ver
wachsen sind. 

Den Besitz von Doppelelementen hat man den Teleostiern häufig ab
gesprochen, aber sie kommen auch vor, z. B. sind die großen Doppelelemente 
der Plötze (Fig. 31) unzweifelhaft aus Haupt- und Nebenelement zusammen
gesetzt. Die Verwachsung beschränkt sich hier auf einen kurzen Abschnitt 
des Innengliedes. Große Unterschiede im Bau, wie sie später z. B. bei 
Sauropsiden vorkommen, fehlen hier noch zwischen den Komponenten des 
Doppelelements. 

Die Zellkörper sind recht verschieden gestaltet und besonders die Lage 
des Kernstückes variiert erheblich. 

Die Kerne zeigen typische Verschiedenheiten, je nachdem sie Zu einem 
Element mit zylindrischem oder konischem Außengliede gehören. 
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§ 31. Die Sehzellen der Amphibien sind in ihrem einen Vertreter, 
dem Frosch, vielfach untersucht worden, aber die Verhältnisse, die er zeigt, 
sind durchaus nicht für alle Ordnungen der Amphibien gültig. Wir wollen 
den Frosch nur als Vertreter der Anuren auffassen. 

Die Hauptmasse der Sehelemente stellen die gewaltigen zylindrischen 
Außenglieder der Gruppe von Sehzellen dar, die gewöhnlich als Stäbchen 
bezeichnet werden. Sie kommen in zwei Formen vor, die in der über
lebenden Retina als rote und grüne Stäbchen unterschieden werden und 
anatomisch ,·iele Differenzen zeigen. Die erste Art der Sehelemente hat 
relativ kurze Außenglieder (ca. 3' !l) von erheblicher Dicke (ca. 6,~ 3 !l) und 
ihre Innenglieder sind fadenförmig, oder doch jedenfalls außerordentlich 
viel dünner, als die Außen glieder , und sehr lang. Am skleralen Ende 
enthält das Innenglied einen linsenförmigen Körper. 

Die zweite Art der Sehelemente ist in den Außengliedern ebenso dick 
wie die erste, doch sind diese Stücke doppelt so lang wie die Außenglieder 
des ersten Typus. Die Innenglieder sind breit und kurz und enthalten ein 
Ellipsoid, wie der erste Typ. 

Von diesen .stäbchenartigenc Gebilden schon durch die Größe wesentlich 
verschieden sind die folgenden 3 oder' Typen »zapfenartigere Sehelernente. 

Es sind zunächst Gebilde mit kegelförmigem Außenglied, relativ großem 
ellipsoidisch geformtem .linsenförmigen Körper« und einem fast zylindri
schen, nur wenig verjüngten Innengliede (Fig. 3' BV). 

Als vierter Typus finden sich Sehelemente, die etwas grüßer wie 
Typus III, ihm sonst aber in der Form ähnlich sind, der Unterschied be
ruht darauf, daß sie im skleralen Teil des linsenförmigen Kürpers noch 
eine Ülkugel enthalten (Fig. 3' B 11). Dieser Typus kommt in zwei so 
vel'schiedenen Grüßen vor, daß man sie wohl als zwei verschiedene Typen 
trennen künnte, so daß die kleinen öltropfenhaltigen »Zapfen« als Typus IV 
zu bezeichnen wären (Fig. 3' B IV). Endlich kommen, als· Typus Y, 
Doppelernente vor, deren Hauptelement nach der Art des Typus IV ge
staltet ist, während das Nebenelement aus konischem Außengliede und 
bauchigem Innengliede besteht und an dem vitralen Ende !les Innengliedes 
einen großen ellipsoidischen Körper trägt, der kein »linsenförmiger Körper« 
ist, sondern als Oval zu bezeichnen wäre. Der Unterschied von Oval 
und linsenförmigem Körper soll derart durchgeführt werden, daß letzterer 
sich mit Osmiumsäure schwärzt, während ein Oval durch dieses Reagens 
nur schwach gefärbt wird; durch Jod wird das Oval orange oder weinrot 
gefärbt, wahrend der Iinsenförmige Körper sich gelb oder braungelb färbt. 
Ohne Zusatz von Reagentien unterscheidet sich das Oval durch geringeres 
Lichtbrechungsvermögen von dem Corpus lentiforme. Die Zellkörper für 
alle fünf Typen von Sehelementen liegen in wenigen Reihen dicht unter 
der Limitans externa. 
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Die Fußstücke sind bei allen fünf Typen, sowohl den stäbchenähn
lichen wie den zapfenähnlichen, den d r i t i sc h gestaltet. 

Wir haben also unter Berücksichtigung der Gestaltung der Sehelemente 
fünf Typen, bei Verwendung des funktionell bedeutsamen Momentes: ller 
zentripetalen Verbindung der Sehzellen, aber nur einen einzigen Typus, der 
durch die dendritischen Fußstücke charakterisiert ist. 

Über die Verteilung der Sehelemente bei den übrigen Amphibien wissen 
wir wesentlich schlechter Bescheid. Unter den Urodelen findet man die 
großen > Stäbchen« zum Teil in noch grüße ren Dimensionen wie heim 

Frosch. 
So beträgt die Dicke der Außenglieder dieser Elemente beim Tlaconetl 

(Speierpes) nach HEINEMANN (30) 20 ,ll. Es ist nicht von genügendem In
teresse, bis ins einzelne auf den Bau der Sehelemente einzugehen. HEINE

MANN beschreibt für Speierpes vier Typen stilbchenartiger Gebilde, ferner 
zwei zapfenartige Typen,' deren einer in bauchigem Innenglied einen linsen
förmigen Körper und ein Oval, der andere in dem längeren schlankeren 
Innenglied nur einen linsenfürmigen Körper enthält. Als siebenter Typus 
kommen dann noch Doppelzapfen vor, die aus Vereinigung der beiden 
anderen Zapfentypen hervorgehen. ;\hnli'ch sind die Verhältnisse bei 
Amblystoma (Axolotl), bei dem aber noch ein weiterer Zapfentypus vor

kommt. 
Bei Triton, dessen sog. »Stäbchen« auch grüßer als die des Frosches 

sind, weist das Innenglied die Eigentümlichkeit auf, daß es außer delll 
linsenförmigen Körper auch noch ein Oval enthält, was bei »Zapfen« ja 
nichts außergewöhnliches, bei »Stäbchen« aber doch bemerkenswert ist. 

Bei Siredon pisciformis ist außer den großen »Stübchen« eine 
Gruppe von "Zapfen« interessant, die lange, feine, fadenfürmige Außen
glieder haben, wie sie beim Hecht in ähnlicher Weise vorkommen. Die 
bauchigen Innenglieder enthalten linsenfürmigen Kürper und Oval. 

Zu den Urodelen gehürt auch der Grottenolm (Proteus anguineus), 
dessen rudimentäres Auge Sehelemente enthält, die auf äußerst niederer 
Stufe der Ausbildung stehen. Die Kegelform herrscht vor, viele Seh
zellen haben auch beim erwachsenen Tier noch gar keine Sehelelllente 
differenziert. 

Etwas höher entwickelt, aber auch noch sehr primitiv, sind die Seh
zellen des einzigen Vertreters der Gymnophionen, von dem wir nüheres 
wissen. Es ist Siphonops annulata, deren Augen gleichfalls, entsprechend 
der Lebensweise, ziemlich stark rudimentür sind. 

§ 32. Schon bei den Amphibien wurde betont, daß, trotz der großen 
Mannigfaltigkeit in der Ausgestaltung der Sehelemente, die Fußslücke der 
Sehzellen, soweit wir wissen, alle gleich, alle dendritisch gestaltet sind. 
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Auch bei den Reptilien scheinl dasselbe Verhältnis obzuwalten, auch hier 
wissen wir nichts über knopfförmig endende Fußstücke, alle die verschiedenen 
Formen, die in ziemlicher Willkür bald als Zapfen bald als Stäbchen be
schrieben worden sind, haben, was ihre zentripetale Verbindung anlangt, 
alle den Charakter, den wir bei den Zapfen des Menschen finden. Von 
diesem Standpunkte aus könnte man sagen, die Reptilien besäßen nur 
Zapfen. Im einzelnen ist die Ausgestaltung der Sehelemente äußerst 
mannigfaltig. 

Bei den Eidechsen finden sich meist kegelförmige, oft sehr fein zu
gespitzte Außenglieder, daneben aber auch, z. B. bei Anguis fragilis in 
geringer Zahl und bei den Geckonen (Ascalabolae) ausschließlich, zylin
drische, also stäbchenarlige Außenglieder. 

Die Innenglieder sind bald schlank bald stark bauchig, ihre Unter
scheidung in verschiedene Typen ist durch den Besitz oder das Fehlen 
verschiedenartiger Inhaltskörper ermöglicht. 

So haben wir beim Chamäleon nur einen Typus, der am skleralen Ende 
des Innengliedes einen Öltropfen und am vitralen Ende ein Oval enthält. 

Bei Lacerta agilis kommen neben Elementen, die wie bei Chamaeleo 
beschaffen sind, noch weitere ~Formen vor, die keine Öltropfen, dafür aber 
ein sklerad gelegenes Ellipsoid und ein vitrad gelegenes Oval haben. Die 
Ül tropfen des ersten Typus sind gelb, gelbrot oder seltener blaßblau gefarbt. 

Bei einigen Lacertinen sind die Ültropfen farblos (Xantusiden). 
Bei den Geckonen fehlen sie gänzlich. Doppelelemente kommen so

wohl bei Lacerten wie bei Ascalaboten vor, bei letzteren von dem ge
wohnten Bilde insofern abweichend, als die Außenglieder beider Elemente 
hier völlig zylindrisch sind. 

Die Sehelemente der 0 phi die r bieten nichts sonderlich bemerkens
werles, es fehlen hier Doppelelemente und Öltropfen. Eine mexikanische 
Art, die der Trop idonotus nahe steht (HEINEMANN). enthält in den Innen
gliedern der zapfenartigen Elemente ein diffus verteiltes gelbgrünes Pigment. 

Sehr einfach sind die, als rudimentär zu betrachtenden Sehelemente 
von Typhlops vermiculari s, der Wurmschlange, gebaut. 

Die Krokodile zeichnen sich durch den Mangel der Ültropfen aus. 
Die Außenglieder der Sehelemente sind zum Teil stäbchenartig, zum Teil 
konisch. Die Innenglieder enthalten Ellipsoid und Oval, wobei als Besonder
heit auffällt, daß das Ellipsoid (durch Osmiumsäure blauschwarz) vitrad 
gelegen ist, das Oval (durch Osmiumsäure gelb) dagegen sklerad, also um
gekehrt wie gewöhnlich. 

Unter den Elementen mit kegelförmigem Außenglied enthält eine Art, 
die durch bauchige Innenglieder ausgezeichnet ist, nur Ovale, keine Ellip
soide, wie die schlanken .Zapfen.. Die bei den Typen mit kegelfiirmigem 
Außenglied vereinigen sich zu Doppelelementen. 
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Bei den Cheloniern ist es wieder im wesentlichen die Verteilung ge

färbter Bestandteile, auf der die Unterscheidung sehr vieler verschiedener 

Sorten von Sehelementen beruht. 
Es treten, bei durchweg konischen Außengliedern, Elemente mit und 

ohne Öltropfen auf. Von denen ohne Ültropfen enthält ein Teil im 

skleralen Teil des InnengIiedes diffus verteiltes gelbes Pigment, ei n an

derer nicht. 
Bei den ölkugelhaltigen Elementen kommen in sehr \'erschiedenartigel' 

Verteilung Ovale und Ellipsoide vor, so daß HEI:-!EMAN:-! (30: vier ArteIl 
unterscheidet, dazu kommen noch zwei Arten Doppelzapfen, die einerseits 

aus je einem ölkugellosen und einem Kugelzapfen, andererseits, was aller

dings nur bei Testudo beobachtet wurde, aus zwei Kugelzapfen bestehen. 

Die Farben der (ilkugeln sind z. B. bei Te s t ud 0 rubinrot, hellgelb, 

dunkelgelb, graugrün und farblos, diese Farben kommen in nrschiedenen 

Nuancen bei allen Schildkröten vor. 

§ 33. Auch bei den Vögel n richtet sich das Hauptinteresse nicht 

auf die Formen der Sehelernente, sondern auf die Verteilung der Farben. 
Als Außenglieder kommen zylindrische oder, in der überwiegenden 

Mehrzahl, kegelförmige Gebilde vor. Die zylindrischen Auilenglieder sind 

besonders häufig bei den Eulen, doch überwiegt z. ß. bei Strix noctua 
doch noch die Zahl der kegelfürmigen Außenglieder etwas (32). 

Bei Nyctaetos lacteus treten dagegen die kegelfürmigen Außenglieder 

ganz gegen die zylindrischen zurück, die etwa so lang wie bei den Eulen, 

aber doppelt so dick sind. 
An Farben finden sich besonders gelbe und rote Tüne, seltener blaue. 

KÜHNIl (98) konnte aus der Retina des Huhnes drei Farbstoffe extrahieren, 
die lichtbeständig waren: einen gelbgrünen, den er Chlorophan nennt, 
einen rein gelben, das Xantophan, und einen purpurfarbenen, das Hho
dophan. 

Vielfach kommen auch ungefärbte Ültropfen vor, so z. B. bei Cypse
lus apus, wo etwa ein Drittel hellgelb bzw. farblos erscheint. Farblose 
Öltropfen finden sich auch sehr verbreitet bei den NachtvC)geln, so hat 

Nyctaetos lacteus (KÜHNE) nur kaum merklich gefärbte Kugeln, bei den 
Eulen ist die Mehrzahl farblos, daneben kommen aber auch orangerote 
und hellgelbe Tropfen vor. Auch die scharfblickenden Tagraubvögel haben 

lebhaft gefärbte Kugeln nur in relativ geringer Zahl, ebenso auch viele 

Sturniden (Stare). 
Über die Zellkörper ist nichts besonderes zu bemerken, dagegen bietet 

die Ausbildung der Fußstücke noch eine interessante Tatsache. Während 
die Mehrzahl der Vögel an allen Elementen dendritische Fußstücke hat, 
besitzen die Nachtraubvögel knopfförmige FußsWcke mA~IO:-! \ CAJAL:. 
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Morphologisch kann hier kein Zweifel bestehen, daß diese Elemente 
homolog sind mit Gebilden, die die typischsten .Zapfen« im alten Sinne dar
stellen, trotzdem haben sie die Eigentümlichkeit, die wir gerade als die 
am besten bezeichnende der Stäbchen ansahen, offenbar aus funktionellen 
Gründen angenommen. 

§ 34. Die »Stäbchen« und »Zapfen« der Säugetiere bieten wenig be
merkenswertes. Hier ist eine Homologisierung mit den entsprechenden 
Gebilden des Menschen wohl unbedingt berechtigt. Die Unterschiede be
ziehen sich wesentlich auf die relativen Längenverhältnisse von Innen- und 
Außenglied sowie auf die Dicke des Innengliedes im Verhältnis zu jener 
des Außengliedes. 

In manchen Ord nungen, z. B. bei den Nagetieren, verwischen sich 
die morphologischen Unterschiede der Stäbchen und Zapfen mehr oder 
weniger vollständig, nur die Unterscheidung durch die Fußstücke bleibt 
stets möglich. Die Stäbchen haben stets knopfartige Fußstücke, die Zapfen 
dendritische, wie dies ja auch bei den Fischen der Fall ist. 

Die absoluten Dimensionen der Sehelemente sind bei den Wirbeltieren 
ganz außerordentlich verschieden. So sind die wohlausgebildeten Seh
elemente (»Zapfen«) von Anguis fragilis nur 20!t lang, in der Area cen
tralis des Sperlings messen die Elemente ca. 24 ,ll. Beim Schwein messen 
die »Stäbchen. 50 ,ll, beim Menschen etwa 60, bei der Ratte 68 und eben
soviel beim Frosch, beim Hecht sind die einzelnen Elemente 92-400!1 
lang und dieser Wert: 100 !I, der wohl kaum jemals erheblich überschritten 
wird, findet sich auch bei den Stäbchen von Perca sowie in der Fovea 
centralis des Chamäleon. Die Sehelemente der menschlichen Macula lutea 
messen nur 85 !I. Auf die Dickenverhältnisse und damit auf die Frage 
der Flächenausnutzung der Sehelemente kommen wir bei der Lehre vom 
Sehepithel noch zurück. 

3. Lichtsinnzellen mit Phaosom. 

§ 35. Dieser Typus ist nicht sehr verbreitet, man kennt ihn in 
erster Linie bei den 0 Ii g 0 c h a e t e n, bei denen er in zwei Formen auf
tritt, deren eine bei den Terricolen, die andere bei den Limicolen 
vorkommt. 

Stylaria lacustris L., eine Naide, mag als Beispiel der letzteren 
Gruppe dienen. Die Lichtsinnzellen liegen hier unmittelbar unter der Cuti
cula des Körpers, die sie nur an einer ganz beschränkten Slelleberühren. 
Ein als Nervenfaser gedeuteter Fortsatz verläßt die Zelle am basalen Ende 
(s. Fig. 39 nf). 

Im Plasma liegt kaudal und distal vom Kern ein länglich ovaler 
Körper (Fig. 39 plt) von geringerer Färbbarkeit als das übrige Plasma, das 
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Phaosom (HESSE '184-). Außerdem ist die Zelle morphologisch noch 

charakterisiert durch einige sogenannte »akzessorische Vakuolen« (Fig. 39 r), 
die proximal und rostral vom Kern gelegen, voneinander und von der 

Zelloberfläche nur durch dünne Plasmawände getrennt sind. Sie enthalten 
keinen färbbaren Inhalt und ihre Ausbildung ist bei den verschiedenen 

Zellen nicht gleich. 

Etwas anders sind die Lichtzellen der Lumbriciden gebaut (Fig. 4-0). 
Sie liegen zwischen den Epithelzellen so eingefügt, daß sie nirgends 

bis an die Cuticula heranreichen. Nur selten erstrecken sie sich soweit 
nach außen, daß sie etwa 3/4 deI' Epithelhöhe einnehmen. Ihr Plasma ist 

heller, als das der übrigen Epidermiszellen, der Kern etwas größer und 

mehr rund. Die Gestalt ist verschieden, es findet sich eine lleihe von 

Übergängen zwischen schlanken Formen, die noch an Epithelzellen erinnern, 

Fig. 39. 

Sohzelle von tltylaria lacustris. Nach HESSE. 

Vergr. 900 fach. 
ph Phaosom, 'v akzessorische Vakuolen, jizk Kerne 

von Pigmentzellen, 11/ Nervenfaser. 

Fig. 1.0. 

b 

Lichtsillllzelle von Lu mb r i c u s ru b c 11 TI "'. 

Nach Tu. BEI:!,. Vergr.1IJOfach. 
Filz Litht,innzelle. 

bis zu unregelmäßig polyedrischen oder rundlichen Gebilden, die wie 

Fremdlinge im Epithel erscheinen (HESSE 12!1). Das basale Ende zieht sich 
zu einem feinen Faden, einer Nervenfaser aus. Daß wir in diesen Ge

bilden Lichtsinnzellen zu erblicken haben, ist schon aus topographischen 
Gründen wahrscheinlich, wird aber fast sicher durch den Nachweis (HESSE), 
daß die Lichtreizbarkeit des llegenwurms in derselben Weise über den 
Körper verteilt ist, wie die fraglichen Sinneszellen. Am Vorderende liegen 
die Zellen am dichtesten, hier ist auch die Lichtreizbarkeit am höchsten, 

zahlreich sind sie auch am Hinterende, das ebenfalls durch hohe Heaktions
fähigkeit gegen Licht ausgezeichnet ist. Am übrigen Körper ist die Lichl
reizbarkeit gering, entsprechend dem spärlichen Vorkommen der Sinnes

zellen. 

Morphologisch sind die Lichtsinnzellen durch den Besitz von Phaoso
men gekennzeichnet: es sind abgegrenzte Stellen des Plasmas, deren 
Ränder sich mit Hämalaun dunkel Hirben, während das Innere heller bleibt. 
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Die dunkel gefärbte Zone ist weder nach außen gegen das Plasma noch 
nach innen durch scharfe Grenzlinien abgesetzt, der Übergang ist ein 
allmählicher. 

Die Gestalt der Phaosomen ist bei den einzelnen Arten verschieden 
und oft so bezeichnend, daß man geradezu die Art an dem Phaosom er
kennen kann. Sie sind rund, eirund, langgestreckt, gerade oder gewunden, 
einfach oder mehrfach verzweigt, auch wechselt ihre Gestalt etwas mit 
der Form der Zellen. Als Beispiele des verschiedenen Grades der Form· 
entwicklung mögen die Zellen der folgenden drei Arten dienen: Allolobo
phora arborea mit einfach eiförmigem Phaosom, Lumbricus hercu
leus, bei dem das Phaosom in die Länge gezogen und gebogen ist) und 
endlich Lu mb r i cu s ru bel I u s, wo das langgestreckte wurstförmige, oft 
haken-, bogen- oder S-förmig gewundene und vielfach verzweigte Phaosom 
die sonderbarsten Bilder liefert. 

Als zweite Tiergruppe, deren Lichtsinnorgane durch .Phaosomen< ge
kennzeichnet sind, sind die Salpen zu nennen. 

Die Sehzellen haben (Typus: Salpa africana maxima, Solitärform) im 
Habitus eine gewisse Ähnlichkeit mit Pflanzenzellen. Außer dem Kern ent
halten sie einen annähernd kugligen oder auch linsenförmigen Körper, der 
gegen das umgebende Plasma scharf abgegrenzt ist und sich stärker als 
dieses färbt. Weiter kommen im Zellinnern große Vakuolen vor, zwischen 
denen das körnige Plasma strangförmig angeordnet ist. 

Insoweit besteht also eine große prinzipielle Ähnlichkeit mit den Seh
zellen von Stylaria lacustris mit ihrem »Phaosom« und den .akzessorischen 
Vakuolen< (s.o.). Was das Aussehen der Zellen so besonders eigentümlich 
gestaltet, das sind die außerordentlich stark verdickten Zellmembranen, die 
ihren optischen Eigenschaften nach ganz den Phaosomen gleichen. 

Es ist, wie unten noch ausgeführt werden wird, der Besitz von 
Phaosomen durchaus keine durchgängige Eigentümlichkeit aller Lichtsinn
zellen der Salpen, bei mehreren Formen fehlen diese Gebiete vollkommen 
und es sind auch keinerlei andere Einrichtungen nachweisbar, die als Ersatz 
des Phaosom angesprochen werden könnten. 

Diese Tatsache ist wichtig, insofern sie zeigt, daß die Phaosomen 
nicht, oder doch nicht allein, die Zellorganellen sein können, in denen die 
Umsetzung des Lichtreizes in Erregung lebendiger Substanz erfolgt, diese 
Fähigkeit muß offenbar [auch] das, morphologisch nicht besonders 
charakterisierte Plasma der Lichtsinnzellen habel!.. Trotzdem bleibt bei 
den Formen, bei denen das Phaosom überhaupt vorkommt, diese Bildung 
ein Charakteristikum, ein diagnostisches Merkmal, der Licht
sinnzellen. 

Zur Vorsicht bei der kau s ale n Verwertung dieses diagnostischen 
Merkmals mahnt übrigens die Tatsache, daß Phaosphären, d. h. große 
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lichtbrechende Körper, wie sie z. ß. auch in den Sehzellen der Skorpione 
und PhaIangiden nachgewiesen sind (PURCELL '122\ sich bei diesen Formen 
auch in den Leber- und Hypodermiszellen finden, so daß man eine 
direkte kausale Beziehung zur Lichtrezeplion nicht annehmen kann. PURCELL 
hält die Gebilde für Stoffwechselprodukte. 

Noch eine Art Lichtsinnzellen muß hier erwähnt werden, obgleich es 
sehr fraglich ist, ob der »Binnenkürper«, durch dessen Besitz sie ausge
zeichnet sind, als Phaosom angesprochen werden kann. Es sind die Ele
mente des sogenannten l\1edianauges der Krustazeen. Bei einigen Cop e
poden (Eucalanus und Calanus) liegt im Plasma ein bandfürmiger, 
geschlängelter Kürper , der sich stärker als das übrige Plasma färbt 

(Fig. 41 bk). Ob er für die Umsetzung des Lichtes in Erregung der 

Fig. 41. 

~ehzel1en von Eucalanus elongatus. Xach HESSE. Vergr.~iOOf;lcb. 

sti Stiftchensaum, hk Binnenkürper, szk Kerne der :-:ebzellen. bftf; Kern einer Binue;..:'C\H·J'szeLt> 

lebendi~n Substanz Bedeutung hat, ist deshalb zweifelhaft, weil die Zelle 
noch außerdem einen »Stiftchensaum« hat, wie er so verbreitet als Cha
rakteristikum von Lichtzellen vorkommt (s. u.). Als notwendig kann f'l' 

sicher nicht angesehen werden, da er bei Eu ca I an us at te n u a tu s ebenso 
regelmäßig fehlt, wie er bei Eu. elongatus und Calanus gracilis vor
kommt (HESSE '179). Auch hier gelten die Ausführungen über die Bedeu
tung des Phaosom als diagnostisches Merkmal, die an sein Vorkommen bei 
Salpen geknüpft wurden. 

4. Lichtsinnzellen verschiedener Struktur. 

a) Lichtsinnzellen ohne spezifische bauliche Eigentümlichkeiten. 

§ :16. Daß die Einwirkung des Lichtes auf die lebendige Suhstanz 
nicht an die Ausbildung bestimmter Apparate gebunden ist, wurde oben 
schon betont. 

Unbeschadet der Richtigkeit dieser Tatsache brauchte es aber durch
aus nicht Sinneszellen zu geben, an denen der Nachweis besonderer 
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Strukturen unmöglich wäre, die zu ihrer Leistung in funktionelle Be
ziehung gebracht werden könnten. Gibt es solche Fälle doch, so müssen sie 
das betonte Prinzip ganz besonders demonstrativ zur Anschauung bringen. 

Es wären hier drei Fälle anzuführen, wo bei Anwendung moderner 
Untersuchungsmethoden sich keinerlei charakteristische Plasmadifferenzie
rungen gezeigt haben, obgleich die Natur der fraglichen Zellen als Licht
sinnzeIlen nicht bezweifelt werden kann. 

GÖPPERT (109) hat diese eigenllrtigen Zellen in den Lichtsinnorganen 
der Salpen beschrieben. Es fand bei vielen Formen regelmäßig Phaosomen 
(s. 0.), bei anderen fehlten sie ebenso regelmäßig. 

Auch andere bauliche Eigentümlichkeiten, z. B. akzessorische Vakuolen, 
stark verdickte Zellmenbranen können vorhanden sein oder völlig fehlen, 
bei Zellen, die in Pigmentbecherocellen gelegen und durch den Besitz eines 
Nervenfortsatzes als Sinneszellen charakterisiert sind. 

Jede Andeutung irgend welcher besonderen Zellorganoide des Lichtsinnes 
fehlen z. B. bei Salpa pinnata Forsk. prol. sol. Bei Salpa democratica 
mucronata Forsk. prol. sol. fehlen die Phaosomen, doch sind die Ver
dickungen der Zellwände (s.o.) vorhanden, nach der Abbildung zu urteilen 
fehlen auch akzessorische Vakuolen. 

Nach RIlDiKORZEW (214) kommen Lichtsinnzellen von kuglicher Gestalt, 
denen alle charakteristischen Bauelemente fehlen, nur bei Salpa scutigera
confederata vor und zwar bei der Solitär- wie der Keltenform. 

Es können aber eigentlich auch die oben beschriebenen Sehzellen der 
Polycladen und Nemertinen hier erwähnt werden, da eine Plasma
differenzierung bei ihnen gleichfalls fehlt. Sie sind nur insofern schon 
etwas in ihrer Form spezialisiert, als sie einen als SehsLäbchen gedeuteten 
Fortsatz tragen, der im Pigmentbecher des Ocells gelegen als der rezi
pierende Teil angesprochen werden kann. 

Die Analogie mit den Salpen ist um so vollständiger, als auch bei 
letzteren Zellen mit ähnlicher Form gefunden werden (§ 24). 

Falls die sog. Ocellen der Aszidien wirklich Organe der Lichtrezeption 
sind, wofür bündige Beweise fehlen (SEE LI GER 268), so würden auch ihre 
Zellen nach SEBLlGER'S Beschreibung als Lichtsinnzellen ohne spezifische 
bauliche Eigentümlichkeiten aufzuführen sein. 

Der zweite Fall betrifft die Lichtsinnzellen der Diadematiden (Seeigel) 
die von den Sarasin (72 a) beschrieben, allerdings nicht als Lichtsinnzellen 
erkannt worden sind. Diese Forscher beschreiben die Lichtsinnzellen als 
»lichtbrechende Körper« entsprechen den damaligen Anschauungen über 
den Bau von Pigmentbecherocellen. Die bei Diadema setosum näher unter
suchten Zellen sind durch Vakuolenbildung im Innern und eine ziemlich 
dicke Wandung ausgezeichnet, Merkmale, die auf die Funktion der Licht
rezeption deuten könnten, fehlen. 
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Als dritter Fall wären die Lichtsinnzellen der Pflanzen aufzuführen, 
die nirgends besondere Strukturen bieten, die als Rezeptionsapparate auf
zufassen wären. 

b) Lichtsinnzellen von Spadella und Eunice. 

Eine besondere Stellung nehmen die Apparate ein, die bei Spadclla 
hex a pt e r a zur Rezeption des Lichtreizes dienen und deren Verbreitung 
bei den übrigen Chaetognathen hiichst wahrscheinlich ist, so daß die Sonder
stellung dieser interessanten Tiergruppe auch in den Lichtsinnorganen seinen 
Ausdruck findet. 

Die langgestreckten Sehzellen, die in fünf Pigmentbechern liegen, hahen 
einen längsovalen Kern, der nahe ihrem äußeren Ende liegt. Nach innen 
verschmälert sich die Zelle und geht in ein • Stäbchen < über, das um 
lebenden Tier stark lichtbrechend , sich am konservierten dunkel färbt. 
Nach innen schließt sich an das Stäbchen eine eigenartige Bildung an, ein 
Körper bald von der Form eines Spitzgeschosses , bald von der eines 
schlanken Kegels. Die Basis des .Knaufes« des Stäbchens (HEssE) ist genau 
so groß, wie die des Stäbchens, und liegt diesem an, öfters getrennt davon 
durch eine schmale ungefärbte Zone (vielleicht einen künstlichen Hiß ?). 

Das zugespitzte Ende des • Knaufes < ist stark färbbar, fast so wie das 
Stäbchen, der ührige Teil nimmt die Farbe viel weniger intensiv an. 

Die Spitze des .Knaufes« zieht sich in eine feine Fibrille aus, die ein 
Stück distal eine knöpfchenartige Verdickung triigt und dann noch eine 
Strecke weit im Zell körper verfolgt werden kann. 

An einer bestimmten Stelle des Lichtsinnorgans (Mitte des lateralen 
Pigmentbechers) sind die Sehzellen etwas abweichend ausgebildet: das 
wenig rärbbare Ende des .Knaufes« ist bedeutend stielartig verlängert, ragt 
weit in den Pigmentbecher hinein, dessen Randebene es sonst nicht über
schreitet, und geht dann erst in das Stäbchen über, das von der Richtung 
des Stieles seitlich abgebogen ist. 

HESSE faßt das .Stäbchen. dieser Lichtsinnzelle als eine ganz außer
ordentlich verdickte • Neurofibrille« auf, und glaubt deshalb noch die 
Elemente eines anderen Lichtsinnorganes den Lichtzellen von S p adella in 
der Darstellung anreihen zu müssen, bei denen es silch nach seiner Ansicht 
ebenfalls um riesig verdickte Neurofibrillen handelt: es sind die » Bauch
augen«, d. h. die segmentalen Lichtsinnorgane des Palolowurmes 
Eunice viridis Gray . 

• Sie bestehen aus einem zylindrischen Bündel lang ausgezogener Zellen 
von säulenförmiger Gestalt« und sind von einer halbkugligen Pigmentmasse 
umgeben (s. Taf. I, Fig. 1). 

Proximal verdünnen sich die Sehzellen und gehen in l\el'venfasern 
über. Durch das distale Zellende verläuft der Ulnge nach eine dicke 
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Faser, die sich mit Eisenhämatoxylin tiefdunkel färbt und sich am distalen 
Ende erheblich verdickt. Gegen den Kern hin wird sie sehr dünn. An
scheinend setzt sie sich als sehr feine (Primitivfibrille) durch die Nerven 
fort. HESSE sieht in ihr den Teil der Zelle, der die Lichtwahrnehmung 
vermittelt. 

Inwieweit für die Auffassung beider Lichtsinnorgane (Spadella und 
Lysidice) etwas gewonnen ist, wenn man die eigentümlichen Gebilde, die 
sie enthalten, als verdickte Neurofibrillen anspricht, soll unten erörtert 
werden. 

Die »Bauchaugen« von Lysidice sind übrigens als »Augen« nicht mit 
Sicherheit anzusprechen, vielleicht haben sie gar nichts mit dem Lichtsinne 
zu tun. 

c) Die faserförmigen Sehzellen von Drepanophorus spectabilis 
und die Zwischenzellen bei Pecten und Spondylu8. 

HESSE (136) beschreibt bei Drepanophorus (Nemertine) eine 
Gruppe ganz sonderbar gestalteter Lichtsinnzellen , die in der Achse des 
Pigmentbechers verlaufen. Sie sind wie Fasern gestaltet und färben sich 
mit Eisenhämatoxylin außerordentlich stark. Ihre distalen Enden scheinen 
ein wenig verdickt zu sein. In der Nähe der Öffnung des Pigmentbechers 
enthält jede Faser einen schlanken, fast spindeiförmigen Kern. Jenseits des 
Kerns nehmen die Zellen wieder die frühere Fasergestalt an. Ihre Fort
setzungen gehen wahrscheinlich in den Sehnerven ein. Nach der ganzen 
Lage dieser Zellen ist kaum daran zu zweifeln, daß sie im Dienste des 
Lichtsinnes stehen. 

Etwas ähnliches ist anscheinend bei Pecten und Spondylus be
obachtet worden. Hier kommen in der Retina außer den Stäbchen (s.o.) 
noch sog. »Zwischenzellen« vor. Ihr Zellkörper ist dünn fadenförmig, nur 
um den Kern schwillt er an. Sie enden mit einer kleinen Verbreiterung 
im Niveau der Siebmembran der Retina, d. h. in der Höhe der Basen der 
Retinastäbchen (HESSB). Die Verbindung dieser Zellen mit Nervenfasern 
sichert ihre nervöse Natur. 

d) Die Sehzellen der Nebenretina von Vespa crabro L. und einigen 
Seesternen. 

Ein Fibrillenbündel durchzieht diese Zellen von der Basis bis gegen 
das freie Ende; um den Kern herum splittert es sich in Einzelfibrillen auf, 
die den Kern von allen Seiten umgeben und deren punktförmige Quer
schnitte man an entsprechend geführten Schnitten um den Kern herum
laufen sieht. Jenseits des Kernes vereinigen sich die Fibrillen wieder, um 
am Ende der Zelle pinselartig, gleichsam zu einem Fibrillenkegel, ausein-
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ander zu strahlen. Die Enden der Fibrillen scheinen dabei ein wenig über 
das Zellplasma hinauszuragen (HESSE). 

HESSE hält sie für Sehzellen, was auch nach der Lage wahrscheinlich 
ist, solche Nebenretinae finden sich ja weit verbreitet. 

Ähnlich findet sich in den Sehorganen der Seesterne (PFEFFER 190" 
auch bei Siphonostoma und Eunice ist ähnliches zu finden. Bei den See
sternen ist nur das Fibrillenbündel in einem Stäbchen untergebracht (s.o.,. 

e) Die Sehzellen in den Rückenaugen der Oncidien. 

Die Lichtsinnzellen der Rückenaugen der Käferschnecken lassen sich 
keinem der Typen anreihen. Wie STANTSCIIINSKV (234a) beschreibt, enthält 
der distale Teil, der sich in den ~ervenfortsatz auszieht, wabiges stark 
färbbares Plasma und den runden Kern. Er ist von dem proximalen Teil 
durch eine scharfe konkave Grenze geschieden, in deren Mitte ein stark 
gefärbtes kleines Gebilde, der ),Knopf« liegt. Der proximale Teil der Zelle 
erscheint am Rande ganz durchsichtig und enthält in der Mitte ein wabiges 
Protoplasmaklümpchen mit einigen dunkel gefärbten Punkten. 

Zusammenfassung. 

§ 37. Es wäre sicherlich vom Standpunkte der allgemeinen Wissen
schaftslehre aus unbefriedigend, eine Reihe von Typen der Lichtsinnzellen 
anzuerkennen, die durch kein gemeinsames Band derart verknüpft wären, 
daß sie im Grunde doch nur als Varianten desselben Themas aufgefaßt 
werden dürfen. 

Dies Bedürfnis nach Vereinheitlichung, dies Suchen nach dem, was 
alle n Lichtsinnzellen gemeinsam ist, hat denn zu Versuchen geführt, in 
mehreren der aufgezählten Typen noch letzte Elemente histologisch nach
zuweisen, die, bei aller sonstigen Verschiedenheit der Typen, das innere 
Band darstellen sollten, was sie verknüpft. 

Ein großzügiger Versuch dieser Art ist in den theoretischen Teilen der 
Arbeiten enthalten, durch die HESSE unsere Kenntnisse der Sehorgane so 
außerordentlich bereichert hat. 

Der einheitliche Gedanke, der allen den Untersuchungen zum Grunde 
liegt, ist der: daß die Neurofibrille nicht nur das leitende Element des 
Nervensystems sei, sondern auch überall in die Lichtsinnzellen eindringe, 
und hier das rezipierende Element darstelle. Ob es sich dabei um 
freie Endigungen von Neurofibrillen handele oder um Umbiegungen der 
endlosen Neurofibrille (ApATHv), das läßt HESSE dahingestellt. 

Nur eine Gruppe von Lichtsinnzellen entzieht sich auch nach HESSE'S 

Darstellung völlig der Einordnung in diesen Zusammenhang: die Licht
sinnzellen mit Phaosomen. Bei allen übrigen Typen glaubt er seine An
schauungen bestätigt zu finden. 
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So ist der Stiftchensaum nach seiner Auffassung dadurch für die 
Lichtrezeption bedeutungsvoll, daß jedes Stiftehen mit je einer »Primitiv
fibrille« zusammenhängt, die kontinuierlich den Körper durchzieht und 
deren Gesamtheit sich zu der ~ Elementarfibrille « zusammenschließt, die 
durch den Nervenfortsatz die Zelle verläßt. Die eigentümlichen Bildungen 
in den Lichtsinnzellen von S pa deI I a und Eu nie e, die wir unter keinen 
Typus subsumieren mochten, hält HESSE für enorm verdickte einzelne 
Neurofibrillen. 

Auch in den Stäbchen sieht HESSE in den fibrillären Strukturen, die 
in so verschiedener Form dort nachgewiesen werden können, Neurofibrillen, 
und hält sie für die Rezeptoren des Lichtreizes. 

Nach zwei Seiten hin sind diese Ausführungen einer Kritik zugänglich. 
Es wird sich darum handeln zu prüfen 

1. die tatsächlichen Grundlagen und 
2. den Erklärungswert. 

1. Die tatsächlichen Grundlagen. 

Der springende Punkt bei allen den histologischen Angaben HESSE'S 

ist der: Ist es möglich, die direkte Verbindung der Endapparate mit der 
Fibrille (.Neurofibrille«), die die Zelle verläßt, nachzuweisen? 

HESSE hat sehr wohl gefühlt, daß dies die schwache Seite seiner Aus
führungen ist, und immer von neuem versucht, die feinen Fibrillen zu 
zeigen, die die Stiftchensäume mit der Neurofibrille verbinden sollen. Feine 
fibrilläre Strukturen des Zellplasmas konnten oft nachgewiesen werden, aber 
den überzeugenden Beweis des direkten Zusammenhanges dieser Plasma
fibrillen einerseits mit den Stiftchensäumen (denn um die Stiftchensaum
zellen handelt es sich hier zunächst nur), andererseits mit der Neurofibrille, 
hat er doch nicht zu erbringen vermocht. 

Ist der Grund hierfür ein mehr zufälliger, oder hat HESSE hier eine 
Unmöglichkeit versucht? 

Es läßt sich unschwer zeigen, daß das letztere der Fall ist. 
Zum Beweis sei an die Zahl der Stiftehen in den einzelnen Zellen 

erinnert. Nehmen wir z. B. die Lichtsinnzellen von Den d r 0 c 0 e I u rÜ 
la c t e um, die nach den obigen Angaben ca. 12-1500 Stiftehen ent
halten. 

Diese Stiftehen sind auf .Sehkolben« angeordnet, die mit dem übrigen 
Zelleib nur durch einen dünnen Fortsatz in Verbindung stehen. Nach 
HESSE'S Abbildungen kann derselbe kaum dicker sein wie 1 fl. Die Seh
kolben sind mindestens 5 fl dick bei 20-25 fl Länge, so daß ihre Ober
fläche 320 -400 ft 2 beträgt, während der Querschnitt des Verbindungs
stücks nur 0,785 fl2 mißt, d. h. über 500mal kleiner ist als die Sehkolben-

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Autl. I. Teil. X. Kap. 8 



114 X. Pütter, Organologie des Auges. 

fläche. Auf diesen engen Raum aber müßten sich, wenn HESSE'S Annahmen 
richtig wären, die ganzen 12-1500 Fabrillen zusammendrängen. Der Raum 
für die einzelne Fibrille würde (bei Annahme von 1350 Fibrillen) von 
0,000581 !/2 betragen, d. h. der Durchmesser würde 0,0242 fl sein, also 
etwa 1/40 !I. 

Ein hypothetisches Gebilde von dieser Dimension ist natürlich 
mikroskopisch nicht nachweisbar. Es ist aber noch recht dick zu nennen 
im Vergleich zu den Massen, auf die man kommt, wenn man z. B. für 
Hirudo der Annahme HESSE'S folgt, daß auch hier die Stiftchen des 
Vakuolensaums mit Elementarfibrillen in Verbindung stünden. Ihre Zahl 
betrug ca. 32000, die »Neurofibrille«, welche die Zelle verläßt, ist sicher 
nicht dicker wie 1 fl (sie ist sogar dünner), die einzelne Elementarflbrille 
dürfte hier also höchstens 0,0000314 fl2 Raum einnehmen, d. h. ihr Durch
messer nur 0,0056 fl oder wenig mehr wie \200 fl betragen. 

Der tatsächliche Nachweis des Zusammenhanges der Stiftchensäume 
mit der Neurofibrille ist also mit unseren derzeitigen Hilfsmitteln überhaupt 
unmöglich. Die Größenordnung von 5 ,lI,1I liegt im Bereich der Wirkung 
des Ultramikroskops. 

Gegen die Zahlen der vorstehenden Rechnungen mögen im einzelnen 
Ausstellungen erhoben werden, das Resultat zu ändern werden sie nicht 
imstande sein. Den äußerst bedenklichen Raummangel zu erkennen, den 
ein kontinuierlicher Verlauf optisch nachweisbarer Neurofibrillen von den 
Stiftchensäumen an durch die Zelle hindurch zur Folge haben müßte, dazu 
bedarf es keiner speziellen Berechnung, sondern nur einer etwas aufmerk
samen Betrachtung der Abbildungen HESSE'S und APATHY·s. 

Diese ganzen Ausführungen setzen übrigens voraus, daß es die Stift
ehen sind, in denen die Umsetzung des Lichtreizes in Erregung lebendiger 
Substanz erfolgt. Wie oben angedeutet ist das keineswegs bewiesen. Die 
Annahme, daß das Plasma zwischen den Stiftchen die eigentlich lichtreiz
bare Substanz sei, wird den bisherigen Beobachtungen auch völlig gerecht. 

2. Der Erklärun gswert der Annahme von Neurofibrillen in 
Lichtsinnzellen. 

Es ist aber noch eine andere Art der Kritik an HESSE'S Anschauungen 
möglich. Unsere Fragestellung lautet ja jetzt so: 

Ist die Annahme einer fibrillären Verbindung von Stiftchensaum und 
Neurofibrille berechtigt, obgleich sie sich ni c h t beweisen Ilißt? 

Die Berechtigung dieser Annahme könnte nur dann zugestanden werden. 
wenn sie einen besonderen Erklärungswert hätte. 

Dieses sollte darin liegen, daß man überall im Nervensystem das 
gleiche Gebilde, eben die Neurofibrille nachweisen könnte. daß sich .di e 
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gleichen Neurofibrillen 1), wie in den »Stäbchen« (HEssE ~ 8i, S. 597), 
auch in den proximalen Teilen der SehzeUen und den Nervenfasern finden, 
und man so zu dem Schluß kommt, die Neurofibrille sei an ihren 
Enden direkt lichtreizbar. 

Dies ist aber inkonsequent: einerseits wird betont, die Neurofibrillen 
der Nerven, der proximalen Ganglienzellen usw. seien i den t i sc h, seien 
völlig gleich, denen in den rezipierenden Endelementen (Stiftchensäumen, 
Stäbchen, nach HESSE 116 und ~ ~ 7), andererseits läßt sich über die Tat
sache nicht hinwegkommen, daß diese nach dem histologischen Bilde 
ganz gleichen Neurofibrillen in ihrer Kontinuität nicht lichtreizbar sind 
(z. B. Sehnervenausbreitung der Vertebraten-Retina und viele andere), da
gegen an den Endigungen (oder gar Umbiegungsstellen?) diese Reizbarkeit 
in hohem Maße besitzen. Der unbefangene Schluß aus diesen beiden Tat
sachen kann doch wohl nur der sein, daß eine Methode, die Elemente 
als v ö II i g gl eie h erscheinen läßt, von denen wir annehmen, daß sie 
physiologisch himmelweit verschieden in ihren Eigenschaften sind, uns 
keinerlei Aufschluß über die Funktion der fraglichen Gebilde zu geben im
stande ist. 

Daß der Erfolg histologischer Torturen an Neurofibrillen und an End
elementen von Lichtsinnzellen in bezug auf die Färbung mit bestimmten 
Mitteln der gleiche ist, das kann im günstigsten Falle als ein Ausdruck 
von Ähnlichkeiten im Aggregatzustande gedeutet werden, ist aber nicht im 
geringsten imstande, die physiologische Tatsache der tiefgreifendsten Ver
schiedenheit dieser beiden Elemente irgendwie zu erschüttern, die bestehen 
muß, wenn die Neurofibrillen die leitenden Elemente, die Stiftehen die 
rezipierenden sind. 

Die Annahme, daß es »Neurofibrillen« seien, die als Rezeptoren des 
Lichtreizes überall Vel'wendung finden, hätte doch nur dann einen Er
klärungs wert, wenn Lichtreizbarkeit eine bekannte Eigenschaft von Neuro
fibrillen wäre. Das ist aber nicht der Fall, wir finden im Gegenteil bei 
den Gebilden, die üblicherweise als Neurofibrillen bezeichnet werden, ab
solut keine Lichtreizbarkeit. Rechnet man jetzt Gebilde, die in außerordent
lichem Maße lichtreizbar sind, zu den Neurofibrillen, so hat man damit 
nicht etwa das allgemein wissenschaftliche Prinzip der Vereinfachung durch 
Zusammenfassung angewandt, sondern hat nichts getan, als einem Begriff 
ein neues Merkmal hinzugefügt, das für einen großen Teil seines Umfanges 
gar keinen Sinn hat, wodurch der Begriff also nur verschwommener ge
macht wird. Eine Erklärung irgend welcher Art, d. h. eine Zusammenfassung 
unter dem Gesichtspunkte des Gemeinsamen und damit eine Vereinfachung 
der gegebenen empirischen Mannigfaltigkeit liegt also überhaupt nicht vor. 

I) Von mir gesperrt. 

8* 
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Wenn wir uns vollends auf den Standpunkt stellen, daß die sog. »]\'eu
rofibrillen< nichts anderes als Stützfasern sind (GOLllSCHMIDT, KOLTZOFF), ein 
Standpunkt der wohl bald der allgemeine werden dürfte, so ist an eine 
unmittelbare Beziehung dieser Fasern zur Lichtrezeption natürlich nicht 
mehr zu denken. 

Bei dem als tief berechtigt anerkannten Streben, einen einheitlichen 
Typus der Lichtsinnzelle aufzustellen, ist dies Resultat scheinbar wenig 
befriedigen d. 

Der Versuch einer Zusammenfassung der verschiedenen Sehzellen-Typen 
auf Grund morphologischer Merkmale muß als durchaus verfehlt abge
lehnt werden. Aber muß denn das Einheitliche, das Gemeinsame immer in 
der Form, in der Struktur liegen? 

Die Lichtsinnzellen bilden durch ihre physiologische Eigentüm
lichkeit der außerordentlichen Lichtreizbarkeit einen Typus von solcher 
Eigenart, daß dadurch wohl das Bedürfnis nach Einheit befriedigt werden 
kann. 

Warum freilich diese gleiche Funktion einen so verschiedenen formalen 
Ausdruck findet, das ist eine Frage, die an das große Problem des Ver
hältnisses von Funktion und Form rührt, das an dieser Stelle nicht auf
gerollt werden kann. 

2. Das Sehepithel. 

Allgemeines. 

§ 38. Die Lichtsinnzelle stellt, soweit unsere Erfahrungen darüber 
reichen, eine fu n k t ion elle Ein he i t dar, sie übermittelt in einem be
stimmten Zeitdifferential stets nur einen einzigen intensiv und qualitativ 
bestimmten Zustand vermittels des Nervenfortsatzes an die zentralen Teile 
des Lichtsinnapparates. 

Wie hoch auch die einzelne Lichtsinnzelle differenziert sein mag, alle 
Einrichtungen an ihr können nur dazu dienen, sie geeigneter für die Auf
nahme bestimmter Intensität und Qualitäten des Lichtes zu machen, 
sie können dagegen nie ein Nebeneinander verschiedener Lichteindrücke 

ermöglichen. 
Gerade eine solche Gleichzeitigkeit, ein Nebeneinander verschiedener 

Erregungszustände eines Sehorganes ist aber funktionell von der allergrößten 

Bedeutung. 
Die Intensität und Qualität des Erregungsvorganges in einem einzelligen 

Lichtsinnorgane ist stets notwendig bedingt durch den in t e n s i v s te n Reiz, 
der von außen auf die Zelle einwirkt, ganz gleichgültig, ob dieser Reiz 
biologisch wichtig oder unwichtig ist. 
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Die wichtigsten Dinge: Nahrungsmittel, Hindernisse, Feinde könnten 
nicht wahrgenommen werden, solange das Licht, das von ihnen ausgeht, 
nicht den Wert des Maximu ms der jeweiligen Beleuchtung erreicht, 
was ja nur höchst ausnahmsweise der Fall sein würde, z. B. wenn die 
fraglichen Objekte in dunkler Umgebung selbst Licht ausstrahlten, oder 
wenn alles stärkere oder direkte Licht von der Sehzelle abgeblendet wäre. 

Eine solche Leistung: Gleichzeitigkeit mehrerer verschiedener Erregungs
zustände in bezug auf den Lichtreiz, ist nur möglich bei einer Vermehrung 
der Zahl der Lichtsinnzellen , und diese Einrichtung finden wir deshalb 
auch überall, wo Lichtsinnorgane überhaupt ausgebildet sind. 

Ein Tier, das nur eine einzige Lichtsinnzelle hätte, gibt es nicht. 
Wohl gibt es Lichtsinnorgane, die nur eine einzige Sehzelle enthalten, 

z. B. bei Tristomum molae, Arca Noae, Amphioxus, Rotatorien u. a., 
aber dann treten eben diese Organe in der Mehrzahl auf. Sie sind 
nach verschiedenen Seiten gerichtet, das Licht bestimmter Richtungen ist 
bei jeder einzelnen Zelle abgeblendet, so daß weitgehende Unterschiede in 
der Intensität und Qualität der einzelnen gleichzeitigen Erregungszustände 
bestehen. 

Bei einer solchen Anordnung beeinflussen sich die Sehzellen nicht in 
ihrer Gestaltung, diese ist vielmehr, was äußere Faktoren anlangt, wesent
lich von den anderen - sekundären - Bestandteilen der Sehorgane ab
hängig. 

Nur in wenigen Fällen erfolgt die Vermehrung der Sehzellen aus
schließlich durch die Vermehrung der Zahl einzelliger Lichtsinnorgane, meist 
tritt daneben, und gewöhnlich sogar in viel höherem Grade~ eine Sehzellen-o 

vermehrung in demselben Lichtsinnorgan ein, es entsteht ein Verband von 
Lichtsinnzellen. 

Es wäre nun aber verfehlt, die Bedeutung eines solchen Verbandes 
ausschließlich darin sehen zu wollen, daß er es ermöglicht, daß gleich
zeitig verschiedene Lichteindrücke rezipiert werden. Es wird unten noch 
genauer gezeigt werden, daß vielfach für das Sehen von Beleuchtungs
differenzen naher Punkte derartige Einrichtungen gar nicht gebraucht werden 
können aus Mangel der geeigneten weiteren zentralen Querleitungen. Der 
Wert der Sehzellenverbände liegt dann anscheinend genau wie die Diffe
renz der einzelnen Sehzelle in einer Steigerung der Intensität des Licht
eindruckes, die gleichfalls durch Summation der Wirkung mehrerer Zellen 
leichter zu erreichen sein dürfte, als bei einer einzigen Zelle, die relativ 
bald ihr Erregungsmaximum erreicht. 

Die enge räumliche Vereinigung einer Anzahl von Lichtsinnzellen macht 
besondere Einrichtungen nötig, die sich unter dem Gesichtspunkte der opti
malen Raumausnützung betrachten lassen. 

Mag die Bedeutung des Sehzellenverbandes im einzelnen Falle in der 
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Steigerung der Intensität des Lichteindruckes oder in der Zerlegung des
selben in Erregungszustände mehrerer Zellen liegen: stets wird es hierfür 
besonders günstig sein, wenn möglichst viele Sehzellen auf möglichst engem 
Raume zusammenstehen. 

Um dies zu erreichen, können die mannigfachsten Wege eingeschlagen 
werden. 

Fig. 42. 

Pigmentbecherocell von Pan ar i a tor v a. Nach HESSE. 

sti Stiftchensaum, sz Lichtsinnzell •. 

Fig. 43. 

- --slk 

Querschnitt durch ein Ocell von Styl.ri. l.custris. 
Nach HESSE. Vergr. !JOO fach. 

szk Kern einer Sehzelle. 

Fig. 44. 

c 

~edianschnitt durch l'in Auge von J u 1 u s s p e c. 
N.ch JhSSE. Vergr. !IOII fach. 

e Cuticula, h!J Hypodermis, sti Stiftchensäume, 
Hj Nervenfortsatz. 

§ 39. Die primitivste Form eines Verbandes von Sehzellen stellen 
z. B. die Pigmentbecherocellen von Planaria torva dar, die nur drei Seh
zellen enthalten (s. Fig. 42), oder die Sehorgane von Stylaria lacustris. 
Diese letzteren enthalten je fünf Lichtsinnzellen, die in einer Reihe neben
einander liegen (s. Fig. 43), ohne daß ihre dem Licht zugewandten Teile 
verjüngt wären, um so auf kleinerem Raume Platz zu finden. Im Gegen
teil, die Lichtsinnzellen sind größer als die indifferenten Epidermiszellen 
dieser ;\Iaide (HEssE). 
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Eine eigenartige Stellung nehmen die Sehorgane einiger Seesterne ein, 
bei denen (Asteropecten pentacanthus und A. mülleri) die Sehzellen 
auf dem Augenpolster diffus verteilt sind. Hier läßt sich auch der Über-

Fig. 45. Fig. 46. 

Pigmentbecherocell von Euplanaria gonocephala. 
Nach HESSE. 

Epitheliales Pigmentbecherocell von Pa t e11 a. 
Schematisch nach HEBSE. 

I .,.:1.. gang zu der nächsthöheren 
Stufe verfolgen, denn eine 
weitere Gruppe von Formen 
(Palmipes, Solaster, Pter
aster, Astropsis usw.) trägt 
ihre Sehzellen nur auf einzel
nen Stellen der Augenpolster, 
die als Augengruben ausge
bildet sind. 

lp Epithel, sekr Sekretmasse, die das Sehepithel deckt, 
sn Sehnerv. 

Die Verteilung der Seh
zellen auf der Wand einer 
Grube ermöglicht es, auf der 
Flächeneinheit der Körper
oberfläche mehr Zellen unter
zubringen, als es bei deren 
Ausbreitung möglich wäre. 
Die Menge der Lichtenergie, 
die diese größere Anzahl von 
Zellen zugeführt erhält, ist ja 
natürlich nur so groß, wie es 
der Fläche des Querschnittes 

Epitheliales Pigmentbecherocell von Ranzania sagittar a. 
Nach HESSE aus TH. BEER. Vergr.850fach. 

c Cuticula, zk Zellkern, st Sehstäbchen, ep Epidermis, 
nst Nervenstrang, bm Basalmembran. 
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des Hohlraumes entspricht, aber wenn die absolute Gri',ße dieser Energie
menge bedeutend genug ist, so reicht si,. doch aus, um die mehrfache 
Anzahl von Zellen zu erregen. 

Und noch in einer weiteren Beziehung bedeutet das {;rubenauge eine 
funktionelle Veränderung gegenüber dem flächenhaft ausgebreiteten Seh
epithel. Bei diesem ist die Intensität des Lichtreizes für alle Zellen gleich. 
beim Grubenauge dagegen sehr verschieden für die Elemente, die im Grunde 
der Grube liegen, und die, die dem Hande näher stehen. Es hestehen 
also auch bei konstanter äußerer Heizung physiologische Yerschiedenheiten 
im Zustande der Zellen, die in der ,\chse des Sehorgans liegen, yon den 
peripheren Elementen. 

Solche Grubenaugen finden sich bei Mollusken und (Polychaeten) An
neliden weit verbreitet (Fig. 4.6 und 4'7). 

Es ist, wie die Fig. 4.6 und 4.7 zeigen, nicht nötig, daß die Zellen 
ihre Gestalt wesentlich ändern, wenn sie eine Augengrube auskleiden, nur 
geringe Veränderungen sind niitig, um den GewiHbeabschluß im Grunde 
der Grube möglich zu machen. 

§ 4.0. In der überwiegenden Mehrzahl der Fälle treten aber doch 
Formänderungen der Sehzellen zum Zweck besserer Haumausnutzung auf. 
Das Prinzip ist bei ihnen allen dasselbe: die Teile der Sehzellen, die für 
die Rezeption des Lichtreizes unbedingt erforderlich sind, also vor allem 
die Stäbchen und Stiftchensäume in ihren verschiedensten Formen, werden 
dicht aneinander gelagert und der übrige Zellkörper mit diesen rezipierenden 
Teilen nur durch eine, oft ziemlich lange, schmale, ja fadenartige Verbin
dung in Zusammenhang gehalten. 

Bei primitiver Gestaltung, so z. B. bei Spadella hexapte ra (Fig. 4.R). 
ist die Differenz in der Dicke der Sehstäbchen und der Zellkürper nicht 
sehr groß und der Übergang erfolgt gleichmHßig und allmlihlich von der 
Grenze des Stäbchens an. Die dickeren Enden der Sehzellen, in denen die 
Kerne liegen, nehmen aber immerhin einen beträchtlich größeren Raum ein, 
als die Sehstäbchen, welche den Pigmentbecher vollständig erfüllen, wlihrend 
die Zellkörper außerhalb derselben liegen. Es ergibt sich aus dem Dicken
verhältnis der Zellkörper und Stäbchen notwendig, daß die ersteren nicht 
in der direkten Verlängerung der Stäbchen liegen können, sondern, be
sonders in den peripheren Teilen, einen Winkel mit deren Hichtung bilden 
müssen. 

Das tritt vielfach noch in weit höherem Grade hervor, so z. B. bei 
Pecten jacobaeus (RA WITz), wo die Kürper der Sehzellen, die durch stark 
verjüngte Verbindungsstücke mit den SUibchen in Verbindung stehen, seit
liche Ringwülste um den eigentlichen Bezirk der Retina bilden (s. Taf. II). 

Ist das Verbindungsstück zwischen Stäbchen und Zellkiirper (kern-
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haltigem Teil) sehr lang und fadenförmig, so können sehr viele Zell körper 
auf demselben Flächenraume, wie die zugehörigen Stäbchen untergebracht 
werden, indem es dann, bei verschiedener Länge der einzelnen Verbindungs
stücke, möglich ist, daß sich die Zellkörper in mehrere Reihen ordnen, ja 
es können sogar mehr Zellkörper untergebracht werden, als Endelemente 
auf dem betreffenden Flächenstück liegen, wie man in der Umgebung der 
Fovea centralis des Wirbeltierauges sieht, wo nicht nur die Sehzellen des 
betreffenden Bezirkes selbst, sondern auch die der Fovea, in der ja die 
Zellkörper fehlen, ihren Platz finden. 

Die Wirbeltiere sind überhaupt das typische Beispiel für diese Art der 
Raumausnützung durch die Sehzellen, die hier zu hoher Vollkommenheit 
entwickelt ist. 

Fig. 48. 

Querschnitt durch ein Ocell von S p ade II a hex a p t e r a. Nach HESSE. Vergr. 900 rach. 
szk Kern einer Sehzelle, 'I/fi »Neurofibrille«, 11m Hüllmembran. 

~icht überall stellt das Sehepithel, wie es etwa bei den Wirbeltieren 
der Fall ist, ein gleichartiges, ungemischtes Epithel dar, es kommen viel
mehr bei vielen Formen: Anneliden (littorale Raubanneliden), Lamelli
branchiaten, Kephalopoden, zwischen den Sehzellen noch Gebilde 
anderer Natur vor. Sie können zweierlei Art sein: zunächst Sekretzellen, 
die zur Abscheidung der Füllmasse des Auges (Glaskörper, Emplem) dienen. 
Bei vielen Formen wechseln ganz regelmäßig Sekretzellen und Sinneszellen 
miteinander ab (Eunice torquata, Kephalopoden), bei anderen dagegen redu
ziert sich die Zahl der Sekretzellen, so daß z. B. Phyllodoce im ganzen 
Sehepithel nur eine einzige Sekretzelle aufzuweisen hat (HESSE i 26). 

Dann aber künnen auch ganz indifferente Zellen, dp,nen man keine be
sondere Funktion zuschreiben kann, zwischen den Sehzellen stehen, so daß 
diese dadurch über einen grüßeren Raum verteilt werden. 
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Am stärksten ausgebildet ist diese Eigentümlichkeit bei den He te ro
poden, bei denen die Mehrzahl der Sehzellen auf einige schmale Streifen 
im Augengrunde beschränkt sind, während zwischen diesen Streifen, und 
besonders in den peripheren Teilen der Augen, nur mehr vereinzelte Seh-

Fig. 49. 

Pigmentbecherocell VOll H ir u dom e die i n al i s. 
Nach HESSE. Vergr. 2;0 fach. 

Fig. 50. 

Piglllentbecherocell von Me s 0 b deli a ge IU mal a. 
Nach HESSE. Vergr. 400 fach. 

-"kib Nerv zar Sinnesknospe, (p Epidermis) pb Pigment
becher. 

zellen zwischen großen Mengen indiffe
renter Zellen zu finden sind. 

Auch bei Wirbeltieren kommt 
etwas derartiges vor, bei den Formen, 
bei denen auch bestimmte Netzhaut
abschnitte der Nebenretinae vor der 
Hauptmasse getrennt sind. Diese 
Trennung bzw. die Verbindung mit 
der Hauptretina sind dann durch in
differente Zellcn erreicht (BR,lUER). 

§ 41. Die bisher besprochenen Fälle hatten alle insofern etwas ge
meinsames, als überall die Anordnung der SehzeJlen in Form eines ein
fachen, flächenhaft ausgebreiteten Epithels erfolgte, aber auch das ist keine 
absolute Notwendigkeit. 

Zunächst kann die Schicht der Sehzellen verdoppelt werden, es kiinnen 
zwei Schichten übereinander liegen, derart, daß ihre rezipierenden Elemente 
in zwei verschiedenen Ebenen liegen. So sind dic SehzeJlen z. B. bei Agrion 
und Aeschna angeordnet (s. Fig. 1)'). 
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Aber auch bei dieser Verteilung bleibt doch das Prinzip der flächen
haften Anordnung gewahrt. Ganz anders bei manchen Hirudineen: hier 
bilden die Sehzellen in den Ocellen, die mit einer grüßeren Anzahl von 
Zellen ausgestattet sind, einfach ungeordnete Zellhaufen (s. Fig. 4.9 und 50). 

In einem solchen Sehorgan, wie es am besten H i ru d 0 zeigt, liegen 
in dem tiefen Pigmentbecher auf relativ kleinem Flächenraum viele Seh
zellen, unter denen, vermöge ihrer Lage zur Lichtquelle, auch physiologische 
Verschiedenheiten in bezug auf den Grad der Reizung gleichzeitig bestehen 
können, also alle jene Bedingungen erfüllt sind, denen auch das Gruben
oder Becherauge nachkam. 

Fig.51. 

Medianschnitt durch ein seitliches Stirnauge von A gri 0 n s pe c. Nach HEBSE. Vergr. 400 fach. 
SE I distale Sehzellen, sz Jl proximale 8ehzellen, "'0 Sehnerv, c Cuticula, hy Hypodermis, iak Kern einer 

Tapetumzelle. 

§ 42. Der optische Raum, in dem wir alle sichtbaren Objekte unserer 
Umgebung lokalisieren, ist in seiner Eigentümlichkeit wesentlich bedingt 
durch die Funktion des Sehepithels, und hierauf beruht eine Eigenschaft7 

die den Gesichtsraum erheblich vom geometrischen Raum unterscheidet; 
der Gesichtsraum ist nicht homogen (vgl. POINCARE), die Punkte des geo
metrischen Raumes, die sich beim Menschen einerseits auf der Fovea cen
tralis, andererseits auf der Netzhautperipherie abbilden, sind in keiner Weise 
als einander gleichwertig zu erachten. 

Die vergleichende Lehre vom optischen Raum der Tiere läßt sich um
fassend erst abhandeln, wenn die Lichtbrechungsverhältnisse und vor allem 
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die Bewegungsmüglichkeiten der Sehorgane erürtert sind. Hier soll nur ein 
Blick auf das Verhältnis der bevorzugten Stellen der Sehepithelien, der 
Areae centrales zur Lebensweise der Tiere geworfen werden. Entsprechend 
der Haupthedeutung der Lichtsinnorgane als Vermittler der Regulation von 
Bewegungen tritt die Lage dieser bevorzugten Stellen zur Bewegungsrich
tung deutlich hervor. 

Eine physiologische Verschiedenheit im Zustande der Sinneszellen eines 
Sehepithels künnte, wie wir sahen, im einfachsten Falle dadurch erreicht 
werden, daß ganz gleichartige Zellen dem Licht verschieden große Flächen 
darbüten und so verschieden stark erregt würden. Wesentlich vollkommener 
wird aber die Unterscheidung der Lichteindrücke an verschiedenen Stellen 
des Sehorgans sein, wenn die Lichtsinnzellen verschieden intensiv auf den 
Lichtreiz reagieren. Ein äußeres Zeichen für quantitative Unterschiede in 
der Reaktion auf Lichtreize hat man in den Größenunterschieden der Licht
sinnzellen an verschiedenen Punkten des Sehorgans. In diesem Sinne dürfen 
wir wohl die Beobachtung deuten, daß z. B. in den Grubenaugen der See
sterne die Sinneszellen an den tiefsten Stellen viel dichter stehen, wie an 
den Wandungen des Augenbechers (PFEFFER). In der Retina von Pecten 
sind die Stäbchen in der Mitte der Retina am längsten und nehmen gegen 
die Peripherie an Länge ab. Nicht immer ist eine grüßere Länge und Dicke 
eines Sehelements das Zeichen überlegener Funktion, manchmal ist es im 
Gegenteil Ausdruck eines weniger hohen Grades der DifTerenzierung, z. B. 
sind beim Sperling die Elemente der Fovea centralis viel kleiner, dünner 
und zierlicher gebaut, als jene der Netzhautperipherie. Für die gegen
wärtige Betrachtung ist nur die Feststellung eines U nt er schi e des ver
schiedener Bezirke von Interesse. 

Kann schon allein dadurch der Erregungszustand einer Sinneszelle ein 
"Lokalzeichen< bekommen, daß er in seiner Intensität von den anderen 
Sehzellen abweicht, so wird dies in noch viel höherem Maße der Fall sein, 
wenn der Unterschied im Erregungszustand ein qua li tat i ver ist. Es 
künnen bestimmte Stellen des optischen Raumes besonders stark zur 
Wirkung kommen, wenn sie durch qualitativ andere Zellen "gesehen« 
werden, wie der übrige optische Raum. Unter diesem Gesichtspunkte wird 
uns die überaus verbreitete Erscheinung verständlich, daß die Sehorgane 
mehrere Typen von Sehzellen in ganz bestimmter Anordnung enthalten. 

Schon bei Tieren, die nur ganz wenige Sehzellen in einem Sehorgall 
enthalten, künnen für verschiedene Bezirke des optischen Raumes ver
schiedene Zellen vorgesehen sein. 

So besitzt z. B. unter den Plathelminthen Leptoplana tremellaris 
Oerst. zwei verschiedene Augentypen, die großen sog. Gehirnhofaugen und 
kleine Tentakelaugen, und die Lichtsinnzellen beider Organe sind höchst 
charakteristisch im Bau unterschieden (HESSE). 
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Um gleich einen ganz außerordentlichen Fall dieser Art zu nennen, 
seien die Heteropoden erwähnt. HESSE (165) beschreibt bei ihnen vier 
ganz verschiedene Typen von Lichtsinnzellen. Den einen derselben lernten 
wir schon früher kennen, ein Umwandlungsprodukt von Zellen mit Stiftchen
säumen (s. § '19), die zu Plättchensätzen zusammengewachsen sind, die 
anderen drei Arten sind einfacher gebaut und zeigen die Eigenarten von 
Stiftchensaumzellen noch deutlicher, über die histologischen Details gibt 
HESSE genaue Auskunft. 

Die Hauptretinazellen mit ihren Plättchensätzen stehen in doppelter 
Phalanx in der Horizontalebene, von den drei anderen Arten Lichlsinnzellen 
liegt die eine als geschlossene Gruppe 
an dem nach außen gerichteten Ende Fig. 52. 

des Sehepithels, die zweite kommt 
zwischen der Streifenretina und dem 
peripheren Teil des Auges zerstreut vor 
und zwar nahe dem Retinastreifen zahl
reicher, weiterhin spärlich. Endlich 
findet sich der vierte Typus im ven
tralen Teile des Auges verteilt. 

Bei den Heteropoden sowohl wie 
bei Leptoplana und noch bei manchen 
anderen Tieren ist durch die verschieden
artige Verteilung der Sehzellen der op
tische Raum in Kugelsektoren geteilt, 
die in ihrer Einwirkung auf das Nerven
system als qualitativ verschieden ange
sprochen werden dürfen. Es ist aber 
auch möglich, daß eine Verschiedenheit 
der Einwirkung des optischen Raumes 
derart erreicht wird, daß die Flächen 
verschiedener Kugelschalen qualitativ 
verschiedene Eindrücke hervorrufen. So 

Medianschnitt dnrch ein Pigmentbecherocell von 
Drepanophorus spectabilis. Nach HESSE. 

ts. faserförmige Sehzellen, ~sz kolbige SehzeUe, 
amb das Auge vorn abschließende Membran, 
sn Sehnerv, pbk Kern der Pigmentbecherzellen. 

darf man wohl den Befund interpretieren, daß bei Agrion (s. Fig. 51) und 
Aeschna in den Stirn augen zwei Schichten von Lichtsinnzellen hintereinander 
liegen, so daß offenbar die Objektpunkte, die die eine Fläche maximal 
erregen, auf einer anderen Kugelfläche liegen, wie die Punkte, durch die 
die andere Retinafläche erregt wird. Es würde dadurch z. B. erreicht 
werden, daß die Bewegung eines Körpers, der sich im Visierradius 
nähert oder entfernt, genau erkannt werden könnte, unabhängig von der 
Veränderung der Bi I d g r ö ß e, auf die wir ja bei der Beurteilung von 
Bewegung im Visierradius angewiesen sind. 

Die weiteste Verbreitung unter den Differenzierungen einzelner Ab-
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schnitte des Sehepithels hat unstreitig die besondere Ausbildung des Zen
trums der Sehorgane zu einem Bezirk besonders scharfer Auffassung der 

Lichteindrücke, mit anderen Worten, die Ausbildung einer Area cen tralis. 

Die Gestaltung, die dies Gebilde im Stamme der Wirbeltiere erfährt, 

wird weiter unten näher dargestellt werden, hier soll nur die weite \'er

breitung des Prinzips an einigen Beispielen aus der Fülle des Materials der 
Wirbellosen erläutert werden. 

Schon im Stamme der Plathelminthen kommt eine derartige Bildung 
vor. Bei Drepanophorus spectabilis Qtof. (s. Fig. 52) wird das Zen
trum des Verbandes der Lichtsinnzellen von einem Bündel faserföflniger 

Sehzellen eingenommen, die in der Peripherie nicht vorkommen, die 

Fasern verlaufen in der Richtung der Achse des Pigmentbecherocell~ 

(HESSE 136). 

Unter den Arthropoden ist eine besondere Ausgestaltung des Mittel

punktes der Retina als Area centralis bei Myriapoden und Spinnen vielfach 
bekannt, auch bei Insekten kommt derartiges vor, z. B. die strichfürmige 

Area bei Acilius sulcatus. 

Hier zieht quer durch die Retina eine Spalte, an deren beiden Seiten 

Sehelemente von besonderer Ausbildung stehen, sie sind nicht nur 3-1} mai 

länger und schlanker als die übrigen Sehelemente, sondern weichen auch 

in der Form von diesen ab. 
Auch bei Kephalopoden ist die Ausbildung einer Area centralis be

kannt: HESS (209 a) fand einen etwas über dem Aquator gelegenen horizon

talen Streifen, der sich in der Pigmentierung von den umgebenden Partien 
unterscheidet und in dem auf I mm 2 105000 Stäbchen stehen, während 
die Nachbarpartien nur ca . .\.0000 aufweisen, und CHUN (189) fand bei 

Bathyteuthis eine, auf einen kleinen Bezirk beschränkte ganz außer

gewöhnliche Verlängerung der .SehsUibchen", die hier .\.00 bis 500 I' lang 
sind, die längsten Sehelemente, die bisher überhaupt im Tierreich beschrie

ben worden sind, wohl viermal länger, als die längsten Sehelemente, die 
wir bei Wirbeltieren kennen, und ebenso besitzen die Alciopiden in der 

Mitte der Retina eine Stelle deutlichsten Sehens, in der die Sinneselemente 

am dichtesten stehen (DEMOLL 286). 

Das Sehepithel der Wirbeltiere. 

§ .\.3. Am Sehepithel der Wirbeltiere krmnen wir, als an einem spe
ziellen Beispiel, verfolgen, in wie mannigfacher Weise die allgemeinen 
Regeln, die wir für die Verbände von Lichlsinnzellen aufstellten, zur Durch

führung gelangen. 
In erster Linie handelt es sich um eine möglichst günstige Raumaus

nutzung. Eine relativ sehr große Anzahl von Zellen soll auf kleinem Hamll 
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untergebracht werden. Dabei können die Zellkörper in ganz anderer Weise, 
mehrschichtig, oder in anderen Meridianen als die zugehörigen Endelemente 
untergebracht werden, so daß die Art der Haumausnutzung für beide etwas 
verschieden ausfällt. Für die Außenglieder einer bestimmten Form von 
Sehelementen ist die maximale Zahl, die auf einer gegebenen Fläche unter
gebracht werden kann, durch die Dicke, durch den Querschnitt bestimmt. 
Wählt man als Flächeneinheit den qmm und dividiert mit der Flächengröße 
der betreffenden Außenglieder in diesen Wert, so erhält man die Zahl von 
Sehelementen, die im Maximum auf einem solchen Flächenraum stehen 
könnten. Diese Werte sind ungeheuer verschieden in den verschiedenen 
Klassen der Vertebraten, wie folgende Zusammenstellung einiger Beispiele 
zeigt. Es würde die mögliche Maximalzahl von Sehelementen auf 1 qmm 
in Tausenden betragen bei 

Mus decumanus . 1400 
Chamaeleo (Fovea centralis) 756 
PasseI' domesticus (Fovea centralis) 444 
Perca. 250 
Argyropelecus . 250 
Homo (Fovea centralisJ 160 
Sus scrofa 183 
Chamaeleo (Peripherie) 125 
Anguis fragilis . 1 i 5 
PasseI' domesticus (Peripherie). 75 
Gobio fluviatilis 77 
Rana . 23 
Amblystoma . 5,1 
Speierpes . 2,5 

Eine ausführliche Tabelle dieser Werte findet sich bei Besprechung 
der physiologischen Augentypen. 

Diese Werte schwanken also um das 600 fache, von fast 11/ 2 Million 
bis zu 2500. Tatsächlich werden viele dieser möglichen Zahlen gar nicht 
erreicht, da meist die Raumausnutzung keine ganz ideale ist. Fast voll
ständig deckt sich die berechnete Maximalzahl für die Elemente der Fovea 
centralis des Menschen mit den üblichen Angaben über die Zapfenzahl in 
diesem Bezirk. Die schon sehr niedrige Zahl für den Frosch, 23000, ist 
wohl noch zu hoch, da hier die Stäbchen noch meßbare Zwischenräume 
zwischen sich lassen. 

Genauer erhält man die wirkliche Zahl der Sehelemente auf 1 qmm, 
wenn man auf einer bestimmten gemessenen Strecke am Retinaquerschnitt 
(oder Flächenbild) die wirklich vorhandenen Elemente zählt und dann auf 
den qmm umrechnet. 
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Ist also infolge unvollständiger Huumausnutzung die Zahl der Elemente 
einer bestimmten Form und Grüße oft geringer, als der berechneten l\Jaxi
mal zahl entspricht, so wächst die Gesamtzahl der Elemente wieder dadurch, 
daß mehrere Etagen verschiedenartig gebauter Elemente auf demselben 
Retinastück stehen künnen. 

Das beste Beispiel einer solchen Doppelausnutzung der Itetinalliiche 
bieten die Fische, bei denen die Innenglieder der langen, stäbchenartigen 
Elemente, die die Hauptmasse der Sehelemente bilden. fadenfürmig sind, 
infolgedessen viel weniger Platz einnehmen als die zylindrischen Außen
glieder und so für die kürzeren .Zapfen ({ reichlich Platz iibrig lassen. 
Ahnlich liegen die Verhältnisse bei Amphibien. Zwischen den Jnnengliedern 
der plumpen zylindrischen Elemente, die in Masse auftreten, bleibt reiehlif:h 
Raum für die verschiedenartigen Sorten der sogenannten »Zapfen c. 

Bei Säugetieren ist im allgemeinen eine derartige Verteilung nicht zu 
beobachten, doch kommt sie z. B. beim Schwein in ganz charakteristischer 
Weise vor, indem hier die Stäbcheninnenglieder eine entsprechende Defor
mation erleiden und den bauchigen Zapfen zwischen sich fassen i,S. Fig. 3(i;. 

Die Zahl der Sehelernente, die so gewissermaßen als Lückenbüßer 
zwischen den grüßeren Elementen stehen, ist meist geringer als die der 
überragenden Formen. Es können aber auch Sehelemente von anatomisch 
gleichen Bau in zwei Etagen angeordnet sein, wie das z. B. bei den Seh
elementen von Petromyzon der Fall ist, wo ganz regelrniißig ein Sehelf~

ment der oberen und unteren Reihe abwechselt. 

Während bei allen anderen Wirbeltieren die rezipierenden Elemente 
mit fast mathematischer Genauigkeit in einer Ebene angeordnet sind, 
machen die Macrochiropteren IPteropus, fliegender Hund) hiervon eine 
Ausnahme. KOLMER (267) fand, daß hier die Retina eigenartige kegel für
mige Papillen zeigt, auf deren Oberfläche die Sehelell1ente angeordnet sind, 
eine Anordnung, durch welche die Schichten der Retina mancherlei Ver
lagerungen erfahren. Die Basen und die freien Enden der Netzhautstäb
chen stehen in bis zu ·100 fl verschiedenen Hühen. Die Länge der Stäb
chen beträgt 5,1 .'I, wovon 30 auf das Außenglied entfallen. 

Eine Reihe genauerer Bestimmungen, über die Zahl der Endelemenle 
auf der Flächeneinheit verdanken wir A. SCUXFER (22ü), die die Zahl der 
Sinneszellen (Stäbchen + Zapfen) auf einem Quadrat von 23 ,11 Seitenlänge 
bestimmte. Aus ihren Angaben berechnet sich die Zahl deI' Elemente pro 
1 qmm in Tausenden folgendermaßen: 

Karpfen (Cyprinus) 
Schill (Lucioperca sandra; 
Forelle (Salmo). 
Rana esculenta, 

510 
,170 
;lQ:l 

95 
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Ochsenfrosch (R. mugiens) . 142 
Schildkröte (Testudo graeca) 76 
Gans (Anser) 284-
Huhn (Gallus) 265 
Hänfling (Acanthis) :32i 
Kauz (Syrmium aluco) 680 
Mäusebussard (Buteo vulgaris). 32i 
Grünling (Fringilla chloris) . 00 
Hotkehlchen (Crithacus rubeculus) 293 
Kaninchen (Lepus cuniculus) 472 
Fledermaus (Vespertilio murinus) . 472 
Igel (Erinaceus europaeus) 340 
Rind (Bos taurus) . 358 
Pferd (Equus caballus) 303 
Schaf (Ovis aries) . 340 
Hausratte (Mus rattus) 530 
Affe (Pithecus) . 189 
Delphin (Delphinus delphis) 283 
Ziege (Capra) 283 
Hase (Lepus timidus) . 378 
Katze (Felis domestica) 397 
Schwein (Sus serofa) . 425 
Hund (Canis familiaris) 227 
Meerschweinchen (Ca via cobaya) 303 

Die Zahlen stimmen nicht ganz mit denen überein, die oben mitgeteilt 
wurden, was auf der verschiedenen Art der Bestimmung beruht. Die Zah
len SCHÄFER'S sind als die prinzipiell besser bestimmten anzusehen. 

§ 44. Viel mehr Raum als die Endelemente erfordern im allgemeinen 
die Kö r per der Sehzellen mit ihren Kernen. Der Teil der Retina, der 
diese Abschnitte enthält, wird nach altem Herkommen in der Histologie als 
die »äußere Kärnerschicht. bezeichnet. 

Übertrifft der Durchmesser des Zellkörpers, der seine größte Dimension 
stets im Bereich des Kerns hat, den Durchmesser des Sehelementes nicht, 
so ist nur eine einfache Lage von »äußeren Körnern« zu erwarten, ent
sprechend der einfachen Phalanx der Sehelemente, oder es kann, bei Ein
schiebung kleinerer Netzhautelemente unter längere, die Andeutung einer 
zweiten Reihe zustande kommen. 

Für die Sehelemente mit stark bauchigem Innengliede, die nach alter 
Nomenklatur zu den Zapfen gehören, trifft dies Verhältnis häufig zu, ebenso 
aber auch für zylindrische Sehelemente, die besonders dick sind, und so 
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finden wir denn die am wenigsten stark entwickelten äußeren Körner
schichten bei Formen mit dieken Sehelementen. 

Bei Petromyzon entsprieht jeder der Etagen dP.l· Sehelemente eine 
einfaehe Sehieht von Sehzellkörpern. Bei Laeerta viridis und Tropidonotus, 
wo nur Sehelemente mit bauehigen Innengliedern vorkommen, liegen die 
Kerne der Sehzellen in eine!' etwas unregelmäßigen, stellenweise in zwei 
Reihen. Beim Froseh, Salamander und Axolotl mit ih!'en gewaltig dieken 
»Stäbchen. genügen, trotz der dazwiseheniiegenden zahlreiehen Zapfen, 
zwei Sehiehten, um alle Zellkörper zu beherbergen, ebenso bei Alligator 
und Sehildkröte, die wieder nur »Zapfen« besitzen. Aueh der Stör hat nur 
zwei Sehichten. 

Beim Perlhuhn sind etwas unregelmäßig zwei bis drei Schiehten vor
handen, bei der Taube nur zwei Schichten, die meisten Vögel haben ihrer 
drei, einige vier Reihen. So ist es z. B. in der Fovea centralis des Sper
iogs mit ihren äußerst dünnen Elementen. Drei Schichten von Kernen 
haben auch Heeht und Forelle, sowie Triton cristatus. Vier bis fünf 
Sehichten kommen bei Fischen häufig vor, z. B. beim Barsch, ja einige 
haben sechs Schiehten, z. B. Bleye, Schleie und Kaulbarsch (DBNISSENKO 4-9). 

Unter den Säugetieren schwankt die Zahl der Sehichten, entspreehend 
reeht versehiedener Dieke der Endelemente, im allgemeinen zwisehen vier 
und sieben Sehiehten, und das dürfte auch genug sein, um auch eine sehr 
bedeutende Menge feiner dünner Sehelemente unterzubringen, wie es z. B. 
bei der Ratte nötig ist. 

Demgegenüber ist es sehr auffallend, daß man bei einigen Säugetieren 
ganz enorm viel diekere »äußere Körnerschichten« findet, obgleich wedel' 
die Endelemente besonders dünn noch die Zellkörper besonders voluminös 
sind. In erster Linie sind hier die Wassersäugetiere zu nennen. Am 
wenigsten stark tritt diese Eigentümlichkeit noch bei den Bartenwalen her
vor, doeh hat Balaenoptera physalus auch immerhin schon 12 Schiehten 
»äußere Körner<. 

Unter den Pinnipediern haben Halichoerus, Odobaenus und Phoea 
vitulina 20 Schiehten, Otaria jubata 23, Macrorhinus leoninus 25 und 
Phoca barbata 26- 28. Ganz ähnlich sind die Werte für die Denticeten. 
Hier hat Phocaena 20, Delphinapterus 22 und Hyperoodon sogar ,I I 
Sehichten äußere Körnerzellen übereinander. 

Die Schicht der äußeren Kärnerzellen stellt im allgemeinen nur das 
Sinnes epithel dar, es liegen keine anderen Elemente in ihr, abgesehen von 
den LANDoLT'schen Kolben, die von den Bipolaren direkt versehen werden, 
es muß also die Zahl der Kerne, die die äußere Körnel'schicht enthält. 
gleich sein der Zahl der Endelemente, jedenfalls in Bezirken, die den nor
malen Bau zeigen und nicht als Fovea centralis besondere Anordnungen 
der Zellkörper aufweisen. 
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Für eine Reihe von Tieren ist diese Berechnung durchgeführt und hat 
eine sehr gute Übereinstimmung der berechneten Zahlen ergeben, so z. B. 
bei Petromyzon, bei Columba, Bubo, Ovis, Sus, Cricetomys, Equus, Gulo 
und Homo, hier enthält das Sinnesepithel wirklich nur die Sinneszellen. Die 
Art der Berechnung aus den Zahlenverhältnissen der Elemente auf Quer
schnitten involviert einen recht bedeutenden Fehler, der wohl auf fast 
100 % steigen kann, so daß, wenn auch die Rechnung etwa doppelt so 
viele äußere Körnerzellen ergeben würde als Endelernente, doch noch nicht 
mit Sicherheit auf das Vorkommen von Zellen im Sehepithel geschlossen 
werden könnte, die keine Sinneszellen sind. So berechnet sich z. B. beim 
Rinde die Zahl der äußeren Körner auf 1,8 der Sehelernente, was noch 
innerhalb der Fehlergrenzen liegen könnte. 

Wenn dagegen beim Tiger 3,5mal so viel äußere Körnerzellen berech
net werden. wie Stäbchen auf denselben Flächenraum, so liegt das sicher 
außerhalb der Fehlergrenzen, und wir können mit Sicherheit behaupten, 
daß hier auch andere Zellen als die Sehzellen vorkommen müssen. Noch 
erheblich größer sind die Unterschiede in der Zahl der Sehzellen und der 
äußeren Kärnerzellen bei den Wassersäugetieren ; so übertrifft die Zahl der 
äußeren Körner jene der Sehelemente bei Delphinapterus um das 5 fache, 
bei Hyperoodon sind es 6mal so viel, bei Odobaenus und Phocaena 7, 
Balaenoptera physalus 9, Otaria jubata 40, Phoca barbata 11, 
Phoca vitulina 13 und bei Macrorhinus gar 15mal so viel. 

Die Wassersäugetiere und der Tiger sind durchaus nicht die einzigen 
Säugetiere mit so bedeutender Entwicklung der äußeren Körner. So hat 
z. B. Lutra vulgaris mit 12 Reihen äußerer Körner fast 5mal so viel 
Zellen wie Endelemente , während andere Raubtiere, z. B. Gulo borealis 
mit 5 Reihen und der Löwe mit 8 Reihen, Zahlen aufweisen, die denen 
der Sehelemente entsprechen. Unter den Beuteltieren zählt man bei Aepy
prymnus rufescens 47 Reihen äußerer Körner, was einer Zahl von 730 bis 
740000 auf 1 qmm entspricht, sicherlich viel mehr als Sehelemente auf 
diesem Raume vorhanden sind. Der Beuteldachs (Perameies) wiederum hat 
mit 6 Reihen äußerer Körner nicht mehr Zellen, als der Zahl seiner dünnen 
Stäbchen entspricht. 

Welche Bedeutung diese überzähligen Zellen haben, kann erst weiter 
unten erörtert werden. 

§ 45. Die Lagen der äußeren Körner beginnen unmittelbar vitrad von 
der Limitans externa. In den mittleren Partien der Netzhaut kommt es 
anscheinend nicht vor, daß sich Verbindungsteile zwischen die Sehelemente 
und die Kerne ihrer Zellen einschieben. Dagegen grenzen die äußeren 
Körner nicht überall direkt an die Granulosa externa, sondern bei manchen 
Sauropsiden schiebt sich zwischen die Körner und die Granulosa eine 

9* 
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Schicht, die unter dem Namen der HE'iLE'schen Faserschicht bekannt ist 
und in der Area centralis sich auch bei anderen Wirbeltierklassen findet. 
Diese Schicht entsteht durch eine starke Verlängerung der vitralen Teile 
der Zellkörper, die zu dünnen Fasern ausgezogen sind. 

Bei Lacerta viridis und Tropidonotus natrix finden sich solche Faseru 
in der ganzen Retina, jede Faser verläuft hier einzeln zur Granulosa ex
terna. Bei anderen Formen, z. B. Adler und Falken, finden sich ebenfalls 
diese HENLE'schen Fasern, verlaufen hier aber derart, daß eine ganze Gruppe 
zu einem Strang vereinigt der Granulosa zuzieht. 

§ 4.6. Von wesentlicher Bedeutung für die Funktion eines Sehepithels 
erschien der Besitz qualitativ verschiedener Endelemente , wie sie ja die 

Wirbeltiere in Menge haben (s.o.) 
Fig. ;;3. 

Blennius oeell. s (9 em lang). Kleiner Teil der 
unteren Hälfte des ophthalmoskop ischen Gesichtsfeldes. 
Unterer Teil der Papille und Ursprung des Processus falei. 
formis. Ophthalmoskop. Vergr. ca. &0 fach. Nach TH. BEE!:. 

Man sieht die Anordnung der Netzhautelemente. 

und die gesetzmäßige Verteilung 
dieser verschiedenen Elemente 
auf die Fläche des Sehepithels. 
Es wird also die weitere Aufgabe 
sein, darzustellen, welche quali
tativen räumlichen Verschieden
heiten das Mosaik der Sehelemente 
bei den Wirbeltieren aufzu
weisen hat. 

Von einer s ystemalischen 
Kenntnis der Topographie der 
Netzhautelemente sind wir noch 
weit entfernt, die Angaben über 
die Verteilung der einzelnen Arten 
von Sehelementen sind immer 
mehr gelegentlich gemacht. 

Für Fische haben wir einige 
Daten, die Tn. BEER (115) angibt, 
zu erwähnen. 

Bei Scorpaena scrofn stehen die zwei Arten von Sebelementen auf 
große Strecken und bis weit in die Peripherie hin in ganz geraden Linien. 
Es wechselt immer eine Heihe, die nur aus großen Zapfen besteht, mit einer 
Reihe ab, in der zwischen je '2 großen Zapfen ein kleiner angeordnet ist. 

Die ganz ähnliche Anordnung der Sehelemente bei Blennius ocel
laris zeigt Fig. 53, hier sind die Querschnitte der großen Zapfen deutlich 

elliptisch. 
Bei Amphibien fällt die Betrachtung des Sehepithels von der Fläche die 

Verteilung der beiden Typen von Sehelementen mit zylindrischem Außen
gliede durch die verschiedene Fiirbung auf. Die Elemente mit den kurzen 
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Außengliedern sind grün und liegen in viel geringerer Zahl als die roten 
zwischen diesen einzeln verteilt, ohne daß ein Bezirk besonders reich an 
ihnen wäre. 

Etwas reichlicher sind die Angaben über die Verteilung der einzelnen 
Elemente in der Retina der Vögel, jedenfalls so weit sie durch den Besitz 
verschieden gefärbter Ölkugeln leicht voneinander zu unterscheiden sind. 
So gibt HEINEMANN an (30), daß sich beim amerikanischen Ziegenmelker 
(Siphonorhis americana) in den unter dem Horizontalmeridian gelegenen 
Netzhautpartien auffallend wenige und kleine Ölkugeln finden, namentlich 
fehlen die roten und gelben ganz, im oberen Abschnitt kommen diese reichlich 
vor und auch die übrigen Ölkugeln sind größer als im unteren Retinateil. 

Beim Sperber ist die Netzhautperipherie ärmer an roten und gelben 
Kugeln, als die Mitte, während bei einer Ralle gerade peripher reichlich 
rote und gelbe Kugeln vorkamen, während sie zentral fast ganz fehlten. 

Über die Zahlenverhältnisse der einzelnen farbigen Öltropfen haben 
wir einige Angaben. Bei Cypselus apus kommen auf 30 bis 35 hellgelbe 
resp. farblose Öltropfen etwa je ein roter und ein orangefarbener, bei 
Hirundo rustica sind etwa 5 % der Öltropfen rot und ebenso viele orange, 
bei Falco buteo machen rote und orange Öltropfen zusammen ca. 26 % 
der Gesamtzahl aus. 

Was die absolute Menge der Öltropfen anlangt, so wird angegeben, 
daß bei Falco buteo 11,26 Tropfen auf 1 qmm entfielen, bei der Eule 
1\ ,89, die in diesem Falle ungefärbt sind. 

Bei Huhn und Taube ist ein Bezirk, der beim Huhn als >gelber«, bei 
der Taube als »rotes Feld c bezeichnet wird, durch besonders reichliches 
Auftreten der roten Tropfen charakterisiert, während in den übrigen Netz
hautbezirken rote, gelbe, grüne und farblose Kugeln in verschiedenster 
Kombination zusammenliegen. Im Bereiche des roten bzw. gelben Feldes 
fehlen »Stäbchen« innerhalb eines Bezirkes von 9 X 7 mm Durchmesser 
vollständig (HESS). 

Vom Turmfalken erwähnt KÜHNE, daß je eine rubinrote Kugel mit 
einer kleineren orangefarbenen zusammenliegt, zwischen diesen Paaren liegen 
eine grüßere Anzahl gelbgrüner und farbloser. 

Bei den Säugetieren liegen die Verhältnisse relativ einförmig, es han
delt sich im wesentlichen immer nur um das verschiedene Zahlen verhältnis 
der Zapfen zu den Stäbchen, das in den einzelnen Netzhautbezirken sehr 
verschieden ist. 

§ 47. Wir haben bis jetzt nur die Verteilung der Sehelemente auf 
einem mittleren Stück Netzhaut betrachtet, ohne zu berücksichtigen, daß 
es Bezirke gibt, die in sehr charakteristischer Weise von der Struktur der 
übrigen Retina abweichen. 
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Es sind dies die Gegend der Ora terminalis und die Gegend rler 
Area centralis. 

Die Besonderheiten der Ora terminalis sind relativ rasch erledigt, sie 
bestehen eigentlich nur darin, daß die spezifischen Netzhautelemente immer 
spärlicher werden und schließlich ganz verschwinden. An ihre Stelle tritt 
das Epithel der Pars ciliaris und iridica retinae. Die Art und Weise des 
Aufhärens der Netzhaut ist etwas verschieden. 

Bei Fischen z. B. erfolgt der Übergang sehr plötzlich, während bei 
Säugetieren allmählich die Außenglieder kürzer werden, die »Zapfen « an 
Zahl mehr und mehr abnehmen und endlich mit eüwm typisch gestalteten 
Wulst epithelialer Zellen das Sinnesepithel sein Ende erreicht. 

Viel interessanter und wichtiger sind die Veränderungen, die die Netz
haut in den Bezirken erfährt, die wir als Areae centrales bezeichnen. Es 
sollen hier nur die Veränderungen des Si n ne se pi t hel s besprochen wer
den, die höchst charakteristischen Leitungsverhältnisse der Area kommen 
erst weiter unten zur Darstellung. 

§ 48. Die Veränderung der Sehelemente im Bereiche eines Bezirkes, 
der in bevorzugter Weise als Area centralis ausgestattet ist, besteht durch
weg darin, daß mehr Elemente auf der Flächeneinheit untergebracht wer
den. Das wird einerseits dadurch erreicht, daß die einzelnen Elemente 
dichter stehen als an anderen NetzhautsteIlen, und daß die einzelnen Ele
mente dünner werden. 

Auch Veränderung in den Längenmaßen kommen zur Beobachtung, 
doch sind diese nicht eindeutig. Während bei Fischen und Säugetieren 
die Länge der Sehelemente in der Area grüßer ist, als in den außerhalb 
dieses Bezirkes gelegenen Netzhautteilen, werden bei Vügeln umgekehrt die 
Elemente in der Area nicht nur dünner, sondern auch kleiner, z. B. beim 
Sperling (GREEFF). 

Entsprechend der relativen Vermehrung der Sehelemente im Bezirk der 
Area sind eine grüßere Anzahl von Zellkürpern unterzubringen, und man 
muß daher erwarten, daß die iiußere Kürnerschicht hier eine Verdickung 
erfahren würde. Das trifTt aber nicht in dieser Allgemeinheit zu. 

CHlEYlTZ (78 a, b, 89 a), dem wir die ausführlichsten \ergleichenden 
Studien über die Area centralis verdanken, betont, daß sich die äußeren 
Körnerschichten im Bereich der Area verschieden verhalten, je nachdem, 
ob sie in den übrigen Teilen der Retina mit \'ielen oder wenigen Zellagen 
ausgestattet sind. Bei den Formen, deren äußere Kürnerschicht sehr dick 
ist, verdünnt sie sich im Bereiche der Area, die dünnen iiußeren Kürner
schichten dagegen erfahren in der Area eine Verdickung. 

Die Netzhäute mit besonders dicken äußeren Körnerschichten gehüren 
wohl zu denen, die, wie oben erwiihnt, noch andere al~ die Sehzellen in 
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der äußeren Körnerschicht enthalten und es scheint, daß diese anderen 
»überzähligen« Zellen in der Area fehlen auch bei den Formen, die sie in 
der Netzhautperipherie besitzen. 

Die Verdickung der dünnen äußeren Körnerschichten ist einfach auf 
Rechnung der Vermehrung der Sehelemente zu setzen. 

Diese Veränderungen in der relativen Zahl der Sehelemente und äußeren 
Körnerzellen sind typisch für eine Area centralis und in ihrer funktionellen 
Bedeutung verständlich, wie unten gezeigt werden wird. 

Eine andere Veränderung, die auch noch gelegentlich an der Area 
vorkommt, ist nicht unbedingt bezeichnend für diese Region, es ist die 
Entwicklung einer HENLE'schen Faserschicht, deren Vorkommen in anderen 
Netzhautpartien schon erwähnt wurde. Eine Eigenschaft mancher Areae 
dagegen, die anscheinend in der übrigen Retina sich nicht wieder findet, 
ist die Entwicklung langer Fasern zwischen der Limitans externa und den 
Körpern der Sehzellen, also gewissermaßen eine HENLE'sche Faserschicht 
sklerad von den äußeren Körnern, während die normale vitrad liegt. Als 
Beispiel sei die Area centralis des Sperlings angeführt (GREEFF). 

Das Vorkommen einer Area centralis ist sehr verbreitet in allen Klassen 
der Wirbeltiere, kommt aber, soviel wir wissen, nicht aUen Vertebraten zu 
(CUlEVITZ). Ihr Vorkommen oder Fehlen scheint in keiner Beziehung zu 
der Nähe der Verwandtschaft der einzelnen Formen zu stehen. Die Form, 
Ausdehnung und Lage der Area centralis ist für jede Spezies ganz charak
teristisch, zeigt aber große Verschiedenheiten unter den einzelnen Formen. 

Am verbreitetsten ist eine rundliche Area im Augenhintergrunde, mehr 
oder minder in seiner Mitte. Daneben kommen aber auch anders gestaltete 
Areae vor. So hat z. B. das Pferd eine horizontal stehende streifenförmige 
Area, während sich bei Zahnwalen (nur bei Embryonen nachgewiesen) eine 
vertikal stehende streifenförmige Area findet. Auch bei Krokodil und 
Frosch finden sich horizontale streifenförmige Areae. 

Am reichsten ausgestattet sind in dieser Hinsicht die Vögel. Hier 
kommen in einem Auge mehrere getrennte Areae vor, z. B. zwei runde 
Areae (H. MÜLLER). 

Auch die Kombination von runder und streifenförmiger Area kommt 
vor und zwar sowohl eine wie zwei runde Areae mit einer streifenförmigen 
kombiniert. Die Kombination zweier Areae centrales finden wir auch bei 
Säugetieren. 

Hier kommt, wie bei den Vögeln, eine runde Area vor, die dem bino
kularen Sehen dient, und dementsprechend um so mehr lateral gelegen 
ist, je größer die Divergenz der Augenachsen ist. So liegt diese Area beim 
Pferd ganz nahe der Ora terminalis retinae am lateralen Ende der Streifen
area, die in horizontaler Richtung dicht oberhalb des unteren Tapetum
randes den Augenhintergrund durchzieht. 
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Beim Rind ist der Abstand der runden Area von der Retinagrenze 
etwas größer, sonst ist die Anordnung dieselbe, ebenso beim Schwein. Bei 
Schaf und Ziege fehlt dagegen die Streifenarea. 

Die spezielle Entwicklung einer Area als Fovea centralis wird bei Dar
stellung des Gehirnteils der Retina erwähnt werden. 

3. Die zentralen Verbindungen der Lichtsinnzellen. 

Allgemeines. 

§ 49. Die einfachste reizleitende Verbindung eines Sinnesorganes mit 
einem Bewegungsorgan (Erfolgsorgan) ist wohl in den Einrichtungen der 
Pflanzen gegeben. Beim euphotometrischen Laubblatt vermittelt eine Reihe 
von Zellen, denen wir besondere physiologische Fiihigkeiten, z. B. in bezug 
auf Reizleitung, anatomisch nicht ansehen können, die Verbindung der 
lichtreizbaren Zellen der Blattspreite und den Zellen, die die Bewegung ver
mitteln. Im Prinzip bleibt das Bild der Verbindung vom Lichtsinnorgan 
und Bewegungsorgan immer dasselbe, stets ist eine Reihe von Zellen 
zwischen beide eingeschaltet, die im Tierreich allgemein den Charakter von 
Ganglienzellen haben, also in ganz spezieller Weise ausgestattet sind. 

Bei der primitivsten Form des Nervensystems, das wir kennen, bei den 
Nervennetzen z. B. der Coelenteraten, erfolgt die Verbindung der Lichtsinn
organe mit dem Nervennetz in ganz derselben \Veise, wie die Verbindung 
der übrigen Sinnesorgane, und durch Lichtreize werden auch ganz die
selben Reaktionsbewegungen ausgelöst, wie durch andere, mechanische, 
thermische oder chemische Reize. 

In dem Maße, wie eine immer weitergehende Zentralisierung der 
Leistungen des Nervensystems erfolgt, schließen sich die Lichlsinnorgane 
mehr und mehr den zentralen Partien der Nervensysteme an, bzw. es hil
den die Zentren, die den optischen Sinnesorganen dienen, einen bedeutenden, 
nicht selten den größten Teil der nervösen Zentralorgane überhaupt. 

Die Erkenntnis der direkten Beziehungen bestimmter Teile des Zentral
nervensystems zu den Lichtsinnorganen ist hiiufig dadurch sehr erschwert, 
daß diese Teile nicht räumlich von den übrigen Teilen, die anderen Funk
tionen dienen, getrennt sind. 

Bei der Mehrzahl der Wirbellosen zieht sich das proximale Ende der 
Lichtsinnzelle in einen langen Nervenfortsalz aus und nur in wenigen 
Fällen wissen wir bisher, in welcher Weise die Endbäumchen dieser l.\"erven
fasern untereinander und zu anderen Elementen des Zentmlnen'ensystems 
in Beziehung stehen. 

Bei vielen von den Tieren, bei denen die zentralen Stationen des 
Lichtsinns räumlich von den rezipierenden Elementen getrennt sind, sind 
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sie gegenüber der Masse des übrigen Zentralnervensystems als Ganglion 
opticum anatomisch zusammengefaßt, so daß dadurch eine erste Orientierung 
über den relativen Anteil dieser Centra am Aufbau des ganzen Zentral
nervensystems möglich ist. 

So übertrifft z. B. (s. Fig. 54) bei Kephalopoden das Ganglion opticum 
(nach HENsEN 138) im allgemeinen das ganze übrige Zentralnervensystem 
an Größe. Beim Nautilus allerdings, mit seinem primitiven Auge, fehlt ein 
getrenntes Ganglion opticum ganz, was deutlich zeigt, daß die weniger 
differentierten Eindrücke des Sinnesorgans auch zentral weniger verarbeitet 
werden. 

Über die Art und Weise, wie die nervösen Fortsätze der Sehzellen 
untereinander und mit anderen Nervenelementen in Verbindung treten, 
können wir nur in vereinzelten Fällen bei Wirbellosen etwas sagen. 

Den Verlauf der Nervenfasern durch 
die in der Vierzahl vorhandenen optischen 
Ganglien hat GRENACHER für Mysis vulgaris 
und flexuosa (Schizopoden) beschrieben. Die 
Nervenfasern verdünnen sich zentral erheb
lich und treten in das erste Ganglion, wo 
sie nicht weiter zu verfolgen sind, S. 120: 
»Hinter demselben aber erscheinen sie wieder, 
um sich hier einer möglichst vollständigen 
Kreuzung zu unterwerfen, derart, daß die 
vom äußersten rechten Rande des ersten 

Fig. 54. 

Gehirn und Augen eines 1(; cm langen 
Todarodes veranyi (Kephalopod). 

Nach TH. BEER. Natürliche Größe. 
A Auge, Ag Augenganglion , G Gehirn. 

Ganglion kommenden Fasern zum äußersten linken Rande des zweiten 
Ganglion treten, und umgekehrt, und nur die in der Achse des Augenstiels 
gelegenen ziemlich gerade durchtreten.« 

Zwischen dem zweiten und dritten Ganglion unterliegen die Fasern 
einer ganz gleichen abermaligen Kreuzung, S. 121: .Nach dem abermaligen 
Heraustreten aus diesem erfolgt eine nochmalige, aber, wie es scheint, nicht 
so streng geregelte, vielleicht nur partielle Kreuzung; hierauf treten die 
Fasern ein in das vierte Ganglion . . . und treten endlich aus diesem in 
das Innere des Cephalothorax zum eigentlichen Zentralnervensystem c ... 

§ 50. Über den viel interessanteren Punkt, die Verbindung der Seh
nervenfasern mit den Ganglienzellen, konnten die älteren Forscher nichts 
ermitteln. Erst die GOLGI-Methode hat auch hier einiges Licht gebracht. 
Allerdings sind erst wenige Untersuchungen an Wirbellosen mit ihr aus
geführt. 

RllTzlUs (220) beschreibt für Da ph nia den Bau der optischen Zentren. 
Hinter dem Komplexauge, und mit ihm durch eine ganze Anzahl iso

lierter Stränge (optischer Bahnen) verbunden, liegt zunächst ein größeres 
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Ganglion opticum, dem sich zwei dicht aneinander liegende kleine Ganglien 

anschließen, die ihrerseits mit dem Gehirnganglion verbunden sind. 

Fig. 5:;. Fig. :jfL 

Lophius piscatorius. Vergleichende j)arstellung "ü" 
Gehirn· und Augengröße. Nach TH. n'EIl. 

Fig. 57. 

Hallil. G~'hirn und Auge. 

Fig. 58. 

('ypselus a.pus. Gt>hirn und Aug(\, 

Die Ganglien bestehen alle 

aus einer Itindensubstanz, die 
die Kerne der Ganglienzellen 
enthält, und einer Marksub
stanz, in der dieVerzweigungen 
der Nervenenden erfolgen. 

Die Sehfaserstränge treten 
aus dem Auge in das große 

Ganglion opticum, durchsetzen 
die Ilindenschicht und enden 
mit konisch erweiterten und 
fein veriistellen Füßchen in 
dem Geflecht des Markes. Über 
die Verzweigungen der Gang-

Anser domesticus. Gehirn und Auge. lienzellen in den Ganglien gibt 

llETZIUS (220) folgendes an: 
Es gibt drei Typen der Verbindung. Erstens Zellen, die sich nur in 

der Marksubstanz des Ganglions verzweigen, dem sie angehiiren. Zweitens 
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Zellen, die in jede Abteilung des optischen Ganglion einen Ast senden, sich 
dort verästeln, und außerdem noch einen mehr oder weniger starken Ast 
nach hinten in das Hirnganglion senden und so alle drei Ganglien mitein
ander verbinden. Schließlich gibt es noch Zellen, welche sich nur in einer 
Abteilung der optischen Ganglien und im Hirnganglion verzweigen. 

Jedenfalls zeigt diese Anordnung, daß auch hier, wie wir das bei 
Wirbeltieren in so ausgedehntem Maße kennen lernen werden, zwei Systeme 
von Elementen vorkommen: Solche die eine direkte Verbindung zwischen 
Sinneszellen und Gehirn herstellen (Projektionsbahnen), und solche,durch 
deren Verzweigungen Verbindungen der Nervenenden desselben Niveaus ver
mittelt werden (Assoziationsbahnen). 

Noch größer, oder jedenfalls noch deutlicher hervortretend, ist die 
Ahnlichkeit zwischen dem Bau der zentralen Leitungsapparate bei Wirbel
tieren und Kephalopoden. 

Die Trennung des Sinnesepithels von dem Gehirnteil der Netzhaut, die 
wir in der Darstellung auch für die Wirbeltiere durchgeführt haben, ist bei 
den Kephalopoden anatomisch feststellbar. 

Die »Netzhaut< dieser Tiere besteht nur aus der Schicht der Sinnes
elemente, deren Basalenden sich in Nervenfasern verlängern, die zu zahl
reichen Bündeln vereinigt, den Bulbus verlassen und in das Ganglion opti
cum eintreten, das, ein bohnenförmiges Gebilde (Ag in Fig. 54-), zwischen 
Bulbus und Gehirn liegt, äußerlich mehr dem Gehirn angehörig, dessen 
voluminösesten Teil es bildet. 

Die Retinalfasern senken sich in die Rinde des Ganglion opticum ein 
und enden hier mit feinen Endbäumchen, die mit den Verzweigungen einer 
Kategorie von Zellen in Verbindung treten, in denen wir das Analogon der 
Bipolaren zu erkennen haben (LENHOSSEK). Die Bipolaren liegen zu einer 
.inneren Körnerschicht« vereinigt und senden zentral ihre Fortsätze in das 
Marklager des Ganglion opticum, das die Ganglienzellen enthält, die dem 
Ganglion nervi optici der Wirbeltiere entsprechen und deren Fortsätze auch 
hier die Verbindung des Ganglion mit dem Gehirn vermitteln, in dem sie 
zu einem kurzen, dicken »Tractus opticus« zusammentreten, der dem Ner
vus und Tractus opticus der Wirbeltiere zu parallelisieren wäre. 

In bester Analogie mit dem Bau der Wirbeltierretina finden sich ferner 
im Augenganglion der Kephalopoden noch Zellen, die durchaus den Hori
zontalzellen der Retina entsprechen und deren Verzweigungen in der pIexi
formen Schicht erfolgen, wo sie offenbar eine Verbindung zwischen den 
Endausbreitungen der Sinneszellen oder der Bipolaren vermitteln. 

Wenn wir bedenken, daß eine Homologie, d. h. eine genetische Be
ziehung, zwischen Wirbeltiernetzhaut und Ganglion opticum der Kephalo
poden nicht besteht, wird diese auffallende Ähnlichkeit im Bau die Annahme 
einer ähnlichen Funktion sehr nahe legen. 
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Der Gehirnteil der Wirbeltier-Retina. 

§ 51. Bei den Wirbeltieren liegt durchgängig ein beträchlicher Teil 
der zentralen Elemente in unmittelbarer räumlicher Verbindung mit dem 

Sehepithel und bildet mit ihm zusammen den Gehirnleil der "Netzhaut<. 

In einer vollständigen Organologie des Sehorgans müßten außer diesen 
retinalen Ganglienzellen und ihren Verbindungen natürlich auch die höheren 

Centra des optischen Sinnes im Gehirn Gegenstand der vergleichenden 
Darstellung sein, aber hierzu fehlt es zurzeit noch an Material. 

Fig. 59. 

Mensch. Gehirn und Auge. 
Da die Augen von oben gesehen durch das Gehirn verdeckt 

sind, wurden sie seitwärts verschoben gezeichnet. 

Der Anteil des Zentral-

nervensystems, den die Betin<t 

enthält, zeigt nur relativ wenige 
qualilati ve bauliche Unterschiede 
innerhalb der Wirbellierreihe. 

w1ihrend die weiteren zentralen 

Verbindungen wahrscheinlich 
außerordentlich weitgehende 

Unterschiede darbieten werden. 
ItABL machte wohl zuerst 

darauf aufmerksam, daß mit 
einer stärkeren Entwicklung de,; 

peripheren Sehorgans auch das 
zentrale, die Sehzcntren, rein 

quantitativ eine Vergrüßerung 
erfahren dürften, und bringt 

die starke Entwicklung des Seh
hirns bei rasch beweglichen 
Tieren mit diesem Postulat in 
Beziehung. So treffend diesel' 

Hinweis auch ist, so ist es zurzeit mangels genügender Untersuchungen nicht 
möglich, diese Beziehung im einzelnen näher durchzuführen. 

Die vorstehenden Figuren, die die Unterschiede zeigen, welche zwischen 

Augengrüße und Gehirngrüße bei den verschiedenen Wirbeltierklassen be
stehen, geben in dieser Hinsicht kein richtiges Bild. Der Anteil, den die 
Summe der Sehzentren am Gesamtaufbau des Gehirns nimmt, ist bei den 
verschiedenen Klassen ungemein wechselnd, so daß eine Vergleichung der 

ganzen Gehirne mit den Sehorganen kein Bild von der wachsenden Ent
wicklung der Zentralteile gibt. Nehmen wir die Extreme: Loph ills und 

Homo, so ist es wohl sicher, daß die Gesamtmasse der Sehzentren beim 

Menschen im Vergleich zur Augengröße voluminöser ist, als beim Sehteufel, 
aber sicher nicht in dem Maße, wie es bei Vergleichung der Augengrößen 
mit der Grüße des ganzen Gehirns scheint. 
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Die generelle Gestaltung der Netzhaut. 

§ 52. Von funktionellem Standpunkte aus muß man an der Retina 
zwei ganz verschiedenartige Teile unterscheiden: das Sinnesepithel und den 
Gehirnteil der Netzhaut. 

:\Tur mit dem zweiten Teil haben wir es hier zu tun, aber die nahe 
anatomische Zusammengehörigkeit beider zwingt zu einem orientierenden 
Überblick über die Gesamtgestaltung der Netzhaut, über den Anteil, den 
die einzelnen Schichten am Aufbau der Retina nehmen. 

Wenn wir zunächst die Gesamtdicke der Netzhaut mit der Größe der 
Augen vergleichen, denen sie angehört, so ergibt sich, daß die kleinen, ja 
die rudimentären Augen die relativ dicksten Netzhäute haben. Das Ver
hältnis der Netzhautdicke zur Länge der Augenachse beträgt z. B. bei 

Typhlops vermicularis 1 : 5,4 bei 0,44 mm Achsenlänge. 
Tropidonotus spec. 1 : 19,2 » 2,2 » 

Rana esculenta 1 : 22,3 » 6,0 
Chamaeleo spec. 1 : 37,0 » 8,0 
Cypselus apus 1: U 8,5 
Acanthias spec. 1 : 78 » 17,5 
Homo 1 : 98 » 24,0 
Macrorhinus leoninus 1 :193 » 55,0 

Funktionell ist diese Art der Vergleichung der relativen Werte von ga r 
keiner Bedeutung, es kommt hier vielmehr alles auf die absoluten Dimen
sionen der Netzhäute an. Da zeigt sich denn, daß bei gewaltigen Unter
schieden in der Augengröße die Dicke der Netzhäute ganz dieselbe sein kann. 
Die Unterschiede, die überhaupt vorkommen, sind nicht sehr groß, sie 
schwanken etwa um das FünfTaehe im äußersten Falle. Bei Augen von so 
verschiedener Größe, wie die von Frosch, Chamäleon, Dornhai, Mensch und 
Elefantenrobbe sind, betragen die Unterschiede der Netzhautdicke kaum 
ein Viertel des Wertes, die Achsenlängen schwanken ca. 40mal stärker. 

Die folgende Tabelle gibt zunächst die Dicke der ganzen Retina und 
in der zweiten Kolumne die Dicke des zentralen Anteils der Netzhaut. Bei 
den meisten Augen ist die Grenze beider Teile ja ohne weiteres in die 
äußere plexiforme Schicht zu verlegen, denn hier enden die Sinneszellen. 
Wie im vorigen Kapitel festgestellt wurde, gibt es aber eine Reihe von 
Tieren, bei denen schon innerhalb der Schicht der äußeren Körnerzellen 
Elemente vorkommen, die nicht zum Sinnesepithel gehören. Um auch bei 
ihnen einen Wert zu bekommen, der als Maß für die Entwicklung des zen
tralen Anteils . gelten kann, wurde festgestellt, um das Wievielfache die 
Zahl der äußeren Körnerzellen jene der Endelemente übertrifft, und nur der 
entsprechende Bruchteil der Schichtdicke wurde zum Sinnesepithel gerechnet. 
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Dicke der Retina 
Dicke des Dit;ke tle;; 

Name in 1I 
zentralen Teils Sinnesepitheis 
dPT Retina in fI der Retina in (t 

Typhlops vermicularis 8:2 :,0 3:! 

Lepidosternum spec. 100 74 ~6 

Tropidonotus spec .. 13J - -

Petromyzon planeri 152 -107 l.;j 

Columba livia ~'i3 11 ;, 6U 

Cypselus apus . 1 ~j:2 100 ~~ 

Phocaena communis . ~OO 166 :l4 

Testudo geometrica 215 1 :,9 :iG 

Chamaeleo spec .. 216 8" '17 

Platydaclylus spec. 217 11 ~ 99 

Cottus gobio. 240 li6 11\ 

Homo. 244 1:l6 118 

Rana esculenta 2;;2 161 91 

Acanthias spec. 2;;-; 1~9 68 

Perca fIuviatilis 261 133 l:j·i 

Macrorhinus leoninus 280 202 78 

Acerina vulgaris . 330 136 194 

Phoca vitulina. 3411 ~52 .,8 

Balaenoptera physalus 340 26, 7:2 

Hyperoodon rostratus 340 2S11 60 

Serranus cabriIIa 400 ::U.G 1:,4 

Maena vulgaris 400 206 j 94 

D elphinapterus. 410 :J45 65 

P ho ca barbata. 434 :150 84 

Odobaenus rosmarus. 434 :124 HO 

Wenn also z. B. bei Macrorhinus die Gesamtdicke der Hetina 280 1/ 

beträgt und davon 120 EI auf äußere Kürnerschicht + Granulosa externa 
entfallen, während die Zahl der Stäbchen nur 1,/1.> von jener der äußeren 
Kürnerzellen ist, so wird als Sinnesepithel gerechnet: Schicht der Endele
mente 70 ,u und 120 . 1/15 = 8 ,tl für die Unterbringung der entsprechen
den Zellkörper und Endverzweigungen, so daß als zentraler Teil der Retim 
202 ,lt übrig bleiben. 

Viel ist aus dieser Zusammenstellung nicht zu entnehmen, doch zeigt 
sie immerhin schon, daß die Unterschiede in der Dicke der zentralen Teile 
der Retina größer sind als jene der ganzen Netzhäute. Während die Werte 
für die ersteren nur um das 5,3 fache schwanken, beträgt die Variations
breite für letztere das 7 fache, es sind also die Unterschiede, die es in der 
Verar bei t un g der Erregungszustände des Sinnesepithels gibt, grüße I' als 
jene, die sich auf die quantitative Entwicklung der Endelemente selbst be
ziehen. 

Durch alle derartigen groben Vergleiche kann man aber zu keinem 
Verständnis der funktionellen Gestaltung der Netzhaut gelangen. 
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Die Verknüpfung der Netzhautelemente. 

§ 53. Einen Einblick in die Verknüpfungen der Netzhautelemente 
haben erst die Bilder gegeben, die mit der Versilberungs- und der Methy-

~ 
):> .:;: 

~ 
....: 

I 

JI 

m 

IV 

V 

VI 
VlI 

I { IX. 
~ X 

Fig. 60. --_.- ---

Schema des Baues der menschlichen Retina. DarsteHung nach dem GOLGI'Schen Verfahren. Nach GRE&"F, 
I Pigmentepithelschicht, II und In Sehepithel: II Stäbchen und Zapfenschicht, III Körner der Sehzenen, 
IV äußere plexiforme Schicht, V Schicht der horizontalen Zenen, VI Schieht der bipolaren Zenen, VII Schicht 
der Amakrinen, VIII innere plexiforme Schicht, lX Ganglien.enenschicht, X Nervenfaserschicht. - 1. Diffus. 
Amakrinezenen, 2, diffuse Ganglienzellen, 3. zentrifugale Nervenfasern, 4. Assoziations-Amakrinen, a. Neuro-

gliazeIlen, 6, Mür,r.En' sche Radiärfa.ern, - (I Fa.erkorb, b seitliche Buchten, c Kern. 

lenblaumethode erhalten wurden, und nach den Ergebnissen, die auf die
sem Wege gewonnen sind, können wir zwei Grundtypen der Leitung unter
scheiden, die offenbar funktionell von durchgreifender Bedeutung sind: 

1. Projektionsbahnen und 
2. Assoziationsbahnen. 
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Anatomisch betrachtet ist der Bau der WirbeltiernetzhauL ganz 
außerordentlich einförmig. Man darf getrost behaupten, daß bei allen Verte
braten dieselben Elemente die Netzhaut zusammensetzen, Unterschiede 
bestehen dagegen in weitem Umfange in bezug auf die Zahl der einzelnen 
Elemente und ihre Verbindungen. 

Von organologischen Standpunkte aus haben daher die histologischen 
Unterschiede der einzelnen Klassen ein durchaus untergeordnetes Interesse, 
und es sollen hier nur die vorkommenden ZeIltypen erwähnt werden, auf 

deren Zahl und Art der Verbindung wir von 
Fig. 61. funktionellem Standpunkte aus den grüßten Wert 

- a 
b 

c 
d 

f 

!J 

Retina von })etromY:Wll Planeri. 
Nach GUBEFF. 

n und b Sehelernente, c Membrana 
limitans externa, rl äußere Körner, 
(Horizontalzellen,f innere Körner, 
!1 Nervenfaserschicht, h innere 
plexiforme Schicht, i Ganglien· 

zeHenschicht. 

legen müssen. 
Bekannt sind als Elemente der inneren Kiil'

nerschicht: 
1. Die horizontalen Zellen, die die [iulle

ren Schichten der inneren Körnerschicht bilden. 
Bei Säugetieren nur bei elektiver Färbung von den 
Bipolaren zu unterscheiden und in zwei Schichten 
angeordnet, stellen sie bei Fischen eine, als ge
sonderte Schicht imponierende zwei- bis dreifache 
Lage großer Zellen dar, die schon bei gewöhn
licher Färbung auffallen, und vielfach unter be
sonderen Namen (tangentiale Fulkrumzellen usw.) 
beschrieben worden sind (s. Fig. GI Cl' 

2. Die Bipolaren: Sie stellen die Verbin
dung des Sinnesepithels mit den Ganglienzellen 
des Ganglion nervi optici dar und werden in ihrer 
Gesamtheit auch als Ganglion retinae bezeichnet. 
Die Möglichkeit der histologischen Unterscheidung 
von Bipolaren, die zu den »Stäbchen« gehen, von 
solchen, die mit »Zapfen< in Verbindung treten, 
ist vergleichend von großem Interesse, doch fehlen 
noch genügende Daten, um dies Merkmal allge
meiner auszunutzen. 

:~. Die Amakrinen gehören zu den vvesent
lieh horizontal verzweigten Zellen. Ein Teil steIlt, früher als Spongioblasten 
bezeichnet, die innerste Schicht der inneren Körner dar, während eine 
weitere Anzahl als diffuse Amakrinen und Assoziationsamakrinen bezeichnet 
wird und vielfach Verbindungen in der inneren plexiformen Schicht eingeht. 

In der Schicht des Ganglion nervi optici liegen vorwiegend Ganglienzellen, 
die Optikusfasern entsenden, doch kommen daneben versprengte Amakrinen vor. 

Beim Menschen sind wir gewohnt, die Gesamtheit der horizontalen 
und queren nervösen Verbindungen des Sinnesepithels erst nach innen von 
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der äußeren plexiformen Schicht anzutreffen. Das ist eine Vorstellung, an 
der wir bei vergleichenden Untersuchungen nicht festhalten dürfen. 

Wie oben gezeigt wurde, liegen bei einer Anzahl Wirbeltiere in der 
äußeren Körnerschicht viel mehr Zellkerne, als der Zahl der Endelemente 
entspricht. Es beginnt hier offenbar die zentrale Verarbeitung der Licht
reize schon innerhalb des Gebildes, das wir nach äußerlichen Merkmalen 
die äußere Körnerschicht nennen. 

Über die Natur dieser .überzähligen Zellen« läßt sich eine Vorstellung 
gewinnen, wenn man eine Erfahrung hinzuzieht, die über das Vorkommen 
von Zellen vorliegt, welche dem Bezirk der äußeren Körnerschicht ange
hören und doch keine Sinneszellen sind. Sie finden sich in den verschie
densten Klassen der Wirbeltiere in ru dirn e n t ä ren A ug e n. 

So besteht bei Proteus anguineus die äußere Körnerschicht aus 
zwei ganz verschiedenartigen Elementen, die in zwei Schichten geordnet 
sind. In der ersten (skleralen) Schicht liegen die Körper der Sehzellen, 
die die kurzen, plumpen Endelemente über die Limitans externa hervor
strecken. Bei der wenig dichten Lage der Endelemente reicht die eine 
Schicht vollkommen zur Aufnahme der Sehzellenkörper aus. Die zweite 
(vitrale) Schicht wird von rundlichen Zellen mit großen Kernen gebildet, 
die anscheinend je mit einer Sehzelle in protoplasmatischer Verbindung 
per continuitatem stehen. KOHL bezeichnet sie als • Zwischenganglienzellen «. 
Die Zahl der äußeren Körnerzellen ist hier also doppelt so groß wie die 
der Endelernente. Ganz dieselbe Einrichtung findet sich bei Si P h 0 n 0 ps 
annulata, und unter den Reptilien bietet Typhlops vermicularis ein 
Beispiel gen au gleichen Verhaltens. 

Noch auffallender ist die Zusammensetzung der äußeren Körnerschicht 
von Talpa europaea. Die Sehzellen sind nicht sehr zahlreich, und ihre 
Körper finden in zwei Schichten, deren Zellen ziemlich weit voneinander 
liegen, reichlich Platz. Sie sind nun durch plasmatische Verbindungen mit 
Zellen verknüpft, die etwa in der Mitte der äußeren Körnerschicht liegen 
und die KOHL als .eingeschobene Ganglienzellen« bezeichnet. Diese Zellen 
ihrerseits stehen zu mehreren in Verbindung mit sogenannten .Zwischen
ganglienzellen«, wie sie schon bei Proteus usw~ beschrieben wurden. Die 
beiden Arten der Sehelemente Zapfen und Stäbchen, sind in ihrer Ableitung 
scharf getrennt, indem zu einer .eingeschobenen« und einer .Zwischengang
lienzelle« immer nur entweder .Stäbchen« oder .Zapfen« abgeleitet werden. 

Wir haben also bei rudimentären Augen, bei den Augen der Wasser
säugetiere und endlich - vielleicht als Vertreter einer größeren Gruppe 
- bei Tiger und Fischotter und einigen Beuteltieren mehr Zellen in der 
äußeren Körnerschicht, als den Sehelementen entspricht. 

Nur bei den rudimentären Augen sind wir über die Art der Verknüpfung 
der »überzähligen« Zellen mit den Sehzellen unterrichtet, und es ist nicht 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Auf!. I. Teil. X. Kap. 10 
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ohne weiteres sicher, daß auch in den Leiden anderen Fällen diese Zellen die
selbe Bedeutung haben. Immerhin hat die Annahme eine gewisse Wahrschein
lichkeit, doch reicht sie allein nicht aus, wie unten gezeigt werden wird. 

Mag die Bedeutung dieser überzähligen Zellen sein, welche sie wolle, 
jedenfalls lehrt ihr Vorkommen, daß die grob sichtbaren Teile der Netz
haut: äußere Körnerschicht, innere Kürnerschicht usw., bei verschiedenen 
Tieren nicht ohne weiteres miteinander verglichen werden dürfen, da sie 
nicht stets aus den sprechenden Elementen zusammengesetzt sind. 

Funktionell sind offenbar Querieitungen d. h. ProjektionsLahnen und 
Horizontalleitungen d. h. Assoziationsbahnen durchaus voneinander verschie
den, und wir müssen versuchen, aus ihrer verschiedenen Entwicklung 
Schlüsse auf die Leistungen eines Sehorgans zu ziehen. 

Die Projektionsbahnen. 

§ 5i. Relativ am einfachsten liegen die Verhältnisse für die Projek
tionsbahnen. Wir haben hier offenbar einen günstigsten Fall für die Er
reichung einer möglichst hohen Leistung der Retina. Wenn eine einzelne 
Sinneszelle durch ein e Bipolare mit ein e I' Ganglienzelle des Ganglion 
nervi optici in Verbindung gesetzt wird, so besteht die am vollständigsten 
isolierte Leitung, die wir überhaupt haben können; die Zahl der »Inner
vationsbezirkec der Netzhaut ist ebenso groß wie die der Endelernente. 
Das ist ein Zustand, der wohl nur in der Area centralis des Menschen, der 
Affen (?) und der Vögel realisiert ist. In zwei Hichtungen kann sich der 
Zustand der Projektionsbahnen einer Retina von diesem Grenzfall entfernen. 
Es können in erster Linie an statt eines Neuron (der Bipolaren) mehrere 
Neurone zwischen Sehepithel und Ganglion nervi optici eingeschoben werden, 
und zweitens können mehrere Endelemente mit den Bipolaren, mehrere Bipo
laren mit einer Ganglienzelle in Verbindung treten, so daß der Innervations
bezirk sehr viel größer wird als die Fläche, die ein Sehelement bedeckt. 

Was die erste Möglichkeit, die Einschaltung mehrerer Neurone, zu 
bedeuten hat, ist völlig unklar. Wie schon erwähnt, kommt dieser Zustand 
in rudimentären Augen vor, und es ist nicht unwahrscheinlich, daß er sic~ 
auch bei anderen, nämlich für Sehen bei schwacher Beleuchtung einge
richteten Augen (Wassersäugetiere, Tiger) findet. 

Biologisch liegt danach die Vermutung nahe, daß eine derartige Ein
richtung der Anpassung an das Sehen bei schwacher Beleuchtung aufzu
fassen ist, doch läßt sich physiologisch zurzeit nicht übersehen, in welcher 
Weise eine solche Einrichtung wirkt. 

Klarer liegen die Dinge für den zweiten Fall, für die Vereinigung mehrerer 
Sehelemente durch eine Bipolare, mehrere Bipolaren auf eine Ganglienzelle. 

Unter sonst gleichen Bedingungen ist die Sehschärfe eines Auges um 
so größer, je kl ei n er die Innervationsbezirke seiner Hetina sind. Wir 
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müssen in bezug auf die Sehschärfe zwei verschiedene Dinge auseinander
halten : das Distinktionsvermögen und die Fähigkeit des Bewegungssehens 
im Sinne AUBERT'S. 

Das Distinktionsvermögen, d. h. die Fähigkeit zwei Punkte getrennt 
aufzufassen, und damit auch die Fähigkeit Formen zu unterscheiden steht 
in einer relativ einfachen Beziehung zur Ausbildung der Projektionsbahnen, 
zur Größe der »Innervationskreise< der Netzhäute. Der Eindruck, den die 
Reizung der Sehelemente eines Innervationskreises macht, ist einheitlich, 
wir können die Sache so betrachten, als wäre seine Fläche von einem 
einzigen rezipierenden Elemente eingenommen. Die Bedingung, daß zwei 
Punkte getrennt aufgefaßt werden können ist nun einfach die, daß zwischen 
zwei erregten Innervationskreisen ein nicht erregter (oder durch Kontrast 
gegensinnig erregter) liegt, d. h. die Feinheit des Distinktionsvermögens ist 
eine Funktion des Durchmessers des Innervationskreises , den wir mit (! 

bezeichnen wollen, und zwar können wir das Distinktionsvermögen propor-
I 

tional -- setzen. 
(J 

Ganz anders liegen die Dinge für das Bewegungssehen. Ganz allge
mein kann man, _. wie BEST (258) es speziell für das Komplexauge der 
Insekten ausgesprochen hat - sagen: die Bewegung eines Gegenstandes 
kann dann wahrgenommen werden, wenn die Lichtrnehrung oder Licht
minderung im Bereich des erregten Sehelementes dazu genügt, wobei die 
gegensinnige Änderung der Belichtung in den benachbarten Elementen 
(Lichtminderung bzw. Lichtrnehrung) die Merkbarkeit unterstützt. In dieser 
Bedingung sind Momente enthalten, die von der Größe des Innervations
kreises unabhängig sind, und die einerseits auf die Leistungen der Asso
ziationsbahnen hinweisen, andererseits von der Größe der Unterschieds
schwelle der einzelnen Elemente abhängen. 

Betrachten wir zunächst die Erfahrungen beim Menschen: Das Distink
tionsvermögen hat in der Tat seine Grenze, sobald nicht ein ganzer Zapfen, 
der nicht erregt ist, zwischen zwei erregten Elementen liegt. Für das 
Sehen von Bewegungen dagegen fand BASLER (217 a), daß schon eine Ver
schiebung von einer halben Zapfenbreite (1,5 ft) hinreicht, um foveal eine 
Bewegung merklich zu machen, d. h. wir können foveal eine Bewegung 
erkennen, die zwischen zwei Punkten erfolgt, welche wir nicht mehr als 
getrennt zu unterscheiden vermögen. Das ist für die vergleichende Phy
siologie des Gesichtssinnes eine höchst wichtige Erkenntnis. 

Verfolgen wir nun weiter, wie sich das Distinktionsvermögen und die 
Fähigkeit Bewegungen zu erkennen mit dem Winkelabstande vom Netz
hautzentrum ändert, so erlaubt die beistehende Tabelle einen guten Über
blick. Der Wert des Distinktionsvermögens der Fovea ist in willkürlichen 
Maße gleich 5000, der dazugehörige Wert des Bewegungsehens doppelt 

10* 
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so hoch angesetzt. Die Werte für das Bewegungssehen in den verschie
denen Netzhautbezirken ist nach BASLER'S Angaben berechnet. Zunächst 
bleibt nasal und temporal das Bewegungssehen in einem Bezirk merklieh 
von derselben Schärfe wie im Zentrum, in dem das Distinktionsvermijgen 
schon auf die Hälfte sinkt. Im weiteren Verlauf ist (nasal) bemerkenswert, 
daß zwischen dem Winkelabstand von '13,0 und 26,5° in Bewegungssehen 
nur eine geringe Abnahme stattfindet (25,%), während das Distinktions
vermögen in dieser Zone im Verhältnis von 2,05 : 1 sinkt. Während das 

Fig. fi:l. 

'/.0 'M '/'10 ,/!OO '1'200 

Abnahme der Sehschärfe von der Fovea gegen die Peripherie der Netzhaut nal:h DUJ:. 

zentrale Bewegungssehen das zentrale Distinktionsvermögen nur um das 
doppelte übertrifft, beträgt dies Verhältnis in 26,5° Abstand vom Zentrum 
schon 16,2: 1 (nasal) bzw. temporal 14,2: 1 (s. Fig. 62). Für die ver
gleichende Physiologie des Gesichtssinnes müssen wir hieraus den Schluß 
ziehen, daß wir aus dem Bau der Retina nur Schlüsse auf das Distink-

I 

tionsvermögen, aber keine auf die Fähigkeit des Formensehens ziehen 
können. 

Abstand vom I DistinktioDsver- Bewegungsempfindung 
Netzhaulzentrum mögen 

I in Grad nasal temporal nach oben nach unten 

0 ,iOOO 40000 10000 1 O() 0 (I 1 (100 I> 

3,5 21)00 10000 10000 ,iOOO 4000 

7,5 625 4000 2900 2000 1 :;40 

13,0 172 1670 [blinder] f)/O 670 

18,;, 139 1430 Fleck 
26,5 83 1 ~ 4 0 1180 

35,0 'iO 
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In der vorigen Auflage dieser Organologie hatte sich der Verfasser der 
Annahme von FRANz (207) angeschlossen, wonach das Distinktionsvermögen 

proportional -;, das Bewegungssehen dagegen proportinal ~ sein sollte. 
Q Q 

Auf die Irrtümlichkeit dieser Auffassung, die jetzt korrigiert ist, hat BEST 
(278) hingewiesen. 

§ 55. Um die Größe der Innervationskreise festzustellen, müssen 
wir wissen, wieviel Ganglienzellen des Ganglion nervi optici auf t mm2 

Retina liegen. 
Man kann den Wert an Schnitten direkt für einen bestimmten Teil 

der Netzhaut bestimmen, oder den Durchschnittswert der ganzen Retina 
dadurch finden, daß man die Fläche der ganzen Netzhaut und die Zahl 
der Nervenfasern im Optikus bestimmt, dann erhält man die Zahl der 
Nervenfasern pro 1 mm2, einen Wert, der dasselbe bedeutet, wie die Zahl 
der Ganglienzellen. Sehr genau sind beide Arten der Bestimmung nicht, doch 
orientieren sie gut über die großen Verschiedenheiten der einzelnen Tiere. 

Der reziproke Wert der Zahl, welche angibt, wie viel Ganglienzellen 
auf einen mm 2 entfallen, gibt die Größe des Innervationsbezirkes. Wir 
nehmen zum Zweck der Vergleichung an, daß dieser Bezirk, dessen Größe 
in tl2 (s. u. Tabelle) wir kennen, ein Kreis sei, und können daher seinen 
Radius Q angeben. 

Name 

Homo area centralis. . . . 
Lacerta agilis (extrafoveal) . 
Corvus cornix. . • . . . . 
Equus caballus laterale Area centralis 
Ovis aries Area centralis. . 
Canis familiaris extrafoveal 
Mustelus laevis Augengrund 
Homo extrafoveal . . . . . 
Torpedo spec. Augengrund . 
Centrina centrina Augengrund 
Ovis aries extrafoveal . . . . 
Acanthias acanthias Augengrund (und 

Raja batis). . . . . . . . . . 
Equus caballus streifenförmige Area 
Acanthias acanthias Peripherie. 
Macrorhinus leoninus . . . . 
Odebaenus rosmarus. . . . . 
Phocaena und Delphinapterus 
Balaenoptera physalus. . . . 

Innervations~ 

bezirk der 
Retina in p.' 

20 

47 

53 

80 

97 

400 

415 

430 

200 

278 

360 

670 

4 040 

4 430 

40 000 

46400 

33000 

77000 

Distinktions-
vermögen 

(proportional ~) 

40 000 

6520 

6400 

5000 

4550 

4 480 

42iO 

3900 

3160 

2660 

2370 

1 720 

4 380 

4 490 

450 

352 

225 

460 
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Den kleinsten Innervationskreis, den wir kennen, hat die menschliche 
Fovea centralis, er beträgt ca. 20 fl2, sein Hadius also ca. 2,52 ,11. 

Wir nehmen nun für den Menschen als ~laß für die Feinheit des 
Distinktionsvermögens in diesem Bezirk die Zahl! 0000 als willkürliche 
Einheit an und können dann berechnen, wie mit wachsendem Hadius des 
Innervationskreises diese Fähigkeit abnimmt. 

Es ist hierbei wohl zu bemerken, daß diese Zahlen nur ein Maß für 
die absolute Leistung der R e tin a geben, dagegen kein Bild der abso
luten S eh s eh ä r fe des Auges. Für die letztere kommen die absoluten 
Dimensionen der ganzen Bulbi in Betracht, so daß g roß e Augen bei 
geringerer Leistung der Netzhaut in bezug auf die Gesamtleistung doch 
besser gesteIlt sein können, wie kleine Augen mit hoher Netzhautleistung 
(s. unten). 

Bei der Betrachtung der Projektionsbahnen der !tetina ist noch ein 
Moment in Betracht zu ziehen, über dessen Bedeutung wir zurzeit noch 
nichts wissen. Es ist nämlich fraglich, ob es funktionell genau dasselbe 
bedeutet, wenn eine Ganglienzelle mit einer größeren Anzahl Sinneszellen 
so verbunden ist, daß sie selbst nur mit 2 oder 3 Bipolaren, jede Bipolare 
aber mit vielen Sinneszellen verbunden ist, oder wenn die Ganglienzelle mit 
ebensovielen Bipolaren in Verbindung steht, wie Sinneszellen mit einer 
Bipolaren. Hier ist eine Fülle von Möglichkeiten gegeben und wahrschein
lich auch realisiert. 

Bei dieser Art der Vergleichung haben wir aber einen Ansatz gemacht, 
der wahrscheinlich nicht richtig ist, und zu dessen kritischer Erörterung 
wir zunächst einen Blick auf die Ausbildung des anderen Leitungssystems 
der Netzhaut werfen müssen, auf die Assoziationsbahnen. 

Die Assoziationsbahnen. 

§ 56. Experimentelle Erfahrungen über die Funktion der Assoziations
bahnen haben wir nie h t, wir sind auf Wahrscheinlichkeitsschlüsse ange
wiesen. 

Lag bei den Projektionsbahnen deutlich zutage, daß sie die Verbindung 
der erregten Sehelemente mit dem Zentralnervensystem zu besorgen haben, 
so weisen die Assoziationsbahnen darauf hin, daß sie das Substrat für 
jene Prozesse abgeben, durch die die einzelnen SeheIemente sich gegen
seitig beeinflussen, ihren Erregungszustand verändern. 

Erschien das Distinktionsvermügen als eine Funktion der Projektions
bahnen, so haben wir eine Reihe von physiologischen Erscheinungen, die 
wir auf die Anwesenheit der Horizontalverbindungen beziehen können, vor 
allem die gesamten Phänomene der Kontrastwirkungen und wahr
scheinlich auch die Erscheinungen des Sehent; von Bewegungen. 
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Bevor wir aber diese Interpretation näher erörtern, müssen wir uns 
über die Entwicklung der Assoziationsbahnen in den verschiedenen Netz
häuten klar werden, da die anatomischen Daten ein Führer für die physio
logische Auslegung sein werden. 

Es sind zwei Systeme von Assoziationszellen vorhanden. Das erste 
System liegt distal von den Bipolaren der inneren Körnerschicht, das zweite 
proximal von ihnen. 

Wir beginnen mit der Betrachtung des letzteren, dem System der 
Amakrinen. Amakrinen fehlen in keiner Netzhaut, die bisher untersucht 
wurde, und fehlen weder in der Peripherie noch in der Area centralis. 

Während sie bei den Säugetieren meist relativ gering entwickelt sind 
und nur als eine Zellage (die früheren »Spongioblasten«) erscheinen, bilden 
sie bei Fischen, wo sie stark entwickelt sind, mehrere Schichten. Be
deutungsvoll für die Auffassung der Funktion der Amakrinen ist die Tat
sache, daß sie in der Umgebung der menschlichen Fovea stark an Zahl 
zunehmen, und hier nicht eine einfache Schicht bilden, sondern zwei bis 
drei, wie sie bei Fischen zu beobachten sind. 

Bei den Sauropsiden erreicht die Zahl der Amakrinen ihr Maximum, 
die gewaltig dicke innere Kärnerschicht (Lacerta 9 Schichten, Krähe 8) be
steht zum größten Teil aus diesen Zellen. 

Das andere System sind die Horizontalzellen, die distal von den 
Bipolaren liegen. Über ihre Verbreitung im Tierreich ist viel weniger leicht 
etwas zu sagen. 

Bei den Fischen treten sie als sehr deutlich getrennte Schichten (meist 2) 
großer platter Zellen hervor, die schon ohne die modernen Färbemethoden 
erkannt und früher wohl als .tangentiale Fulcrumzellen« bezeichnet wurden. 

Um ein Bild von ihrer Verbreitung zu erhalten muß man zur Rechnung 
seine Zuflucht nehmen, die überhaupt über die quantitative Entfaltung der 
Assoziationsbahnen eine Orientierung ermöglicht. 

Wenn wir zunächst ganz von der Schichteneinteilung der Retina ab
sehen, und nur berechnen, wieviel Zellen (mit Ausschluß der Stützzellen) 
auf der Flächeneinheit der Retina liegen, so haben wir die Menge der 
Projektions- und Assoziatiollsbahnen zusammen. 

Um hiervon die Projektionsbahnen zu subtrahieren, stehen folgende 
Daten zur Verfügung: 

1. Die Zahl der Endelemente auf die Flächeneinheit, und 
2. die Zahl der Ganglienzellen auf die Flächeneinheit. 

In den meisten Fällen schiebt sich, wie wir sicher wissen, nur ein 
Neuron zwischen Sinnesepithel und Ganglion nervi optici, und die Gesamt
zahl der Zellen dieses Neurons kann nur zwischen der Zahl der Sinnes
zellen und der Zahl der Ganglienzellen liegen. 
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Wenn wir voraussetzen, daß eine Ganglienzelle des Ganglion nervi 
optici mit halb so vielen Bipolaren in leitender Querverbindung steht, wie 
die Bipolare Sinneszellen zusammen faßt, so liißt sich die Zahl der Bipo
laren berechnen. 

Nennen wir die Zahl der Sinneszellen S, die der Zellen des Ganglion 
nervi optici G, so ist die Zahl der Bipolaren B: 

! r; 
lJ I s Zahl der Zahl der Zelle n 

I 
Zahl der 

Zahl der 

F inneren für Horizontal-

Endelemente 
GalJglien- Köroerzellen leitungen 

zellen 
s 

auf 1 mm~ 
auf 1 mm~ pro 1 rum:! pro 1 mm2 pro 1 illm'-' 

Homo (Peripherie) 90 2,~ H.:1 19 7,8 

Ovis I (Area). eiO 10 27.4 62 3U 

(Peripherie) 122 2,8 13,0 :d 19.0 I [P"iph,ri, ,wi-
schen Ora und 

E q u U S lateraler Area) . 150 O,Ö 4,7 J H ü.i:i 

(laterale Area) . 179 12,6 33,:i 30 -:J,:i 

Corvus cornix 77 9,9 19,6 :lll1 290 

Lacerta agilis. 48 11 H.2 2:;0 i34 

In den Fällen, die in der Tabelle angeführt sind, ersieht man sofort 
die außerordentliche Entwicklung des Systems der Assoziationsbahnen bei 
den Sauropsiden, bei denen die Zahl dieser Elemente die Summe aller 
Elemente der Projektionsbahnen (Sinneszellen, Bipolaren und Ganglienzellen) 
um das mehrfache an Zahl übertrifft. Für diese Fälle ist es ganz gleich
gültig, wie hoch man die Zahl der Bipolaren ansetzt, denn selbst wenn 
man sie als gleich zahlreich mit den Sinneszellen ansetzen würde, also 
den oberen, nicht erreichbaren Grenzwert wählte, bliebe doch die über
wiegende Masse der Zellen für die Horizontalleitungen übrig. 

Einen zweiten lehrreichen Fall zeigen die Zahlen für die laterale Area 
(Bezirk des binokularen Sehens) beim Pferd. Hier ergibt die Rechnung 
auf t 0.% genau die Zahl der wirklich vorhandenen inneren Kürnerzellen, 
so daß hier überhaupt Assoziationsbahnen zu fehlen scheinen. Aber diesel' 
Schluß wäre voreilig, denn wenn wir in diesem Falle den Ansatz machen, 
daß jede Zelle des Ganglion nervi optici mit '2 Bipolaren, jede Bipolare 
mit 7 Sinneszellen in Verbindung stände, so hätten wir nur 25,2 Tausend 
Bipolaren nötig und der Rest bliebe für die Assoziationszellen. ,Jedenfalls 
lassen diese Daten erkennen, daß man schon rein rechnerisch eine grobe 
Orientierung über die Entwicklung der Assoziationsbahnen erhalten kann. 
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Diese Methode erweist sich auch geeignet, um die Frage nach der 
Natur der überzähligen Zellen, die in der äußeren Körnerschicht der Wasser
säugetiere und einiger anderer Formen (s. oben) vorkommen, um einen 
weiteren Schritt vorwärts zu bringen. 

Es wurde gezeigt, daß diese Zellen mit Wahrscheinlichkeit zum Teil 
dem Projektionssystem angehören, in dem - wie bei den rudimentären 
Augen - mehrere Stationen von Ganglienzellen zwischen Sinnesepithel und 
Ganglion nervi optici eingeschalten werden. 

Die Rechnung zeigt aber, daß diese Art der Verwendung allein nicht 
zur Erklärung der massenhaften Zellen hinreicht. Als Beispiel sei Macro
rhinus leoninus, die Elefantenrobbe, angeführt. 

Die Zahl der Endelemente beträgt hier 80000, die der Ganglienzellen 
100 auf 4 qmm. Würde durch eine einzige Zwischenstation von Bipolaren 
die Verbindung hergestellt, so müßten ihrer nach dem obigen Ansatz 2000 
vorhanden sein, indem jede Sinneszelle mit 40 Bipolaren, jede Bipolare mit 
20 Ganglienzellen in Verbindung treten würde. Wenn aber auch die Zahl 
der Zwischenstationen sehr viel größer wäre, z. B. vier, indem je , Zellen 
der distalen Stationen mit einer der folgenden proximalen in Verbindung 
treten, so würde das nur eine Erhöhung der Zahl der Projektionszellen 
auf 26- bis 2i 000 zur Folge haben. 

Nun beträgt aber die Zahl der »äußeren Körner. auf 4 qmm 4250000, 
d. h. die Zahl der überzähligen Zellen zirka 4470000 und außerdem die 
Zahl der inneren Körner etwa 440000, so daß selbst bei einer sehr großen 
Zahl von Zwischenstationen zwischen Sinnesepithel und Ganglion nervi 
optici, doch noch etwa 4,2 Millionen Zellen übrig bleiben würden, die nicht 
auf Projektionsbahnen zu rechnen wären. 

Wenn also nicht in den Netzhäuten dieser Tiere Leitungsverhältnisse 
vorkommen, die jedes Analogon mit bekannten Fällen entbehren, müssen 
wir auf eine enorme Ausgestaltung der Horizontalverbindungen schließen. 

Zahl der Stäb- Zahl der Kerne 
ehen pro mm2 der äußeren 

Name (Maximum) Körnersehieht Verhiltnis 

in Tausenden in Tausenden 

Melamphaes 345 iU,9 
Cyclothone . 10i 145,6 
Oneirodes 286 460 
Polyipnus 72 i50 3,47 
Halicmetus . 286 840 2,83 
Setarches. 180 1000 5,55 

. Chauliodus . 232 3000 U,O 
Coloconger . 139 9000 64,8 
Macrurus. 480 2000 41,1 
Opisthoproctus 139 4000 28,8 
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Ganz ebenso liegen die Verhliltnisse bei einer Anzahl von Tiefseefischen. 
Aus den Abbildungen, die BRAUER (234) von den Netzhäuten gibt, kann 
man die mügliche Maximalzahl der Stäbchen pro em2 Retina berechnen 
und diese mit der Zahl der Kerne der äußeren Körnerschicht vergleichen, 
die BRAUER selbst berechnet hat. Das Ergebnis ist in der vorstehenden 
Tabelle enthalten. 

Bei den ersten drei aufgezählten Formen ist die errechnete Maximal
zahl der Stäbchen größer, als jene der Kerne, was daher rührt, daß die 
Zahlen für die Stäbchen Maximalzahlen sind. Hier finden sich keine über
zähligen Zellen in der äußel'en Körnerschicht. Bei Polyipnus und Halie
metus ist die Zahl der Kerne schon so el'heblich höher, als jene der Stiib
ehen, daß mit Sicherheit auf die Anwesenheit überzählige!' Zellen zu schließen 
ist und bei den übrigen vier Spezies übe!'wiegt die Zahl der Kerne ganz 
außerordentlich die maximale Zahl de!' Stäbchen. 

Das Bild von den Reizleitungseinrichtungen der Netzhaut wilre unvoll
ständig, wenn wi!' nicht die Existenz zentrifugaler Fasern im Auge be
hielten, die in Verbindungen mit den Amakrinen t!'eten, also mit Zellen 
des Systems der Assoziationsbahnen. Welche Bedeutung diese Bahnen 
haben, die augenscheinlich Impulse der höheren Zentren zu den Nemonen 
der Retina leiten müssen, ist zurzeit völlig unklar, und über die Entwick
lung dieses Systems bei verschiedenen Tieren ist kaum etwas bekannt. 

So bleibt uns hie!' das unsichere Gefühl nicht eI'spart, daß wi!' ein 
ganzes System von Leilungsbahnen nicht bei der Bildung unsere!' An
schauungen über die Funktion der Netzhautelemente berücksichtigt haben, 
wodurch diese leicht fehlerhaft werden künnen. 

Die Area centralis retinae. 

Die besondere Ausgestaltung, die das Sinnesepithel in dem Bezirk des 
schärfsten Sehens, der Area centralis retina, gewinnt, wmde bereits oben, 
bei Beschreibung des Sehepithels erwiihnt, hier müssen die Veränderungen 
betrachtet werden, die der Gehirnteil der Hetina im Bereich der A1'ea 
erfährt. 

Von geringer Bedeutung ist es, ob auf der Area centralis eine Fovea 
sitzt, oder nicht. Es gibt viele Areae ohne Fovea, bei denen dement
sprechend die Veränderungen in der Anordnung der Netzhautelemente fort
fallen, die wir bei der menschlichen Fovea gewöhnt sind, wo eine große 
Anzahl Zellen, die aus dem Bereich der Fovea seitlich herausgerückt i"t, 
in ihrem Umkreis Platz finden muß. Es entstehen derart um die Fovea 
Verdickungen der Schichten, andererseits künnen die seitwärts yerlagerten 
Elemente nur durch schräg verlaufende Verbindungsfiiden (I-lENLE'sche Fasern 
usw.) mit den Sinneselementen in Konnex bleiben, die das Bild des Baues 
dieser Netzhautpartie äußerlich am auffiilligsten macheI!. 



<:
 '" :::..
 

fl>
 "" <1 0 =' ::;J
 

::
;'

 '" s t'
j =' "" Cl

> S fl>
 =' =' Er
 

t"
" 

CI
> 

'0
 

b 
N

 

'!q
 

e 

c.
 

cl
. 

N
et

zh
au

t 
de

s 
P

fe
rd

es
. 

V
er

gr
. 

26
0 

fa
ch

 
na

ch
 Z

 ü
 r 

n.
 

S
tü

ck
 z

w
is

ch
en

 O
ra

 t
er

m
in

al
is

 u
n

d
 l

at
er

al
er

 A
ro

a 
co

nt
ra

li
s.

 
c 

L
at

er
al

e 
A

re
a 

ce
nt

ra
li

s.
 

d 
Z

w
is

ch
en

 A
re

a 
ce

nt
ra

li
s 

un
d 

P
ap

il
la

 n
cr

vi
 

op
ti

ci
. 

A
us

 
de

m
 C

en
tr

um
 d

es
 A

ug
on

hi
nt

er
gr

un
de

s.
 

f 
G

eb
ie

t 
de

r 
st

re
if

en
fö

rm
ig

en
 A

re
a 

ce
nt

ra
li

s,
 

3 
bi

s 
3,

" 
cm

 
m

ed
ia

l 
vo

n 
de

r 
P

ap
il

la
 n

er
vi

 
op

ti
ci

. 

w
 

'" ~
 

I ~
 

~ ~.
 

~
 

JS
" =: '" = Cl. ö
" 
~
 

("
:>

 

?
" ~
 

>- ~ Q
 !"
" 

>-
3 ? ?<
 

:::-
i '" '?
 

N
0

-,
3

 
=

 fl>
 

~
§
:
 

... 
-

Q
l 

_ 

:--' 
:-



Die zentralen Verbindungen der Lichtsinnzellen. 155 

Sehen wir von diesen Punkten ab, so zeigt der Gehirnteil der Netz
haut auch da typische Bauunterschiede zwischen Zentrum und Peripherie, 
wo keine Fovea äußerlich das Zentrum erkennen läßt. 

Auf Grund der vorstehenden Ausführungen über die Leitungen in der 
Retina können wir diese Veränderungen in großen Zügen funktionell ver
stehen. 

In jeder Area nimmt die Zahl der Zellen des Ganglion nervi optici 
auf die Flächeinheit zu, d. h. es entfällt in diesen Bezirken eine geringere 
Anzahl von Endelementen auf eine Ganglienzelle, und da außerdem (s. oben) 
die Endelemente in der Area stets dünner werden und dichter stehen, 
müssen die Innervationsbezirke ganz bedeutend kleiner, das Distinktions
vermögen dementsprechend sehr viel besser sein, als im peripheren Teil. 
Beim Menschen entfällt in der Area centralis auf je ein Endelement eine 
Zelle des Ganglion optici, in der übrigen Retina im Mittel erst auf 130 
Sinnes elemente eine Ganglienzelle. 

Ahnliehe Unterschiede zeigen andere Tiere. Wenn man aus ZÜRN'S (186) 
Abbildungen die Proportion zwischen Ganglienzellen und Endelementen be
rechnet, so betragen sie: 

beim Pferd 

im Bereich zwischen Ora serrata und lateraler Area centralis 
zwischen lateraler Area und papilla nervi optici . 
in der streifenfürmigen Area centralis 
in der lateralen Area . 

beim Schaf 

in der Area centralis 
zwischen Area und Papilla nervi optici . 

1 : 500 
1 : 24.0 
1 : 137 
1: 14 

1: 14 
1 :H 

Diese Veränderung der Projektionsbahnen ist ohne weiteres verständ
lich als ein Mittel zur Erreichung eines höhereri Distinktionsver
mögens. Es gehen aber auch Veränderungen an den Horizontalleitungen 
vor sich. 

CHIEVITZ fand, daß sich die innere Körnerschicht, die ja außer den 
Bipolaren die Systeme der Assoziationsbahnen enthält, in der Area centralis 
gleichfalls stets verdickt. Auf die geringe VermehI ung der Bipolaren ist 
diese Verdickung nicht zu schieben, sie betrifft vielmehr vorwiegend die 
Amakrinen, deren bedeutende Zunahme an Zahl für die menschliche Area 
ja bekannt ist. 

Besonderes Interesse beansprucht das System der Horizontalzellen, d. h. 
also das äußere System der Assoziationsbahnen, denn von ihm wissen wir, 
daß es beim Menschen in der Area vollständig fehlt, nur der Peripherie 
zukommt. 
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Die Untersuchungen von CHiEVITZ legen die Vermutung sehr nahe, daß 
wir hierin ein generelles Verhalten des äußeren Assoziationssystems zu sehen 
haben, wenn auch der Beweis nicht schlagend ist, da CHIEYlTZ die Verbindungen 
der Elemente nicht (durch Golgifärbung oder Methylenblau) dargestellt hat. 

CHIEVITZ unterscheidet zwei Typen von iiußeren Körnerschichten, dicke 
und dünne. Bei den letzteren liegen nur die Körper der Sehzellen in der 
Körnerschicht, für die dicken äußeren Körnerschichten wurde im '"01'

stehenden der Nachweis erbracht, daß es sich hier um Zellen des äußeren 
Assoziationssystems handelt, die im Bereich der Körnerschicht gelegen sind. 

Während nun die Retinae mit dünner äußerer Körnerschicht in rier 
Area eine Zunahme der Schichtendicke zeigen, entsprechend der Zunahme 
der Endelemente auf die Flächeneinheit, nimmt bei den dicken liußeren 
Körnerschichten die Dimension ab, obgleich ja auch hier durch Zunahme 
der Sinneselemente eine Verdickung zu erwarten wäre. Es schwinden oH'en
bar Elemente, die nicht zum System der Projektionsbahnen gehören, und 
wir gehen wohl nicht fehl in der Vermutung, daß es Horizontalzellen sind, 
die hier verschwinden. 

Wenn wir versuchen, uns ein Bild von der Funktion dieser Systeme 
von Zellen zu machen, die der assoziativen Verbindung der l\etzhautele
mente dienen, so können wir mit den Amakrinen beginnen. Ihre Entwick
lung darf in erster Annäherung als proportional der Anzahl der Endele
mente angesehen werden. Nimmt diese, wie im Bereich de!' Area centrali,.; 
zu, so wird auch die Zahl der Amakrinen \·ermehrt. Dagegen scheint es 
keinen Einfluß auf ihre Zahl zu haben, ob die Endelemente isoliert zu einer 
Ganglienzelle des Ganglion nervi optici abgeleitet werden, oder ob deren 
viele in konzentrierter Leitung zusammengefaßt werden. 

Da nun anscheinend das Bewegungssehen proportional der Feinheit 
des Mosaiks der Endelemente ist - unabhängig von isolierter oder kon
zentrierter Leitung in den Projektionsbahnen - so liegt es nahe, eine 
Funktion der Amakrinen beim Bewegungssehen anzunehmen. Die Wahr
nehmbarkeit von Bewegungen hing, wie wir sahen (BEsT!, von der Fähig
keit ab, Lichtmehrung und Lichtminderung im Bereich zweier benachbarter 
Elemente aufzufassen, unri diese Fähigkeit ist ceteris paribus, d. h. bei 
gleicher Unterschiedsschwelle der einzelnen Elemente, ,"on der Intensitiit 
der Kontrastwirkung abhängig, die zwischen den Elementen durch Ver
mittelung von Assoziationszellen zustande kommt. 

Wir kommen also auf die Vorstellung, daß die Amakrinen dem Kon
trast und damit dem Bewegungssehen dienstbar sind. 

Was aber hat das System der Horizontalzellen, das liußere System 
der Assoziationsbahnen zu tun? Weder ein feines Distinktionsvermögen, 
noch eine hohe Fähigkeit, Bewegungen aufzufassen, hat die Gegenwart der 
Horizontalzellen zur Voraussetzung, fehlen sie doch in der Area centralis 
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des Menschen, die beide Funktionen leistet, völlig. Dagegen scheint eine 
nahe Beziehung dieses Assoziationssystems zum Sehen bei schwacher Be
leuchtung zu bestehen. Bei den Fischen generell gut ausgebildet, erreichen 
die Horizontalzellen bei einer Reihe von Tiefseefischen, wie wir oben sahen, 
eine geradezu enorme Entwicklung und nicht minder bedeutend ist ihre 
Zahl bei Wassersäugetieren und - um ein Dämmerungstier des Landes 
anzuführen - beim Tiger. 

Der Nervus opticus. 

§ 57. Die Verbindung von Retina und Gehirn wird durch den Nervus 
opticus vermittelt, der seiner Entstehung und seinem Bau nach ein Gehirn
teil, eine interzentrale Bahn ist. 

Für die Eigentümlichkeiten im Bau dieser Bahn können wir kaum 
physiologische Gesichtspunkte als maßgebend erkennen, denn es erscheint 
funktionell ziemlich gleichgültig, ob die Nervenfasern gekreuzt oder unge
kreuzt bis zum Chiasma verlaufen, ob sie sich im Chiasma zu Blättern 
oder Bündeln ordnen, ob viel oder wenig Gliazellen zwischen die Nerven
bündel eingelagert sind usw., ja selbst die Frage der totalen oder partiellen 
Kreuzung im Chiasma hat physiologisch ein relativ geringes Interesse. 

Wir haben hier also ein Gebiet rein deskriptiv-anatomischen Inhaltes, 
und für die erheblichen Mannigfaltigkeiten, die tatsächlich vorkommen, 
werden wir vielmehr entwicklungsphysiologische, mechanische Faktoren als 
wirksam ansehen müssen, wie funktionelle. Das Problem der spezifischen 
Gestaltung der Sehnerven ist wesentlich ein historisches und daher nomo
tetisch nicht zu lösen. 

Die Nervenfasern sind bei ihrem Austritt aus den Zellen des Ganglion 
nervi optici marklos, und ziehen auf der vitralen Seite der Netzhaut zur 
Papilla nervi optici. Während bei den meisten Formen auf diesem ganzen 
Wege noch keine Markscheiden vorhanden sind, kommen andererseits Fälle 
vor, in denen einzelne Nervenfaserbündel schon weit von der Papille sich 
mit Markscheiden umkleiden und so als opake Schicht der klar durch
sichtigen Netzhaut aufliegen. Im Augenspiegelbild ist ein derartiges Ein
strahlen markhaitiger Bündel gegen die Papille sehr auffällig. 

Am bekanntesten ist wohl das starke horizontale Markbündel beim 
Kaninchen uqd Hasen. Nasal wie temporal von der Papille ist in der 
Horizontalen je ein ziemlich breiter Streifen von Nervenfasern markhaltig. 

Vielfach kommen bei Fischen in der Retina markhaltige Nervenfasern 
vor, ohne daß ein systematisches oder physiologisches Gruppenmerkmal 
daraus zu entnehmen wäre. 

Der Verlauf der Nervenfasern im Optikus bietet bei einer Reihe von 
Formen das Bild einer Überkreuzung größerer Partien von Fasern, eines 
Chiasma nervi optici. 
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Beim Huhn überkreuzen sich die inneren Optikusfasern derart) daß 
die Fasern der linken Retinahälfte in der rechten WiIfte des Optikus liegen, 
und umgekehrt. Die äußeren Optikusfasern beteiligen sich nicht an dieser 
Kreuzung (SCHWALBE). 

In ganz ähnlicher Weise kreuzen sich die inneren Fasern bei Petru
myzon planeri (LANGERHANS), die dorsalen Fasern treten an die ventrale 

Seite des Optikus, die nasalen an die temporale Seite, auch bei J\I y x i n c 
glutinosa, Typhlichthys, subterrancus, Proteus anguineus, Typh
lops vermicularis und Talpa europaea (KOHL). 

In allen diesen Fällen bleiben die peripheren Faserschichten ungekreuzt. 
Irgendwelche funktionelle Bedeutung für diese Merkwürdigkeit kann man 
sich kaum vorstellen, es liegt hier wohl nur der Erfolg irgendeines Ent
wicklungsprozesses vor, dessen mechanische Bedingungen wir nicht er
mitteln können, die aber auch kaum zur Leistung des fertigen Organs in 
Beziehung stehen. 

§ 58. Die Stelle, an der der Sehnerv die Augenhäute durchsetzt, ist 
funktionell dadurch wichtig, daß ihr im Gesichtsfeld der »blinde Fleck< 
entspricht. Meist entfernt sich dieser Punkt nicht sehr weit vom hinteren 
Augenpol, doch kommen Unterschiede vor, die nicht unbeträchtlich sind. 
Ein wirklich zentraler Sehnervenaustritt ist selten (Ursus, Meles, Castar, 
Felis lynx, Monodon, Delphinapterus, Otaria, Halichoerus, Manatus). 

Annähernd im horizontalen Meridian, aber temporal vom hinteren 
Augenpol erfolgt der Austritt bei einer Heihe Spezies, bei denen z. B. bei 
Wolf und Seehund der Abstand vorn Augenpol nur gering ist, bei Känguruh, 
Antilope, Schaf und auch beim Hecht schon bedeutender, bei Vögeln und 
Reptilien aber häufig sehr beträchtlich ist. Seltener liegt die Austrittsstelle 
nasal wie beim Menschen, so bei einigen Selachiern (Raja clavata und 
Squalus acanthias). Das Extrem bildet in dieser Bichtung Halicore 
dugong, wo der Austritt ganz stark nasal erfolgt. 

Auch erheblichere Abweichungen aus der Horizontalen kommen vor, 
wobei die Abweichung nach oben selten ist, wie sie z. ß. beim Murmeltier, 
und bei einer Reihe Zahn- und Bartenwalen beobachtet wird IPhocaena, 
Hyperoodon, Balaena). 

Die Durchtrittsstelle des Optikus durch die Sklera ist nur bei den 
Säugetieren in der typischen Weise durch Bindegewebsmaschen gegliedert, 
die dieser Bildung den Namen der Lamina cribrosa eingetragen hat, hei 
den niederen Klassen der Wirbeltiere ist das Bindegewebe an dieser SlelIp 
nur schwach angedeutet und es tritt die Bedeutung der Gefäßverbindungen 
zwischen Pialscheide des Optikus und Chorioidea als gestaltendes Moment 
viel deutlicher in den Vordergrund (I<'. W. HOFF~IANN :i8:. 
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§ 59. Die Zahl der Nervenfasern ist ein Wert, dessen Kenntnis physio
logisch von wesentlichem Interesse ist, weil man aus ihr, in Verbindung 
mit der Kenntnis der Flächenausdehnung der Retina, einen Schluß auf die 
Größe der Innervationskreise ziehen kann, der allerdings nur als Mittel
wert gelten kann und besonders für eine Area centralis keine Bedeutung hat. 

Genaue Zählungen erfordern eine Bestimmung der Zahl der Nervenbündel, 
die, von Bindegewebsscheiden umhüllt, einen sehr verschieden großen An
teil des Optikusquerschnittes ausmachen, und direkte Zählung der Fasern 
in den einzelnen Bündeln. Derart ist ja für den Menschen die Zahl der 
Fasern bestimmt. Eine ungefähre Orientierung über die Faserzahl erhält 
man schon, wenn man auf einem, mit dem Zeichenapparat entworfenen 
Bilde des Optikusquerschnittes die Fläche der Nervenbündel planimetrisch 
bestimmt und diesen Wert durch die Fläche des Querschnittes einer ein
zelnen Nervenfaser dividiert. Die Zahl gibt dann den Maximalwert der 
Fasern, die durch die gegebene Fläche durchtreten können. 

Eine einfache Vergleichung der Gesamtdicke des Optikus mit der Faser
dicke gewährt nur eine sehr rohe Orientierung über die wirkliche Zahl 
der Fasern, ja auch die Vergleichung der Faserzahlen wird ganz schief, 
indem manche Formen (z. B. Chimaera) kaum Bindegewebe im Optikus 
aufweisen, der also wirklich aus einem gewaltigen Bündel von Nervenfasern 
besteht, bei anderen dagegen der Nervenstamm durch breite, grobe Binde
gewebszüge zerteilt ist, die einen erheblichen Teil des ganzen Querschnittes 
ausmachen (z. B. Odobaenus rosmarus, das Walroß). 

§ 60. Die Dicke sowohl wie die charakteristische Gestaltung des 
Optikus wird wesentlich bestimmt durch die Anordnung des Binde
gewebes, und die vergleichende Anatomie des Sehnerven ist daher vor
wiegend eine solche des Bindegewebes. 

Von dem Zustande des menschlichen Optikus, der in etwa 1200 Bündel 
geteilt ist, die durch vollständige Bindegewebsscheiden getrennt sind, haben 
wir alle Übergänge zu Formen, die völlig bindegewebelose Sehnerven be
sitzen, wie Chimaera monstrosa. Schon bei den übrigen Selachiern 
(Plagiostomen und Rajiden) treten stets bindegewebige Septa in den 
Nervenstamm ein. Bei den Teleostiern werden wieder Anordnungen ge
funden, die von höchst spärlicher Entwicklung des Bindegewebes an zu 
hoher Kompliziertheit überleiten, doch kann man hier nicht einfach von 
einem durch Septen geteilten Optikus sprechen. Von alters her (MALPIGBI, 
HALLER) ist der Optikus der Teleostier als bandförmig bezeichnet worden, 
da er sich nach Entfernung der Duralscheiden als flaches Band auseinander
falten läßt. Selbst bei Formen, die einen gewaltig verwickelten Querschnitt 
aufweisen, wie etwa Serranus cabrilla (Fig. 64-, k) ist es möglich, alle 
einzelnen Falten zu verfolgen. Hier dringt das Bindegewebe gar nicht in 
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Form von Septen zwischen die Falten ein, ein Befund, der den Gedanken 
nahe legt, daß die Zerteilung des Optikus in einzelne Bündel in der Enl-

Fig. 63. 

a. 

e ein Längsschnitt, alles andere Querschnitte durch Sehnen~n. 

a Großer Ammocoetes von Petromyzon planeri, b Protopterus annectens, c Ceratodus forsteri. d Lane YO Il 

Pelobates fuscus wä.hrend der Metamorphose, e Salamll.odra maeulata. , f Chimaera monstro!:;a, [/ Mustelu s 
vulgaris, h Acanthias vulgarh:. Alle Figuren nach STU()::\YCI\A au ~ KALI.I I · ~. 

wicklung gar nicht primär durch Einwachsen der Septen entstanden sei, 
sondern daß heide Prozesse voneinander relativ unabhängig erfolgen, etwa 
so, wie es für die Entwicklung von Extremilätenskelett und Muskulatur 
experimentell nachgewiesen ist. 
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Für die Orientierung über die Einzelheiten in der Gestaltung der Seh
nerven mag auf die Arbeit von SrUDNICKA (149) verwiesen werden, sowie 
auf GREEFF'S Darstellung in diesem Handbuch. Fig. 63 und 64 geben einige 
charakteristische Typen von Optikusschnitten im Bilde wieder. 

In der Nähe des Bulbus ist der Sehnerv häufig anders gestaltet, wie 
in seinem übrigen Verlauf, er zerfällt hier z. B. bei den Siluriden (WELs) 

Fig. 64. 

Sehnervenquerschnitte. 
i Von Acipenser sturio in der Nähe des Auges, k Serranus cabrilla, I Emys europaea, m Tropidonotus natrix. 

Nach STUD~HiKA aus KULIUS. 

in eine Anzahl einzelner Bündel, die getrennt durch die Sklera treten und 
in der Retina eine Anzahl (bis zu 10) getrennte Papillae nervi optici bilden 
(DEn). Außer beim Schlammpeizger (Cobitis) ist eine derartige Mehrheit 
der Sehnerven papillen bei Polypterus senegalus beobachtet (SruDNICKA). 

§ 6,1. Die Überkreuzung der beiden Sehnerven, das Chiasma nervorum 
opticorum, hat seit langem auf anatomischer Seite lebhaftes Interesse erregt. 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Auf!. J. Teil. X. Kap. H 
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Es handelt sich einerseits um den Modus der Überkreuzung (blätter
oder bündelartig) und andererseits um die Frage der totalen oder partiellen 
Faserkreuzung. 

Die einfachste Art der Überkreuzung kommt bei Teleostiern vor, bei 
denen die Optici übereinander hinwegziehen, ohne sich zu durchkreuzen 
(z. B. Esox, Fundulus, Gadus u. a.) wobei nach PARKER (l93b) es etwa 
gleich häufig vorkommt, daß der rechte oder linke Nerv dorsal liegt. 
Unter 1000 Fällen, die sich auf je '100 Exemplarc von I 0 Spezies bezogen, 
fand PARKER 4,86 mal den linken, 514, mal den rechten Nerven dorsal. Bei 
den Pleuronektiden herrscht dagegen meist ein Typus ganz gewaltig vor, 
während der andere nur als Varietät vorkommt und zwar liegt in der 
überwiegenden Mehrzahl der Fälle der linke Nerv dorsal (MAYIlOFF 270). 
Beim Hering tritt der Optikus des rechten Auges ungeteilt durch einen 
Schlitz im Optikus des linken Auges (WEBER), bei anderen Formen (Abramis) 
spalten sich die Nerven bei der Durchkreuzung (I1AN:'I:OVlln\. 

Über das Chiasma der Selachier sind wir noch nicht hinreichend unter
richtet, doch scheint es, daß hier neben einfachen Formen der (totalen) 
Überkreuzung im ventralen Teil schon jener Typ auftritt, der bei Amphi
bien und Säugetieren eine immer hühere Ausbildung erfährt: die bündel
weise Durchkreuzung. Jeder Optikus zerfällt in eine Menge Bündel. die 
sich alternierend überkreuzen. 

Bei den Amphibien ist, wie bei Selachiern und Teleostiern, die Über
kreuzung der Optici eine totale und der Modus ist stets derart, daß Auf
lüsung in zahlreiche mehr oder weniger dünne Bündel erfolgt, die sich wie 
ein Mattengeflecht durchwirken (FRITZ). Außer durch das mikroskopische 
Bild wird die totale Kreuzung bei Teleostiern und Amphibien auch durch 
Degenerationsversuche sichergestellt (FRITZ, KRAUSE). 

Bei den Säugetieren ist der Typus der Durchkrcuzung wie bei den 
Amphibien der bündelweise, aber hier tritt zum ersten und einzigen Mal 
im Wirbeltierstamm eine unvollständige Kreuzung der Fasern auf. Durch
aus nicht allen Säugetieren eigen, bildet das ungekreuzte Bündel, das sich 
mit Hilfe der Degenerationsmethode darstellen Hißt, beim Kaninchen einen 
äußerst dünnen Faden (GUDDEN, SINGER und MÜNZER), stellt beim Hund schon 
ein stärkeres Bündel dar, das bei der Katze noch bedeutender entwickelt ist. 
Bei Maus und Meerschweinchen besteht eine totale Kreuzung der Nervenfasern. 

Es liegt nahe, bei diesem allmählichen, stärkeren Hervortreten des un
gekreuzten Bündels bei den Säugetieren an eine Beziehung zu der Aus
dehnung des binokularen Gesichtsfeldes zu denken (JOIIA:-I:-IES l\lilI.L1m), das 
ja beim Kaninchen kaum entwickelt, bei Hund und Katze schon eine 
größere Ausdehnung gewinnt und bei Mensch und Affen, mit ihrem starken 
ungekreuzten Faseranteil im Sehnerven, seine grüßte Entwicklung untel' den 
Säugetieren gewinnt. 
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Vor einer Überschätzung dieser Beziehung warnt aber die Erfahrung 
bei Sauropsiden, bei denen niemals partielle Kreuzung vorlwmmt, obgleich 
bei manchen Vögeln das binokulare Gesichtsfeld eine erhebliche Ausdehnung 
hat (s. unten) z. B. bei den Eulen. Diesem Unterschied zwischen Vögeln 
und Säugetieren entspricht ein weiterer, der offenbar in enger Beziehung 
zu dem ersteren steht: bei Säugetieren sind die Bewegungen beider Bulbi 
reflektorisch außerordentlich fest miteinander verbunden, wir finden nur 
konjugierte Augenbewegungen, während bei den Sauropsiden anscheinend 
durchgängig eine derartige Verknüpfung fehlt, so daß die Bewegungen 
beider Augen ganz unabhängig voneinander sind, was ja für das Chamä
leon allgemein bekannt ist, aber auch bei anderen Sauropsiden, speziell 
bei Vögeln sich leicht feststellen läßt. 

Bei Reptilien und Vögeln überkreuzen sich, wie alle neueren Unter
suchungen übereinstimmend zeigen (GRoss, SINGER und MÜNZER), die Optici 
stets total, aber meist nach einem anderen Typus, wie bei Amphibien und 
Säugetieren. Kommen bei Reptilien noch bündelweise Kreuzungen vor 
(höhere Schlangen), so gibt es bei Vögeln nur den Typ, der für die Sau
ropsiden bezeichnend ist, die blätterförmige Überkreuzung. 

Die Zahl der Blätter variiert von einigen wenigen (2-3 Blätter bei 
den niederen Lacertiliern) bis zu recht erheblichen Zahlen (H-12 Blätter 
bei der Gabelweihe, 17-18 bei der Dohle). 

Eine genauere Beziehung der Kompliziertheit der Kreuzung zur all 
gemeinen Organisationshöhe der Formen besteht kaum, indem z. B. die 
Eule mit ihren hochentwickelten Augen eine Überkreuzung mit 3-4 Blät
tern hat (SINGER und MÜNZER). 

Von funktionellem Standpunkte aus läßt sich ja überhaupt dieser 
Mannigfaltigkeit kaum ein Interesse abgewinnen. 

Über die Verteilung der Gliazellen in Optikus und Chiasma ist in den 
einschlägigen Arbeiten vielerlei tatsächliches zusammengetragen, was dort 
zu vergleichen ist, ebenso die Literatur, die über diesen Gegenstand, im 
Vergleich zu seiner geringen allgemeinen Bedeutung, erstaunlich reich ist. 
Man vergleiche besonders FRHZ, GROSS, SINGER und MÜNZER. 

b) Die Hilfsapparate der Lichtsinnorgane. 

1. Lichtbrechende und bildentwerfende Apparate. 

Lichtdurchlässige Gewebe. 

§ 62. Nur die allerwenigsten Lichtsinnzellen liegen frei an der Körper
oberfläche und sind so ohne weiteres für die Lichtstrahlen zugänglich, wie 
etwa bei Stylaria (s. Fig. 43). Die große Mehrzahl ist in mehr oder weniger 

H* 
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dicker Schicht von Geweben bedeckt, die das Licht erst passieren muß, 
um zum Ort seiner Wirkung zu gelangen. 

Diese Gewebsschichten, die zwischen der Körperoberfläche und den 
Sinneszellen liegen, müssen notwendig lichtdurchlässig, durchsieh tig sein. 
In dieser physikalischen Beschaffenheit liegt eine wichtige physio
logische Funktion der betreffenden Gewebe. 

Parallel mit der Eigenschaft der Durchsichtigkeit gehen häufig mor
phologische Veränderungen gegenüber den, gewöhnlich nicht durchsich
tigen, umgebenden (ieweben. 

Kann man nun auch meist nicht sagen, wozu diese Veränderungen 
notwendig sind, in welcher kausalen Beziehung sie zu der Durchsichtigkeit 
stehen, so stehen sie doch offenbar in dem Verhältnis einer funktionellen 
Abhängigkeit (funktionell im mathematischen Sinne: zu den, ihrem Wesen 
nach unbekannten, Veränderungen, die die Lichtdurchlässigkeit der Gewebe 
bedingen, also primär notwendig sind. 

So liegen z. B. bei Planarien die Pigmentbecherocellen etwas unter der 
Epidermis. Die dünne Gewebsschicht, die sie von ibr trennt, ist unpig
mentiert, so daß bei dunkelgefärbten Formen die Augen von einem hellen 
Hof umgeben scheinen. Das Epithel ist über dem Ocell etwas anders be
schaffen als in der Nachbarschaft, die Zellen sind ein wenig niedriger, 
und es fehlen ihnen völlig jene eigenartigen stäbchenfürmigen Gebilde von 
unbekannter Bedeutung, die sonst so charakteristisch für die Epidermis 
der Turbellarien sind (HESSE). 

Als Ideal für die Eigenschaft dieser Gewebe muß man im allgemeinell 
die beiden Forderungen stellen: Sie müssen das Licht möglichst unge
schwächt durchlassen und müssen ferner möglichst keine qualitativen Ände
rungen des gegebenen Lichtes bewirken, durch Extinktion oder Schwächung 
bestimmter Strahlengattungen. 

Daß auch Gewebe, die die erste Forderung gut erfüllen, in Hinsicht 
auf die zweite Fähigkeit mancherlei Mängel zeigen, wurde schon oben bei 
der Betrachtung des Lichtes in der Natur erwähnt. 

Lichtbrechende Gewebe. 

§ 63. Bei dieser einfachen Eigenschaft der Lichtdurchlässigkeit bleibt 
es aber in den meisten Fällen nicht. Die Gewebe, welche das Licht pas
siert, bevor es die Sinneszellen erreicht, haben sehr häufig noch die Eigen
schaft, das Licht besonders stark zu brechen, stärker als die um
gebenden Teile der Körperbedeckung. 

Diese Eigenschaft allein würde aber noch keinen Vorteil in der Licht
verteilung bedingen, wenn nicht noch etwas anderes hinzukäme. Die 
Wölbung der stärker lichtbrechenden Gewebe, die es erst ermöglicht, daß 
diese Teile als Linsen wirken und so auf bestimmten Stellen das Licht 
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konzentrieren, während andere Teile weniger Licht erhalten, als sie ohne 
diese Einrichtungen bekommen würden. 

Die Bildung solcher besonders stark lichtbrechender Teile geht übrigens 
nicht nur von den bedeckenden Geweben, also den sekundären Teilen der 
Lichtsinnorgane aus, sondern auch die Lichtsinnzellen selbst beteiligen sich 
hieran. 

Nicht alle besonders stark lichtbrechenden Teile, die sich in einem 
Lichtsinnesorgan, an einer Lichtsinnzelle finden, stehen notwendig in Be
ziehung zur Lichtkonzentration oder zum Zustandekommen des .Bildes« 
der Außenwelt. 

Betrachten wir zunächst vergleichend die stärker lichtbrechenden Teile 
der Lichtsinnzellen selbst. 

In einer Reihe von Fällen handelt es sich um stark lichtbrechende 
Körper, die ihrer Lage nach sicher vom Lichte passiert werden müssen, 
bevor dieses zu dem Orte gelangt, wo es in Erregung lebendiger Substanz 
umgesetzt wird. 

So ist bei Arca Noae (Mollusk) die Sehzelle zunächst von einer konvex
konkaven cuticularen Kappe bedeckt, die etwas über die benachbarte Cuti
cularfläche hervorragt, also geeignet ist, Licht zu sammeln, und darunter 
ist der Mittelteil der Sehzelle angeschwollen) besonders durchsichtig, stark 
lichtbrechend und dient offenbar als eine Art »Linse. (CARRIERB, HESSE). 

Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse unter den Würmern bei Bran
chiomma, wo auch jede Sehzelle einen Iinsenförmigen Körper enthält, 
der unter der Cuticula liegt und einen Teil der Sehzelle bildet. Bei 
S ab eil a hat die »Linse c birnenförmige Gestalt. 

Anders wird vielleicht der sogenannte Glanzkörper (ApATBY, S. 7 Hl) 
in den Sehzellen der Hirudineen beurteilt werden müssen. Es ist dies ein 
stark lichtbrechendes Gebilde, häufig von komplizierter Form, das im 
Innern der Lichtsinnzellen gelegen ist. An seiner Grenzfläche gegen das 
Plasma hin, die als Stiftchensaum ausgebildet ist (s. oben), erfolgt an
scheinend die Umsetzung des Lichtreizes in Erregung der lebendigen Sub
stanz. Immerhin ist es möglich, daß auch dieses Gebilde nicht ohne Be
deutung für die Konzentration des Lichtreizes auf einzelne Stellen der 
Lichtsinnzelle ist, und nicht ausgeschlossen scheint auch eine derartige 
Funktion für die Phaosphären der Salpen und des Eucalanus (s. oben). 

Eine ganz andere Stellung nehmen nun aber sicher eine große Gruppe 
von stark lichtbrechenden Teilen von Sehzellen ein, die das Gemeinsame 
haben, daß wir in ihnen die Zellteile sehen müssen, die der physiologi
schen Umsetzung des Lichtreizes dienen. Der Glanzkörper der Hirudineen
Lichtzellen läßt sich möglicherweise auch schon hierher rechnen. 

Man kann vielleicht ganz allgemein sagen, daß die Teile der Sehzellen, 
die der Verarbeitung des Lichtreizes dienen, stets stärker lichtbrechend 
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sind als die übrige Zelle, so weit sie überhaupt morphologisch erkennbar 
charakterisiert sind. 

So ist es durchgehends bei den weitverbreiteten Stiftchensäumen 
(s. oben), besonders bei den als Verschmelzungsprodukte von Stiftchen
säumen aufgeführten Rhabdomen der Arthropoden. 

Auch an den Sehzellen der Wirbeltiere sind die Stäbchen und Zapfen 
stark lichtbrechend, und jedes Stäbchen ist imstande, ein Bild der Außen
welt zu entwerfen. 

Diese Fähigkeit, die die ersten Beobachter in großes Erstaunen setzte, 
ist aber nur ein physikalisches Kuriosum (BOLL), das keinerlei Bedeutung 
für das Sehen hat. Von Bedeutung könnte nur die Eigenschaft der totalen 
Reflexion des Lichtes in den Stäbchen sein, durch die ein Lichtstrahl in 
ihnen gefangen wird und so gezwungen ist, seine ganze Energie an das 
Stäbchen abzugeben, das bei einfachem Durchgange ihm nur wenig hätte 
abnehmen können (BRi'cKE). 

Die große Masse der Einrichtungen, die als Lichtsammler Verwendung 
finden, die also das Licht auf bestimmte Stellen des ltezeptionsapparates 
in besonders hohem Maße konzentrieren, gehören nicht den Sehzellen 
selbst an, sondern den Geweben, die die spezifischen Elemente be
decken. 

Weit verbreitet ist die Verwendung der Kürpercuticula als licht
brechendes Medium. 

In der einfachsten Form findet sie sich etwa an den segmentalen 
Sehorganen von Eunice viridis (HESSE 126). Hier ist die Cuticula ver
dickt und setzt sich an den Rändern mit einer Wölbung scharf gegen die 
Umgebung ab. In den mittleren Teilen ist die Cuticula völlig planparallel, 
so daß sie hier nur eine Verschiebung, aber keine Richtungsänderung der 
Lichtstrahlen bewirken kann, während die Wölbung am Rande geeignet 
erscheint, den Lichtsinnzellen Strahlen durch Brechung zugänglich zu 
machen, die sie sonst nicht mehr erhalten würden. 

In ähnlich unvollkommener Weise ist bei den am tiefsten stehenden 
Insekten für die Lichtbrechung Sorge getragen. Bei Machilis (Podure) 
ist die Cuticula über dem paarigen Stirnauge nur wenig verdickt und 
schwach vorgewölbt, über dem unpaaren Auge ist sie etwa doppelt so 
dick (HESSE I 18). Ja bei den Phryganidenlarven ist unter den zahl
reichen Facetten nur eine mit einer verdickten und gewölbten Cuticula 
versehen. Die Chitin haut über den übrigen Facetten unterscheidet sich 
von den umgebenden Teilen der chitinigen Kopfhaut nur durch ihre 
glattere Oberfläche und ihre Durchsichtigkeit 

Bei der großen Mehrzahl der Insekten aber gestaltet sich die stark 
verdickte und gewölbte Cuticula, an der vielfache Schichtung bemerkbar 
ist, zu den Gebilden, die als Cornealinse der Insekten bekannt sind. 
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Zur Demonstration der Mannigfaltig
keit der Gestaltung, die dieses »geformte 
Sekret« (BIEDERMANN) aufweist, sei nur 
auf einige Beispiele hingewiesen. 

Bei fast ebener Oberfläche bildet 
die Cuticula im Auge von Julus (Fig. 4.4) 
nach innen eine gewaltige Verdickung, 
bei A e g a (Fig. 68) sind Vorder- und 
Hinterfläche der Cornealinse fast gleich 
stark gewölbt, bei l\Iyrmeleon (Fig.69) 
ist die Vorderfläche stärker gewölbt als 
die Hinterfläche, und im Stirn auge von 
Agrion ..rleichnet sich die Cornealinse 
durch eine außerordentliche Unregel
mäßigkeit der Gestaltung nach innen 
aus, bei stark und gleichmäßig gewölbter 
Außenfläche. 

Bei starker Ausbildung der Cuti
cula, wie sie bei den Insekten üblich, 
haben die Matrixzellen keine Bedeutung 

Längsschnitt durch ein 
entpigmentiertes Omma 
von Mach ilis sp ec. 

V ergr. 400 fach. 
Nach HESSE. 

für die Lichtbrechung, ihre Körper sind zu flachen napf
fürmigen Resten geworden, die möglichst unauffällig den 
starken Cuticularbildungen anliegen. 

In anderen Fällen aber übernehmen die Epithelzellen 
selbst die Funktion der Lichtbrechung. 

Das ist vor allem bei den Pflanzen der Fall. Am 
vollkommensten sieht man es außer den bisher bekannten 
Einrichtungen der Pflanzen an dem euphotometrischen 
Laubblatt von Fittonia VerschafTelti, einer Acanthacee. 
Hier hat eine der zwei Zellen, die das Lichtsinnorgan 
bilden, die Gestalt einer Linse. Ihr klarer Inhalt ist 
stärker lichtbrechend als der der umgebenden Zellen, eine 
Eigenschaft, die anscheinend auf größerem GerbstofTgehalt 
beruht. Der Zellkern ist klein) rund und fast ganz homogen. 
Die Fähigkeit dieser Zelle, das Licht auf bestimmten Stellen 
der unterliegenden Gewebe zu konzentrieren, ist durch 
Beobachtung festgestellt (HABERLANDT 197). 

Medianschnitt durch drei Ommen des Komplexauges VOll Macro gl 0 ss ast e II a
torum. Vergr. 300 fach. Nach HESSE. 

kk Kerne der Kristallkegelzellen, sogenannte SE"PER'sche Kerne, pz Pigmentzelle, 
sEk Kerne der Sehzellen, Rh Rhabdom, y distaler fadenförmiger Abschnitt der 

Retinula. 

167 
Fig. 66. 
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Über das Vorkommen ähnlicher Einrichtungen bei Tieren ist kaum 
etwas bekannt. 

Vielleicht gehört hierher die Beobachtung von SCHLAMP\, (I O'J, iiber 
das, was er als die ,akzessorische Hornhaut der Epidermis« bei Proteus 
anguineus nicht gerade glücklich bezeichnete: es handelte sich um eine 
besonders starke Anhäufung der einzelligen Schleimdrüsen, die in der 
ganzen Haut häufig sind. SCHLAMP\, glaubt, d3ß sie das Eindringen des 
Lichtes befördern. Dagegen macht KOHL ('23) geltend, daß die dichteste 
Zusammendrängung von Schleimzellen gar nicht im Bereich des Auges, 
sondern ventral davon gelegen sei, so daß Lichtstrahlen, die hier die Haut 
durchdringen, das Auge nicht treffen könnten. 

Fig. 67. 

Medianschnitt durch das Stirnauge von Cl 0 e v JI S l' e c. \' ergr. :13" beh. Nach HE""" 

szk Kern einer Sehzelle, tuk Kerne der TapE'tumzell~n, 1i!1 Hypüdermis, ,tu Sehne!'v, {J,'} Binuegewebe. 

Jedenfalls treten die Epithelzellen als Teile des lichtbrechenden Appa
rates in ihrer Bedeutung völlig zurück gegenüber dem Anteil, den das 
Bindegewebe an der Bildung derjenigen brechenden Augenmedien nimmt. 
die durch Umwandlung der Körperwandung enstehen. 

Zieht man allerdings in Betracht, daß die Zellen, die z. B. bei den 
Vertebraten die Linse bilden, entwicklungsgeschichtlich vom äußeren Körper
epithel abstammen, so gewinnen die Epithelzellen wieder eine wesentlich 
höhere Bedeutung. 

Das Bindegewebe bildet ja hauptsächlich die Vertebratencornea und 
nimmt auch an den entsprechenden Bildungen bei Wirbellosen einen wesent
lichen Anteil, mag es nun der bindegewebigen Kapsel des Bulbus oder dem 
subkutanen Bindegewebe entsprechen. 
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Als letzte Gruppe lichtbrechender Teile müssen nun noch jene erwähnt 
werden, die entweder ganz Zellprodukte, geformte Sekrete, sind oder bei 
denen doch die Hauptmasse aus Zellprodukten oder Umwandlungsprodukten 
von Zellen besteht. 

Es wurde schon darauf hingewiesen, daß die Wirbeltierlinse hierhin 
gehört. Sie entsteht aus epidermalen Zellen und besteht in fertigem Zu
stande der Hauptmasse nach aus Linsenfasern, d. h. Zellen, die eine skle
rotische Umwandlung erfahren haben. Der zellige Charakter dieses Ge
bildes tritt entwicklungsgeschichtlich und vergleichend anatomisch scharf 
hervor (s. unten). 

Fig. 68. 

Medianschnitt durch ein Omma von A e g a, 
entpigmentiert und etwas schematisiert. 

Vergr. 270fach. Nach HESSE. 

Fig. 69. 

Median8chnitt durch ein Auge der Larve von 
~[y r m eIe 0 n 8 p e c., entpigmentiert. 

Vergr. 510fach. Nach HESSE. 

Unter den Wirbellosen finden wir zwei Prinzipien bei der Bildung von 
Apparaten, die der • Kristallinse. entsprechen. Es sind einerseits Formen 
rein zelligen Ursprungs, die über dieses Stadium, das bei den meisten 
Wirbeltieraugen nur passagär ist, nie hinauskommen. 

Auf diesem Stadium steht z. B. die einzige bisher bekannte, aus Zellen 
aufgebaute Linse bei Arthropoden. Die Linse im Stirn auge von Cloeon (cjl 
(Fig. 67), deren zahlreiche, dicht aneinander schließende Zellen von deut
lichen ZeIlmembranen umgeben sind, während die Linse als Ganzes keine 
Kapsel hat (HESSE). 
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Denselben Wert haben morphologisch die Linsen von Pecten jaco
baeus (Tafel II), wo die einzelnen dicht aneinander gepackten Zellen durch 
eigentümliche Plasmastrahlungen ausgezeichnet sind, die ganz an die orga
nischen Radien in den Sphären bei der Zellteilung erinnern (HEssE). 

Der andere Typus von »Linsen« bei Wirbellosen wird repräsentiert 
durch die Kristallkegel der Arthropoden. Eine kleine Anzahl, anscheinend 
stets vier Zellen, scheiden stark lichtbrechende Massen ab, die in vcr
schiedenster Ausgestaltung dann als »Kristallkegel bezeichnet werden. 

Die Bezeichnung als> Kegel« entspricht häufig durchaus nicht der 
wirklichen Form. Bei Periplaneta ist sie wohl berechtigt, auch bei 
Makroglossa (Fig. (6), Machilis (Fig. 61» und vielen anderen Spezies. 
Dagegen würde man der Form nach bei Myrmeleon (Fig. 6\)) wohl besser 
von einer Linse und bei Aga (Fig. (8) von einer Kugel sprechen. 

Bei den Heteropoden (Carinaria mediterranea) ist die Linse gleichfalls 
nicht aus Zellen aufgebaut, sondern ist ein Sckretionsprodukt. 

§ 64. Endlich muß zu den lichlbrechenden Apparaten noch ein Ge
webe gerechnet werden, das zwar weniger die Funktion weiterer Licht
konzentration hat, aber hell durchsichtig sein muß und vielfach als Füll
masse zwischen den dioptrischen und rezipierenden Apparaten eingeschoben 
wird. Es ist das Gewebe, das beim Wirbeltierauge als Glaskörper bezeichnet 
wird. Für eine vergleichende Betrachtung empfiehlt sich mehr der inditfe
rente Name Emplem (GRENACBER). 

In dem Emplem haben wir wohl stets ein Sekretionsprodukt zu sehen, 
ihm kommt nie ein zelliger Aufbau zu. 

Bei Würmern und Mollusken tritt die Sekretnatur dieses Teiles sehr 
deutlich hervor. Ein Sekretpfropf füllt die Xapfaugen und schützt das 
Sinnesepithel vor direkter Wassereinwirkung. 

So wechseln bei N ereis cultrifera Sinneszellen und Sekretzellen im 
allgemeinen regelmäßig miteinander ab, doch ist die Zahl der Sekretzellen 
etwas geringer als die der SehzeHen, bei Eunice torquata ist dic Zahl beider 
Zellarten etwa die gleiche. Die Sekretzellen geben proximal einen Sekret
faden ab, der in die lichtbrechende Substanz übergeht, welches die Augen
blase erfüllt, die Sekrete der Zellen setzen das Emplem zusammen. 

Bei Phyllodoce laminosa (Fig. 70) liegt nur eine große Sekretzclle an 
der Ansatzstelle des Sehnerven und drängt an dieser Stelle die Sehzellen 
auseinander. Diese Zelle scheidet das ganze Emplem ab (HESSE). 

Unter den Lamellibranchiaten mag Lima squamosa (Anisomyaria) 
genannt werden, bei der ebenfalls mit voller Klarheit ersichtlich ist, wie 
die Sekretzellen, die zwischen den SehzeHen liegen, durch zahlreiche Fäden 
mit der homogenen Füllmasse des Auges derart zusammenhängen, daß 
eine Grenze zwischen Zelle und Füllmasse gar nicht gezogen werden kann. 
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Selbst bei der hoch differenzierten Gruppe der Kephalopoden sind 
die Elemente, welche das Emplem bilden, noch nicht räumlich von den 
Sehzellen getrennt, sondern liegen zwischen den sogenannten .Sockeln« der 
Sehzellen als sogenannte Limitans- oder Homogenea-Zellen (GRI!NACHJ!R). 
Jede Zelle zieht sich in einen feinen Faden aus, der durch die sogenannten 
Rhabdome hindurchzieht und sich mit der Emplemmasse verbindet. 

Auch bei den komplizierten Augen der Alciopiden einerseits, der 
Heteropoden andererseits läßt sich das Emplem als Sekret erweisen. 

Bei den letzteren sind es die Zellen der Pigmenthaut, die die Füll-
masse absondern, d. h. die 
Zellen, die den Verbindungs
teil einnehmen, der sich 
zwischen Corneagrenze und 
Retina einschiebt. Man er
kennt an den Zellen deutlich 
die Sekretfäden, durch die sie 
mit dem Emplem zusammen
hängen (HESSE 125). 

Bei den Alciopiden be
steht eine eigentümlich ge
baute »Glaskörperdrüse «, die 
an der distalen Retinagrenze 
(d. h. dem Analogon der Ora 
terminalis der Wirbeltiere) in 
das Augeninnere einmündet, 
die also eine besonders hohe 
DifTerenzierung eines kleinen 
Teiles der Zellen darstellt, die 
den Pigmenthautzellen der 
Heteropoden analog (nicht 
homolog) sind (HESSE 126). 

Fig.70. 

Medianschnitt des Auges von Phyllodoce laminosa. 
Vergr. 700 fach. Nach TB. BEER. 

a, Driisenzelle, die das Emplem liefert, on Epidermis, 
no Nervus optieus. 

Inwieweit auch der Glaskörper des Wirbeltierauges als Sekretions
produkt anzusehen ist, wird unten erörtert werden (RABL). 

In den primitivsten Fällen schützt das Emplem das Sinnesepithel vor 
der direkten Berührung mit dem Seewasser, wie es z. B. im Auge von 
Nautilus der Fall ist. Eine dioptrische Funktion kommt ihm nur insofern 
zu, als es die Helligkeit des Netzhautbildes erhöht. In dieser Bedeutung 
tritt uns das Emplem bei den Augen der polychäten Anneliden entgegen, 
die entweder ganz geschlossen sind oder noch durch eine kleine Öffnung 
mit dem Seewasser in Verbindung stehen. 

Das Emplem hat nicht immer eine gallertartige Beschaffenheit, wie wir 
es vom Glaskörper her kennen, sondern es kann auch durch Augenflüssig-
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keiten dargestellt werden, bei denen, wie bei dem gallertartigen Emplem, 

es vielfach eine kaum abzuweisende Annahme ist, daß bestimmte Zellen 
seine Absonderung übernommen haben. So beschreibt GREXA.CßER CI :~:3 für 

die Kephalopoden einen Gürtel von Pigmentzellen zwischem dem Corpus 

epitheliale und der eigentlichen Retina, also etwa dem Orbiculus ciliaris 
des Wirbeltierauges vergleichbar, in dem die Zellen an ihrer freien Ober

fläche eigentümlich uneben, wie gezähnelt aussehen, was GRENACßER als den 

Ausdruck einer sekretorischen Tätigkeit auffaßt, durch die diese Zellen das 

Emplem, die Augenflüssigkeiten, liefern. 

Bildentwerfende Apparate. 

§ 65. Nach diesen allgemeinen Erörterungen können wir zur Betrach

tung der bildenlwerfenden Apparate übergehen, wie sie sich in den Augen 

der Arthropoden, Heteropoden, Kephalopoden, im Auge von Pecten und bei 
den Vertebraten finden. 

Auf welcher anatomischen Grundlage auch immer die höchst verschie

denen dioptrischen Apparate ruhen, die physikalischen Eigenschaften. die 

maßgebend für die Entstehung eines Bildes der Außenwelt sind, zeigen nur 

eine geringe Zahl von Variationen. 
Wir betrachten daher zunächst die optischen Prinzipien, die in 

den Augen mit Bildern der Außenwelt zur Verwirklichung gelangt sind. 

Eine Veränderung des Ganges der Lichtstrahlen, wie sie zur Erzeugung 

eines irgendwie gestalteten Bildes oder auch nur zur Konzentration des 
Lichtes notwendig ist, kann auf dioptrischem oder katoptrischem Wege zu

stande kommen. 
In der überwiegenden Masse der Fälle sind dioptrische Einrichtungen 

getroffen, ja ein Organ, das nur durch katoptrische Wirkungen ein Bild ent

wirft, ist nicht bekannt. 
Auch ganz ohne Zuhilfenahme brechender Medien kann ein Bild der 

Außenwelt nach dem Prinzip der Camera obscura entworfen werden. Ob 
derartige Einrichtungen biologisch verwertet werden, ist zweifelhaft. doch 
lassen sich einige Befunde in diesel' Weise deuten. 

Am längsten bekannt ist in dieser Hinsicht das Auge von ~autilus. Ei; 

besteht aus einem einfachen Hohlraum ohne brechende Medien, der nur durch 
eine Öffnung von 2,5 mm Durchmesser sich nach außen öffnet. Die innere 
Augenachse ist 14 mm lang (HENsEN 138). Sehr vollkommen können die 

Bilder in diesem Auge wohl kaum sein. Ganz ähnlich ist die Einrichtung 

bei N ereis pe lagi c a (HESSE '126), auch hier kann das Licht, das sonst 

allerseits durch Pigment abgeblendet wird, nur durch einen sehr engen 
unpigmentierlen Bezirk ins Innere des Blasenauges gelangen, dem. außer 
einem strukturlosen Elllplem, alle lichtbrechenden Medien fehlen. 
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Bei Nereis cultifera ist die unpigmentierte Öffnung der Blase so 
groß, daß hier wohl kaum an die Entstehung eines Bildes mehr gedacht 

werden kann (Taf. V, Fig. 2.) 
Eine Abschätzung dessen, was mit einer Camera obscura optisch zu 

erreichen ist, geben die Tabellen, die SCUMIDT (161) nach MIETHB mitteilt 
(I. c. S. 126). 

Zieht man in Betracht, daß es sich um kleine Augen und, absolut be
trachtet, enge Diaphragmenöffnungen handelt - z. B. bei Nereis -, durch 
die das Bild entworfen wird, daß ferner der Abstand der lichtreizbaren 
Elemente von der Ebene des Loches sehr klein ist, so ersieht man, . daß 
durch eine derartige Einrichtung sehr lichtstarke und relativ scharfe Bilder 
entstehen können. 

Ein Maß für die Unschärfe des Bildes einer Lochkamera gibt der 
Durchmesser des Bildes eines Punktes, der abgebildet wird. 

Für die Schärfe des Bildes gibt es eine optimale Dimension des Loches, 
die etwa zwischen 50 und 1 00 ~L liegt, unterhalb dieser Größe tritt die 
Beugung, die das Bild verschlechtert (s. u.), störend hervor. 

Bei einem Lochdurchmesser von 50 ~l hat das Bild eines Punktes bei 
1 0 mm Abstand der lichtrezipierenden Schicht von der Lochebene einen 
Durchmesser von 138 ~t, bei 2 mm Abstand nur ca. 28 ~t, bei·1 mm ca. ~ 4- ~t, 
USW., so daß diese optischen Fehler bei kleinen Augen ziemlich unbedeutend 
werden können. Zwischen 30 und 50 !L Lochdurchmesser sind, bei kurzem 
Abstand von Bildebene und Lochebene, die Bilder so gut wie gleichwertig. 

Das gewöhnliche optische Hilfsmittel, mit dem wir Bilder entwerfen, 
ist die Linse. Auch in den Tieraugen ist sie weit verbreitet, doch kommt 
sie wohl nie als homogene Linse vor, sondern ist so eingerichtet, daß die 
verschiedenen Schichten verschieden hohe Brechungsexponenten haben und 
zwar das Licht um so stärker brechen, je näher sie dem Linsenkern sind. 
Hierdurch wird die Brechkraft der ganzen Linse höher, wie sie sein würde, 
wenn sie homogen wäre und den Brechungsindex des Kernes besäße 
(HELMBOLTZ 128). 

Bringt man eine Linse in ein Medium von demselben Brechungsexpo
nenten wie die Linsensubstanz, so wird dadurch die Brechkraft der Linse 
aufgehoben, soweit sie auf dem Prinzip beruht, daß jede sphärische 
Trennungsfläche zwischen zwei Medien von verschiedenem Brechungsver
mögen ein Bild der äußeren Objekte zu entwerfen imstande ist. Sie ist 
also z. B. bei der Cornea der Wirbeltiere, deren Wirkung ganz auf diesem 
Prinzip beruht, völlig aufgehoben. 

Da das Brechungsvermögen organisierter Gebilde meist nicht sehr weit 
von jenem des Wassers entfernt ist, so würde sich für viele Tiere eine 
Insuffizienz des dioptrischen Apparates ergeben, solange die Tiere gezwungen 
sind, im Wasser zu sehen. 
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Es sind zwei Arten optischer Systeme bekannt, deren Brechkraft un
abhängig von der Krümmung der Begrenzungsflächen ist, und die also 
auch im Wasser, ja in Flüssigkeiten von noch hüherem Brechungsvermögen 
ihre Wirkung ausüben können: Die Etagenloupe und der Linsenzylinder. 

Fig. 71-
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Die Wirkungen der Etagenloupe sind aber nur ziemlich geringe unJ. 
um erheblich Effekte zu erzielen, müßten die Differenzen des Brechungs
vermögens der aufeinanderfolgen den Schichten recht erheblich sein, so 
daß sie schon bei einfacher mikroskopischer Untersuchung erkenntlieh sein 
würden. 
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Es hat aber die mikroskopische Anatomie der dioptrischen Apparate 
solche Befunde noch nicht erhoben, so daß wir zurzeit nicht behaupten 
können, daß dieses optische Prinzip - in der belebten Natur - irgend
wo Verwendung gefunden habe. 

Anders steht es mit dem Linsenzylinder. EXNER (90) bezeichnet mit 
diesem Worte einen geschichteten Zylinder, bei dem der Brechungsindex 
von der Achse gegen die Mantelfläche kontinuierlich abnimmt. Ein solcher 
Linsenzylinder fungiert in gewisser Beziehung ähnlich wie eine Linse, er 
entwirft ein Bild der äußeren Objekte und die Entstehung dieses Bildes 
erfolgt auch bei vollkommen ebenen Grenzflächen. 

Der Strahlengang ist ein wesentlich anderer, wie bei der Brechung 
durch eine Linse. 

Während bei der Linse die Hauptstrahlen verschiedener Objektpunkte 
nach der Brechung divergieren, treten sie beim Linsenzylinder, wenn seine 
Länge gleich der Brennweite ist, parallel aus, wie aus Fig. 72 zu ersehen ist. 

Wie sich der Strahlengang gestaltet, wenn die Länge des Linsen
zylinders größer als seine Brennweite ist, zeigt schematisch Fig. 71, wäh
rend Fig. 73 einen einzelnen Fall dieser Art, wie er bei La m p y r i s 
s pIe nd i d u I a realisiert ist, in genauer Darstellung nach EXNER 's Unter
suchungen wiedergibt. 

Die Brennweite eines Linsenzylinders ist seiner Länge umgekehrt pro
portional, wenn diese gewisse Grenzen nicht überschreitet. 

Die Größe der Fläche, die durch einen Linsenzylinder abgebildet werlien 
kann, ist durch Höhe und Dicke des Zylinders eng begrenzt. Für die 
optische Wirkung kommen die unteren äußeren Teile nicht in Betracht, sie 
können ab gestutzt werden, so daß ein abgestumpfter Kegel entsteht, wie 
das bei den Kristallkegeln der Arthropoden in weitem Umfange geschehen 
und z. B. auch aus Fig. 73 zu ersehen ist. 

Ob die Leistungen eines dioptrischen Apparates auf Linsenwirkungen 
beruhen oder nach dem Prinzip des Linsenzylinders erfolgen, muß stets im 
einzelnen Fall ermittelt werden. 

Bei Li m u lu s sind die Leistungen des dioptrischen Apparates merk
lich die gleichen, ob man ihn in Luft, in Wasser oder sogar in Anilin 
(Brechungsindex = 1,5803) untersucht, woraus deutlich hervorgeht, daß 
die Grenzflächen gegen das umgebende Medium nahezu keine Rolle spielen 
und die ganze Brechung im Innern des dioptrischen Apparates stattfindet. 

Sphärische Grenzflächen können die Wirkung eines Linsenzylinders 
noch verstärken, und natürlich läßt sich auch eine Steigerung der optischen 
Leistungen dadurch erzielen, daß dem Linsenzylinder noch ein anderes 
optisches Hilfsmittel vorgesetzt wird, wie z. B. die Cornea der Arthropoden, 
die ihrerseits wahrscheinlich auch wieder nach dem Prinzip des Linsen
zylinders wirkt. 
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§ 66. Gegenüber der ungeheueren Bedeutung der Dioptrik bei der 
Änderung des Strahlenganges im Auge, spielen katoptrische Prinzipien nur 
eine geringe Rolle. 

Es ist nur ein Fall bekannt, wo die Katoptrik wesentlich in Betracht 
kommt, um ein Bild zu entwerfen: nämlich im Scheitelauge des Männchens 
von Phronima sedentaria (Fig. 74). 

Mehrere Prinzipien vereinigen sich hier, um ein Bild zustande zu 
bringen. Es erscheint unmöglich, auf dioptrischem Wege ein Bild ver
mittels der unsymmetrisch gebauten, ungeheuer langen und dünnen Kristall
kegel darzustellen. Der dünne Faden des Kegels ist ja ca. 15 mal so lang 
als die distale Anschwellung (s. Fig. 74.). 

Der Vorgang ist nun der, daß an der gekrümmten Oberfläche des 
Kristallkegels (Linsenwirkung) das Licht gebrochen wird und dann im Innern 
des Kristallkegels (nach dem Prinzip des Linsenzylinders) ein Bild entsteht. 
Auf diese Art kann Licht zu dem fadenförmigen Teil des Kristallkegels 
gelangen, das nicht genau in der Richtung der Achse einfällt. In dem 
fadenförmigen Teil nun wird das Licht durch totale Reflexion, also katop
trisch, zur Spitze geleitet (Fig. 75), wo dann die rezipierenden Elemente 
gelegen sind. Ein eigentliches Bild erzeugt also dieser Kristallkegel, wie 
auch viele andere, nicht, sondern er stellt ein ganz eng begrenztes Stück 
der Außenwelt als einen Lichtpunkt dar, dessen Helligkeit von der Gesamt
menge des Lichtes abhängt, die von der ganzen dargestellten Fläche aus
gesandt wird. 

Die Bilder in den Sehorganen. 

§ 67. Mit dieser Bemerkung über die Qualität der .Bilder« im Auge 
von Phronima (der Teilbilder des zusammengesetzten Auges) haben wir 
schon eine Frage gestreift, die noch näher erörtert werden muß: 

Wie sind, rein physikalisch betrachtet, die Bilder der verschiedenen 
Tieraugen beschaffen? 

Diese Frage soll hier bei Besprechung der dioptrischen Apparate er
ledigt werden. Sie hat zunächst gar nichts mit der Frage zu tun: was 
können die einzelnen Tiere sehen, und wie sehen sie? Denn auch das 
ideal vollkommenste Bild im Auge hätte biologisch nicht die geringste Be
deutung, wenn nicht Rezeptionsapparate vorhanden wären, die in ihrer 
Vollkommenheit ebensoweit gehen, wie das physikalische .Bild«. 

Die Eigenschaften, welche für die Funktion der Bilder im Sehorgan 
wesentlich sind, sind wohl hauptsächlich: 

Die Schärfe, 
die Größe, 
die Helligkeit. 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Auf!. I. Teil. X. Kap. 
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Früher hat man auf einen anderen Punkt noch großen Wert gelegt: 

auf die Stellung des Netzhautbildes lind seine geometrischc .\hnlichkeit mit 

den Objekten der Außenwelt. 
Die Einsicht, daß das tausendfach disputierte Problem: wal'llm sehen 

wir die Gegenstände aufrecht, obgleich das ;\"etzhautbild verkebrt steht'? 
gar kein Problem, sondern eine falsche Fragestellung ist, basiert auf UII

genügenden erkenntnistheoretischen Begriffen, diese Einsicht darf wohl jetzt 
überall vorausgesetzt werden, so daß zu ihrer Erliiutcrung keine yer
gleichende Betrachtung der Stellung der Netzhautbilder zu den Objekten 

nötig wäre. 
Immerhin gewährt eine solche Betrachtung einiges Interesse. 
Bei den Wirbeltieren wie auch bei den Würmern und Mollusken, so

weit bei letzteren überhaupt Netzhautbilder vorkommen, herrscht eine große 
Einförmigkeit. Stets ist das Netzhautbild verkehrt, mag es durch Linsen 
entstehen oder nach dem Prinzip der linsenlosen Camera oLscura. 

Anders bei den Insekten. 
Die einfachen Insektenaugen zeigen auch stets umgekehrte Bilder, die 

Komplexaugen der Insekten und Krebse dagegen entwerfen, das ist jetzt 
experimentell festgestellt, aufrechte Bilder der Außenwelt (EX~ER). 

A. Die Bilder in den Facettenaugen. 

Je nach der Lage der rezipierenden Elemente (Iletinulai in Beziehung 
zu den Kristallkegeln unterscheidet EXNER (90: zwei Arten von Bildern: 
Appositions- und Superpositionsbilder. 

Als Beispiel der Appositionsbilder sei das Auge von Limulus \ des 
Molukkenkrebses) erwähnt. Ilier entsteht das Bild unmittelbar hinter den 
distalen Enden der Kristallkegel, so daß einer der Lichtpunkte, aus denen 
er sich zusammensetzt, stets nur Licht durch einen einzigen Kristallkegel 
erhält. 

Beim Superpositionsbild, dessen Typus EXNER <lm Auge von Lampy
ris splendidula (dem Glühwürmchen) studierte, liegt die Bildebene ein 
erhebliches Stück hinter den Enden der Kristallkegel, und die Gewebs-
8chicht zwischen Kristallkegel und Netzhaut ist durchsichtig, SI) daß ein 
einzelnes Netzhautelement von Strahlen getroffen werden kann, die aus 
mehreren Kegelspitzen austreten. 

Diese letzteren Bilder (Superpositionsbilder) sind cetcris paribus hell Cl', 

aber weniger scharf, als die Appositionsbilder. 
Die beiden Typen der Bilder sind nicht streng voneinander geschieden, 

insofern, als die Augen mit Superpositionsbild durch Wanderung des Pig
ments nach hinten so verändert werden können, daß die Bilder fast zu 
Appositionsbildern werden, indem ein Netzhautelement infolge der ver
mehrten Abblendung durch das Pigment fa~t nUf I.icht \Oll pinem Kristall-
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kegel aus erhalten kann. So hat Lampyris nur bei DunkelsteIlung des 
Pigmentes ein Superpositionsbild, bei LichtsteIlung fast ein Appositionsbild. 

Besonders günstig für diese wechselnde Funktionsweise sind eine Reihe 
von Augen eingerichtet, deren Sehelemente in zwei Abschnitte geteilt sind, 
deren einer den Kristallkegeln dicht anliegt, während der andere von diesen 
entfernt, weiter distal gelegen ist. 

Es kommt dieser letztere Teil wesentlich für die Rezeption des helleren 
Superpositionsbildes in Betracht, der vor.dere für das schärfere Apposi
tionsbild. 

Die Fähigkeit solchen Wechsels findet sich nur bei Nachttieren, d. h. 
Insekten und Krebsen, die sowohl bei hellem wie bei ganz schwachem Licht 
zu sehen vermögen, z. B. bei Hydrophilus, bei den Nachtfaltern und 
mehreren Krebsen: Peneus, Palinurus, Sycionia, Pisa usw. 

Tiere mit Appositionsbild sind dagegen nicht imstande, sich licht
stärkere Superpositionsbilder zu schaffen, haben es aber auch nicht nötig, 
da es ausschließlich HelJtiere sind (EXNER), z. B. Hummel, Wespe, Fliege, 
Libelle, und unter den Käfern Dorcadion aethiops und einige Elate
rid en (Schnellkäfer). 

Bevor die physikalischen Bedingungen der Entstehung aufrechter Bilder 
im F~cettenauge durch EXNER (14-9) experimentell klargelegt worden waren, 
und sich ergeben hatte, daß JOBANNES MÜLLER (186) mit seiner Theorie des 
musivischen Sehens der Wahrheit schon äußerst nahe gekommen war, war 
eine andere Anschauung diskutierbar. GOTTSCBE hatte die Beobachtung 
gemacht, daß jede einzelne Facette eines Komplexauges ein umgekehrtes 
Bild des kleinen Bezirks der Außenwelt entwarf, von dem aus sie überhaupt 
Licht erhielt, und er hehauptete darauf hin, das Bild des Komplexauges be
stehe aus lauter kleinen umgekehrten Bildern einzelner Teile der Außenwelt. 

Seine Beobachtung war unvollständig: er hatte bei der Präparation 
der Facetten die Kristallkegel , gerade die wichtigsten Teile des optischen 
Apparates vernichtet, und die umgekehrten Bildehen der Cornea facetten , 
die er beobachtete, haben physiologisch keinerlei Interesse. Aber der Ein
wand, der von vielen Seiten gemacht wurde: ein Sehen dieser Art sei un
denkbar, denn es müßte außerordentliche psychische Fähigkeiten erfordern, 
alle diese kleinen umgekehrten Einzelbilder wieder umzudrehen und so ein 
richtiges Bild der Außenwelt zu bekommen, dieser Einwand ist, wie schon 
angedeutet, gegenstandslos. 

Nach einem vergleichend anatomischen Befunde schien es, als hätte 
es wirklich Wesen gegeben, die so sahen, wie GOTTSCHE und nach ihm 
noch andere Forscher sich das Sehen der Arthropoden im allgemeinen 
vorstellten. 

Die seltsame, längst verschwundene Gruppe der Trilobiten hat, wie 
die Untersuchung ihrer Reste auf Dünnschliffen ergab, facettierte Augen 

12* 
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gehabt, in denen die Lichtbrechung nicht durch Kristallkegel (nach dem 
Prinzip des Linsenzylinders) zustande kam, sondern in deren jedem eine 
regelmäßige Linse lag, wie sie in den einfachen Augen der Insekten so 
verbreitet sind (untersucht an Phakops fecundus. EXNER HO). Diese Kom
plexaugen stellten also Aggregate von Einzelaugen dar, deren jedes ein 
kleines verkehrtes Bildehen hätte entwerfen müssen. Aber derartige Bilder 
sind, das können wir mit Sicherheit behaupten, in jenen Augen nie zu
stande gekommen. Zieht man die absolute Größe der Einzelaugen in Be
tracht, so ergibt sich, daß infolge der Beugung gar keine »Bilder « ent
stehen konnten, daß vielmehr jedes Auge nur eine einzige Beugungsscheibe 
als »Bild« hat liefern können, so daß der Erfolg derselbe war, wie beim 
Komplexauge der Insekten. Die Gesamtheit der Beugungsbilder der Einzel
augen bilden ein aufrechtes Bild der Außenwelt. 

Noch in anderer Hinsicht als in bezug auf die Stellung kann das ~etz
hautbild Unähnlichkeiten mit der empirischen Außen welt zeigen: es kann 
der Projektion des Sehfeldes geometrisch unähnlich sein. 

Nur ein Beispiel sei angeführt: 

Bei Squilla mantis hat das Auge die Form einer horizontal ge
stellten Walze. Es muß bei solcher Gestaltung des Auges das Netzhaut
bild einer horizontalen Linie viel größer, wahrscheinlich um das vielfache 
größer sein als das Bild derselben Linie, wenn sie vertikal gestellt ist 
(EXNER 90). 

Eine solche Verzerrung in bestimmter Richtung kann von biologischer 
Bedeutung sein. EXNER (HO) weist darauf hin, daß auch wir ähnliche Ver
zerrungen in der Physik als Kunstgriffe anwenden, z. B. werden die Vorder
flächen von Thermometerröhren häufig derart geschliffen, daß der dünne 
Hg faden breit erscheint und so viel besser beobachtet werden kann. 

B. Die Bilder der Linsenaugen. 

a) Die Schlirfe der NetzhantbiIder. 

§ 68. Für weit wichtiger als diese geometrischen Beziehungen zwischen 
Netzhautbild und Außenwelt müssen wir die Sc h ä r fe des ~etzhautbildes 

betrachten. 
Das physikalische Ideal eines Bildes ist erreicht, wenn das VOll einern 

Punkt ausgehende Licht wieder zur punktfürmigen Vereinigung gebracht 
wird, wenn also die Größe der Zerstreuungskreise = 0 wird. 

Physiologisch brauchen wir diese Bedingung nicht zu stellen, es wird 
schon ein Bild als ideal angesehen werden dürfen, bei dem die Zerstreu
ungskreise nicht größer sind, als ein Element der rezipierenden Schicht 
des Auges. 
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Ja als ein, den gegebenen Umständen nach vollkommen hinreichendes 
Bild muß schon ein solches betrachtet werden, dessen Zerstreuungskreise 
kleiner sind, als der Bezirk der Netzhaut, welcher von einer einzelnen 
Optikusfaser versorgt sind. 

Ungenauigkeiten des Bildes im Auge können auf mehrfache Art zu
stande kommen. 

Es kann in erster Linie die Substanz der brechenden Medien nicht 
vollkommen homogen und durchsichtig sein, so daß das Bild eines einzelnen 
Lichtpunktes hierdurch verzerrt wird. 

Es kann die Wölbung der brechenden Flächen in ein und demselben 
Meridian verschieden stark sein, wissen wir doch, daß selbst die so vor
zügliche gewölbte menschliche Cornea vielerlei Abweichungen von dem nor
malen Krümmungsverlauf zeigt. 

Es kann das bestehen, was wir als Astigmatismus bezeichnen: ver
schiedene Meridiane der brechenden Medien können verschieden stark ge
wölbt sein, so daß nirgends ein punktförmiges Bild eines Lichtpunktes ent
stehen kann. 

Endlich kann die Brechkraft des optischen Systems in einem bestimm
ten Augenblick· zu groß oder zu klein für das betreffende Auge sein, so 
daß das, als ideal scharf angenommene Bild vor oder hinter der re~ipie
ren den Schicht entsteht, diese selbst aber nur von Zerstreuungskreisen ge
troffen wird, wir haben es dann mit kurzsichtigen oder übersichtigen Augen 
zu tun. 

Inwi€weit diese einzelnen Möglichkeiten realisiert sind, ist Gegenstand 
des speziellen Teils dieses Kapitels. 

b) Die Größe des Netzhautbildes. 

§ 69. Die lineare Größe des Netzhautbildes ist in hohem Grade maß
gebend für die Funktionstüchtigkeit eines Sehorgans. Da mit der absoluten 
Größe eines Auges die Größe des Netzhautbildes sehr rasch steigt, indem 
das Bild dem Qua d rat der Brennweite proportional ist, sind große Augen 
in dieser Hinsicht sehr im Vorteil gegenüber kleinen. Nur durch eine 
feinere Ausnutzung der Netzhautfläche durch dünnere Sinneselemente könnte 
dieser Nachteil der Kleinheit wett gemacht werden, eine Methode, die in 
der keineswegs unbegrenzten Verkleinerungsfähigkeit der Sehelemente sehr 
bald ihre Grenze erreicht. 

Die folgende Tabelle der absoluten Bildgrößen für gleiche Winkelgröße 
bei den verschiedenen Augen zeigt die gewaltigen Unterschiede, die hier 
vorkommen. 

Die Bildgrößen sind für einen Winkel von 34-,5' berechnet, d. h. es 
ist der Winkel gewählt, unter dem bei 1 m Abstand vom Auge eine Kreis
scheibe bei einem Durchmesser von ,I cm erscheinen würde. 
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Als Brennweite ist, zum Zweck der Vergleichung der verschiedenen 
Augen, die Strecke zwischen dem Mittelpunkt des Linsensystems und der 
Mitte der Schicht der rezipierenden Netzhautelemente definiert. 

Es ist das natürlich nur ein Näherungswert, abcr solange nicht experi
mentell bestimmte bessere Werte vorliegen, leistet er bei der Vergleichung 
gute Dienste. 

Die »Flächenvet'klei nerung« gibt an, um wie viel kleiner das Bild 
eines Gegenstandes, der unter 34,5' Winkel erscheint, gegenüber dem Gegen
stande selbst ist, wenn sich der Gegenstand in 1 m Entfernung befindet, 
ahm einen wirklichen Durchmesser von 1 cm (bei Kreisform) hal. 

Die lineare Verkleinerung stellt nur die Wurzel der Flächenverkleine
rung dar. 

Name 

Acilius sulcatus (Stirn auge) . 
Alciope spec. 
Bathytroctes . 
Salticus (Dorsalauge) . 
Argyropelecus affinis. 
Dissomma. 
Dolichopteryx 
Gigantura chuni 
Torpedo spec. 
Periophthalmus 
Odontostomus 
Squatina squatina . 
Cricetomys 
Boa constrictor 
Perameles. 
R ana 
Carassius auratus 

aja batis. 
sox lucius 

R 
E 
A nableps tetroph-

1 
Wasser 

thalmus 
cyllium canicula S 

A 
S 
L 
N 
C 
A 
P 
S 
H 

epyprymnus 
pinax spinax . 
epus cuniculus . 
isus 
archarias carcharias 
canthias acanthias . 
hocaena communis . 
us scrofa. 
alichoerus gryphus . 

Luft 

Brennweite 
in mm 

0,23 

0,30 

0,57 

0,70 

1,00 

1,29 

1,70 

1,91 

2,23 

2,25 

2,'15 

3,43 

3,80 

4,2 

4,60 

5,00 

:',10 

5,40 

5,70 

5,70 

5,30 

6,67 

8,;;0 

8,83 

10, I 0 

10,40 

10,75 

12,5 

13,2 

13,30 

14,00 

Flüchell- Lineare 
RildgröBe verkleinerung Verkleinerung 
in (110m 1 III Entfernung" 1 III El1tt't'fllung 

0,000415 19000000 4360 

0,00070S 11400000 33~1' 

0,002 ~8 31iiOOOO I~~() 

0,003 S5 ~ 030 000 14;ii 

0,007 ~;i I 040 001i IlIiO 

0,01 Cl 0 liO:; 000 ,-;~ 

0,02~ 7 347000 :iSS 

0,028 :l 2~O 000 :;2i::1 

0,0380 206000 4 ;)4 

0,0396 2040110 4:;2 

0,0591 133 000 :16:; 

0,09:1 0 852uO ~Vt 

0,113 /i9 [,0 tI 2GB 
0,138 57 1011 z;l~ 

0,'166 47 aun 21, 

0,196 40 200 ~O:l 

0,204 3S :,011 19/i 

0,228 34 500 Ib6 

0,253 30 800 ·j7tj 

0,25:; :10 SO 0 106 

0,221 :J:; GOO l;')il 

O,34~ 2;l ;)00 151i 

0,568 1 il 900 : !.' 

0,612 12 SOO 116 

0,708 11 400 1 I:.! 

0,84:; 9 3(10 % 

0,900 S iiO !1i 

'1,22 Ii 4 Ö (I ~" 
1,37 :) 'i60 7 Li 

1,3S :; 700 ~G 

1,53 ;; 1411 7i 
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Flächen- Lineare 
Name 

Brennweite Bildgröße 
verkleinerung Verkleinerung 

in mm in qmm 
1 m Entfernnng 1 m Entfernnng 

Odobaenus rosmarus. 14,50 1,65 4760 69 

Chelone midas. 14,50 -1,65 4760 69 

Homo. 16,20 2,02 3880 62 

Chimaera monstrosa . 16,25 2,09 3760 61 

Otaria jubata 17,3 2,35 3350 58 

Delphinapterus leucas 18,0 2,55 3080 56 

Hyperoodon rostratus 18,0 2,55 3080 56 

Selaehe maxima_ -19,0 2,84 2770 53 

Balaena mysticetus 20,0 3,15 2500 50 

Macropus rufus 20,7 3,39 2330 4~ 

Lamna cornubica 23,0 4,-15 -I 900 44 
Equus bruchelli 25,5 4,87 1 620 40 

Felis leo 25,5 4,87 1 620 40 

Bubo spec. 27,0 5,17 1 530 39 

Struthio camelus. 32,0 8,02 978 31 
Macrorhintis . 34,0 8,67 910 38-
Balaenoptera physalus . 40,0 -12,27 640 25 

Die beiden extremen Werte der Brennweiten: im Stirnauge von Acilius 
sulcatus und im Walfischauge sind um das ca. 180 fache voneinander ver
schieden, die Bildgrößen dementsprechend um das ca. 30000 fache. 

Doch auch innerhalb engerer systematischer Gruppen kommen sehr 
bedeutende Unterschiede vor. So ist die Brennweite des Auges von Crice
tomys um das ca. 10 fache kleiner, als die des Walauges, d. h. das Bild 
ist 100 mal kleiner. Es müßten also beim Hamster entweder die End
elemente 100 mal feiner oder die Nervenfasern auf der Flächeneinheit 
100mal zahlreicher sein, wie bei Balaenoptera, um in beiden Augen gleiche 
Sehschärfe zu erzielen. 

Bessere Werte, als sie im vorstehenden durch eine rohe Überschlags
rechnung gewonnen sind, liefert natürlich die direkte Bestimmung der 
Bildgröße eines Gegenstandes von bekannter Dimension in bekannter Ent
fernung. 

ALEXANDER SCHÄFER (226) hat solche Messungen ausgeführt, indem sie 
durch zwei runde drehbare Spiegel von bekannter Distanz zwei Bilder einer 
Bogenlampe im Auge entwarf und den Abstand beider Bilder auf der Rück
seite des Bulbus direkt maß. 

Rechnet man ihre Angaben, die nicht alle bei gleicher Entfernung 
vom Bulbus und gleicher Spiegeldistanz gewonnen sind, derart um, daß 
die Bildgröße für eine Entfernung von 1 m vom Bulbus und einen Ab
stand der Spiegel von 1 m (Gegenstandgröße) gilt, so erhält man folgende 
Zahlen: 



184 x. Pütt er, Organologie des Auges. 

Name 
Bildgröße 

};am,~ 
llildgröl\e 

in mm in mm 

Cyprinus 1,2 Lepus timidus . 1,8 

Lucioperca 2,8 Vespertilio . 0.4 

Salmo. 2,4 Erinaceus . 2,5 

Rana esculenta 3,5 Cavia. 3.2 

Rana mugiens. :;,8 Bos. 18.:-l 

Testudo graeca 1,8 Equus. 19.~ 

Anser. 4,7 Ovis. I :L, 

Gallus. 5,!i Mus raUus 2,1 

Acanthias . 't,o Pithecus. 9.1 

Syrnium. 8,4 Delphinus . ',() 
Buteo . 9,8 Capra. 10.0 

Fringilla. 2,11 Felis domestiea 8:; 
Crithacus 2.7 Sus. 10,0 

Lepus cuniculus . 7.2 

Auch hier kommen, obgleich durchaus nicht die cxtretllsten Formen 
zur Untersuchung kamen, schon lineare Differenzen von 0,4 (Vespertilio 
bis 19,2 (Equus) vor, also Unterschiede um das 48fache linear, das 2300fachr 
in der Flächenentwicklung des Bildes. 

In der Größe des Netzhautbildes sehen wir einen Faktor, der, unab
hängig von den re la ti v e n Maßen, die ja mit Vorliebe Gegenstand ver
gleichender Betrachtung sind, sich als eine einfache Funktion der absoluten 
Dimension eines Sehorganes erweist. Daß infolgedessen die Sehschiirfe 
gleichfalls abhängig von der absoluten Größe eines Auges ist, wird weiter 
unten ausführlich auseinandergesetzt werden. 

Hier müssen wir noch eine Eigenschaft erc,rtern, die VUll einer abso
luten Größe im Auge abhängt. 

Geht ein Lichtbündel durch einen Spalt oder sonst eine enge iiffnung 
in einem Schirm, so erleidet er an den Rändern der Blende eine Beugung 
und es kann ein durch eine Blende entworfenes Bild niemals ganz scharf 
sein, es liefert stets jeder Lichtpunkt ein Beugungsbildehen. 

Die Grüße dieses Bildchens ist umgekehrt proportional der absolutcll 
Größe des Durchmessers der Blende. 

Unter Berücksichtigung des Brechungsindex des Glaskörpers (bzw. des 
Emplems), der im Mittel zu 1,4 angenommen werden kann, ergibt sich 
für eine Wellenlänge des Lichtes J. = 0,0005G mm als Ausdruck für die 

084 
Winkelgröße des Beugungsbildchens (11') der Ausdruck Ir = "I ' wenn 11 

den Durchmesser der Pupille in rnrn bedeutet. Der Winkel I/ ist in Minuten 
ausgedrückt (s. DRUDE). 

Die Größe des Beugungsbildchens bezeichnet die physikalische Leistungs
grenze der auflösenden Kraft jedes optischen Apparates, denn damit zwei 
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Lichtpunkte durch ein Fernrohr, einen photographischen Apparat, oder ein 
Auge noch getrennt abgebildet werden können, muß ihr Winkelabstand 
> Ip sein. Für das menschliche Auge ist, bei stark verengter Pupille 
(h = 2 mm), dieser Winkel Cf! = 0,42/. 

Die physiologisch bestimmte Grenze der trennenden Kraft des Auges 
liegt bei ca. 1/, d. h. also: der Fehler im menschlichen Netzhautbilde, der 
durch Beugung am Pupillarrand entsteht, ist so gering, daß er kaum störend 
auf das Sehen einwirken kann. 

In der Tat ist die absolute Grüße des Beugungsbildchens nicht grüßer 
als das Außenglied eines Zapfens der Fovea. 

Beträgt bei einem PupiIlardurchmesser von i mm die Größe des 
Beugungsbildchens noch nicht 1/ und ist es daher funktionell bedeutungs
los, so wächst doch dieser Wert mit abnehmender Pupillargröße sehr rasch 
und erreicht Werte, die die auflüsende Kraft mancher Augen ganz außer
ordentlich gering machen. 

Die Größe des Beugungsbildes bei verschiedenen Pupillardurchmessern 
gibt die folgende Tabelle: 

Pupillar-
Beugungsbild 

Pupillar-
Beugungsbild 

durchmesser durchmesser 
mm 

Winkelgröße 
mm 

Winkelgröße 

0,5 1,68' 0,05 16,8/ 

0,2 4,20' 0,02 42,0' 

0,1 8,4' 0,01 84,0' 

Bei Wirbeltieren spielt der Fehler, den die Beugung bedingt, wohl 
nirgends eine nennenswerte Rolle. Selbst in den winzigen Augen mancher 
Tiefseefische bleiben die Winkelwerte der Beugungsbilder so gering, daß 
sie vernachlässigt werden dürfen, z. B. für Argyropelecus affinis (Pupille 
0,67 mm) 1,24'. Bei einer Reihe v.on Wirbellosen wird dagegen der Durch
messer der Blende so gering, daß Beugungsbilder von bedeutender Winkel
grüße entstehen. 

Name 

SaIticus (Springspinne) . 
Alciope contrainii 
Epeira diadema . 
Oncidium peronii 

Durchmesser Beugungsbild 
Pupillen- \ 

in !1 in Bogenminuten 

0,34 

0,272 

0,13 

0,035 

2,5' 

3,1' 

6,4' 
23,8' 

Durch die unabwendbaren optischen Nachteile der absolut engen Blende 
wird den kleinen und kleinsten Augen schon bald eine Grenze für die Mög
lichkeit der weiteren Unterscheidung von Einzelheiten gesetzt, die größere 
Augen ohne weiteres überschreiten können. 
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c) Die Helligkeit der Bilder. 

§ 70. Von ganz anderen Faktoren als von der absoluten Griiße eines 
Auges hängt die 11 e 1l i g k ei t des Bildes ab. 

Die geometrische Optik zeigt, daß die Helligkeit durch folgende Formel 
'2 

darstellbar ist: J[ = i sin 1 (p n.,. 
n-

Hierin bedeutet i die Lichtintensität, n und n' Brechungsindizes, und 
zwar n den Brechungsindex des Objektraumes, n' den des Bildraumes, und 
Ip ist ein Winkel, dessen Sinus durch das Verhiiltnis des PUfiillenradius zur 
Brennweite gegeben ist. 

Die Diskussion dieser Formel ergibt ohne weiteres einige biologisch 
int.eressante Tatsachen. 

Bei konstanter Lichtintensität (i) und konstantem Winkel I/, ist die 
Helligkeit offenbar proportional dem Ausdruck 

n'2 
n2 ' 

Der Objektraum, in dem gesehen wird, kann drei verschiedene Indizes 
haben, entsprechend den drei Miiglichkeiten, daß in Luft, in Süßwasser und 
Seewasser gesehen wird. Der Brechungsindex ist 

für Luft nt = 1,0000 
für Süßwasser ns == 'l,aa85 
für Seewasser n m = 1,339:l 

Der Brechungsindex des ßildraumes (n'), d. h. des Glaskürperraumes 
oder des Emplemraumes schwankt, soviel bekannt, in engeren Grenzen. 
MATTHII!SSEN (94 a, S. 7-1) gibt für den Glaskörper folgende Werte: 

Rind 
Hecht 
Dorsch 
Hund 
Pferd 
Knöllwal 
Delphin 
Sei wal 
Huhn 
Roche 

n' = 1,334H 
n' = '1,3350 
on' • 1,335:l 

n' = 1,:3358 
n' = 1,:13tj.! 
n' =1,3360 
n' =1,:136,1 

u' = 1,336:3 
n' = '1,3364-
H' = I,HI4-

Man ersieht hieraus ohne weiteres, wie der relativ hohe Brechungs
index des Glaskörpers beim Sehen in Luft ein Faktor ist, der die Hellig
keit des Netzhautbildes steigert, daß andererseits, unter sonst gleichen Be
dingungen (also auch bei gleicher Lichtintensität I), beim Sehen in Wasser 
die Helligkeit geringer ist, als beim Sehen in Luft. 
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Je höher der Brechungsindex des Glaskörpers, um so heller, ceteris 
paribus, das Bild. 

Die geringen Unterschiede der Brechungsindizes der Glaskörper sind 
für das Sehen in demselben Medium ohne Belang. Die Helligkeiten bei 
einem Brechungsindex von 1,3348 (Rind) und 1,3364 (Huhn), die etwa die 
Extreme für Lufttiere darstellen, würden nur Helligkeitsunterschiede be
dingen, die sich wie 17819 zu 17860 verhalten. Wir können 1,338 als 
mittleren Brechungsindex für alle Wirbeltieraugen annehmen. 

Nennenswerter ist der Einfluß, den ein Übergang von Luft in See
wasser für die Helligkeit des Bildes hat. Bei sonst gleichen Werten sinkt 
(bei gleicher Lichtintensität) die Helligkeit des Netzhautbildes von 1790 
auf 998, also fast auf die Hälfte. Für Süßwasser wäre der entsprechende 
Wert: 1007. 

Am bedeutendsten Hißt sich bei gegebener Lichtintensität die Helligkeit 
variieren durch Veränderung der PupiIlenweite, d. h. durch Veränderung 
des Winkels (p. Unter sonst gleichen Bedingungen entsprechen den ver
schieden großen Winkeln (p die folgenden Helligkeiten: 

(p = 1° - H= 1,00 
(P = 2° - H = 3,94 
rp = 3° - H = 8,85 
rp = 4·° - H= 15,7 
(p = 5° - H = 24,5 
rp = 10° - H = 97,2 
rp = 15° - H = 216 
rp = 20° - H = 376 
rp = 25° - H = 575 
(P = 30° - H = 802 
(P = 35° - H= 1060 
(P = 40° - H= 1320 
(P = 45° - H = 1640 

Oder, wenn man dieselbe Tatsache anders ausdrücken will, kann man 
sagen: Die Helligkeit kann bei Schwankungen der Lichtintensität von 
1 bis 1640 konstant erhalten werden, wenn der Winkel Cf gleichzeitig 
von 45° bis 1 ° variiert. 

Zur Bestimmung von (p müßte eigentlich die Pupillen weite gemessen 
werden, was nur intra vitam bei einer bestimmten Lichtintensität geschehen 
könnte, wobei schwer vergleichbare Werte erhalten werden dürften. Es 
erscheint daher zweckmäßiger, von folgender Überlegung auszugehen: Die 
Pupille kann zwei extreme Dimensionen erreichen, die eine bei sehr starker, 
die andere bei sehr schwacher Beleuchtung. Die absoluten Intensitäten, 
bei denen beide Zustände erreicht werden, sind für die einzelnen Tiere 
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verschieden, sie sind aber biologisch insofern gleich, als sie das Minimum 
der Beleuchtung darstellen, bei der volle Kontraktion der Iris oder das 
Maximum, bei dem volle Dilatation stattfindet. 

Für das Maximum der Kontraktion liegen einige Beobachtungen vor; 
für das Minimum kann man sich auch ohne direkte Beobachtung derart 
helfen, daß man zahlreiche vergleichbare Werte für diesen Faktor erhält. 

Bei sinkender Lichtintensität wird nämlich für alle Augen ein Stadium 
erreicht, in dem die Pupille annähernd gleich der Gr,'iße der Linse ist, in 
dem also der Pupillarrand gerade den Linsenrand deckt. Dieser Zustand 
wird auch beim Menschen erreicht. Bei vielen Tieren geht die Dilatation 
weiter, aber für Verstärkung der Lichtintensität der Bilder - rein physi
kalisch - hat das Licht, das als ~ebenlicht ins Auge dringt, ohne die 
Linse passiert zu haben, keine Bedeutung. Wir können also, wenn wir 
die HeJligkeiten der Bilder bei DunkelsteIlung der Iris vergleichen wollen, 
ausgehen von dem Wert Linsenradius : Abstand der Pupillarebene von der 
Retina im Augengrund. Dieser Wert kann als der des ÜfTnungswinkels be
trachtet werden. Sein Zahlenwert, als Bruch ausgedrückt, würde dem in 
der photographischen Technik üblichen Ausdruck für die Helligkeit, bei der 
photographiert wird, der A per t ur des Systems entsprechen. Die folgende 
Tabelle gibt die Zahlenwerte der Apertur, die man erh1i1t, wenn man die 
Brennweite durch den horizontalen Linsenradius dividiert. Als Brennweite ist 
gerechnet die Strecke von der Mitte der Achse des wirksamen dioptrischen 
Apparates zur Mitte der rezipiel'enden Netzhautschicht. 

Nur für die Vergleichung der Bildhelligkeit bei schwacher Beleuehtung 
sind diese Zahlen brauchbar, bei sUirkerer Beleuchtung und dementsprechend 
engerer Pupille ist die Apertur viel geringer. Während sie z. B. für den 
Menschen bei maximal erweiterter Pupille 1 : 4,5 betl'ilgt, i~t ihr Wert bei 
mittel weiter Pupille nur 'I : 6,5 und sinkt bei maximal verengter Pupille 
auf ,I : 20. Beim Seehund variiert der Wert von I : 3,2 bei erweiterter, 
zu 1: 34 bei kontrahierter Pupille, und flir Uhu und Strauß sind die 
Minimalwerte ebenfalls kleiner wie ,I : 25. 

Maximale Apertur der Linsenaugen. 

Balaenoptera physalus . 
Salticus spec. (Stirnaugej . 
Acilius sulcatus (Larve, Scheitelauge) 
Amphitretus spec. 
Homo sapiens. 
Bubo spec .. 
Struthio camelus . 
Tinnunculus elegans . 
Macrorhinus leoninus 

: 5,R8 

1 : 5,:!0 
1 : 1.:)0 

I : ~,;30 

1 : 4,0;j 

: 3,57 
: 3. \') 
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Odobaenus rosmarus 
Phoca vitulina 
Phocaena communis. 
Felis leo 
Bathytroctes proroscopus (Fovea lateralis) . 
Gigantura chuni . 
Phoca barbata 
Equus bruchelli chapmanni 
Mustelus laevis 
Otaria jubata . 
Carcharias carcharias 
Raja batis . 
Anableps tetrophthalmus (Luftauge) . 
Acanthias acanthias . 
Cranchiade n. gen. n. spec. (CHUN) 
Dissomma anale (Erwachsen). 
Delphinapterus leucas 
Selache maxima . 
Argyropelecus affinis 
Macropus rufus . 
Chimaera monstrosa. 
Acilius sulcatus (Larve, Bauchauge) . 
Squatina squatina 
Lamna cornubica. 
Aepyprymnus rufescens 
Odontostomus hyalinus. 
Dissomma anale (0,7 cm lang) 
Spinax spinax. 
Balaena mysticetus . 
Hyperoodon rostratus 
Halichoerus gryphus 
Dolichopteryx spec .. 
Anableps tetrophthalmus (Wasserauge) 
Bathytroctes proroscopus (Augengrund) 
Scyllium canicula 
Torpedo spec .. 
Dissomma anale (2,1 cm lang) 
Cricetomys spec .. 
Periophthalmus kolreuteri . 
Perameles spec. . 
Epeira spec. 
Cyclothone spec. . 

1 : 3,28 
1 : 3,20 
1 : 3,15 
1: 3,H 
,I : 3,00 
1 : 2,98 
1 : 2,90 
1 : 2,81 
1 : 2,81 
1 : 2,73 
1 : 2,70 
1 : 2,70 
1 : 2,57 
1 : 2,55 
1 : 2,51 
-I : 2,41 
1 : 2,4.0 
" : 2,38 
1 : 2,38 
1 : 2,37 
1 : 2,31 
-, : 2,27 
1 : 2,27 
1 : 2,25 
1 : 2,24 
1 : 2,22 
1 : 2,21 
1 : 2,18 
1 : 2,18 
1 : 2,12 
1 : 2,08 
1 : 2,03 
1 : 2,00 
1 : 2,00 
1 : 2,00 
1 : 2,00 
1 : 1,93 
1 : 1,85 
1 : 1,82 
1 : 1,77 
1 : 1,70 
1 : 1,48 

189 



190 X. Pütter, Organologie des Auges. 

Besser als die Angabe der Apertur zeigt di,' folgPIHI(~ Zusammen
stellung die Helligkeitsunterschiede der "el'schiedenen Augen. Si,~ gibt für 

,.\ 
/I -

die Lichtintensität ·1, und für einen Wert von .>. der für Lufttiere ein pr
/1-

seils, Wassertiere andererseits als konstant angesetzt ist. die Helligkeit des 
~etzhautbildes in willkürlicher Einheit. 

Unterschiede um mehr als das 22 fache, wie die Tabelle ,;ie zeigt. 
lassen erkennen, in wie weilen Grenzen bei gleicher iiußerel' Beleuchtung 
die Netzhautbilder der yerschiedenen Tiere verschieden hell sein können. 

Name 
Helligkeit rler 

:\"am" 
HrHigkeit der 

Netr.ltauthildel' :-irtdlOutbil,!.,,, 

Acilius (Stirnauge; :11 Bubo I iO 

Bathytheutis. iil Chimaera 1 I,::! 

Amphitretus . :;1 Delphinapterus. 442 

Balaenoptera 51 lIalichoerus Il.t 

Raja batis. r,7 Tinnunculus . 154 

Mustelus laevis 71; Equus brucheIli 17:; 

Odobaenus j"tj Felis Ieo. 17:i 

Phoca vitulina. 71) Spinax spinax . ·119 

Macrorhinus . 76 Hyperoodoll \j'!l 

Homo. 77 Felis tigl'is :!I)S 

SaIticus 77 Torpedo. :!I:! 

Acilius (Bauchauge1 sr. Equus. ~:lO 

Carcharias. !J6 Epeira. ~95 

Selaehe maxima. !l6 Dissomma. :Jl:! 

Scyllium canicula lO7 Macroplls ;~~:! 

Otaria jubata 1117 Aepyprymnus :l~:! 

Alciope 1 17 Odontostomus :;95 

Acanthias 117 Bathytroctes . 39:; 

Balaena. 117 Dolichopteryx ;,9:; 

Gigantura 117 Cricetomys ·il):' 

Lamna cornubica 117 

Die Tabelle gibt die Tiere nach der llelligkeit dei' Bilder gl'ordnet. 
und man ersieht deutlich, daß weder absolute (;rijße noch systematische 
Stellung maßgebend dafür sind, wie hell in r.inem hestimmten Auge das 
Bild ist. Der Wert ·1 ,17 für die Bildhelligkeit. ,vird z. ß. errpicht Fm d.~m 

kleinen Wurm Alciope und vom Grönlandswal, von einern Tiefsee-Teleo~tipl' 
(Gigantura) und von zwei Selachiern, die von sehr v'>l'sehiedener Grüße 
sind (Acanthias und Lamna·. 

Das wesentliche Moment, wenn es auch nicht alleill maßgebend ist, 
stellen die natürlichen Beleuchtungsbedingungen der Tiere dar: ein DlIll){el

tier hat im allgemeinen bei gleicher Beleuchtungsintensitiit ein helleres 
Netzhautbild, als ein HeJitier. :-;0 treffen wir z. B. die Tiefsee-'I\>leostier 



Lichtbrechende und bildentwerfende Apparate. 191 

vorwiegend am Ende der Reihe (Odontostomus, Dolichopteryx, Bathytroctes), 
ebenso den nächtlichen Hamster. 

Alle Angaben über die dioptrischen Einrichtungen, die bisher gemacht 
wurden, beziehen sich auf zentrale Strahlenbündel. Die weit überwiegende 
Bedeutung, die derartige Strahlen, die nur geringe Winkel mit der optischen 
Achse einschließen, für die physiologische Optik des menschlichen Auges 
haben, enthebt uns bei vergleichendem Vorgehen nicht der Notwendigkeit, 
einen Blick auf die Verwertung jener Strahlen zu werfen, die unter großen 
Winkeln mit der Achse die optischen Medien treffen. 

Die Lehre von der Periskopie der Linse, wie die Eigenschaft ge
nannt wird, die bestimmte Linsen befähigt, nicht nur zentral einfallende 
Strahlen zu Bildpunkten zu vereinigen, ist mehrfach Gegenstand mathema
tischer Betrachtung gewesen .. 

Von einer großen Zahl von Linsen wird zu optischen Leistungen nur 
ein kleiner Teil benutzt, der direkt die Achse umgibt, andere Linsen wieder 
müssen auch Strahlen sammeln können, die unter erheblichem Winkel gegen 
die Achse einfallen. 

FICK (44) betonte, daß durch die Lage und Krümmung der Linsen
flächen des menschlichen Auges schon recht günstige Bedingungen für die 
.Periskopiec des Auges geschaffen werden, viel besser aber scheinen in 
dieser Hinsicht die Fische gestellt zu sein, bei denen nach MUTHIESSEN (4-8) 
selbst Strahlen, die unter einem Winkel von 4-5° gegen die Achse geneigt 
einfallen, zu Bildern in der Netzhautebene vereinigt werden, die also in 
hohem Maße aplanatisch sind. Wenn er allerdings hieran den Satz knüpft, 
daß eine nicht ganz vollkommen aplanatische Linse für die Fische dasselbe 
bedeuten müßte, wie Blindheit, so liegt darin eine erhebliche Überschätzung 
der Bedeutung des dioptrischen Apparates für gutes Sehen. 

Die dioptrischen Apparate der Wirbeltiere. 

A. Die Cornea. 

§ 7 t . Die Bedeutung der Cornea als lichtbrechendes Medium ist bei 
den verschiedenen Wirbeltieren eine ungemein wechselnde. 

Während sie im allgemeinen das erste brechende Medium ist, das der 
Lichtstrahl bei seinem Gang durch das Auge zu passieren hat, ist bei den 
Ophidiern die sog .• Brille. näch der Hornhaut vorgesetzt, d. h. die ver
wachsenen durchsichtigen Lider sind wie ein Brillenglas vor dem Auge an
gebracht (s. Fig. 457). 

Die brechende Kraft der Hornhaut beruht auf der Stärke der Krüm
mung ihrer Vorderfläche und ist, wie jede Brechung, die auf dem Prinzip 
der sphärischen .Fläche beruht, in ihrem Maß wesentlich abhängig von 
dem Unterschied des Brechungsvermögens der Hornhautsubstanz und des 
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Mediums, das der Lichtstrahl bereits passiert hat, sie ist also unvergleichlich 
viel größer für Tiere, die durch die Luft sehen, als für solche, die durch 
Wasser sehen. 

Das Brechungsvermögen der Hornhautsubstanz zeigt in der Wirbel
tierreihe nur geringe Unterschiede, es beträgt nach MATTIIIESSEN beim 

Barsch. ,1,38'15 
Dorsch. '1,3770 
Eule '1,:J777 
Huhn '\ ,3676 

Pferd 

Mensch. 
Schnäpel 
Finwal . 

1,3786 
1,3771 
1,3805 
\ ,:J834. 

Der Brechungsindex des Süßwassers ist ,1,:l335, der des Seewassers 
bei 2,% Salzgehalt -\ ,3393. 

Bei Süßwassertieren wirkt also die Hornhaut wie eine ganz schwache 
Sammellinse, bei Salzwassertieren wie eine ganz sch wache Zerstreuungslinse. 

Diese Werte der Hornhautbrechung im Wasser sind aber so gering, 
daß sie überhaupt vernachlässigt werden können, denn die hintere Brenn
weitebeträgt unter den angegebenen Bedingungen z. B. bei P hoc a e na 
6800 mm (MATTHIESSEN), d. h. über 331 mal so viel als die ganze Augen
achse lang ist. 

Als Teil des dioptrischen Apparates kommt die Cornea also bei Wasser
tieren gar nicht in Betracht. 

Bei den Landtieren ist der Anteil, den die Hornhautbrechung an der 
Leistung des gesamten dioptrischen Apparates nimmt, in den einzelnen Ord
nungen recht verschieden. 

Wie aus den folgenden Daten hervorgeht, nimmt die Bedeutung der 
Hornhautbrechung im Verhältnis zur Brechung der Linse bei den höheren 
Wirbeltieren zu, und auch innerhalb der Säugetiere sind es gerade die hoch
differenzierten Formen der Primaten, bei denen die Hornhautbrechung stärker 
wird als jene der Linse und so unter allen Wirbeltieren die höchste Be
deutung für die Entstehung des Bildes gewinnt, ist doeh beim Menschen 
die brechende Kraft der Cornea ",6 mal so groß, wie jene der Linse. Nur 
die Vögel, jedenfalls die scharfsichtigen Räuber unter ihnen, haben noch 
höhere Werte: beim Turmfalken ist die Hornhautbrechung '\,7 mal stärker 

wie die der Linse, beim Seeadler gar ",94. mal. 
Die folgende Tabelle gibt einen Überblick über diese relative Zunahme 

der Hornhautbrechung, (p und Pt bedeuten die Brennweiten. 
Die Brechkraft der Cornea ist eine einfache Funktion ihres Brechungs

index und ihrer Krümmung, also eines absoluten Maßes, unabhängig von 
den Dimensionen des Bulbus, dem sie angehört. Vom morphologischen 

Standpunkte aus ist es aber interessant, zu vergleichen, wie stark die Wöl
bung der einzelnen Hornhäute wäre, wenn man sie auf ein Idealauge von 
bestimmter Dimension gesetzt denkt. 
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Verhältnis der Brechkraft des Hornhaut- und Linsensystems 
nach MATTHIBSSEN 1). 

11 Hornhaut-I Linsen- I 
Auge system 'f' system 'Pl 'Pl:'P 

mm mm 

Blauwal (über Wasser). 314,3 40,5 0,.3 
Karpfen 38,0 6,6 0,17 
Hecht 48,0 9,5 0,20 
Wels 26,0 5,6 0,2. 
Delphin 67,5 14,0 0,!!1 
Roche 78,0 H,4 0,21 
Löwe 59,6 35,7 0,60 
Elch 61,6 39,7 0,64 
Schaf 50,6 34,3 0,68 
Maultier 71 ,6 55,0 0,77 
Katze 31,7 25,0 0,79 
Pferd . 78,8 64,4 0,82 
Rabe 25,8 36,7 1,42 
Meerkatze 27,0 41 ,9 1,56 
Mensch 31,2 49,2 • ,60 
Turmfalke 22,0 37,2 1,70 
Seeadler. 34,8 67,6 1,94 

Für die funktionelle Betrachtung ist diese Vergleichung natürlich ohne Wert. 
Eine Anschauung dieses Verhältnisses kann man gewinnen, wenn man 

den Hornhautdurchmesser als gegeben annimmt und die Höhen der einzelnen 
Corneae im Verhältnis zu diesel' Dimension berechnet. Aus einer solchen 
Darstellung geht hervor, daß z. B. die Hornhäute der Fische nicht immer 
flach zu sein brauchen (cf. Gigantura), und daß sich innerhalb derselben 
Klasse (Mammalia) alle möglichen Fälle von sehr starker bis zu ganz flacher 
Krümmung finden. 

Die Angabe einer bestimmten Brennweite einer sphärischen Fläche ist 
nur möglich, wenn die Krümmung der brechenden Flächen überall dieselbe 
ist. Im strengen Sinne ist dies bei keiner Cornea irgendeines Tieres der 
Fall, selbst die Hornhäute der Primaten, die recht scharfe Bilder zu ent
werfen imstande sind, sind nicht überall gleichmäßig gekrümmt, ja es handelt 
sich nicht einmal nur um stetige Veränderungen der Krümmung in be
stimmten Meridianen, sondern um ganz regellose kleine Abweichungen von 
der sphärischen Fläche, die direkt optische Fehler darstellen. 

In der Nähe des Hornhautscheitels sind diese Unregelmäßigkeiten so 
gering, daß sie praktisch vernachlässigt werden können, und auf diese 
Partien beziehen sich die gemachten Angaben. 

1) Es sind nicht alle Tiere aufgezählt, die MATTHIESSEN nennt, und die Reihen
folge ist verändert. 

Handbuch der Augenheilkunde. :1. Auf!. I. Teil. X. Kap. 
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Unregelmäßige Verzerrungen des Bildes, wie sie durch Abweichungen 
von der sphärischen Fläche zustande kommen, würden, sobald sie irgend 
erhebliche Werte erreichen, das Sehen in höchstem Maße stören, und so 
bleiben denn auch diese Fehler bei Lufttieren überall innerhalb enger Grenzen, 
so daß sie ohne Bedeutung sind. 

Anders bei Wassertieren, bei denen die Notwendigkeit einer optisl;h 
möglichst vollkommenen Ausgestaltung der (:ornea, wie erwähnt, nicht 
besteht. 

Zwar haben die stationären Wassertiere weder durchgiingig sehr flache, 
fast platte Hornhäute, wie vielfach behauptet worden ist (PLATEAU), noch 
sind dieselben alle mit Facetten oder dergl. optisch Hllbrauchbaren Stellen 

versehen. 
Die Werte der brechenden Kräfte für Hornhliute von Wassertieren 

können ganz erheblich sein, z. B. beträgt die Brennweite der Cornea des 
Karpfen für Luft 38,0 mm, also nicht sehr viel mehr als jene der Katze 
(31,7), und die starke Wölbung der Hornhäute, die z. B. bei manchen Tief
seefischen beobachtet wird (Argyropelecus, Gigantura, nach BRAUEn), läßt 
mit Sicherheit erkennen, daß ihre brechende Kraft in der Luft nicht ge
ringer sein würde, als bei irgendeinem Lufttier, aber diese Fähigkeit kommt 
biologisch gar nicht in Betracht. 

Andererseits kennen wir auch Hornhäute Lei Wassertieren, die zu 
optischen Funktionen absolut ungeeignet erscheinen. Bei einigen Spariden 
z. B. (Sargus, Chrysophrys, Pagellus usw.) findet man oft Vorwölbungen, 
die der Form nach als Ceratoconus bezeichnet werden können, obgleich sie 
natürlich nichts mit dem gleichnamigen pathologischen Befunde am mensch
lichen Auge zu tun haben. Auch facetten artige Abflachungen trim man 
hier häufig, die sogar so stark sein können, daß man ophthalmoskopisch 
zwei stark verzerrte Bilder des Augenhintergrundes sieht, was für den 
Fisch, wenn er in Luft sehen müßte, eine monokuläre Diplopie bedeuten 
würde (BEER H5). 

Für nicht stationäre Wassertiere sind optische Fehler der Hornhaut 
natürlich in dem Maße schädlich, als die Zeit ihres Aufenthalts außerhalb 
des Wassers wächst. 

Sind Unregelmäßigkeiten der Hornhautkrümmung unter allen lm
ständen für das Sehen in Luft nachteilig, so gilt das nicht ohne weiter('~ 

von gesetzmäßigen Verschiedenheiten der Brechkraft in verschiedenen 
Richtungen, von der Refraklionsanomalie also, die man als Astigmatismu:" 
bezeichnet. 

Überall, wo ein nennenswerter Unterschied zwischen der Uinge des 
horizontalen und vertikalen Corneadurchmessers besteht, ist Astigmatismus 
vorhanden. Die geringen Differenzen dieser beiden Maße beim Menschen 
bedingen nur einen äußerst geringen >physiologischen« Astigmatismus. 
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Der Unterschied im Brechungsvermögen des horizontalen und verti
kalen Meridians muß aber bei vielen Tieren sehr erheblich sein, wie aus 
der folgeuden kleinen Tabelle hervorgeht. 

Name 11 H~rizontal I 
Vertikal 

I Horiz.: Vertikal 
In mm in mm 

Troglodytes l1 ,0 lO,5 1 : 1,048 

Elephas . 20,0 19,0 1 : 1,053 

Lepus timidus 13,0 12,0 1 : 1,083 

Cervus capreolus 16,0 '14,0 4 : 1,143 
Bos 29,0 U,5 1: 1,244 
Equus 32,0 24,0 1 : 1,333 

Der Astigmatismus ist bei den Affen nur gering. Bei Dasypus, Petrogale, 
Macropus und anderen fehlen überhaupt meßbare Unterschiede im horizon
talen und vertikalen Corneadurchmesser, bei den Artiodactylen und Perrisso
dactylen erreicht die Abweichung sehr bedeutende Werte. 

Auch in bezug auf diese Eigenschaft der Cornea sind die Wassertiere 
nicht an die Grenzen gebunden, die den Landtieren dadurch gesteckt werden, 
daß ein zu starker Astigmatismus durch Entstellung der Bilder mehr schaden 
kann, als er etwa in bezug auf Wahrnehmung von Bewegungen zu nützen im
stande wäre. Der stärkste Astigmatismus bei Säugetieren ist bei den Walen 
zu finden. Bei Balaenoptera musculus beträgt das Verhältnis des 
vertikalen zum horizontalen Hornhautdurchmesser 1 : 1,4, und nach Unter
suchungen am frisch getöteten Tier entsprechen die bedeutenden Maßunter
schiede, die auch die anderen Wale zeigen, bei den Finwalen einem Astig
matismus von 3,90 D (B. musculus) bis 4,46 D (Seiwal B. physalus) (MAT
THIESSE~ 1893). Nicht minder groß ist die Exzentrizität der Hornhaut bei 
vielen Teleostiern und namentlich Selachiern. Bei den Rochen ist das Ver
hältnis des Vertikaldurchmessers zum Horizontaldurchmesser etwa 1 : ~ ,5. 

Die Messung des Corneadurchmessers in verschiedenen Meridianen ge
stattet nur eine rohe Orientierung über das Vorhandensein oder Fehlen 
von Astigmatismus. So ist Phoca vitulina, trotzdem die Hornhaut nicht 
von der Kreisgestalt abweicht, in Luft doch astigmatisch (JOHNSON, BEER), 
wenn auch nicht so hochgradig, wie die stätionären Wassersäugetiere. 

§ 72. Bestand für die bisher erörterten Eigenschaften der Cornea: 
Krümmungsmaß und Astigmasie, ein wesentlicher Unterschied zwischen 
Land- und Wassertieren, so kommt eine andere Leistung der Hornhaut für 
alle Wirbeltiere gleichmäßig in Betracht: Die Größe und zwar vor allem 
die relative Größe in Beziehung auf den Bulbus. 

Durch die Cornea gelangt ja das Licht ins Auge, und von ihrer Größe 
hängt es wesentlich ab, wie lichtstark das Bild des einzelnen Auges wird. 

13* 
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Wir werden also erwarten, daß Tiere, die genötigt sind bei schwacher 
Beleuchtung zu sehen, relativ große Hornhäute haben, während typische 
Helltiere mit kleinen Hornhäuten auskommen können. Unter die erste 
Kategorie fallen außer den Dämmerungs- und Nachttieren vor allem die 
Wassertiere, während die Vögel als typische Helltiere in die zweite Gruppe 
gehören, mit Ausnahme der wenigen Nachtvögel. 

Auge 11 BU1Lusdurch'l C()rnea~lurch. I 

messer 11 m UHn messer G ll1 rnm 
(' : 11 

J Periophthalmus 4,0 ö,S 1,0 ci 

Teleostier Esox .... 1 a,o ·11,0 1,18 

I Leuciscus . . . 10,:1 8,0 1,:l8 

Carassius auratus ;,,2 ll,Ü 1,:11 

R { horizontal 7, l 
~. , 1,:17 

Amphibien. 
J, " 

ana vertikal. 7,5 l1,O 1 ')" ,";) 

Tropidonotus 7,0 G,O 1,1;; 

Boa t),;) 5,0 1,30 

Reptilien. 
Lacerta 2,00 

midas { 
horizontal 2!I,O ~I, 0 ~,G6 

Chelone vertikal 25,0 7,0 3,:,7 

Chamaeleo . ~,t_i i,;j :;,:jO 

Bubo 37,0 ~ I,.'i 1,72 

Spectito 18,0 10,0 1,80 

Aves Struthio . ld),O 2:,,0 1.92 

Dicholophus 27,5 1:3,0 ~, 12 

Tinnunculus I 'i,O 7,0 '2.1'4 

. Nisus . 18,0 8,0 z1 i7 

( Crycetomys ü,4 G,ß 1.02 

Perameles S,4 7,fj '1,07 

Mus decumanus, 1.07 

Aepyprymnus rufeseens ·1 :l,5 10,1 :; 1,1 G 

Lutra vulgaris ,1,1,5 9,!i 1,21 

Lepus cuniculus. 17,0 13,0 1,:30 

Gulo borealis . ·12,0 9,0 1.:13 I Petrogale penicillata 18,0 13,~ 1.:J3 

Dasyprocta . . , 16,;) I :l,O 1,38 

Felis lynx . 31,0 22,0 1.40 

Mammalia . .J Cavia cobaya. '1,'l3 

Sus 1.\8 

{ horizontal 4H,5 ;';i 1.1.5 
Equus caballus vertikal . l,f>,;') 24 1,93 

Capra 
f horizontal, 1,:;6 

l vertikal . 1.82 

Macrorhinus leoninus . 63,3 '13,0 1.49 

Odobaenus rosmarus . 29,5 18,6 1,59 

Phocaena communis 27,0 16,2 1,67 

Hyperoodon rostrntus . 7 /,,0 31,0 2,39 

Balaenoptera physalus 120,0 39,0 3,87 
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Die vorstehende Tabelle mag zunächst einen Überblick über die tat
sächlichen Verhältnisse geben. 

Eine Durchsicht dieser Tabelle zeigt deutlich, daß die Beziehungen der 
relativen Hornhautgröße nicht so einfach sind, daß offenbar noch andere 
Momente bestimmend mitwirken, nicht nur die Intensität des Lichtes, bei 
dem gesehen werden soll. Zwar finden wir unter den Formen mit be
sonders großen Hornhäuten die Fische und bei den Säugetieren Formen 
wie Hamster und Ratte, die nächtliche Tiere sind, und den Fischotter als 
periodisches Wassersäugetier, auch unter den Vögeln haben die nächtlichen 
Formen Bub 0 und S p e ctito die größten Hornhäute, aber andererseits 
stehen die Wassersäugetiere ganz am Ende der Säugetierreihe, sie haben 
die relativ kleinsten Hornhäute, die wir überhaupt bei Mammalien finden. 
Auch der nächtliche Lux hat keine besonders große Cornea, sie ist relativ 
sogar etwas kleiner als die des Aguti, und bei den Reptilien hat auch eine 
Wasserform, Chelone midas, die kleinste Cornea. 

Es treten bei genauerer Durchsicht der Tabelle noch zwei Momente 
hervor: Zunächst spielt offenbar die absolute Größe der Augen eine Rolle. 
Ordnet man die Augen nach der Länge ihrer Durchmesser, so überwiegen 
bei den absolut kleinen Augen die relativ großen Hornhäute, bei den großen 
Augen sind umgekehrt die Hornhäute relativ kleiner. Am deutlichsten tritt 
das bei den Säugetieren hervor. Hornhäute, die zum Bulbusdurchmesser 
sich verhalten wie ~ : ~,5 oder noch kleiner sind, kommen nur bei Säuge
tieren vor, deren Bulbi mindestens 27 mm lang sind, meist aber noch viel 
größer: 46, 63, 79 mm. Umgekehrt kommen Proportionen, die unter 1 : ~,~ 
liegen, nur bei Formen vor, deren Augen kleiner als ~ 0 mm im Durch
messer sind. Auch bei den Reptilien ist eine der kleinsten Hornhäute, die 
von Chelone midas, bei dem absolut größten hier aufgeführten Auge zu 
finden, bei den Fischen tritt die Beziehung nicht deutlich hervor. 

Die Bedeutung der absoluten Größe als Faktor für die Gestaltung der 
Cornea tritt nur deutlich hervor, wenn die untersuchten Tiere derselben 
Klasse angehören, und damit kommen wir auf den zweiten Punkt, den die 
Tabelle lehrt: Die Bedeutung der relativen Hornhautgröße ist nicht in allen 
Wirbeltierklassen dieselbe, es tritt ein spezifisches Moment hervor, das wohl 
von der Höhe der Erregbarkeit der Netzhautelemente abhängt, und jeden
falls an die systematiscbe Stellung der betreffenden Tiere gebunden ist. 

Vergleichen wir z. B. Säugetieraugen und Vogelaugen von derselben 
Grüße, so haben die Vögel meist viel kleinere Hornhäute, z. B. bei Dasy
proeta, Lepus cuniculus und Petrogale betragen die Bulbusdurchmesser bzw. 
16,5, ~ 7,0 und 18,0 mm, das Verhältnis der Cornea zum Bulbus ist bzw. 
~ ,38, 1,30 und ~ ,33, also ziemlich nahe übereinstimmend. Nehmen wir 
zum Vergleich Tinnunculus, Spectito und Nisus, deren Bulbusdurchmesser 
15, '18,18 mm betragen, so sind die Proportionen hier 2, U, t ,80 und 2,27. 
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Die Fläche des Grundkreises der Hornhaut beträgt im .\litte! bei den 
genannten Säugetieren: 129 qmm, bei den Vögeln: ii.\ qmm, also bei den 
Vögeln ca. 2,4 mal weniger. 

§ 73. Für die Leistungen der Cornea als brechende Kugelfläche scheint 
die Dicke und die Form der inneren, vitralen Oberfläche ziemlich gleich
gültig zu sein, da das Kammerwasser fast den gleichen Brechungsindex hat, 
wie die Cornea selbst. 

Die Unterschiede im Brechungsindex des Kammerwassers sind noch 
wesentlich geringer, wie jene im Brechungsvermögen der Cornea; der Größen
ordnung nach sind sie etwa um das zehnfache geringer, denn während die 
Unterschiede der Brechungsindizes der Cornea in der zweiten Dezimale 
liegen (1,3 .. ), liegen sie für das Kammerwasser erst in der dritten (1 ,:~J .. ). 
Die beobachteten Extreme sind wohl '1,3351 für den Hecht und 1,3380 für 
Huhn und Rochen. 

Immerhin scheint das Kammerwasser konstant einen etwas geringeren 
Brechungsindex zu haben, wie die Hornhautsubstanz, so daß an der kon
kaven hinteren Hornhautfläche eine ganz schwache Dispersion erfolgt, die 
aber praktisch vernachlässigt werden kann. 

Wir werden also besondere Arten der Dickenentwicklung der Hornhaut 
nicht als durch optische Momente bedingt ansehen dürfen. 

Wir haben bisher überhaupt die Hornhaut nur so betrachtet, als stünden 
alle ihre Eigentümlichkeiten in kausaler Beziehung zu ihrer optischen Funk
tion. Diese Betrachtungsweise allein kann keine befriedigende Übersicht über 
die Gestaltungsverhältnisse der Cornea gewähren, denn es wirken noch andere 
Faktoren gestaltend auf diesen Teil des dioptrischen Apparates ein, jeden
falls für alle jene zahlreichen Wirbeltiere, die im Wasser leben. Es sind in 
erster Linie mechanische, spezieller gesagt hydrostatische Bedingun
ge n, die hier in Frage kommen. 

Auf dem Auge, das im Wasser ist, lastet der Druck der darüber be
findlichen Wassersäule. Natürlich kommt er tatsächlich flir Formen, die 
dauernd in einer bestimmten Tiefe leben, nicht in Betracht, da ihm ein 
gleichstarker Druck im Inneren des Tieres die Wage hält. Wechselt aber 
der Druck von außen, so kann wohl ein Überdruck auf einer Seite ent
stehen, den das Auge ohne Deformation aushalten muß. \Vesentlich ist 
wohl aber die Bedeutung, die dem Druck zukommt, der dadurch entsteht, 
daß beim Schwimmen der Widerstand des Wassers überwunden werden 
muß (hydrodynamischer Druck). Wir würden dann Unterschiede in der 
mechanischen Struktur der Cornea weniger bei Flachwasser- und Tiefsee
fischen, als bei rasch und langsam schwimmenden Formen erwarten. 

Die ein fachste Verstärkung ist in einer Dickenzunahme gegeben, die 
wir dementsprechend auch vielfach finden. Eine solche erfolgt aber nie in 
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der ganzen Ausdehnung der Hornhaut gleichmäßig, das wäre auch bau
technisch unrationell. Die Bautechnik lehrt, daß man, um ein Gewölbe zu 
verstärken, nur die Widerlager stärker zu machen braucht, nicht den Ge
wölbescheitel, und dementsprechend treten solche mechanisch wirksamen 
Hornhautverdickungen nur als Randverdickungen auf, während der Scheitel 

dünn bleibt. 
So haben wir bei vielen Selachiern und Teleostiern die Rand

partien der Cornea um das vier- bis fünffache dicker entwickelt gefunden 
als den Scheitel (BERGER '1883), und noch bedeutender sind die Unterschiede 
bei Zahnwalen. Bei Phocaena beträgt die Randdicke das vierfache der 
Scheiteldicke, bei Hyperooden ca. das fünffache, bei Delphinapterus das 
siebenfache. Hier darf man die Unterschiede sowohl auf die raschen Än
derungen des hydrostatischen Druckes beim Tauchen, wie auf den hohen 
Wasserwiderstand beim Schwimmen beziehen. Gering kann dieser letztere 
nicht sein, wenn man bedenkt, daß die Delphine um ein Schiff, das in 
voller Fahrt (15 -18 Knoten) läuft, herumspielen, es also immer wieder 
überholen. 

Bei den Bartenwalen ist die Rand verdickung relativ nicht so sehr von 
Bedeutung, sie beträgt nur ca. 2,5 der Scheiteldicke. 

Den Einfluß des häufigen Tauchens auf den Grund des Littorals dürfen 
wir wohl als die Ursache der starken Randverdickung (1 : 3,5) des Walrosses 
ansehen, das sich hierin von den übrigen Pinnipediern unterscheidet, die 
weder tief tauchen, noch nennenswerte Randverdickungen besitzen. 

Ein Gewölbe, das starkem Druck Widerstand leisten soll, muß so kon
struiert sein, daß die Richtung der Druckkräfte, die es auf sein Widerlager 
ausübt, die Richtung des Seitenschubes, in die Widerlager hineinfällt, 
das ist ein allgemein bautechnischer Grundsatz und wir müssen daher ein 
bestimmtes Verhältnis zwischen der Richtung der Sklera, vor allem des 
Teiles der Sklera, der sich an die Cornea anschließt, also des Sulcus cor
neae (Verbindungsteil) und der Stärke der Hornhautkrümmung erwarten, 
allerdings nur bei Formen, deren Bulbi auf stärkeren Druck konstruiert 
sind. 

Die Form des Gewölbes der Cornea kann sehr verschiedenartig sein, 
z. B. ist es bei Gigan tura sehr steil, so daß der Schub in die Richtung 
des Sulcus corneae fällt, der, wie ein Teleskoprohr sich fast senkrecht gegen 
den flachen Augengrund absetzt, so daß seine Richtung nur wenig gegen 
die Augenachse geneigt ist. Bei den Wassersäugetieren sind die Gewölbe 
alle flach konstruiert, da hier der Verbindungsteil fast senkrecht zur Achse 
steht, so daß nur bei einer ganz flach gewölbten Cornea der Seitenschub 
in die Richtung des Sulcus corneae fallen kann. 

Bei Formen, deren Augen keinen Druck auszuhalten haben, können 
die Richtungen des Sulcus corneae und der Hornhaut natürlich beliebige 
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Winkel bilden, wie dies in der Tat mehrfach vorkommt, z. B. bei Macro
pus, Struthio und vielen anderen. 

Noch ein, ich möchte sagen technisches Moment ist bei der Beurteilung 
der Hornhäute zu berücksichtigen: ein Gewölbe ist um so widerstandsfiihiger 
gegen Druck, je geringer seine Spannweite ist. Es wird also von Vorteil 
für die Erhöhung der Widerstandsfähigkeit sein, wenn eine Hornhaut mög
lichst klein ist. Dieses Moment wirkt gerade entgegengesetzt, wie das oben 
besprochene optische, nach dem für Wassertiere eine möglichst große Cornea 
wegen besserer Ausnützung des im Wasser geschwächten Lichtes von Vor
teil wäre, und wir können daher die wirkliche Größe einer Hornhaut als 
die Resultierende dieser beiden Faktoren, als einen Gleichgewichtszustand 
zwischen beiden Wirkungen ansehen. 

Wenn wir die Wirkung starken Wasserdruckes im Sinne einer Ver
kleinerung der Cornea in Rechnung ziehen, so werden mehrere Tatsachen 
über relative Hornhautgröße verständlich, die bei der Diskussion der oben 
mitgeteilten Tabelle nicht aufgeklärt werden konnten, da sie keine Beziehung 
zu optischen Momenten hatten. So die relativ auffallend kleine Cornea von 
CheJone midas und die kleinen Hornhäute der Wassersäugetiere. 

Auch in bezug auf diesen Punkt muß die absolute Größe stark in 
Rechnung gezogen werden, denn die Oberfläche der Cornea, die den Druck 
auszuhalten hat, wächst proportional der Größe. Dementsprechend hat, 
bei gleicher Lebensweise, P hoc a e n a, die kleinste Form unter den marinen 
Zahnwalen, die relativ größte Cornea, während sie bei Delphinapterus 
und Hyperoodon erheblich kleiner ist. Die relativ so sehr kleine Horn
haut von Balaenoptera physalus ist, absolut betrachtet, doch noch fast 
die größte, die bei Wirbeltieren vorkommt, und muß dementsprechend einen 
sehr bedeutenden Druck aushalten. 

Noch ein Moment spielt, wenigstens für homöotherme Tiere, die im 
Wasser leben, eine Rolle bei der Gestaltung der Cornea: die thermischen 
Bedingungen. Die Gewebe eines Säugetieres können nicht auf jede beliebige 
Temperatur der Umgebung abgekühlt werden, bei der Kaltblütergewebe 
noch sehr gut leben könnten, und gerade für die Augenmedien ist es be
kannt, daß Abkühlung bei ihnen eine Trübung bewirkt (KUNDE 18l>'i, MICHEL 

1899). Durch eine Trübung der Cornea wird aber das ganze Auge funk
tionsunfähig. Es muß daher die Hornhaut immer auf Körpertemperatur 
gehalten werden, obgleich sie in steter Berührung mit dem Wasser ist. 
Da Blutgefäße nicht in die Cornea eindringen können ohne die Funktion 
zu stören, so muß der Lymphstrom die nötige Wlirmezufuhr besorgel'l. 
Eine derartige Durchwärmung ist natürlich um so leichter zu erzielen, je 
kleiner die Cornea ist, und es wirkt also bei den Wassersäugetieren dies 
Moment in demselben Sinne, wie der Wasserdruck auf Verkleinerung des 
Hornhautradius. 



Lichtbrechende und bildentwerfende Apparate. 201 

§ 74. Alle diese Momente wirken auf die Cornea ein, unabhängig von 
ihrer anatomischen Beschaffenheit, ja sie können, mit Ausnahme der Er
örterungen über Wärmewirkung, auch auf andere Tierstämme, als die Wirbel
tiere, Anwendung finden. 

Die einzige Forderung, die an die physikalische Beschaffenheit der 
Komponenten der Cornea von funktionellem Standpunkte aus gestellt werden 
muß, ist die, daß sie durchsichtig sind und eine möglicht homogene Masse 
darstellen. Das tun bis zu einem ziemlich hohen Grade auch alle hier in 
Betracht kommenden Gewebe. 

Die» Brille. der Ophidier, d. h. die zusammengewachsenen Lider werden 
durchsichtig, das Epithel ebensogut wie das Bindegewebe, das Corneaepithel, 
die Cornea propria, die Membranae elasticae und das Endothel der Vorder
kammer, sie alle, obgleich sie in ihrer physiologisch-chemischen Eigenart 
viele Verschiedenheiten haben, konvergieren in der physikalischen Eigen
schaft der Durchsichtigkeit, in der ein wesentlicher Teil ihrer Funktion 
besteht. 

Die Cornea besteht aus zwei Hauptteilen, die sich sehr verschieden 
stark an ihrem Aufbau beteiligen und häufig nicht mehr voneinander zu 
trennen sind; es ist erstens die Fortsetzung der Epidermis und des sub
epidermalen Bindegewebes, und zweitens die Fortsetzung der Kapsel des 
Bulbus, der Sklera. 

Beide Teile erfahren charakteristische Veränderungen, die in einer ver
änderten Anordnung der Elemente und in der erwähnten Durchsichtigkeit 
bestehen. 

Das Corneaepithel, der nie fehlende Teil jeder Hornhaut, stellt eine 
Umwandlung der Epidermis dar, deren Unterschiede gegenüber der um
gebenden Epidermis sehr verschieden groß sind. Bei den Cyclostomen 
bewahrt das Hornhautepithel noch viele Eigenschaften der Epidermis, die 
sonst verloren gehen. Es fehlen hier nur die sog. »KolbenzelJen« der Fisch
haut, während die Schleimzellen im Bereich der Hornhaut zwar spärlicher 
werden) aber keineswegs ganz fehlen. Beim Ammocoetes ist das Hornhaut
epithel ebenso dick, wie das allgemeine Deckepithel des Körpers, und erst 
beim geschlechtsreifen Tier verdünnt es sich erheblich, wobei auch die 
Schleimzellen an Zahl und Größe abnehmen. 

Bei den Telostiern ist das Hornhautepithel entweder dünn, aus ca. drei 
bis fünf Schichten bestehend (LAUBER 185), deren tiefste kubisch ist (z. B. 
Hippocampus, Dactylopterus, Blennius, Belone), oder es ist sehr dick, be
steht aus vielen Schichten, deren tiefste aus Zylinderzellen besteht (z. B. 
Cyprinus, Carassius). 

Die Leistung des Corneaepithels ist im Wasser dat'auf beschränkt, eine 
durchsichtige Decke der brechenden Augenmedien darzustellen, besondere 
Anforderungen in bezug auf Glätte und Glanz werden nicht gestellt. Bei 
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Tieren, die in der Luft leben, muß dagegen, im Zusammenhang mit der 
optischen Bedeutung, die Hornhautoberfläche glatt und spiegelnd sein. ~un 

ist aber gerade in der Luft das Hornhautepithel sUindig der Gefahr des 
Vertrocknens oder Verstaubens ausgesetzt, der eine Schicht plasma- und 
wasserreicher Zellen ohne weiteres erliegen wlirde. 

Wir finden daher bei allen luftlebigen Tieren die oberen Schichten des 
Corneaepithels verhornt, so daß sie nicht so viel vom Austrocknen zu leiden 
haben. 

Bei den Fischen gibt es auch Formen, die auf längere oder kürzere 
Zeit das Wasser verlassen, um z. B. ihrer Beute nachzugehen (Anabas, 
Periophthalmus, Boleophthalmus ?), hier sind also entsprechende Einrich
tungen zum Schutz gegen das Vertrocknen zu erwarten, und in der Tat 
zeigt Periophthalmus kolreuteri die obersten Lagen des ca. fünfschichtigen 
Epithels verhornt, während die tieferen Lagen aus großen, flüssigkeitsreichen 
Zellen bestehen. 

Bei den höheren Wirbeltierklassen, Amphibien, Heptilien, Vligeln, Säuge
tieren ist das Hornhautepithel meist sehr gleichflirmig gebaut und nur wenige 
Erscheinungen haben zurzeit vergleichendes Interesse. 

So wird bei rudimentären Augen die Cornea im Bau derart vereinfacht, 
daß sie z. B. bei Proteus angineus sich anatomisch nicht von der übrigen 
Körperdecke unterscheidet. Bei Typhlops vermicularis, der Wurmschlange, 
sehen wir einen Zustand persistieren, der sonst nur in frühen Stadien der 
Entwicklung vorkommt, das Corneaepithel besteht nur aus einer einzigen 
Schicht flacher Zellen. 

Gegenüber der Einförmigkeit, die im allgemeinen herrscht, gewinnt die 
große Mannigfaltigkeit der Gestaltung besonderes Interesse, die das Horn
hautepithel bei den Wassersliugetieren erfährt. 

Für die Säugetiere liegen ja die Verhältnisse besonders ungünstig, in
sofern ihr Hornhautepithel nicht wie das der Fische ohne weiteres die 
Fähigkeit besitzt, die Berührung mit einer 3-4 %igen Salzlüsung, wie sie 
das See wasser darstellt, ohne tiefe Schädigung auszuhalten. 

Eine Reihe später zu besprechender Einrichtungen schützen zwar im 
allgemeinen vor einer solchen Berührung, aber ganz dürfte sie doch nicht 
zu vermeiden sein, und so finden wir denn Vorkehrungen, die zweifellos 
in dem Sinne wirken können, die lebenden Teile des Epithels vor Berührung 
mit Seewasser zu schützen. 

Zunächst ist die Verhornung der oberflächlichen Zellschichten stärker, 
als man sie sonst zu finden pflegt. Es handelt sich hier nicht um eine 
bloße Abplattung der Zellen wie beim Menschen, sondern um wirkliche Ver
hornung (Horn allerdings nicht im chemischen Sinne = Keratin I), bei der 
die Zellen zugrunde gehen. Diese verhornte Schicht ist bei Macrorhinus 
leoninus fast ebenso dick (16 ,11), wie die Schichten der lebenden Zellen, die 
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darunter liegen (20 fl), ja bei Otaria jubata übertrifft die verhornte Schicht 
mit 40 fl sogar die Dicke der lebenden Zellagen (30 fl). 

Weit eigenartiger aber ist das Bild, das unter den Pinnipediern Hali
choerus gryphus und Otaria jubata, ferner alle Denticeten und unter den 
Mysticeten Balaena mysticetus bieten. Es sind hier nämlich die sämt
lichen Zellen des Epithels bis zu der tiefsten Schicht hin von verhornten 
Hüllen umgeben, die sogar die tiefste Zellschicht an der basalen Seite, 
z. B. bei HaI ich 0 e ru s, in einer Dicke von 2 fl bekleiden. Die Zellen 
liegen hier also in einem Wabenwerk von verhornter Substanz, das 
wohl geeignet scheint, sie gegen die Einwirkungen des Seewassers zu 
schützen. 

Vielleicht hat diese Einrichtung auch noch einen anderen Zweck; diese 
Vermutung wird jedenfalls sehr stark, wenn man die Verhältnisse des Fin
wals Balaenoptera physalus in Betracht zieht. 

Es ist hier nicht wie bei anderen Säugetieren eine Schicht verhornt, 
die sich mit relativ glatter Kontur gegen das lebende Gewebe absetzt, son
dern von der verhornten Schicht aus gehen verhornte Zapfen zwischen den 
lebenden tiefen Epithelzellen hindurch und verbinden sich, an der Basis kegel
fürmig verbreitet, mit der Elastica anterior. 

KÜKENTHAL hat gezeigt, daß die Epidermis der Wale durch mächtig 
ausgebildete Epithelzapfen sich gewissermaßen im Unterhautgewebe ver
ankert, um nicht bei der mächtigen Reibung, die sie auszuhalten hat, wenn 
das Tier schwimmt, abgerissen zu werden. Dasselbe Prinzip kommt hier 
anscheinend zur Anwendung. 

Die verhornte Schicht, die bei Landtieren glatt auf den tieferen leben
den Zellenschichten aufliegt, würde bei rascher Bewegung abgerissen werden, 
die Hornhautzapfen aber verankern die Hornschicht an der Elastica anterior 
und halten sie fest. Die Einrichtungen der Pinnipedier und Denticeten 
können natürlich, neben ihrer Bedeutung als Schutz gegen das Seewasser, 
auch diese mechanische Bedeutung haben. 

§ 75. Das Hornhautepithel sitzt häufig einer Elastica anterior auf, 
die aber wohl ebensooft fehlt, ohhe daß man einen besonderen funktio
nellen Grund dafür angeben künnte. 

Sie fehlt bei den Cyclostomen, ist dagegen bei Selachiern und Tele
ostiern meist vorhanden (LAUBER 185). Bei Amphibien ist sie nur sehr 
schwach, bei Vügeln, die eine relativ dünne Elastiea posterior haben, ist 
die E. anterior sehr viel stärker als jene ausgebildet. Bei Säugetieren 
nimmt ihre Stärke im allgemeinen mit der Hornhautdicke zu~ sie fehlt aber 
nach HIS bei Pferd, Ziege, Hund und Katze. 

Das subepidermale Bindegewebe nimmt nur in den untersten Klassen 
der Vertebraten am Aufb~u der Cornea teil, bei Cyclostomen stellt es eine 
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Schicht von sehr beträchtlicher Dicke dar, die .iene der Cornea propria 
erheblich übertrifft. 

Bei den Tel e 0 s t i ern nimmt bei einer Reihe \Con Formen ebenfalls 

das subkutane Bindegewebe wesentlichen Anteil an der Bildung der Horn
haut, z. B. bei Belone und BIennius. Die Trennung dieses Teils von der 
Cornea propria ist sehr verschieden deutlichc Bei Hip P 0 c a m p u s ver
schwindet die Grenze beider Abschnitte im Hornbautscheitel vollsUindig (185 '. 

Bei anderen Teleostiern ist das subkutane Gewebe als Teil der Hornhaut 
ganz verschwunden (z. B. Cyprinus, Carassius). 

In den hüheren 'Yirbeltierklassen findet es sich überhaupt nicht mehr, 
hier wird vielmehr der ganze bindegewebige Teil der Hornhaut von der 
Fortsetzung der Bulbuskapsel, der Sklera, gebildet, d. h. der bindegewebige 
Teil besteht hier nur aus einer Substantia propria corneae. 

Die Bindegewebszüge, aus denen sich die Bulbuskapsel aufbaut, ordnen 
sich in der Cornea viel regelmäßiger wie in der Sklera. Meist ist der Bau 
der ersteren ein lamellöser, bei anderen Tieren allerdings auch wieder 
plexusartig , so biegen z. B. beim Bus s a r d (24) die Lamellen bald nach 
außen, bald nach innen bogenfürmig von ihrem sonst meridionalen Verlauf 
ab und verflechten sich mit äquatorial verlaufenden Bündeln zu einem 
dichten Plexus. 

Die Kerne der Hornhautzellen sind meist bandfürmig abgeplattet, lang
getreckt und liegen in den verschiedenen Teilen verschieden dicht, am dich
testen am Rande, in der !\litte fehlen sie oft ganz oder fast ganz. 

Zwischen den Hornhautlamellen bleiben enge, kapillare Spalträume, in 
denen ein äußerst langsamer Lymphstrom zirkulierl. Er hat die Aufgabe, 
die Durchsichtigkeit und den normalen Flüssigkeitsgehalt herzustellen, von 
dem die gleichmäßige W ülbung und die Gliitte der Oberfläche abhängt, eine 
Aufgabe, zu deren Erfüllung keine rasche Strümung notwendig ist. 

Wieder sind es die Wassersäugeliere, die hierin ganz abweichende 
Verhältnisse bieten. Da das Wasser ein ca. 27 mal hüheres Wärmeleitungs
vermügen hat als die Luft, so muß der Wiirilleveriust von der Cornea
fläche her bei Wassersäugetieren sehr bedeutend ~ein, und um eine Unter
kühlung zu verhindern, von deren schädlichen Folgen schon oben die Rede 
war, besteht hier das Bedürfnis nach einem lebhaften Strol1l kürperwarmer 
Lymphe, die stets für Erhaltung der Temperatur sorgt. Dementsprechend 
gewinnen die Lymphräume hier eine ganz gewaltige Entwicldung. Am 
demonstrativsten ist in dieser Hinsicht die Cornea von Halichoerus gryphus, 
del' Kegelrobbe, in der alle drei Typen von cornealen Lymphbahnen vor
kommen, die wir bisher überhaupt kennen. 

Das erste sind die bekannten engen spaltfürmigen Lymphwege, wie 
sie allgemein verbreitet sind; die zweite Art Lymphbahnen entsteht da
durch, daß die Cornealamellen bogenfürmig auseinanderweichen und grüßere 
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Lymphräume von linsenförmigem Querschnitt zwischen sich fassen. Die 
Breite dieser Räume beträgt 20-30 [I, die Höhe 10 [I. Endlich kann man 
den dritten Typus als die Weiterbildung des zweiten ansehen, indem hier 
die Cornealamellen auf weite Strecken auseinanderweichen, in diesem Ver
lauf aber durch Fasern oder Bälkchen gestützt werden müssen, die senk
recht zu den Cornealamellen stehen. Derartige Balkensysteme kommen bei 
Phoca vitulina vor, bei dem nur dieser Typus entwickelt ist. 

Bei den Zahnwalen finden sich nur Lymphbahnen des zweiten Typus, 
deren Querschnitt aber nicht linsenfürmig ist, sondern im allgemeinen rund. 
Der Durchmesser dieser Lymphröhren ist recht verschieden, er schwankt 
z. B. bei Delphinapterus zwischen 30 und 60 [I. Gegen die vitrale 
Fläche und gegen den Scheitel der Cornea hin werden die Lymphröhren 
flacher, der Querschnitt fast spaltförmig. 

Den Abschluß der Co r n e a pro p r i a bildet vielfach eine Elast ica 
posterior, die bei den Säugetieren dicker ist als die vordere, bei den 
Vögeln dagegen im allgemeinen dünner, sie kann auch fehlen. Gegen die 
vordere Kammer begrenzt eine flache Endothellage die Cornea, die ver
gleichend keine Unterschiede bietet. 

Blutgefäße fehlen der Hornhaut im allgemeinen, sie würden ja auch 
die Durchsichtigkeit wesentlich beeinträchtigen, doch kommen bei einigen 
Teleostiern (Cyprinus Carassius) fast mitten in der Cornea Kapillaren vor. 

Das Auftreten von Pigmentzellen muß im allgemeinen als unverträg
lich mit der Funktion der Hornhaut betrachtet werden, vielmehr ist es ein 
gutes Mittel zur Abgrenzung der Cornea gegen die Sklera, nur ganz aus
nahmsweise, zu besonderen Zwecken, kommen im Bereich der Cornea Pig
mentzellen vor, z. B. bei Anableps tetrophthalmus, dem surinamischen Vier
auge, dessen Hornhaut durch einen horizontalen Pigmentstreifen in zwei 
Abschnitte geteilt ist, die physiologisch jeder als eine eigene Cornea wirken, 
entsprechend der auch innerlich durchgeführten Trennung des Auges in 
zwei verschieden funktionierende Sehorgane. Im übrigen dringen nur ganz 
vereinzelt Pigmentzellen in den Bereich der Hornhaut vor, z. B. bei Hippo
campus antiquorum. 

Die Art und Weise, wie die Cornea sich gegen die Sklera abgrenzt, 
ist recht verschieden, ohne daß eine funktionelle Bedeutung dieser Unter
schiede bekannt wäre. Bald erfolgt die Abgrenzung geradlinig, oder die 
Hornhaut ist in die Sklera eingefalzt (z. B. Lepus, Phoca u. a.), oder die 
Grenzlinie verläuft derart, daß die Sklera außen weit über die Cornea über
greift, z. B. bei den Raubvögeln. 

Im allgemeinen ist die Cornea dünner als die Sklera, doch kann auch 
das Umgekehrte vorkommen, z. B. bei den Fledermäusen. 

Die Dicke der Cornea nimmt im allgemeinen bei großen Augen rela
tiv ab. 
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Es ist nicht ohne Interesse zu verfolgen, wie der relative Anteil, den 

das Epithel, und der, den das Bindegewebe am Aufbau der Hornhaut nimmt, 

in der phylogenetischen Entwicklung sich ändert, derart, das relativ das 

Epithel außerordentlich zurücktritt auf Kosten des Bindegewebes, das den 

wesentlichsten Anteil am Aufbau der Hornhiiute in den höheren Wirbel

tierklassen hat. 

Die folgende Tabelle gibt eine Übersicht dieser Verhältnisse. 

Es beträgt der Anteil, den das Corneaepithel am Aufbau der gesamten 

Hornhaut nimmt, in Prozenten der Dicke: 

Periophthalmus . 6i Dasypus . 1 () 

Leuciscus . 56 Tinnunculus 10 

Esox 34- Asio i 
Gulo 19,;> Bubo. 6 

Sus . 17,0 Aepyprymnus 

Lutra 10 .. . tl,u Dicholophus 4 
Perameles 15,5 Felis tigris !~ 

Homo. 14,0 Felis leo 

Cricetomys 11,5 

B. Die Linse. 

§ 76. Die allgemeinen Bedingungen, denen eine Linse genügen muß, 

wurden schon oben diskutiert, hier sollen nur die speziellen Leistungen der 

Wirbeltierlinse ihre Darstellung finden. 

Für die gesamte Dioptrik des Wirbeltierauges ist es yon grüßtel' Be

deutung, daß die Linse im ganzen ein erheblich hüheres Brechungsver

mögen hat, als sie haben würde, wenn sie ganz aus Substanz aufgebaut 

wäre, die den Brechungsindex des Linsenkerns, des sUirkest lichtbrechenden 

Teiles der Linse, hätte (HELMHoLTZ). 

Biologisch ist diese Eigenschaft sehr wichtig:, weil damit die notwen

dige Achsenlänge der Augen verringert wird. Es muß ja cin Augc immer 

so lang sein, daß das Bild, das die brechenden Medicn entwerfen, an

nähernd in die Ebene des Sehepithels mut. 
Das Brechungsvermügen der einzelnen Teile der Linsc ist rrcht ver

schieden und nimmt von den äußeren Kortikalschichten p:egen den Linsen

kern zu. 

Gerade auf dieser Zunahme des Brechungsvermügens gegen das Zentrum 

beruht die erwähnte Eigenschaft der Linse, die besonders gering'c Brenn

weite. 
Bevor aber das Licht in die eigentliche Linsensubstanz eindringt, muH 

es die Linsenkapsel passieren. 
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Diese Kapsel hat einen Brechungsindex, der etwas niedriger ist als 
der der Hornhaut, dagegen etwas höher als der des Kammerwassers. An 
der Grenze der Kapsel gegen die äußere, ca. 0,1 mm dicken Kortikalschicht 
der Linse ändert sich der Brechungsindex sprungweise. Von da an ist die 
Zunahme des Brechungsvermögens eine kontinuierliche, es bestehen nicht 
einzelne Schichten, die sprungweise Änderungen des Brechungsindex zeigten 
(MATTHIESSEN). 

Die Zunahme erfolgt bei Säugetieren und Fischen nach einem bekannten 
Gesetz, das auf Vögel anscheinend keine Anwendung findet. 

Werden die Brechungsindizes an mehreren genau bestimmten Punkten 
einer Achse, die durch das Kernzentrum geht, gemessen, so liegen sie bei 
graphischer Darstellung auf einer flachen konvexen und symmetrischen 
Kurve, die ihr Maximum im Kernzentrum hat. Diese sogenannte Indicial
kurve ist der Scheitel einer Parabel, die sich darstellen läßt durch die 
Gleichung: 

worin N 1 den Index der äußeren Kortikalschicht , b ihren Abstand vom 
Kernzentrum, y den Abstand einer Schicht auf der untersuchten Achse vom 
Zentrum, ~ eine Konstante bedeutet, die das Inkrement heißt und die 
Relation der Indizes der Corticalis N1 und des Kernzentrums Nm ausdrückt, 
nämlich 

Nm = N1 (1 + ;). 
Diese bestimmte Art der Zunahme des Brechunsgvermögens gegen das 

Kernzentrum hat in vieler Hinsicht biologische Bedeutung, auf die wir noch 
zurückkommen. 

Die folgende Tabelle (S. 208) gibt zunächst einige vergleichende Daten 
über die optischen Konstanten der verschiedenen Linsen, sie ist nach den 
Tabellen 6 und 7 von MATTHIESSEN zusammengestellt. 

Der Totalindex stellt biologisch den wichtigsten dieser Werte dar, 
während die anderen Werte ein mehr spezielles, vergleichend physiologisches 
Interesse haben. Die höchsten Werte für den Totalindex erreichen die 
Fische und die Wassersäugetiere, also die Formen, bei denen die Hornhaut 
sich nicht an der Herstellung des Netzhautbildes beteiligt. Diese Tiere 
müßten bei einem Totalindex, wie ihn die Landtiere haben, bedeutend ver
längerte Augenachsen haben. 

Das sieht man schon sehr gut durch den Vergleich des Zahn- und 
Bartenwalauges. Die Linse des Delphin bleibt nur ganz wenig in ihrer 
Brechkraft hinter der der Fische zurück, und dementsprechend ist die innere 
Augenachse hier relativ viel kürzer als bei den Bartenwalen, bei denen 
zwar der Totalindex der Linse auch noch höher ist wie bei den Lufttieren, 
aber schon erheblich geringer als bei den Fischen. 
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Auge 

Roche 
Wels. 
Karpfeu. 
Barsch 
Hecht 
Dorsch 
Eule 
Turmfalke. 
Rabe. 
Löwe. 
Kaninchen. 
Elch 
Pferd. 
Rind. 
Delphin. 
Seiwal 
Knöllwal 
Mensch. 

X. Pütter, Organologie des Auges. 

Äußere Kortikal· I Kernzeutrum lnkrementIl 
schicht N, Sm 

4,5117 0,0915 

4,5396 0,1116 
4 ,386~ 1,5089 0,0895 
4,3878 4,5406 0,0907 

1,3878 4,5054 0,0870 

4,3852 1,5134 0,0927 

4,3900 4,4082 0,0468 

4,4030 0,0130 

4,4066 0,0456 
1,3858 1,4701 0,0614 

1,44 84 0,0458 

1,3797 1,4554 0,0508 

4,3870 1,4458 0,0439 

4,3841 1,4714 0,0624 

4,5030 0,0852 

4,3885 1,4751 0,0650 

4,3950 1,4751 0,0650 

1,3880 1.4107 0,0-186 

Totalindex 

1,6540 

1,7483 
1,6476 

1,6515 

1,6400 
1,6ii75 

1,5583 

1,5122 

1,5326 
1,1;040 

~ ,5553 

1,6323 

1,5706 

1,5700 

1.4367 

Um die Augen in dieser Hinsicht zu vergleichen, muß man das Ver
hältnis der Länge der Linsenachse zu der Strecke: Linsenscheitel his Seh
zellenschicht in Betracht ziehen. 

Dieser Wert zeigt manches Interessante. Bei Wassertieren hat man 
in der Proportion direkt ein Maß für die Größe der Brechkraft der Linse, 
da die Hornhaut ja als brechendes Medium fortfallt, bei den Lufttieren ist 
das nicht der Fall, denn je nach der verschiedenen Grüße der Hornhaul
brechung sind die Strahlen schon mehr oder weniger konvergent gemacht, 
wenn sie die Vorderfläche der Linse erreichen, so daß die Leistung hier 
stets eine geringere ist wie bei den Wassertieren, deren Linse parallele 
Strahlen auf der Retina zu vereinigen vermag. 

Die folgende Zusammenstellung enthält für die Wassertiere die Länge 
der Strecke vom vorderen Linsenpol bis zum Sehepithel, ausgedrückt in 
Achsenlängen der Linsen. Je hüher die Zahlen sind, um so geringer muß 
der Totalindex der Linsen sein. Zum Vergleich ist beigefügt die Brenn
weite der Linsen einiger Lufttiere, in Achsenlängen der Linsen ausge
drückt. Diese Brennweiten entsprechen nicht dem Ort der Retina, sondern 
liegen weit dahinter. 

Die Brennweiten der Fischlinsen sind recht kurz, aber auch eine ganze 
Anzahl Wassersäugetiere steht ihnen hierin nicht nach. Zufällig kennen 

4} Inkrement-Definition s. im Text. 
2} Totalindizes sind hier nicht zu benutzen, da das Gesetz der parabolischen 

Indicialkurve hier nicht anwendbar ist. 
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wir nur von einem, P hoc a e n a, den Wert des Brechungsindex, und 
dieser ist geringer als irgendein bei den Fischen bekannter; aber Formen 
wie Halichoerus, Balaena, Hyperoodon, Otaria usw. müssen höhere 
Indizes haben, die sogar höher sein müssen als jene des Hechts. 

Fische . 

Wassersäugetiere 

Lufttiere 

Anableps tetrophthalmus (Luftauge) 
Periophthalmus kolreuteri 
Odontostomus hyalinus 

1 Dolichopteryx. . 
Dissomma anale . 
Esox lucius. . 

( Halichoerus gryphus. 
I Balaena mysticetus . 

1 
Hyperoodon rostratus 
Otaria jubata . . . 
Delphinapterus leucas 
Phoca barbata 
Phoca vituIina . 
Phocaena communis . 
Odobaenus rosmarus 
Macrorhinus leoninus 
Balaenoptera physalus 

.1 ~~e:~: 
Mensch 
Falke. 

1, t 8 
I,U 
t ,57 
1,66 
1,69 
1,87 

'1,55 
1,73 
1,77 
1,78 
1,8' 
1,93 
2,00 
2, t 0 
2,11 
2,19 

3,'3 

3,75 
5,6 

12,3 
18,6 

Ganz außerordentlich lang sind die Brennweiten bei Lufttieren , beim 
Pferd und besonders beim Menschen und dem Falken. Die Bedeutung 
solcher großen Brennweiten für die Vergrößerung des Netzhautbildes wird 
später erörtert werden. 

Von erheblichem Einfluß auf die Leistung der Linse im dioptrischen 
System des Auges ist ihre Lage. Je weiter der vordere Linsenscheitel 
hinter der Cornea liegt, um so konvergenter sind die Lichtstrahlen bereits, 
wenn sie in die Linse eintreten, wenigstens bei Lufttieren. 

Bei Wassertieren sind sie immer noch parallel, so weit auch die Linse 
zurückliegen mag, und es ist daher vorteilhaft, wenn sie möglichst weit nach 
vorn liegt, d. h. also, wir werden erwarten, bei Wassertieren eine sehr flache 
vordere Kammer zu finden. Diesen Erwartungen entsprechen die Befunde bei 
Fischen und Wassersäugetieren vollkommen. Drückt man zum Vergleich den 
Abstand des vorderen Linsenpols von der Cornea in Teilen der inneren 
Augenachse aus, so beträgt dieser Abstand für Fische und Wassersäugetiere: 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. An!1. I. Teil. X. Kap, 
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Anableps tetrophthalmus (Luftauge) 
Esox lucius . 
Periophthalmus . 
Hyperoodon rostratu8 . 
Balaena mysticetus. 
Phoca barbata . 
Delphinapterus leucas . 
Phocaena communis 
Balaenoptera physalus 

1 : 20,0 
1 : 12,4 
,I: H,O 
1 : ,I f ,I 
,I : ,I 'I,!) 
1 : 11,7 
,1 :13,0 
1 : '18,0 
1 : 25,0 

Bei Lufttieren liegt die Linse im allgemeinen weiter zurück, die vor
dere Kammer ist tiefer. So beträgt die Distanz von der Cornea, in obigem 
Maße ausgedrückt, für: 

Equus bruchelli . ,1 : 1\,,4 

Homo ,I: H,O 
Aepyprymnus rufescens 1 : s,n 
Perameles 1 : 8,4 
Macropus rufus 1 : 7,0 
Cricetomys 1 : ß,4 
Felis leo ,I: ß,4 
Struthio camelus 1 : 6,1 
Tinnunculus elegans 1 : 4,6 
Bubo 1 : 3,2 

Beim Pferd ist die vordere Kammer also auch sehr flach und ent
sprechend der relativ geringeren Konvergenz der Lichtstrahlen, die die 
Linse treffen, ist die Gesamtbrennweite des Auges sehr groß. Die tiefste 
Vorderkammer haben die Raubvögel, und unter ihnen nehmen die Nacht
raubvögel, als deren Vertreter der Uhu aufgezählt ist, eine ganz extreme 
Stellung ein. Wie beim Pferd eine Verlängerung der Brennweite, so scheint 
hier eine Verkürzung beabsichtigt zu sein, was uns aus biologischen Grün
den auch durchaus verständlich ist (s. u.). 

Die brechende Kraft der Linse ist von zwei Momenten abhängig: von 
der Krümmung ihrer Flächen und von der gesetzmäßigen Zunahme der 
Brechungsindizes gegen den Linsenkern hin. 

Daß die Brechkraft der Linse, wenn sie nur auf dem Prinzip der 
sphärischen Flächen beruhen würde, wesentlich geringer sein müßte, als 
sie es tatsächlich ist, wurde schon erwähnt. Die ßrechungsindizes der 
ganzen Linse und des Kernzentrums sind (l\hTTHIEssEN:: 

N= Nt (1 + 2;); 

Es wird also die brechende Kraft durch die Zunahme des Brechungs
vermögens von außen nach innen verdoppelt. oder mit anderen Worten: 
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Der Totalindex übertrifft den Index des Kerns um ebenso viel, wie dieser 
den der Corticalis (MATTHIESSEN). 

Wir kennen im Auge nur ein optisch wirksames Gebilde, das an
scheinend ganz auf dem Prinzip der Wirkung sphärischer Flächen beruht: 
die Cornea. Die Linsenwirkung ist durchaus nicht an eine gewölbte Form 
der Vor der- und Hinterfläche gebunden, wir könnten ganz ebene Linsen 
finden, die doch, infolge der Brechungszunahme gegen das Kernzentrum 
hin, dioptrisch wirksam sein würden, und bei verschiedenen Tieren ist 
dieser Fall auch fast vollkommen realisiert, indem beide Flächen im Bereich 
der Pupille plan sind, so z. B. beim Mauersegler, bei der Gemse. 

§ 77. Die Linsen der Wirbeltiere zeigen ungemein verschiedenartige 
Gestalten, von der vollkommenen Kugel über Rotationskörper zu drei
achsigen Ellipsoiden und endlich zu gänzlich asymmetrischen Gebilden. 

Bei Petromyzon planeri ist die Abweichung von der Kugelform ge
ring, der Durchmesser beträgt (bei einem Tier von 16 cm Länge) 1,1238 mm 
(KOHL), die Achse ist 1,1034. mm lang, so daß das Verhältnis 1,017 beträgt. 

Erheblich ist die Abweichung bei den Selachiern, wo folgende Werte 
beobachtet wurden (RABL 14. 7): 

11 

Achse Durchmesser 
Index 

mm mm 

Chimaera monstrosa 
I 

12,2 13,5 1,106 

Mustelus laevis 9,1 10,3 1,132 
Pristiurus melanostomus. 

1 

7,6 8,6 1,132 

Raja aste rias . 4,0 4,7 1,175 

Die Äquatorialdurchmesser sind in den verschiedenen Meridianen bei 
Chimaera und den Squaliden alle gleich, so daß hier die Linsen Rotations
ellipsoide darstellen, bei Raja asterias und Torpedo marmorata aber 
ist der horizontale Äquatorialdurchmesser etwas länger, als der vertikale, 
die Linsen sind also dreiachsige Ellipsoide. 

Bei den Teleostiern herrschen zwar Formen, die sich der Kugel 
stark nähern, vor, doch kommen auch hier mancherlei Abweichungen vor, 
so haben wir folgende Werte: 

Achse Durchmesser 
Index mm rum 

Trigla hirundo 5,0 6,6 1,320 
Lophius piscatorius 8,3 10,0 1,205 

Also recht nennenswerte Abweichungen von der Kugel. Wirklich kuglige 
Linsen haben z. B. Belone acus, Esox lucius, Periophthalmus. Auch bei den 

14* 
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I 

\ .~ '----

Fig. 8l. 

\ 
) 

Fig. bi. 

\ 
\ 
\ 

/ 

Fig. 83. 

LiDs8nformen von Reptilien. Alle bei gleicher Vergrößerung. AuWenfläche nach links, innere nach rechts 
orientiert. Nach RABL. 

Fig. 76. Alligator mississipisnsis. - Fig.77. Emys europae ... - Fig.78. Testudo graeea. - Fig. 7~. Lacert" 
viridis (Smaragdeideehse). - Fig.80. Platydaetylu8 mauritanicU8 (Gecko). - ~'ig.~!. Lacerta faraglionensi,. 

- Fig. 82. Lacerta agilis. - :Fig. 8:J. Lacerta Illuralis. 
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Fig. 84. Fig. 85. 

( 
! 

I Fig. 86. 

Fig. 87. 

Fig. 89. 

Fig. 88. 
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Fig.90. 

Linsenformen von Reptilien. Alle bei gleicher Vergrößernng. Anßenfläche nach links, innere nach rechts 
orientiert. Nach RABL. 

Fig. 8~. Pseudopus pallasii (ScheltopuBik). - Fig.85. Gongylus ocellatus. - Fig.86. eham.eleo vulgaris. -
Fig.87. Anguis fragilis (Blindschleiche). - Fig.88. Tropidonotus natrix (Ringelnatter). - Fig.89. Zameni. 

viridiflavus (Zornnatter). - Fig. ~O. Vipera aspis (Viper). 
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Fig. 91. Fig. 93 . Fig. 96. 

( 
j 

Fig. 9~. 

Fig. 94 . Fig. 95. Fig. 9 . 

) 
Fig. 97a. Fig. 97b. Fig. 97c. Fig. 97 d. 

Umrisse von Vogellinsen. Alle bei gleicher Vergrößerung. Nach links äUllere, nach recht, innere Seite. 
Nach RABL. 

Fig. 91. Palaeomis torquatus (Halsbandsittich). - Fig.92. Melopsittaeus undulatns (Wellensittich). -
Fig.93. Anas boschas dom. (Ente). - Fig. 94. Anser einereus (Gans). - Fig.95. Gallus domestieus 
(Haushuhn). - Fig. 96. Tetrao tetrix (Birkhuhn). - Fig. 97 a-d. Columba domestiel' (Haustaube). 

Fig. 98. Bonasia sylvestris (Haselhuhn). 
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Fig . • 04. 

Fig . .01. 

Fig.H3. 

Fig. 10~. 

Fig. H5. 

Fig .• 06. Fig .• 07. Fig. l08. Fig.409. 

Umrisse von Vogellinsen. Alle bei gleicherVergr. Nach links äußere, nach rechts innere Seite. Nach RABL. 

Fig.99. Astur palumbarius (Hühnerhabicht). - Fig.l00. Corvus corone (Krähe). - Fig.l01. Carduelis elegans 
(Stieglit7J. - Fig. 102. Emberiza hortulan& (Feldammer). - Fig. 103. Athene noctua (Steinkäuzchen). -
Fig.104. Garrulus glandarius (Nußheherj. - Fig.105. Pyrrhula vulgaris (Gimpel). - Fig.106. Fringilla 
coelehs (Buchfink). - Fig. 107. Alauda arvensis (Feldlerche). - Fig. 108. Hirondo riparia (Uferschwalbe). -

Fig. 109. Hirundo rostica (Rauchschwalbe). 
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Ganoiden (Acipenser ruthenus) kommt es vor, daß der horizontale 

Durchmesser den vertikalen an Länge übertrifft. 

Auch die Amphibienlinse ist nicht im 8trengen Sinne kuglig, wie 

man es häufig angegeben findet, die Vorderfläche ist weniger stark ge

wölbt, als die Hinterfläche, und dieser Unterschied ist bei den :\nuren be

trächtlicher als bei den Urodelen. ßAßL (147) hat wieder gute Messungen 

mitgeteilt. 

\\ 
Achse j)nrchIllp:,ser 

Jlldt'~ 
mm IlI111 

Sire don pisciformis . 1,40 1.fiS 1.209 

Triton cristatus 1,12 1,:lIi 1,214 

Salamandra maculosa 2,32 2.8 " 1,224 

Rana fusca 3,16 1,.20 1,329 

Hyla arborea 2,04 2,7~ 1.3:13 

Bufo variabilis 2,52 ~.64 1,44 ·i 

Man ersieht hieraus, daß die Urodelen-Linsen sich der Kugel stiirker 

nähern, als die Linsen der Anuren, es scheint, als ob mit dem Übergange 
zum Luftleben die Linsen immer stärker abgeplattet würden. 

Bei den Reptilien wird die Gestaltung der Linse durch das Auftreten 

des Ringwulstes sehr mannigfaltig, so daß die Proportion von Achse zu 
Durchmesser nur eine ganz allgemeine Orientierung über die Gestalt gibt. 
wie die folgende Tabelle zeigt. 

11 Äquatorial- I Al'h:-;e 
ll!dt·x 

Durchm. in mm illll1l1! 

Alligator mississipiensis 1 •• 43 3,:-i ~ 1.2:, 

Emys europaea 2,4:; 1.911 1,28 

Testudo graeca 2,G,i L~; 1 1,1). 

Platydactylus mauritanicus :1,47 :1,09 1. 1 ~ 

Lacerta viridis 2,\12 2.0fl 1.:.1 

faraglionen sis i,25 1,:;:1 1.',7 

agilis 2.09 1,:il 1.:;8 

muralis 1,94 1,28 t '" 
1,,)1 

Pseudopus pallasii 3.60 2,:10 1,:;6 

Gongylus ocellatus 1,98 1. \ 3 l,:IS 

Anguis fragilis 1,38 0.9:\ 1,4S 

Chamaeleo vuJgaris :1,68 :Z.7i 1,:l:; 

Tropidonotus natrix i,27 ·1,9 " 1,1, 

Zamenis viridiflavus , 2,87 ~,I)O 1.11\ 

Vipera aspis. 1,92 1,:;:1 1,2:; 

Im allgemeinen ist die Vorderfläche flacher als die Hinterfläche. So 

ist der Unterschied bei den Lacerten z. B, sehr groß, die Yurderfl1iche sehr 
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flach. Im extremen Fall z. B. bei Pseudopus pallasii (Scheltopusik) und 
Anguis fragilis (Blindschleiche) ist die Vorderfläche fast plan. 

Andererseits kann sich das Verhältnis auch umkehren, wie beim 
Chamäleon, bei dem die Hinterfläche fast plan ist und somit schwächer 
gewölbt, als die Vorderfläche, ähnlich steht es bei der Zornnatter (Z am e -
nis viridiflavus), wo die Vorderfläche fast halbkuglig, die Hinterfläche 
fast plan erscheint. Bei Platydactylus mauritanicus (Gecko) nähert sich 
die Linse stark der Kugelform, die sie bei einigen Schlangen, z. B. Boa 
co n s tri c tor u. a. erreicht. Auf die eigenartige Gestaltung des Ring
wulstes kommen wir weiter unten zurück. 

.A 

Fig. HO. 

~ 

B 

/ 
( 

/ 

\ 
Linse des Mauerseglers (Cypselus apus). Nach RABL. 

A Seitenansicht, B senkrecht darauf, 0 Polansicht. 

o 

Ein noch abwechselungsreicheres Bild bietet die Linse der Vögel. Über 
die Dimensionen orientieren die Zahlen der folgenden Tabelle nach RABL (160). 

Die Maße und den Index gibt RABL'S Tabelle, aber aus dem Index ist 
durchaus nicht die Form zu erschließen. Man darf z. B. beim Wellenpapagei 
keine annähernd kuglige Linse erwarten, weil der Index 1,29 ist, wie Fig. 92 
lehrt, ist vielmehr die Vorderfläche fast plan, die Hinterfläche außer
ordentlich stark gewölbt. 

Die Linsen von Kiwi und Papageien haben große Ähnlichkeit mit den 
Eidechsenlinsen. Bei Tauben und Hühnern sind beide Flächen sehr wenig 
gewölbt, besonders die Vorderfläche. 

Die Raubvögel bilden in bezug auf den Bau der Linse, wie in biolo
gischer Beziehung die beiden großen Gruppen der Tag- und Nachtraub
vögel. Bei ersteren sind die Linsen vorne fast plan, nur in der Mitte 
springt auf beiden Flächen ein kleiner Buckel hervor, der auf der Vorder
seite kleiner ist, als auf der Rückseite. 
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Fig. 116. 

Fig. j 1 5. (J 0 
Fig. H . 

Fig. I j 9. 

Umrisse von Säugetierlillsen. Alle bei gleicher Vergr. Nach links äußere, nach rechts innere Seite. Nach RABe. 
Fig. 111. Pferd. - Fig. 112. Schwein. - Fig. 11 :1. Reh. - Fig. 114. Meerschweinchen. - j<'ig. 115. I1Iaus. -

Fig. 1I6. Eichhörnchen. - Fig.1I7. Gems •. - Fig, ttS, Rind. - Fig. 11!J. Schaf. 



Fig. ~ 20. Fig. ~ 2~. Fig .• 22. 

/ 

Fig. 42Sb. Fig. 124. 

Fig. 423 a. 

(\ 
\ 

) 
J 

Fig.125C. 

Fig.42Sb. 
Fig.42sa. 

Fig .• 26. Fig.127. Fig. 128. Fig. 129. 

( 
Umrisse von Säugetierlinsen. Alle bei gleicherVergr. Nach links äußere, nach rechts innere Seite. Nach RABL. 

Fig.120. Hase. - Fig.121. Kaninchen. - Fig.122. Fuchs. - Fig.123 an. b. Hund. - Fig.124. Edelmarder.
Fig.125a-c. Katze. - Fig.126. lnnus. - Fig.127. MBcacus. - Fig.128. Pavian. - Fig.129. Mensch. 
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Bei den Nachtraubvögeln ist die Vorderfläche stärker gewölbt, als d i,' 
Hinterfläche, obgleich auch diese nicht gerade flach ist. 

Einen Buckel auf Vorder- und Hinterfläche findet !Dan häufig bei den 
Gangvögeln, z. B. bei der Krähe, Nußheher, Feldammer, Gimpel. Bnrhfink. 
Stieglitz. 

11 ,\quatorial- Achs(' 
Index 

Durchrn. in rnm in ]t!lll 

Palaeornis torquatus 4., i 3.41 1..1 

Melopsittacus undulatus 3.ll:l 2,3[, 1.:i9 

Anas boschas domesticus. 7,19 ~},;j ;{ 1.:30 

Anser cinereus. 6.',9 f. .... 
'I-,t},) 1 .!~~ 

Gallus domesticus 5,ß9 3,6:! 1,56 

Tetrao tetrix 7,:10 4, 1 !~ 1.if"i 

Bonasia sylvestris 6,11, 3,4 :i 1,78 

Columba livia domestica 1,,86-:i,l,6 :1.2f,-3,:36 1,"9-1,6~ 

Astur palumbarius 8,44 5,S:! ·1 ~+ '. 
Athene noctua 9,O:! 6,07 1,48 

Otus sylvestris . H,50 9,00 L~i 

Corvus corone. ~,O9 4.9 I 1.6 1, 

Garrulus glandarius . 6,62 !f)i'f I.~'j' 

Carduelis elegans . :3,1 S .1,80 1.76 

Emberiza hortulana . 4 ,:!', 2,:j~ t .G~ 

Pyrrhula vulgaris . 4,41 2,7(; 1.:;9 

Fringilla coelebs 4,O:i ,UO 1,G~ 

Alauda arvensis 4,'+ I) 2,f;7 1.67 

Hirundo riparia 4,1d 2,47 1,7R 

rustica 4,2" 2,:-;6 1.6., 

urbica (4,68) t. "" +,Jö 2.45 1.8:; 1 

Cypselus apus. (:;,89) ,'),49 3,3 \I 1,66 

Bei weitem das auffälligste aber, was in bezug auf Gestaltung der 
Linse bei den Wirbeltieren vorkommt, bieten die Schwalben und Segler 
Die Linsen sind hier nicht radiiir symmetrisch, der Aquator ist kein Kreis 
und der senkrechte Durchmesser ist etwas länger wie der horizontale. 
:\'och auffälliger ist diese Asymmetrie beim Mauersegler (Fig. 110) dip 
Vorder- und Hinterfläche der Linse sind fast genau plan, stehen aher ein
ander nicht parallel, sondern schief gegeneinander. Die Linse entfernt sich 
weit vom üblichen Wirbeltierlinsentypus. 

Welchen Einfluß eine solche Gestalt auf die physikalische Beschaffen
heit des Netzhautbildes hat, ist nicht ohne weiteres zu übersehen. 

Die Linsen der Säugetiere sind wieder einförmiger gestaltet, dor,h 
kommen im einzelnen viele Differenzen vor. Kugelrund sind dif~ Lin~pn 

1) Index nach dem kürzeren Äquatorial-Durchmesser berechne!. 
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eWIger Wassersäugetiere, Pinnipedier und Cetaceen, bei denen aber zum 
Teil schon eine deutliche Abflachung zu bemerken ist, kugelig sind auch 
die Linsen bei Maus und Ratte. 

Bei anderen Formen ist die Vorderfläche abgeflacht, die Hinterfläche 
stark gewölbt, z. B. bei Pferd, Zebra, Reh, Macropus rufus, Eichhörnchen, 
oder es sind beide Flächen fast plan wie bei der Gemse. Als besondere 
Gestaltung ist noch zu erwähnen, daß bei Inuus hinter dem Äquator eine 
seichte ringförmige Furche verläuft, welche der Linse im Querschnitt die 
eigenartige Gestalt gibt (RABL), die Fig. t 26 zeigt, und die sonst nur noch 
bei Embryonen von Hyrax capensis beobachtet wurde (PÜTTllR). 

Die Linsen der Carnivoren sind dadurch bemerkenswert, daß bei ihnen 
die Vorderflächen gewöhnlich stärker gewölbt sind, als die Hinterflächen, 
eine Gestaltung, die früher für sehr ungewöhnlich galt, jetzt aber bei sehr 
verschiedenen Wirbeltierordnungen bekannt ist. Die Dimensionen der Säuge
tierlinsen sind aus den Daten der Tabelle nach RABL (t 67) zu ersehen. 

Äq natorial- I Achse 
Index Durchm. in mm in mm 

Equus caballus 20,14 U,28 ~,64 

SUS serofa. ~ 0,00 7,62 ~ ,31 
Cervus capreolus 14,68 10,31 1,42 
Rupieapra rupieapra 14,21 8,82 1,61 
Ovis aries ~ 5,73 U,44 1,26 
Bos taurus . 19,55 14,60 4,33 
Lepus timidus 14,15 ~0,78 4,3~ 

Lepus cuniculus . ~ 1,89 8,79 1,35 
Cavia cobaya. 5,53 3,84 1,44 
Mus musculus. 2,49 2,00 1,24 
Seiurus vulgaris . 5,53 4,23 4,30 
Canis familiaris ~ 0,60 7,13 4,48 
Canis vulpes . 11 ,43 7,75 t ,47 
Mustela martes 6,61 4,30 ~,53 

Felis domestica 10,56 7,50 1,40 
Macaeus rhesus . 7,72 4,67 1,65 
lnuus erythraeus 7,83 5,07 4,54 
Cynocephalus babuin . 7,84 4,88 4,40 
Homo sapiens. 7,58 4,77 1,56 

§ 78. Die ganze Menge dieser vergleichend-anatomischen Tatsachen 
über die Formverhältnisse der Linsen ist kaum einer physiologischen Inter
pretation fähig. Welche Momente maßgebend dafür sind, daß einmal die 
Hinterfläche, ein andermal die Vorderfläche besonders stark gewölbt ist, 
daß die Linse einmal die Gestalt einer Kugel, ein andermal diejenige eines 
Keiles hat, das bleibt ganz dunkel. 
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Nur in der Beziehung zur Akkommodation liegen einige l\lomente, die 

in Betracht kommen, die aber erst bei der Lehre von den Akkommodations
einrichtungen zu besprechen sind, auch die Kugellinsfln werden noch unten 
Gegenstand der Betrachtung sein. 

Für eine ganz spezielle Abweichung von der Begrenzung durch genau 

sphärische Flächen liegt eine Untersuchung vor, die einen Fingerzeig giht, 
in welcher Weise auch Gestaltungen, die uns als Fehler erscheinen, biolo
gisch verwertet werden künnen. Es ist der Kurvatur-Astigmatismus der 
Linse, der vielfach vorkommt und beim Pferd durch BERLI:-i genauer in 
seiner Bedeutung untersucht ist. In viel bedeutenderem Grade muH diese 
Einrichtung bei Linsen bestehen, die im horizontalen und vertikalen Meri
dian verschiedene Dimensionen haben, wie wir solehe z. B. bei Selachiern 
und Ganoiden kennen gelernt haben. Auch mehrere Haustiere zeigen lIach 
KÖSCHEL diese Eigentümlichkeit, indem der vertikale Durchmesser um ea. 
1) % hinter dem horizontalen zurückbleibt. 

Die Bedeutung des Kurvatur-Astigmatismus der Linse liegt nach BERUN 
darin, daß die Strecke, die das Bild eines bewegten Punktes auf der Retina 
durchwandert, bei Linsenastigmatismus grüß er ist als bei einer Linse. die 
frei von dieser Abweichung ist. 

Etwas mehr Biologisches wie über die Form. künnen wir über die 
Größe der Linse sagen. 

§ 79. Für gewöhnlich wird die Grüße nach dem Verhältnis zur Bul
busgrüße beurteilt, und wir haben zwei Gruppen von Angaben, die eine 
Orientierung in dieser Richtung ermüglichen. in erster Linie ist es das 
Verhältnis des Linsendurchmessers zum Bulbusdurchmesser, und zweitens 
das Verhältnis des Linsenvolumens zum Volumen des Bulbusinnenraums. 

Es ist die landläufige Anschauung, daß die Dunkeltiere grüßere Linsen 
haben, als Helltiere, um mehr von dem Licht ausnutzen zu künnen. das 
ihnen zur Verfügung steht. 

In dieser Form ist der Satz aber nicht ganz richtig, obgleich er offen
bar richtiges enthält. 

Betrachten wir zunächst die Säugetiere, so sehen wir. daß die größten 
Linsen sich bei den kleinen i\'agern finden, als Beispiel ist Cricetomys an
geführt, Maus und Hatte verhalten sich 1ihnlich, und nicht viel kleiner isl 
die Linse des Beuteldachses (PerameIes), hier trifft die Beziehung zum 
Dämmerungssehen zu. Dagegen haben auch die drei Beuteltiere Petrogale, 
Macropus und Aepyprymnus sehr große Linsen, obgleich sie keine Dunkel
tiere sind. Beim Lüwen mit seiner großen Linse trifIt die Beziehung Wieder 

zu, versagt aber bei den Wassersäugetieren, wo sogar die kleinsten Linsen 
vorkommen, die wir überhaupt bei Säugetieren kennen. 

Auch unter den Vögeln hat der nächtliche Bubo die kleinste Linse, 
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auch die des Kiwi ist sehr klein, und unter den Reptilien zeigt die See
schildkröte eine auffallend kleine Linse, die kleinste, die überhaupt bei 
einem erwachsenen Tier bekannt ist. Auch die Linsen der Fische er
scheinen nicht durchgängig so groß, wie man nach der gewöhnlichen Auf
fassung erwarten sollte. 

Andererseits gibt es auch wieder Fälle, die deutlich für einen Zusammen
hang zwischen großer Linse und Sehen bei geringer Lichtstärke sprechen. 

So ist das Steinkäuzchen bekanntlich kaum größer als eine Taube, trotzdem 
übertrifft seine Linse jene der Taube ca. um das fünffache an Volumen (RABL). 

Der Gecko (Platydactylus mauritanicus), kaum größer wie eine 
mittelgroße Eidechse, hat eine Linse von mehr als sechsfachem Volumen (RABL). 

Und unter den Selachiern hat Chimaera monstrosa, die in großen 
Tiefen lebt, eine viel größere Linse, als die Flachseeformen. Auch die 
mächtige Linse von Orthagoriscus mola ist hier zu erwähnen. 

Der Grund, weshalb die zahlenmäßige Beziehung des Linsendurch
messers zum Bulbusdurchmesser uns nicht immer den Zusammenhang von 
Linsengröße und Sehen in der Dämmerung zeigt, liegt darin, daß wir 
Linsen von ganz verschiedenen Formen vergleichen, und daß die einzelnen 
Linsenformen sehr ungleich geeignet für die gute Ausnützung des Lichtes 
bei schwacher Beleuchtung sind. Etwas günstiger ist für die Vergleichung 
daher schon die Proportion zwischen Linsenvolumen und Volumen des 
Bulbusinnenraums, die in folgender Tabelle für einige Tiere angeführt ist, 
wie sie MATTHIESSEN angibt. 

Sebastes (Rotfisch) . . . 
Gadus morrhua (Kabljau) 
FUChs 
Katze 
Hund. 
Schwein 
Löwe .. 
Kaninchen. 
Elch. 
Rind. 
Pferd 
Mensch 
Balaenoptera physalus 
Balaenoptera borealis 

2,57 

1,77 

0,35 

0,5 

0,5 

0,8 

1,51 

0,25 

2,36 

2,1 

3,29 

0,25 

4,05 

3,30 

Volumen des I Verhä.1tnis 
Innenra.ums ccm 

~2 

16 

2,6 

3,9 

4,1 
6,8 

13,9 

2,5 
25 

24,4 

40 

4,5 
101 

87 

8,6 

9,0 

7,4 

7,8 

8,2 

8,5 

9,2 

10,0 

10,6 

H,6 

12,1 

18,0 

25,0 
26,4 

Hier tritt die außerordentliche relative Größe der Raubtierlinse be
sonders bei Fuchs und Katze aufs deutlichste hervor, ebenso aber auch 
die auffallende Kleinheit der Linsen der Wassersäugetiere. 
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Die große Zahl der Linsen der lIelltiere ist derart gebaut, daß nur 
ein ganz kleiner Bezirk, der nahe Umkreis der Achse, zum Sehen gebraucht 
wird, die breite Iris blendet alles Licht von den peripheren Partien der 
Linse ab, und diese Teile kommen also dioptrisch gar nicht in Betracht, 
ihre Gestaltung kann nicht in bezug auf das Sehen bei verschiedener l.icht
stärke interpretiert werden. 

Mit der Anpassung an das Sehen bei schwacher Beleuchtung vollzieht 
sich nun sehr häufig eine Gestaltveränderung der Linse und zwar stets 
eine derartige, daß sich die Form der Kugelgestalt nähert. 

Wir sehen bei den Amphibien, wie die Anuren mehr abgeflachte Linsen 
haben, während die rein wasserlebenden Formen der Urodelen, z. B. Sire
don, fast kuglige Linsen aufweisen. Auch in der Entwicklungsgeschichte 
tritt diese Veränderung hervor. Die kugligen Linsen der Larven gehen 
allmählich in die flacheren der erwachsenen Tiere über, parallel mit dem 
Verlassen des Wassers, das gleichbedeutend ist mit dem Übergang zum 
Sehen bei stärkerer Beleuchtung. 

Der nächtliche Gecko hat eine fast kuglige Linse, unter den Vögeln 
nähert sich die des Steinkauzes und anderer Eulen stark der Kugelform, 
und die kleinen Nager, die in der Dämmerung sehen, Hamster, Maus usw., 
haben ebenso wia viele Wassersäugetiere, Pinnipedier und Denticeten, fast 
kugelrunde Linsen. 

Auf die Beziehung dieser Kugelgestalt zu den Veriinderungen, die die 
Akkommodation bei Dunkeltieren erfährt, kann hier noch nicht eingegangen 
werden, diese Ausführungen sollten nur zeigen, daß nur bei annähernd 
gleicher Linsengestalt eine Vergleichung des Durchmessers mit dem Bulbus
durchmesser Sinn hat. 

Aber gegen diese Proportion läßt sich überhaupt manches einwenden. 
Zur biologischen Beurteilung scheint es zweckmäßiger, eine andere Ver
gleichszahl zu nehmen: Das Verhältnis des Linsendurchmessers zum Cornea
durchmesser. 

Durch die Cornea erhiilt ja die Linse das Licht, das sie zum Bilde 
gestalten soll, von der Größe der Cornea muß also bis zu einem gewissen 
Grade die Größe der Linse abhängen. Daß die relative Grüße der Cornea 
bei Duokeltieren gewöhnlich besonders groß ist, sahen wir schon, und 
werden dementsprechend auch bei Dunkeltieren große l-insen erwarten, 
wir sahen aber auch (s.o.), daß infolge besonderer Bedingungen auch bei 
Dunkeltieren die Cornea sehr klein werden kann, und dann muß in Be
ziehung damit die Linse im Vergleich zum Bulbusdurchmesser klein werden. 
Das ist z. B. bei den Wassersäugetieren der Fall und erklärt deren kleine 
Linsen, obgleich sie bei schwacher Beleuchtung sehen müssen. 

Stellen wir die Proportion zwischen Linsendurchmesser und Cornea
durchmesser auf, wie es in der nebenstehenden Tabelle geschehen ist) so 
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sehen wir daraus, daß Kugellinsen im Verhältnis zur Cornea stets kleiner 
sind, als flache Linsen. Beim Pferd beträgt das Verhältnis 1,05, bei der 
Ziege 1,16 usw.; das sind Zahlen für flache Linsen, bei denen nur der 
mittlere Teil amgenutzt wird, bei den Wassersäugetieren dagegen schwankt 
das Verhältnis von -1,47 bis 2,01. Die Kugellinsen sind im ganzen viel 
kleiner, obgleich der Teil, der optisch verwertet wird, größer ist, wie bei 
den flachen Linsen. 

Die Kugellinsen sind auch noch für Strahlen, die einen großen Winkel 
(bis ca. 45°) mit der Achse bilden, aplanatisch. MATTHIRSSBN hat diese 
außerordentliche Periskopie bei der Fischlinse als notwendige Folge der 
parabolischen Indizialkurve (s.o.) aufgefaßt, ohne daß seine mathematische 
Beweisführung biologisch allgemein zwingend wäre. Jedenfalls können alle die 
Dunkeltiere mit Kugellinsen noch Strahlen ausnützen, die große Winkel mit der 

Achse bilden. 

Bulbus- Cornea-
durchmesser in durchmesser in 
Linsendurch- Linsendurch-

messern messern 

Lophius piscatorius . 2,7 1,53 
Esox 3,0 ~,4 

Carassius auratus 2,23 1,83 

Periophthalmus 1,82 1,41 

Rana temporaria. 1,78 1,54 

Boa constrictor ~,17 1,48 

Chelone midas 4,0 1,5 

Nisus 2,75 1,19 

Struthio camelus. 2,90 1,38 

Bubo spec .. 3,00 1,77 

Tinnunculus i,25 4,05 

Petrogale penicillata 1,73 1,29 

Macropus giganteus. 1,93 1,33 

Aepyprymnus . 1,76 1,35 

Perameles 1,58 1,43 

Dasypus villosus . 2,40 1,60 

Cavia cobaya . 2,06 1,54 

Lepus cuniculus 2,0 1,i4 

Cricetomys . 1,55 4,5 
Sus scrofa 2,0 1 ,~4 

Equus bruchelli 2,03 1,05 
Capra. 2,05 1,16 

Felis leo . 1,94 1,30 
Homo. 2,64 1,i5 
Phoca vitulina. 2,50 1,56 
Odobaenus rosmarus 3,H 2,01 
Phocaena communis 2,62 1,71 
Delphinapterus leucas . 3,13 1,47 
Balaenoptera physalus. i,60 1,90 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Aull. r. Teil. X. Kap. 15 
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Sehr verschiedenartig ist die Konsistenz der Linsensubslanz. Die heiden 
Extreme bilden wohl die Fische und die Vögel. 

Die Fischlinse ist ganz starr, fast glashart, die Vogellinse ungemein 
weich, fast von gallertigel' Konsistenz. Diese Unterschiede sind wohl mit 
Recht auf die verschiedene Art (s. u.) und den verschiedenen Umfang der 
Akkommodation bei den verschiedenen Tieren und Tiergruppen bezogen 
worden. 

Eine Fischlinse, die überhaupt keine akkommodaLiven Formiinderungen 
erleidet, braucht natürlich nicht so nachgiebig zu sein wie eine Vogellinse, 
die den raschen Kontraktionen der quergestreiften Akkommodationsmuskeln 
mit raschen Formänderungen folgen muß. Die Linsen der Amphibien 
und Säugetiere zeigen sehr verschiedene Überg1inge zwischen den beiden 
Extremen. 

Der Bau der Linse. 

§ 80. Kein Gebiet der vergleichenden Anatomie des Auges, ja der 
vergleichenden Anatomie überhaupt, ist so gründlich durchgearbeitet, wie 
die vergleichende Anatomie der Linse. Durch die grundlegenden umfassen
den Arbeiten RABL's wissen wir in diesem Gebiete heute schon soweit 
Bescheid, daß es möglich ist, nur aus dem Bau der Linse die systematische 
Stellung, die Familie, Gattung, ja die Spezies zu diagnostizieren, der ihr 
Besitzer angehört. 

Das Hauptinteresse der folgenden Darstellung des Linsenbaues liegt 
nicht in der funktionellen Deutung der Befunde. Es ist in weitem Um
fange für die Funktion einer Linse gleichgültig, ob sie aus 100 oder aus 
3800 Radiärlamellen aufgebaut ist, ob die Epithelgrenze im ;\quator oder 
an der Rückseite liegt, wie sich die Kerne beim Übergang des Linsen
epithels in die Linsenfasern anordnen. Was diese Untersuchungen über 
die funktionell bedeutungslosen, aber absolut charakteristischen Unter
schiede allgemein biologisch so außerordentlich interessant macht, das ist 
die Einsicht in die Fülle spezifischer Gestaltungen, die die Natur 
schafft und mit deren ganzer Fülle sie doch nur eine und dieselbe Funk
tion erfüllt, in unserem Falle die Funktion der Lichtbrechung und Bild
erzeugung. Die Erkenntnis, daß morphologische und physiologische Typen 
weit auseinander fallen, eine Tatsache, die in allen Kapiteln dieser Organo
logie zum Ausdruck kommt, liißt sich vielleicht nirgends so schön demon
strieren, wie im Bau der Linse. 

In ihrer primitiven Anlage bildet die Linse nur einen, vorn Ektoderm 
abgetrennten Haufen von Zellen, die von einer Kapsel umgeben sein können. 
Ganz dasselbe Bild erhält sich dauernd bei manchen rudimenUiren Augen. 

So besteht die Linse des Typhlichthys suhterraneus aus einem 
kugligen Zellhaufen von 10 ,11 Durchmesser, der aus wenigen großen rUlld-
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lieh-ovalen Zellen zusammengesetzt ist und keine Linsenkapsel hat. Beim 
Grotten-Olm (Proteus anguineus) kommt es zwar im Larvenleben zur Bil
dung einer zelligen Linse mit Kapsel, aber im weiteren Verlauf des Lebens 
zerreißt die Kapsel, die Linsenzellen werden aufgelöst und der Raum, den 
die Linse einnahm, durch Bindegewebe aus dem Glaskörper ersetzt. 

Siphonops annulatus zeigt den rein zelligen Zustand der Linse sehr 
gut. Eine dünne Kapsel umschließt ein Gebilde, an dem schon ein Unter
schied zwischen dem vorderen Linsenepithel und den Zellen zu erkennen 
ist, die bei anderen Tieren zu den Linsenfasern werden, diese selbst aber 
fehlen hier noch gänzlich. Auf einem ähnlichen Stadium finden wir die 
Linse vom Typhlops vermicularis. 

Einen Übergang zu normalen Linsen bildet die Linse des Maulwurfs, 
bei der schon das Auswachsen in Fasern bei manchen Exemplaren vor
kommt. 

Bei allen Linsen, die eine höhere Stufe der Ausbildung erreicht haben, 
besteht ein scharfer Gegensatz zwischen Linsenepithel und Linsenfasern 
und überall findet sich eine Zone, in der diese beiden Gebilde ineinander 
übergehen, die Übergangszone, die nach Lage und Gestalt viele Ver
schiedenheiten zeigt. 

Die ganze Linse ist umhüllt von der Linsenkapsel. Dieses Gebilde 
erscheint entweder als ein strukturloses Häutchen, oder läßt eine Schich
tung erkennen. 

Letztere ist z. B. zu sehen unter den Selachiern hei Mustelus, unter 
den Mammalien beim Fuchs, wo RABL 26 Schichten zählte, oder beim 
Pferd, das 22-2' hat. 

Die Dicke der Kapsel ist nicht nur bei verschiedenen Spezies, sondern 
auch bei demselben Tier in verschiedenen Gegenden der Linse verschieden. 
Die dickste dürfte wohl Balaenoptera physalus haben, bei dem sie 60 ~ 
dick ist. 

Bei den SeI ach i ern verdickt sie sich von der Vorderfläche aus 
gegen den Äquator und wird hinter dem Äquator sehr dünn. Die Werte 
betragen z. B. für Mustelus: 

in der Mitte der Vorderfläche 
am Äquator 
in der Mitte der Hinterfläche 

~2 ~ 
~ 6 fL 

4. fl. 

Bei den Reptilien ist die Kapsel gleichfalls über dem vorderen Epithel 
und über dem Ringwulst dicker, wie über der Hinterfläche, im ganzen ist 
sie außerordentlich dünn ebenso bei den Vögeln, z. B. beträgt die Dicke beim 

Habicht auf der Vorderfläche '" fL 

auf der Hinterfläche 2 ,Ll 

15* 
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im Bereich des Ringwulstes, 2, 3 oder 4 {I je nach dem Abschnitt. Auch 
bei den Säugetieren herrscht im allgemeinen die Hegel, daß die Dicke der 
Kapsel in demselben Maße abnimmt, wie das Epithel an Dicke zunimmt, 
nur die Linsenkapsel der Primaten zeigt eine auffallende Abweichung. Sie 
wird gegen den Äquator dünner, verdickt sich dann hinter dem Aquator 
in einer Zone und wird gegen den Hinterpol wieder dünn. Die Zone, in 
der die Kapsel verdickt ist, hat bei den verschiedenen Arten eine ungleiche 
Breite (RAßL). 

§ 8~. Von dem vorderen Linsenepithel ist auf Querschnittbildern 
nicht viel mehr zu erkennen, als daß es eine flache Zellenschicht darstellt, 
deren Elemente gegen die Übergangszone hin höher werden. So beträgt 
die Höhe am vorderen Linsenpol z. B. bei Säugetieren ca. 1 ,/I (Maus), 2 ,Il 

(Fuchs, Hund), bis 7 tl (Pferd, Eichhörnchen;, im I\quator 5 ,11 (Maus, bis 
17 tt (Gemse). 

Nur beim Finwal wird das Epithel an manchen Stellen mehrschichtig, 
nämlich in der Gegend der Übergangszone, wo zwei Zellagen übereinander 
liegen und durch eine einschichtige Zone getrennt in einem Gürtel, der vor 
dem Äquator liegt. Hier ist das Epithel sogar dreischichtig :Pi:TTER). 

Wesentlich interessanteres lehrt die Betrachtung der Flächenbilder. 
RABL fand, daß die Zellareale am vorderen Linsenpol am größten sind 

und, parallel mit der größeren Dicke des Epithels, gegen den Äquator hin 
eine Verkleinerung erfahren. Das ist ganz generell bei allen untersuchten 
Linsen der Fall. 

Ferner aber ist die Anordnung der Zellen von besonderem Interesse. 
Während im Linsenscheitel kein System in der Lagerung der Zellen zu 
finden ist, wird ihre Anordnung gegen die Übergangszone hin ganz regel
mäßig, die Zellen ordnen sich zu meridionalen Heihen. 

Die Ausbildung dieser Zone der meridionalen Reihen ist überall nach
weisbar, nur bei den rudimentären Linsen fehlt sie. Ihre Breite ist ver
schieden. Bei den Selachiern ist sie ~ 2 bis 15 Zellen breit. Unter den 
Säugetieren haben die Ungulaten die breitesten Zonen der meridionalen 
Reihen, beim Schwein und Hind liegen ·16 bis 20 Zellen hintereinander in 
jeder meridionalen Reihe. 

Die Reihen sind der Ausdruck einer radiären Struktur, die im Aufbau 
des Linsenkörpers ganz allgemein zutage tritt. Die ftadiärlamellen der 
Linsenfasern entstehen direkt als Fortsetzungen der meridionalen Zellreihen. 

Der Bezirk, in dem die Zellen des Linsenepithels ihre Umwandlung in 
Linsenfasern vollziehen, die Übergangszone, ist reich an verschiedenartigen 
Gestaltungen. 

Zunächst ist der Bezirk, in dem dieser Übergang erfolgt, in bezug auf 
die ganze Linse sehr verschieden gelagert. Bei Selachiern und Teleostiern 
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reicht das Linsenepithel weit auf die Hinterfläche, die Epithelgrenze liegt 
weit hinter dem Äquator. Nicht immer reicht das Epithel in allen Meri
dianen gleich weit. Oben und unten greift es weiter nach hinten über als 
nasal und temporal, so daß ein elliptischer Raum frei bleibt, dessen große 
Achse horizontal steht (RABL). 

Bei jungen Amphibienlarven liegt die Epithelgrenze gleichfalls weit 
hinter dem Äquator, bei erwachsenen Tieren dagegen hat sie die Lage, die 
überhaupt die verbreitetste zu sein scheint, sie liegt im Linsenäquator. 
Das galt auch für die Säugetiere als ganz allgemeine Regel (RABL), bis sich 
herausstellte, daß unter den Wassersäugetieren Linsen vorkommen, die, 
was die Lage der Epithelgrenze anlangt, ganz den Fischlinsen gleichen, 
insofern die Grenze weit hinter dem Äquator liegt. Bei allen untersuchten 
Pinnipediern und Denticeten liegt die Übergangszone mehrere mm hinter 
dem .:\.quator und, nach den Befunden an jungen Sirenenembryonen (Mana
tus latirostris) scheint auch hier diese Abweichung vom Säugetiertypus vor
zukommen. Eine fUIiktionelle Bedeutung ist nicht dafür einzusehen, aber 
auch das wachstumsphysiologische Moment, daß Fischlinsen sowohl, wie 
die Linsen der Pinnipedier und Denticeten fast genau kuglig gestaltet seien, 
ist nicht als vollständige Erklärung ausreichend, denn die Bartenwale haben, 
trotz stark der Kugelform genäherter Linsen, die Epithelgrenze im Äquator. 

Es ist dies ein ausgezeichnetes Beispiel weitgehender Konvergenz 
(Pi'TTER). 

§ 82. Eine ganz eigenartige Umbildung des Linsenepithels stellt der 
Itingwulst der SauropsidenIinsen dar. 

Seine Anfänge können wir schon bei den Krokodilen finden. Beim 
Alligator hat das Linsenepithel große Ähnlichkeit mit dem des Frosches, 
nur werden die Zellen im Äquator fast dreimal so hoch. Sie erreichen 
eine Hühe von ca. 60 fL und dieser Bezirk verdickten Epithels stellt den 
Anfang der Bildung eines Ringwulstes dar. Die Schildkröten bieten ganz 
ähnliche Verhältnisse, hier erreicht bei Testudo graeca das Epithel in 
der Zone des Ringwulstes schon 110 fL Dicke. Auch bei Halteria ist die 
Anlage des Ringwulstes deutlich. 

Eine recht erhebliche Ausbildung findet er bei den Eidechsen, wo er 
bei Lacerta viridis eine Dicke von 250 fL aufweist; er ist hier der Linse 
nicht direkt von außen, sondern von außen und vorne aufgesetzt, die grüßte 
Dicke liegt vor dem Äquator (s. Fig. 130). 

Gleich hier sei bemerkt, daß der Ringwulst, wie dick er auch werden 
mag, stets die Umbildung eines einschichtigen Epithels darstellt, wie aus 
seinem Bau (s. u.) und seiner Entwicklung ersichtlich. 

Den bei weitem stärksten Ringwulst unter allen Reptilien besitzt das 
Chamäleon (Fig. 131). Hier liegt gleichfalls im Gegensatz zu den übrigen 
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Reptilien, die grüßte Dicke hinter dem ;\qlHltor, sie betriigt ;j~O ./(. Die 

Stärke nimmt nach vorne sehr langsam, nach hinten sehr ra~ch ah. 

Fig.f 30. 

LiJl'~:e VOll Lacerta viridis. Xath RAI :L. 

Fig. I:l f. 

1,in~e von Chamaeleo vulgaris zeigt die Entwicklung lh's Inngwubi,':-;, \arll E..\i:i.. 

Um die relative Grüße des llingwulstes darzustellen, hat HAIII. zwei 
Daten gegeben. Zunächst das Verhältnis der grüßten Dicke des Ringwlllstes 
zum Aquatorialdurchmesser der Linse, diesen gleich I 00 gesetzt. Um aber 
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das Verhältnis der Linsenfasermasse zur Masse des Ringwulstes besser zum 
Ausdruck zu bringen, bediente er sich einer bekannten Methode der prak
tischen Geometrie. Er zeichnet einen Meridionalschnitt der Linse auf 

Fig. ,132. 

Linse vom Hühnerhabicht. Nach RAHL 

Karton, trägt den Ringwulst ein, schneidet die Zeichnung aus und wiegt 
die einzelnen Teile. Aus den Gewichten ergibt sich das Verhältnis des 
Ringwulstes zur ganzen Linse. 

Die folgende Tabelle enthält beide Daten: 

Alligator mississipiensis 
Testudo graeca 
Anguis fragilis . 
Lacerta viridis . 
Pseudopus pallasii 
Chamaeleo vulgaris 

Verhältnis Fläche des 
der Dicke des Ringwulstes auf 

Ringwulstes zum Meridionalschnitt 
Linsen- zu der ganzE:n 

durchmesser Linse 

1,66: 100 

4,94: 100 

7,9 :100 

'12,88:100 

H,28: 100 

33,73: 100 

4,95:100 

6,66:100 
9,84: 100 

10,26:100 

18,12:100 

Eine eigenartige Stellung nehmen die Schlangen ein, denen der Ring
wulst völlig fehlt. In bezug auf das Verhalten ihres Linsenepithels sind 
zwei Gruppen zu unterscheiden. Als Vertreter der ersten fand RABL die 
kleinäugige Rollschlange (Eryx jaculus), bei der das Epithel keinerlei 
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Besonderheiten zeigt, in der Mitte der Vorderfläche am dünnsten und nach 

dem r\quator zu etwas dicker ist, ohne aber hier auch so dick wie etwa 

Fig. 13ö. 

Linse vom Steinkäuzchen. Kach RA]:I. 

bei Siredon zu werden, also ohne jede Andeutung einer Bingwulstanlage. 
Die zweite Gruppe bildet die Nattern und Vipern, bei ihnen ist das Epithel 

Fig.134. 

Linse des Wellensittich. N"ch RAU!.. 

gerade da, wo es bei allen andern Wirbeltieren 
am dünnsten ist, in der Mitte der Vorderfläche, 
am dicksten. Die Dicke beträgt z. ß. bei Tropi
donotus natrix (Ringelnatter) im Maximum! 00 .1/, 

bei der Zornnatter (Zamenis viridiflavus) 1:>0 ,1/, 

oder in Teilen der Achse ausgedrückt bei der 

Fig.135. 

letzteren Form 5,21 : ·1 00. Linse des bhner,~eler, '>"rh IC"" 

Die Schlangen sind die einzigen Sauropsiden 
ohne Ringwulst, bei den Vögeln wird er überall in deutlicher, vielfach in 

extrem starker Entwicklung angetrofTen. Auch hier gibt HAß! eine Fülle 
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von Zahlenmaterial das einen ausgezeichneten Überblick über die Gestaltung 
dieses Gebildes liefert. 

Die absolute Breite und Dicke des Wulstes wechselt ungeheuer, eben
so das Verhältnis beider Werte. So beträgt die Breite beim Kiwi (Apteryx 
australis) 0,4.3 mm, bei Melopsittacus undulatus (Wellenpapagei) 1,1 mm, 
bei Fringilla coelebs 1,525, bei Alauda arvensis 2,08, bei Cypselus apus 
2,65 und bei Corvus corone 2,90 mm, die Dicke ist gleichfalls bei Apteryx 
am geringsten, 0,07 mm, bei Gallus domesticus beträgt sie 0,51, bei Garru
lus glandarius 0,75, bei Astur palumbarius 1,335 und bei Cypselus 
apus 1,18. 

Eine Gesamtübersicht gibt die folgende Tabelle, die das Verhältnis 
von Breite und Dicke angibt, aus dem die großen Unterschiede der Form 
zu erkennen sind, indem die Ringwülste bald wie dünne Schalen (Otus 
sylvestris 1: 7,28), bald wie dicke Gürtel (Cypselus apus 1: 2,25) die Faser
masse der Linse umfassen. 

Die Werte für das Verhältnis der Dicke des Wulstes zum Linsen
durchmesser und seiner Fläche zur Fläche des Meridionalschnittes der Linse 
sind wie bei den Reptilien gewonnen. 

Anser cinereus 
Anas boschas. 
Athene noctua 
Melopsittacus undulatus . 
Gallus domesticus 
Tetrao tetrix 
Columba livia. 
Corvus corone 
Garrulus glandarius 
Astur palumbarius 
Fringilla coelebs. 
Alauda arvensis . 
Hirundo riparia 
Cypselus apus 

~'läche des 
Dicke 

Verhältnis von des Ringwulstes Ringwulstes zu!' 
Dicke und Breite Fläche des Meri

zum Linsen-
des Ringwulstes durchmesser 

l:x 
x: \00 

5,29 5,1 

4,79 6,0 

3,87 15,3 

4,15 10,6 
3,51 10,2 

3,9S 9,0 

2,94 13,33 
3,41 12,7 
3,46 13,6 
3,43 15,3 

2,93 15,3 

2,68 19,8 

4,00 19,23 

2,25 23,6 

dionalschnittes 
der Linse 

x: 100 

3,64 

4,93 

8,75 
10,54 

11,23 

11,32 

15,6 
19,34 
20,96 

24,16 

24,67 

31,85 
37,1 

39,94 

Wie diese Tabelle lehrt, haben die Tagraubvögel einen viel stärkeren 
ltingwulst wie die Nachtraubvögel, z. B. ist der des Habichts im Vergleich 
zu den zugehörigen Linsen 2,76 mal größer, wie der des Steinkauzes. Die 
Singvögel haben durchweg einen mächÜgen Ringwulst, den mächtigsten hat 
die Lerche, die hierin schon einen Übergang zu den Schwalben und Seglern 
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herstellt, die die mächtigsten Ringwülste unter allen Yi"geln besitzen. Die 

Hingwülste sind hier sehr unsymmetrisch gestaltet und bewirken die, einer 

Wirbeltierlinse so völlig unähnliche, fast keilfürmige Gestalt. Die Areale des 

dünnsten und des dicksten llingwulstquerschnittes verhalten sieh 

l)ei Hirundo ungefähr wie I: 1,:3.1, 
hei Cypselus apus wie I: 1, 'i 4. 

Bei beiden ist der Äquatorialdurchmesser nicht der Hingsie; diei:'er geht 

vielmehr schief gegen die hintere Linsenfläche (HABL 160:. 

S 83. Welche Funktion hat diese eigentümliche Bildung'? Zuniichst 
kann negativ das eine festgestellt werden, daß der Hingwulst nichts mit 

der Funktion der Lichtbrechung Zli tun hat, denn eI' liegt überall bedeckt 

von der Iris, dem Lichte unzugänglich. 

Der Hingwulst findet sich nur bei Sauropsiden, bei den Tieren, deren 
Akkommodationsmuskulatur quergestreift ist, deren Akkommodationsalü sehr 

rasch abläuft. Sollte er etwas mit der Akkommodation zu tun haben? 

Über den Mechanismus seiner Wirksamkeit wissen \yir nichts, aber 

die folgenden biologischen Beziehungen, die HABL hervorhebt, machen es 
höchst wahrscheinlich, daß wir in dem Ringwulst ein Akkommodations

organ zu sehen haben. 

Der Ringwulst ist um so kräftiger rntwickelt, je rascher die Ver

schiebung des Netzhautbildes bei den Tieren erfolgt. Er steht also zu
nächst bei den Vögeln In enger Beziehung zur Fluggeschwindigkeit. 

Den kleinsten Ringwulst unter allen untersuchten Carinaten haben die 
langsamsten: Hausente und Hausgans , den grüßten die pfeilschneIJen 

Schwalben und Segler. RAJIL stellt die Proportionen der Größe der Ring
wülste und der Fluggeschwindigkeiten zusammen. ;'\aeh !\IARE\ l\i'mnell wir 
folgende Fluggeschwindigkeiten annehmen: 

Taube 27 m, Schwalbe /)7 m, Segler ~8 m. sec. 
Die entsprechenden Zahlen für die Größe der Ringwülsle sind: I (j : :l;) : .\ (). 

Die Zahlen für die Fluggeschwindigkeiten sind zwar sicher zu hoch, 
ihl' Verhältnis aber dürfte der Wahrheit nahe kommen. 

Auch bei den Heptilien gilt die Beziehung zur Bewegllngsgesehwindig-
keit im allgemeinen. Krokodile lind Schildluüten hahen Ideinc('e lIing-

wülste als die raschen Eidechsen. 
Beim Chamäleon mit seinem ungemein starken Hingwulst erfolgt din 

rasche Verschiebung der Netzhautbilder nicht durch rasche Eigenbewegungen 

des Tieres) sondern durch die rasche Bewegung der Beule, der Insekten, 

die zwischen den Zweigen, auf denen es silzt, lImherschwirren. All denl 
sonst so trägen Chamäleon ist das Auge fast permanent in Bewegung, das 
Auge und die Zunge sind die einzigen schnellen Organe, die es hesitzt. 
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Fig.3. 

Fa ern au der Mille des Ringwulstes 
vom Ps e udopus palla. ii. 
Vergi'. 570 fach nach Hab I. 
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" ',' ... Merid ionaJschnill durch den Ring wul L und 

',' elie Ker'nzone det Lin e von Lace rt a 
viridis. \ elogr . 97 mal nach R a bl. 

Fig.2. 
}\pJ'idionalsclmiU dUJ'ch den Hingwnlst und die Kernzone der Linse eines jungen Exemplares von 

Emys C'uropea. VergI'. 97 mal nach Rab!. 

Verlag von Wilhelm Engelmann in Leipzig. 
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Ein weiteres Moment, das für die Bedeutung des Ringwulstes für die 
Akkommodation spricht, ist sein Verhalten bei Nachttieren. Wie wir sehen 
werden (s. 11.), ist es eine ganz allgemeine Regel, daß im Dunkeln nicht 
oder nicht nennenswert akkommodiert wird, und dementsprechend finden 
wir an den oft so großen Linsen nächtlicher Tiere nur geringe Ringwülste, 
so beim Gecko und den Nachtraubvögeln, den Eulen. 

Offenbar steht aber der Ringwulst nur zu der Form der Akkommo
dation in Beziehung, die durch Gestaltsveränderung der Linse erfolgt. Eine 
Ordnung der Reptilien hat einen anderen Akkommodationsmechanismus, 
die Schlangen (s. u.), und dementsprechend sind dies auch die einzigen 
Heptilien, die keinerlei Ringwulst besitzen. 

Auch aus dem Bau des Ringwulstes (s. u.) ergibt sich eine enge Be
ziehung zu den Akkommodationseinrichtungen. 

§ Si. Wie mächtig sich auch der Ringwulst entwickeln mag, er be
hält, morphologisch betrachtet, stets den Wert eines einschichtigen Epithels, 
das nun natürlich die tiefgreifendsten Umgestaltungen erfahrt. 

Bei den Eidechsen bereits macht sich eine erhebliche Gestaltsverände
rung der Zellen des Linsenepithels geltend, die eine Umbildung zu Ring
wulstfasern erfahren. Jede derart faserartig langgestreckte Zelle reicht von 
der äußeren bis zur inneren Oberfläche durch, sie muß aber an den ver
schiedenen Stellen ihres Verlaufes verschieden dick sein, da ja der Haum, 
der von der gleichen Zahl ausgefüllt werden soll, sehr wechselt, und dem
entsprechend zeigen die Ringwulstfasern vielfach spind eIförmige Auf
treibungen oder kolbenartige Verdickungen. Die Auftreibungen wechseln 
mit dünnen Stellen ab, in die sich die Spindeln oder Kolben der benach
barten Fasern hineinlegen (s. Tafel 6, Fig. 1-3). 

Am vielgestaItigsten wird der Bau des Ringwulstes bei den Vögeln, 
hier besteht er stets aus drei Zonen. In der ersten, die aus prismatischen 
Zellen von gleicher Breite besteht, nimmt die Zellänge nach hinten immer 
mehr zu und stellt so den Übergang her zwischen dem vorderen Linsen
epithel und der Hauptmasse des Ringwulstes, die aus den beschriebenen, 
vielfach mit Spindeln und Kolben versehenen Ringwulstfasern besteht. Der 
dritte Abschnitt vermittelt den Übergang zu den Linsenfasern, und seine 
Elemente sind dementsprechend sehr verschiedenartig gelagert und gestaltet. 
Auf alle die zahlreichen Einzelheiten im Bau kann hier nicht eingegangen 
werden, HABL zeigt auch hier wieder die Fülle spezifischer Gestaltung 
eS. Tafel 7, Fig. ,I und 2). 

Eine Struktur, die ziemlich verbreitet vorkommt, scheint noch funk
tionelle Bedeutung zu haben, es ist die Anordnung der Elemente des Ring
wulstes, die RABL als Wirbelbildung bezeichnet. Unter den Reptilien fand 
sie sich deutlich bei Testudo graeca. Hier hat die Oberfläche des Ring-
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wulstes entsprechend jedem einzelnen CiIiarfortsatz einen "eichten aber 
deutlichen Eindruck, und die Zellen des ltingwulstes sind so geordnet, daß 

sie mit ihren unteren Enden gegen die Zwischrnriillme zwischen den ein
zelnen Ciliarfortsätzen konvergieren. 

Viel stärker tritt diese Wirbelbildung bei Vi"lgeln auf, z. B. bei der 
Taube. Außer den Eindrücken an der Oberfliiche ist hier die Anordnung 
an der Lage der Kerne sehr deutlich zu erkennen, deren Schicht wellen
artige Biegungen macht, wobei die Wellenberge den Zwischenr1iumen 
zwischen den Ciliarfortsätzen, die Wellentliler der Mitte der Ciliarfortsiitzl' 
entsprechen. In der Tiefe des ningwulstes entsprechen den Wellenbergen. 
d. h. den Zwischenräumen zwischen den Ciliarfort.slitzen, radilire Spalten. 
gegen welche die Kolben und Spindeln der Hingwulstfasern konvergierelI. 

RARt interpretiert diese Bildung dahin, daß er annimmt, die Ciliar

fortsätze übten einen Druck auf den Hingwulst aus, dessen Wirkung in der 
Wirbelbildung zum Ausdruck kommt. Ein derartiger Druck würde bei d!'1" 
Akkommodation stattfinden, und wir kommen so auch bei Betrachtung de~ 
Baues zu dem Resultat, daß der Hingwulst ein :\kkommodationsorgan 
sein muß, auch wenn wir den Modus seines \Virkens nicht. l{ermcn 
(s. Tafel 7, Fig.2). 

§ 85. Die Hauptmasse der Linse baut sich aus den Linsenfasern auf. 
Auch über ihre Anordnung sind wir erst durch BAllt'" Forschungen unter
richtet worden. Die alte, nunmehr historische Auffassung lehrte, daß die 
Linse aus einer Reihe von Kugelschalen aufgebaut sei, einer Zwiebrl lihn
lieh. Dem gegenüber gelang IhRt der Nachweis, daß die Zusammensetzung 
aus Kugelschalen nur eine scheinbare ist, daß das Grundelement des Auf
haues der Linse vielmehr die Radiärlamelle sei, daß also ZUllt Vel'gleidl 
besser die Apfelsine als die Zwiebel brauchbar sei. 

An jeder vollentwickelten Wirbeltierlinse unterscheidet H.\1l1. drei GI'

biete. Die Zentralfasermasse, die Masse der Hauptfasem und die l\lll~"t' 

der Übergangsfasern. 
Die Zentral Fasern sind die entwicklungsgeschichtlich 1iltesten Fasern. 

sie entstehen ohne eine typische Anordnung durch Umwandlung der linsen
bildenden Ektodermzellen schon in frühen Stadien der Embryonalentwieli
lung. In diesem Zustande besteht die Linse nur ans Zentralfasern und 
Linsenepithel, die in der Übergangszone in Verbindunp: treten. Zwisehell 
bei den Teilen besteht häufig ein Hohlraum, ein Hest des Linspnsückcl\t'ns, 
wo es zur Ausbildung eines solchen kommt, der zu einem Spalt raum ver
Ideinert sein kann. 

Dieses Bild einer auf niederer Entwicklungsstufe stehenden Linse treffen 
wir auch bei erwachsenen Tieren an. Bei Petromyzon planeri z. B. bleibt 
der erwähnte Spaltraum zwischen Epithel und Fasermassc dauernd bestehen. 
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Fig.l. 

Stück eines Moriclionalschnil.tes durch clen 
l\ingwulst cles Hühnerhabichts (A s tu r 

palumbarius). 
Vcrgr. 110mal nach Rabl. 

Fig. :t. 

Stück eines A'Iualoriülschnilles durch den l\ing\\'ulst des 
Mauerseglt~rs (C y ps el usa pu s). Vcrgr. 1 :10 fach nach Ha LI. 
cf Caliarfortsiilze, durch tieren Ansatz die Anorunung der 

Fasern des Ringwulstes bestimmt wircl. 
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Das Stadium der Entwicklungsgeschichte, das durch das alleinige Vor
handensein der Zentralfasern charakterisiert ist, wird durch die Linse des 
Maulwurfs repräsentiert, bei dem nie eine Spur der Anordnung der Fasern 
in radiärer Richtung hervortritt, dementsprechend fehlt hier auch im Linsen
epithel jede Spur einer Andeutung von meridionalen Reihen, die wir als 
den Ursprung der Radiärlamellen oben bereits kennen lernten. 

Geht die ontogenetische Entwicklung einen Schritt weiter, so ordnen 
sich die Zellen des Linsenepithels zu meridionalen Reihen, und es entsteht 
zwischen den Linsenzellen und den Zentralfasern ein Gebiet, das RlBL die 
Zone der Übergangsfasern nennt und in der, bei mannigfach wecbselnder 
Gestaltung der Fasern, sich die Ordnung zu Radiärlamellen vollzieht. 

Auch dieses entwicklungsgeschichtliche Stadium wird von erwachsenen 
Wirbeltieren repräsentiert, von den Fledermäusen, bei denen Zentralfasern 
und Übergangsfasern vorhanden sind, aher keine Radiärlamellen. 

Außer den rudimentären Linsen aber haben alle Wirbeltierlinsen wohl 
entwickelte Radiärlamellen, die in ihrer Ausbildung wieder ungemein 
charakteristisch für die einzelnen systematischen Kategorien, für Klassen, 
Ordnungen, Familien, ja Gattungen und selbst Spezies sind. 

Was in erster Linie typisch für den Aufbau einer Linse ist, das ist 
die Zahl der Radiärlamellen, die RABL durch umfassende Zählungen fest
gelegt hat. 

Aus seinen zahlreichen Angaben ist die folgende Tabelle zusammen
gestellt, die Material zu mancherlei Betrachtungen liefert. 

Zahl der Radiärlamellen der Wirbeltierlinse. 

I. Selachier. 

Chimaera monstrosa. 3880 
Pristiurus melanostomus 2900 
Mustelus laevis 2820 
Acanthias vulgariS" 174-7 
Spinax niger 1172 
Raja asterias . 12,11 

11. Amphibien. 

Triton cristatus 
Siredon pisciformis . 
Salamandra maculosa 
Hyla arborea . 
Bufo variabilis . 
Rana esculenta 
Rana fusca . 

100 
154-
221 
529 
591 
705 
916 

III. Reptilien. 

Alligator mississipiensis . 
Emys europaea 
Testudo graeca 
Hatteria punctata. 
Platydactylus mauritanicus. 
Lacerta viridis 
Pseudopus pallasii 
Gongylus ocellatus 
Anguis fragilis . 
Chamaeleo vulgaris 
Eryx jaculus 
Python molurus 
Tropidonotus natrix 
Zamenis viridiflavus 
Elaphis quaterradiatus 

955 
24-4 
199 
287 
260 
139 
190 
103 

93 
174-
201 

1100 
244-
276 
315 
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IV. Vögel. Y. Siiugetiere. 

Melopsittacus undulatus . 336 Mus musculus . 64.6 
Palaeornis torquatus . 520 Mus rattus . 12n 
Carduelis elegans . 358 Sciurus vulgaris 12S6-1332 
FringiIIa coelebs 43:3 Lepus cuniculus 2H4-t56!l 
Emberiza hortulana 434- Lepus timidus . 2816-:3061 
Pyrrhula vulgaris. 478 Sus scrofa domest. 2503-27:22 
Hirundo urbica 485 Ovis aries 310;) 
Cypselus apus . 486 Hupicapra rupicapra. 3:3211 
Aula da arvensis 508 Cervus capreolus 3387 
Hirundo rustica 512 Bos taurus . 3950 
Garrulus glandarius 787 Equus caballus 4300 
Corvus corone. 854 Canis familiaris 2894-a3:l0 
Gallus domesticus 666 Mustela marfes ca. 2070 
Tetrao tetrix 7H Canis vulpes 3168 
Anser cinereus domest. 809 Felis domestica :3 ~·11-362:3 
Anas boschas domest. 807 Macacus rhesus 1784 
Columba livia domest. 627 Inuus erythraeus 1740 
Astur palumbarius ca. H80 Cynocephalus babuin 1578 
Athene noctua . 1550-1600 Homo sapiens . :HI1-2258 
Otus syl vestris 2460 

§ 86. Welche Momente die Anzahl der Hadiärlamellen bestimmen, ist 
fast völlig dunkel. Wir müssen in erster Linie die negative Feststellung 
machen, daß funktionelle Momente in der Ausbildung einer größeren oder 
geringeren Zahl von Radiärlamellen nicht zu erkennen sind. Es ist auch 
bei dem gleichstarken Brechungsvermögen der glatten Linsenfasern , die 
eine zur Zentralfasermasse konzentrische Schicht bilden, für die Licht
brechung ganz gleichgültig, ob viele oder wenige Fasern die Schicht zu
sammensetzen. Bedingung für ihre optische Funktion ist nur die möglichst 
vollkommene Durchsichtigkeit. Für die akkommodative Funktion kommen 
andere Momente in Betracht (s. u.), die sich abel' nicht auf die Zahl der 
Radiärlamellen beziehen. Gerade derartige, funktionelle gleichgültige l\Io
mente, wie die Zahl der Radiärlamellen , versprechen uns einmal tiefere 
Blicke in das spezifisch bestimmte Walten des Wachsens und der organi
schen Gestaltung überhaupt. 

Zurzeit können wir nur zwei Momente mit einigem Material beleuchten. 
Zunächst die Frage der Abhängigkeit von Linsengröße und Lamellenzahl. 
Es liegt ja sehr nahe, anzunehmen, daß eine Linse eben mehr Lamellen 
hat, wenn sie groß, weniger, wenn sie klein ist. Das triffi aber nur in 
höchst beschränkten Maße zu. 
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Zwar hat unter den Amphibien die kleinste Linse (Triton ",36 mm 
Aquatorialdurchmesser) die geringste Lamellenzahl (100), und ebenso 
unter den Reptilien (Anguis fragilis '1,2 mm, 93 Lamellen), Vögeln (Melo-

Fig. 136. 
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E. sind je drei Faserbreiten aufgetragen. 

psittacus 2,5 mm, 336 Lamellen) und Säugetieren (Maus 64-6 Lamellen), 
aber unter den Selachiern trifft das nicht zu, und Raja asterias mit 
der kleinsten Linse (4,5 mm Durchmesser) hat mehr Lamellen (" 2H) wie 
Spinax niger (1172), dessen Linse erheblich größer ist (6,1 mm Durch
messer). 
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Auch in bezug auf die größte Linse geht es ähnlich. Bei Selachiern, 
Amphibien, Reptilien und Säugetieren ist die grüßte Linse auch die lamellen
reichste, nämlich: 

Chimaera 
Rana fusca 
Alligator 
Equus 

1:3,3 mm Durchmesser 3H8 Lamellen 
4,,2 

3,6 
20,1 

Fig. 1 :IS. 

916 
\155 

!~:3O 0 

.\11 igatOl' mississipi. 'Ilsi, 

Emys curopaea 

Testudo gracea 

, Hatlcria pUlletata 

Platydactyllis maurilanicm 

Lacerta viridis 

Lacerta faraglioncnsi;; 

Laccrta agilis 

Lacerta Illuralis 

I'spudopus Palla,ii 

Gong~'llIs occllat IIS 

Anguis fragili;; 

Chamaeleo vulga ris 

Eryx jaculus 

P~'lhon moillrus 

Tropidonol.us nall-i.\: 

Elaphis '1uatcrradialus 

Zamenis viridiflavu> 

Yipcra aspis 

Faserbreite der Reptilienlinsen. Nach H.\HL. Vergr. 2;)0 fach. 
Es sind je dre.i Faserbreiten aufgetragen. 

Aber bei den Vögeln hat von den untersuchten Formen Corvus corone 
die größte Linse mit 9,2 mm Durchmesser, steht dagegen mit 854 Lamellen 
weit hinter der kleineren Linse (7,5 mm) von Otus sylvestris zurück, 
die 2460 Lamellen hat. 

Aber auch in den Fällen, in denen die kleinste Linse am wenigsten. 
die größte am meisten Lamellen aufzuweisen hat, besteht durchaus keine 
Proportionalität zwischen Größe und Lamellenzahl. 

Nehmen wir z. B. die Säugetiere, so hat zwar das Pferd als grüßte 
Form die meisten Lamellen, aber die Zahl ist keineswegs so groß, wie sie 
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sein müßte, wenn sie z. B. im Vergleich mit der Maus, proportional mit 
der Größe zunähme, wir würden bei proportionaler Zunahme beim Pferd 
anstatt 4300 die Zahl von 5240 Lamellen erwarten müssen, und ebenso 
ist bei den Vögeln die Zunahme der Lamellenzahl der Größe nicht pro
portional. 

Linsen von gleichem Durchmesser haben oft sehr verschiedene Zahlen, 
so sind die Linsen von Kaninchen und Katze etwa gleich groß, die erstere 
aber hat ca. 1/s weniger Lamellen als 'die der Katze. Der Pavian hat eine 
Linse, die der menschlichen an Größe ungefähr gleichkommt, ihr an La
meIlenzahl aber um 5-600 nachsteht. 

Selbst innerhalb kleiner, nahe verwandter Gruppen besteht keine gleich
sinnige Beziehung zwischen Größe und Lamellenzahl. So ist die Pavianlinse 
ärmer an Lamellen als die viel kleineren Linsen der Meerkatzen. Wenn also 
ein gewisser Einfluß der Größe nicht in Abrede gestellt werden kann, so 

Fig.139. 

Äquatorialschnitt durch Radiärlamellen der Gemse. Nach R,"BL. 

spielt er für die charakteristische Lamellenzahl doch offenbar nur eine unter
geordnete Rolle. Von einer der Größe proportionalen Zunahme ist keine 
Rede. 

Man kann diese Beziehungen, die aus den Zahlen der Radiärlamellen 
abgeleitet wurden, auch aus den Angaben über die Breiten der einzelnen 
Linsenfasern ableiten, die RABL macht. Da dies aber nur dieselben Tat
sachen mit anderen Worten darstellen würde, kann darauf verzichtet wer
den. Es seien nur zur Übersicht einige Figuren nach RABL mitgeteilt, die 
in anschaulicher Weise die sehr verschiedenen Linsenfaserbreiten der ver
schiedenen Sauropsiden zur Darstellung bringen, s. Fig. 136, t 37 und 138. 

Noch ein Moment können wir gelegentlich in seiner Wirksamkeit für 
die Ausgestaltung der Linse beobachten: die korrelative Beziehung, die zwi
schen den Elementen der Linse - wie anderer Augenteile auch - und 
generellen Eigentümlichkeiten der Gewebselemente irgendeiner verwandt
schaftlichen Gruppe besteht. Das beste Beispiel liefern die Amphibien in 
dem Unterschied, der histologisch zwischen Anuren und Urodelen besteht. 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Auft. I. Teil. X. Kap. 
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Es ist eine allgemeine Erfahrung, daß die Anuren kleinere Gewebselemente 
haben als die Urodelen. 

Auch an den Linsen äußert sich dies, indem die Urodelen ganz außer
ordentlich geringe Zahlen von Radiärlamellen haben. Während z. B. Hyla 
arborea 529 besitzt, hat Salamandra maculosa bei ungefahr gleicher Linsen
größe nur 221 Lamellen. 

Das ist allerdings nur wenig, was wir als bestimmend für die A us
bildung der Lamellenzahl haben anführen können. 

Fig.140. 

Fig.141. Fig. 142. 

Äquatorialschnitte durch einige RadiärlameUen von Reptilienlinsen. Nach RAß!" 
Fig. 140. Chamaeleo vulgaris. - Ffg.141. Lacerta faraglionensis. - Fig. 142. Zamenis viridiflavus. 

§ 87. Erschien die Zahl der Lamellen vom funktionellen Standpunkte 
aus wenig bedeutungsvoll, so ist um so wichtiger die Gestaltung der einzelnen 
Linsenfasern, insofern es möglich ist, aus ihr Schlüsse auf die Beschaffenheit, 
vor allem auf den Grad ihrer Härte resp. auf ihre Plastizität zu ziehen. 

Als typische Form gilt seit langem für den Linsenfaserquerschnitt die 
Gestalt des etwas abgeplatteten Sechsecks. In dieser Form finden wir die 
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Linsenfasern bei Selachiern und Amphibien und bei verschiedenen Vertretern 
der anderen Wirbeltierklassen. In dieser Form machen die Fasern den 
Eindruck großer Starrheit und Festigkeit, man wird keine wesentlichen 

Fig. 143. 

Fig. 445. 

Fig. 444. 

Äquatorialschnitte durch Radiärlamellen von Vögeln. Nach BABL. Vergr. 500: 1. 
Fig. 143. Haushuhn. - Fig. U4. Waldeule. - Fig.145. Mauersegler. 

Fig. 146. 

Äquatorialschnitt durch Radiärlamellen des Pferdes. Nach RABL. 

akkommodativen Gestaltsveränderungen bei ihnen erwarten können, und es 
liegt daher nahe, anzunehmen, daß bei Tieren mit so außerordentlich 
regelmäßig gestalteten Linsen die Akkommodation gar nicht oder doch nicht 
stark entwickelt sei. 

46* 
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So bietet unter den Säugetieren die Gemse (Fig. 139) ein Beispiel für 
ungemein regelmäßige, in der Form scharf definierte Linsenfasern . Noch 

Fig.147 . 

..\quat-orialschnitt durch Radiärlamellen von In u 1I~. Xil.ch RA BL. 
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regelmäßiger sind die Linsen der kleinen Nager gebaut, bei denen wir auch 
infolge ihrer Kugelgestalt die Möglichkeit akkommodativer Krümmungsände
rungen ausschließen können. 

Unter diesem Gesichtspunkt scheint aber nicht verständlich, daß bei 
Sauropsiden die Faseranordnung meist so ungemein regelmäßig ist, die 

Fig.148. 

,\quatorialschnitt durch Radiärlamelien vom Menschen (erwachsen). Nach RABL. 

Fasern meist eine so äußerst gleichmäßige starre Gestalt zeigen (s. Fig. 1 H 
und 14.2). Für einzelne Formen dürfte man wohl Akkommodationslosigkeit 
voraussetzen, so für den Alligator oder die Nachtraubvögel, aber die Ei
dechsen akkommodieren und haben trotzdem, ebenso wie die Papageien ganz 
enorm, fast schematisch regelmäßig gebaute Linsen. Die Erklärung dieses 
Verhaltens gibt vielleicht die Entwicklung des Ringwulstes, der ein eigenes 
Akkommodationsorgan darstellt (s. unten) und der jedenfalls die Verhältnisse 
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der Sauropsidenlinse in vieler Beziehung schwer vergleichbar mit den Linsen 
der übrigen Wirbeltiere macht. 

Kann man aus einer sehr regelmäßigen Gestaltung der Fasern nicht 
immer mit Sicherheit auf das Fehlen erheblicher Akkommodationsfähigkeit 
schließen, so ist der andere Schluß wesentlich sicherer, daß man nämlich 
die Formen mit stark unregelmäßigen Fasern, denen man ansieht, daß sie 
in verschiedenster Richtung deformiert sind, als die glücklichen Besitzer 
eines starken Akkommodationsvermögens ansieht. 

Der Unterschied solcher Formen, die der Zahl nach nicht gar so häufig 
sind, gegenüber selbst nahestehenden Arten ist meist äußerst charakteristisch. 

Unter den Reptilien bietet das Chamaeleo in dieser Hinsicht ein vor
treffliches Beispiel. Die außerordentliche Unregelmäßigkeit (s. Fig. 140) 

und Vielgestaltigkeit der Form seiner Linsenfasern läßt auf einen hohen 
Grad von Plastizität schließen, und diese Annahme wird durch die seltene 
Weichheit dieser Linse vollauf bestätigt (RABL). 

Unter den Vögeln tritt, proportional der starken Entwicklung des Ring
wulstes, eine Unregelmäßigkeit der Linsenfasern mehr in den Hintergrund, 
aber auch hier erscheint die Linse des Mauerseglers wesentlich unregel
mäßiger (Fig. 145) gebaut, seine Fasern sind wesentlich plastischer als bei 
den übrigen Vögeln. 

Alles aber, was an Unregelmäßigkeit im Verlauf der Radiärlamellen 
an Mannigfaltigkeit der Faserquerschnitte von Wirbeltierlinsen geleistet wird, 
tritt zurück gegen die Bilder, die die Primaten bieten. Ein Querschnitt 
durch eine Linse vom Affen oder Menschen (Fig. 147 und 148) macht jede 
Detailbeschreibung illusorisch (RABL 167). 

Die interessanten Verhältnisse der Einzelheiten des Verlaufs der Radiär
lamellen, der Einschiebung neuer Reihen, die Teilungen und Verschmelzungen 
von Lamellen können nicht näher dargestellt werden. 

Nur ein, anscheinend durchgreifender Unterschied zwischen Mammalien 
und Sauropsiden muß noch hervorgehoben werden. Bei letzteren nimmt die 
Zahl der Radiärlamellen von innen nach außen nicht zu. Die Linse hat nur 
so viel Lamellen, wie schon in früher Embryonalperiode angelegt wurden, und 
dementsprechend muß natürlich die Breite der einzelnen Fasern vom Zentrum 
gegen die Peripherie hin ganz erheblich zunehmen. Bei Säugetieren sind 
zwar auch die peripheren Fasern breiter wie die zentralen, aber nicht in dem 
Maße wie bei den Sauropsiden, denn die Zahl der Lamellen nimmt bei den 
Mammalien während der späteren Perioden der Entwicklung noch erheblich 
zu, junge Säugetiere haben stets viel weniger Radiärlamellen als alte. 

§ 88. Noch eine Eigenart vieler Linsen muß Erwähnung finden: die 
Linsennähte. Sie sind der Ausdruck des Verlaufs der Linsenfasern und 
"Seben ein buntes Bild der Möglichkeiten, die durchgeführt sind, um einen 
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mehr oder weniger kugligen Körper aus Fasern verschiedener Dicke auf
zubauen. 

Nicht alle Linsen besitzen Nähte, sie fehlen z. B. einer ganzen Anzahl 
Reptilien (Schildkröten und Eidechsen) und Vögeln. Hier treten die Linsen
fasern alle gegen die Achsen heran, was dadurch möglich wird, daß sie fein 
zugespitzt enden. 

Bei Selachiern, Amphibien und einem Teil der Reptilien (Alligator) sind 
die Nähte ganz gleichmäßig gestaltet. Diese Linsen haben auf der Vorder
und Hinterseite je eine lineare Naht, von denen die hintere horizontal, die 
vordere vertikal steht. Diese Nähte kommen zustande durch einen Faser
verlauf, den RABL in sehr übersichtlicher Weise dargestellt hat. 

Sehr mannigfaltig sind die Linsennähte der Säugetiere, die hier auch 
als Linsensterne bezeichnet werden. 

Eine einfache lineare Naht findet sich bei Delphin und Hasen (2~), 

sehr häufig sind drei-strahlige Sterne (Seehund, Bären), doch kommen auch 
viel verwickeltere Sterne vor, z. B. bei Balaenoptera. 

Bei kaum einem Organ des Wirbeltierkörpers geht unsere Detailkenntnis 
und unsere Einsicht in die vergleichende Gestaltung so weit, wie es bei 
der Linse dank RABL's Arbeiten der Fall ist, hier sind wir so weit, daß 
wir sogar angeben können, aus wie vielen Fasern sich eine Linse aufbaut. 
RABL hat für Eichhörnchen und Katze diese Bestimmung gemacht und 
findet als Gesamtzahl der Fasern beim 

Eichhörnchen 9~5 2' 0-1 006992 bei einer relativen Variationsbreite 
von 100: 106, 

und für die Katze ~ 94.5 950-5 778 685 mit einer Variationsbreite von 
100: 11 6. 
Diese Zellen (oder Fasern) gehören zu denen, von denen wir sagen 

können, daß jedes Tier dieselben Zellen, die es schon als junger Embryo 
besaß, durchs ganze Leben mit sich trägt, denn ein Ersatz der Linsenzellen 
findet nicht statt. 

Corpus vitreum. 

§ 89. Wo bei Wirbellosen Empleme vorkommen, da sind es stets 
Sekretionsprodukte von Zellen, die entweder im Epithelverbande der Seh
zellen untergebracht sind oder, auf höheren Stadien der Entwicklung, in 
eigenen Gruppen zusammenliegen und dabei derart angebracht sind, daß 
sie keinen Platz in Bezirken wegnehmen, die für die optischen Funktionen 
wertvoll sind. Sie liegen meist vor der Gegend des eigentlichen Sehepithels, 
aber, wie erwähnt, gelegentlich auch als eigene Drüsen gewissermaßen 
unter die Oberfläche versenkt. 

Das Emplem des Wirbeltierauges, das seit alters den Namen des Glas
körpers, Corpus vitreum, trägt, ist nicht so einfach als Sekret zu 
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deuten, sondern zeigt ziemlich verwickelte bauliche Verhältnisse, die noch 
keineswegs völlig aufgeklärt sind. 

Zwei sehr verschiedene Gewebe geben dem Waskiirper den Ursprung: 
ektodermales Gewebe, das dem Innenblatt der Retina angehört, und mesen
chymatisches Gewebe, das in Form von Gefäßen und dem dieselben be
gleitenden Bindegewebe im Laufe der Entwicklung in einem meist geringen 
Umfange ins Innere des Auges eindringt. 

Genetisch ist unzweifelhaft der ektodermale Anteil als der wesentliche 
zu betrachten, man muß den Glaskörper als ein Gebilde ektodermaler 
Herkunft ansehen. Daneben tritt das Bindegewebe als konstituierender 
Anteil völlig in den Hintergrund. 

Betrachten wir zunächst den ektodermalen Anteil, SI) lehrt die Ent
wicklungsgeschichte, daß er sich aus zwei Teilen aufbaut, deren Masse 
sich im Laufe der Entwicklung sehr verändert: aus dem retinalen und 
ciliaren Glaskörper. Der ciliare Glaskörper wird, was seine geformten 
Elemente anlangt, dargestellt von einer Fasermasse, die aus den Zellen der 
Pars ciliaris retinae ihren Ursprung nimmt, und dieser Teil bleibt überall 
während des ganzen Lebens in Verbindung mit den ektodermalen Zellen 
des Retina-Innenblattes, die ihm seinen Ursprung gaben. Demgegenüber 
stellt sich der· retinale Glaskörper als eine Fasermasse dar, Jie aus den 
MÜLLER'schen Stützfaserzellen der Retina entsteht, und dieser Teil ert/ihrt 
bei den meisten Wirbeltieren im Laufe der Entwicklung eine mehr oder 
weniger vollständige Trennung von seinem Mutterboden. 

Nur relativ wenige feine Fäserchen vermitteln auch beim erwachsenen 
Tier die Verbindung der peripheren, meist verdichteten Glaskörperpartien 
mit den MÜLLER'schen Stützfasern. 

Die vergleichende Betrachtung zeigt nun aber wieder den interessanten 
FaH, daß Zustände, die meist nur vorübergehend vorkommen, sich bei 
primitiven oder rudimentären Organen dauernd erhalten, und dement
sprechend können wir persistierende retinale Glaskörper vergleichend ana
tomisch nachweisen. 

So bestehen z. B. bei Typhlops vermicularis (KOHL 24) die peripheren 
Partien des Corpus vitreum dauernd aus zahlreichen durcheinander gewirkten 
Faserzügen, die aus den MÜLLER'schen Fasern ihren Ursprung nehmen. 

Über den Bau des Glaskörpers ist viel gestritten worden, wir können 
jetzt wohl sagen, daß an baulichen Elementen nur Fasern retinalen oder 
ciliaren Ursprungs, Blutgefäße und Bindegewebsfasern, zuweilen auch Zellen 
vorkommen, daß aber diese Elemente im Innern des Corpus vitreum nicht 
zur Bildung höherer Einheiten, Membranen, zusammentreten. Ob im Glas
körperinnern die Fasern, wie es sich etwa HAi'iNOYER vorstellte, eine be
stimmte Anordnung haben, z. B. radiär verlaufen, darüber gibt zurzeit 
auch die vergleichende Anatomie noch keine Auskunft. 



Lichtbrechende und bildentwerfende Apparate. 249 

Etwas reicher ist die Ausbeute vergleichender Betrachtung in bezug 
auf die festeren, membranartig gestalteten peripheren Partien des Glas
körpers. 

Es sind hier eine Reihe von Gebilden zu unterscheiden, die vielfach 
nicht scharf auseinander gehalten worden sind, wie KALUUS betont hat, 
die sich aber zum Teil vergleichend gut trennen lassen. 

Zunächst muß die Membrana limitans interna der Retina hier aus
gesondert werden. Sie gehört zum Stützsystem der Netzhaut und wird 
dort ihre Besprechung finden. Sie ist scharf zu unterscheiden von einem 
verdichteten Teil des Glaskörpers, der häufig im ganzen Bereich der Pars 
Dptica retinae entwickelt ist und den wir als Lamina hyaloidea poste
rio r bezeichnen wollen. 

Diese Lamina kommt durch eine direkte Verflechtung der Glaskörper
fasern zustande, in deren Zwischenräumen die Glaskörperflüssigkeit an 
Masse abnimmt, so daß sie in bezug auf den Glaskörper eine Crusta im 
Sinne F. E. SCHULTZE'S darstellt. 

Bei rudimentären Augen ist diese Lamina oft in ungemein charakte
ristischer Weise ausgebildet und tritt um so schärfer hervor, als im Innern 
des Glaskörpers vielfach eine völlige Auflösung aller geformten Elemente 
stattfindet, so daß die Lamina posterior (und anterior s. unten) die einzigen 
geformten Gebilde sind, die übrig bleiben. 

So ist es z. B. bei Petromyzon planeri und Syphonops annu
la t u s, auch bei Tal p a bleiben kaum geformte Bestandteile im Innern er
halten, während die Laminae gut entwickelt sind. Bei Typhlops besteht, 
wie erwähnt, die periphere Schicht des Glaskörpers aus einem Filz von 
Fasern, die die Fortsetzung der MÜLLER'schen Stützfasern bilden. Das 
Innere ist hier auch vollkommen strukturlos, so daß der Zustand, da noch 
nicht einmal eine fest umgrenzte Lamina gebildet ist, als ein noch primi
tiver erscheint. 

Die Lamina hyaloidea anterior fehlt wohl nirgends, wo eine Linse 
vorhanden ist. Sie stellt die Auskleidung der tellerförmigen Grube dar, in 
der die Linse ruht, und gehört somit zum Aufhängeapparat der Linse, 
der noch einer besonderen Besprechung bedarf. 

Endlich findet sich vielfach eine Lamina hyaloidea medialis als Aus
kleidung des Kanals und Trichters, den die Arteria hyaloidea durchsetzt. 
Bei rudimentären Augen fehlt sie stets, da sie ja eine Differenzierung der 
retinalen Glaskörperfasern darstellt, die im Glaskörperinnern bei rudimen
tären Augen völlig zugrunde gehen. 

Der Anteil bindegewebiger Elemente am Aufbau des Glaskörpers ist in 
den verschiedenen Wirbeltierklassen sehr verschieden. Auch in diesem 
Punkte zeigt die Vergleichung einige Extreme. 
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Bei Myxine sowohl wie bei Proteus anguineus, wo die fötale Augen
spalte dauernd offen bleibt, wandern durch sie Bindegewebszellen in Menge 
in die Höhlung der sekundären Augenblase hinein und bilden, anscheinend 
ganz ohne Beteiligung retinaler Elemente, eine Ausfüllung des Hohlraumes. 
Die Bindegewebszellen produzieren reichlich Fasern. Hier liefert die Retina 
nicht nur keine GJaskörperelemente, sondern nach KOBL'S Angaben dringt 
sogar das im Glaskörperraum gelegene Bindegewebe zwischen die ){etina
elemente hinein, von denen es durch keinerlei Membranen, Hyaloidea poste
rior oder Limitans interna getrennt ist. 

2. Die Abblendungsapparate. 

§ 90. Die landläufige Anschauung ist die, daß die Abblendung von 
Lichtstrahlen dazu nötig sei, um nur Licht von bestimmter »Richtung« in 
das Auge gelangen zu lassen. Es wird hiermit ein Faktor als form bestimmend 
eingeführt, der überhaupt als mechanisch wirkende Größe nicht vorkommt. 
Den Beziehungsbegriff der» Richtung« als gestaltgebenden Faktor einführen, 
heißt ein mystisches Prinzip einführen, auf eine Erklärung verzichten. 

Betrachten wir vom physiologischen Standpunkt aus den Vorgang der 
Reizung bei zwei Sinneszellen, von denen die eine allseitig dem Licht 
zugänglich ist, während bei der anderen in jedem Meridian nur 90 0 licht
durchlässig, 270 0 abgeblendet sind. 

Die beiden Lichtsinnzellen (Sx und &\) sollen gleiche Reizschwelle und 
gleiche Reizhöhe haben. Bei der Lichtintensität J sei die Reizhöhe für &/ 
erreicht, es mögen jetzt noch so viele Veränderungen der Umgebung er
folgen, Bewegungen usw. Sie sind nicht mehr imstande, etwas an dem 
Erregungszustand der Sinneszelle zu ändern, er ist ja schon maximal. Es 
werden also alle diese Veränderungen keine Reaktionen mehl' auslösen 
können. 

Die andere Sinneszelle Sx, erhält aber von dem Licht nur einen Bruch-

teil, in dem angenommenen Falle nur ~, ihre Erregung ist also bei der 

außen herrschenden Lichtintensität J noch bei weitem nicht maximal, die 
Reizhöhe ist noch durchaus nicht erreicht. Je weiter entfernt von der 
Intensität der Reizhöhe der Reiz ist, desto kleiner ist im allgemeinen die 
.absolute Unterschiedsschwelle«, desto feiner werden also Veränderungen 
der Beleuchtung durch Bewegungen umgebender Gegenstiinde usw. in Ver
änderungen des Erregungszustandes der Sinneszelle ihren Ausdruck finden. 

Da das Pigment stets jenem Licht den Zutritt zum Auge wehrt, das 
nicht aus der Bewegungsrichtung kommt, so ist der Schluß stets richtig, 
daß bei Reizung der Sinneszelle das Licht aus der Richtung .vorn«, aus 
der Bewegungsrichtung kommt. 
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Könnten wir das Pigment der Rückseite entfernen und bei Abblendung 
von vorn den Lichtreiz von hinten einwirken lassen, so müßten die Reak
tionen des Tieres genau dieselben bleiben, wie bei der normalen Reizung 
von vorne: das ist Postulat. Denn die spezifische Energie der Sinneszelle 
liegt nicht nur darin, daß sie nur »Licht« angibt, sondern auch in ihrem 
Lokalzeichen, ihrem Raumwert. Die Erfahrungen über die Lokalisation 
diaskleral gesetzter Lichtreize bestätigen dies Postulat. 

Die wirkliche Richtung des Lichtstrahles, der als Reiz wirkt, ist für 
die Lokalisation des Reizes ganz gleichgültig, ebenso wie es für ein Tast
organ gleichgültig ist, ob die Richtung der Nadel, mit der es gereizt wird, 
von vorn nach hinten, von unten nach oben oder umgekehrt geht: Die 
Reaktion wird durch die • Richtung« , in der das Reizmittel an die gleiche 
Stelle der Sinneszelle herangebracht wird, nicht verändert, hier ist nur 
die Intensität maßgebend. 

§ 91. Es geht schon aus diesen Ausführungen hervor, daß Abblendungs
vorrichtungen nicht unbedingt für jedes Lichtsinnorgan notwendig sind. 
Es gibt, theoretisch betrachtet, Bedingungen, unter denen sie überflüssig 
wären. Wenn nämlich die Lichtintensität, bei der ein Tier zu sehen hat, 
gerade in dem Bereich der optimalen Unterschiedsschwelle liegt, oder wenn 
die Erregbarkeit der Lichtsinnzellen derart sich der gegebenen Lichtinten
sität anpaßt, daß dies Verhältnis immer wieder hergestellt wird. 

Wenn wir also pigmentfreie Lichtsinnorgane treffen, so dürfen wir 
annehmen, daß eine dieser beiden Möglichkeiten realisiert ist. 

In der Tat kommen Lichtsinnzellen vor, die in keiner Beziehung zu 
Pigment stehen, ja bei Tieren, die überhaupt kein Pigment enthalten. 

So fehlt den OIigochaeten jede Abblendungseinrichtung an ihren Licht
sinnzellen, eine Erscheinung, die früher dazu führte, der Haut des Regen
wurmes eine diffuse Lichtreizbarkeit zuzuschreiben, die sie nicht besitzt. 
HESSE wies nach, daß ganz spezifische Zellen, die sich mit den Lichtsinn
zellen der Hirudineen homologisieren lassen, die Träger der Lichtreizbar
keit sind, daß die Verteilung dieser Zellen im Körper und die Intensität 
der Lichtreizbarkeit des betreffenden Abschnittes einander parallel gehen. 

Unter den Egeln findet sich auch der primitive Fall, daß Pigment
abbiendung völlig fehlt bei Branchellion. 

Sehr unvollständig sind die Abblendungseinrichtungen der Heteropoden, 
und bei den Salpen fehlt Pigment in oder an den Sehorganen vielfach 
völlig. 

Die Fälle, in denen die Sehorgane infolge mangelhafter Abblendung 
lichtundicht sind, haben theoretisch ein besonderes Interesse und werden 
in dem Kapitel über die Kontrasteinrichtungen eine besondere Behandlung 
finden. 
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Die Abblendung wird fast ausnahmslos durch Absorption des Lichtes 
in Pigmenten erreicht, nur ganz ausnahmsweise wird das Licht zurück
geworfen, bevor es die rezipierenden Elemente erreicht hat, und so von 
ihnen ferngehalten (s. unten). 

Die Pigmente haben alle derselben Anforderung zu genügen: Sie 
müssen das einfallende Licht absorbieren, einen lichtdichten Abschluß bilden. 

Infolgedessen finden wir bei Tieren, die bei unserem normal zusammen
gesetzten Tageslicht sehen, stets dunkle Pigmente, schwarzbraun oder direkt 
schwarz sind die üblichen Farben, denn nur sie können als Absorplions
schirme für alle Lichtarten wirken, die hier zu absorbieren sind. Anders 
in Lebensbezirken, in denen monochromatisches Licht herrscht, oder wenig
stens eine Strahlengattung besonders überwiegt. Wir haben einen derartigen 
Lebensbezirk in den etwas größeren Tiefen des Wassers, wo, wie sehon 
oben erwähnt, eine blaugrüne Beleuchtung herrscht. 

Bei diesem Licht wird ein orange oder rot gefärbtes Pigment völlig 
als Absorptionsschirm ausreichen, und dementsprechend finden wir hier. 
daß die dunkeln Pigmente zurücktreten und untel' den, stets mangelhaften 
Abblendungseinrichtungen die roten und orangefarbenen Pigmente außer
ordentlich überwiegen. Diese Erscheinung ist nicht an bestimmte syste
matische Gruppen gebunden, sondern eine der vielen Konvergenzerschei
nungen, die die gleichen Bedingungen auf verschiedenartigstem Boden ent
stehen lassen. 

Aber auch bei Formen, deren Leben nicht unter monochromatischem 
Licht abläuft, kommt farbiges Pigment statt des dunkeln gelegentlich vor, 
so in den Stirn augen mancher Wanzen (Syromastes, Acanthosoma;, wo es 
ziegelrot geflirbt ist, oder im Stirnauge von Machilis (Thysanure), wo die 
Farbe ein dunkles Rotbraun ist. 

In diesen Fällen ist es entweder gar nicht auf einen lichtdichten Ah
schluß abgesehen, oder das vorhandene Licht ist so schwach, daß es auch 
die heller gefärbte Pigment schicht nicht in merkbarer Stiirke durchsetzen 
kann. 

Es ist vergleichend physiologisch von Interesse, daß clas Pigment, das 
in den verschiedenen Sehorganen zu der Funktion der Lichtabblendung 
benutzt wird, von biochemischem Standpunkte aus durchaus nichts Einheit
liches ist, daß vielmehr sehr verschiedenartige Produkte des Stoffwechsels 
hier zu der gleichen Leistung verwandt werden. 

Am verbreitesten ist die Gruppe der Pigmente, die man als Melanine 
zu bezeichnen pflegt. Sie sind ganz außerordentlich resistent gegen allerlei 
chemische Eingriffe, selbst sehr energische, ein Umstand, der den i\lorpho
logen stets viel Kopfschmerzen gemacht hat, da es gar nicht möglich ist. 
ein Sehorgan völlig zu depigmentieren, ohne die Struktur der feineren 
spezifischen Elemente so gut wie vollständig zu zerstören. 
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Von diesen Melaninen ist zu unterscheiden eine Gruppe von Pigmenten, 
die durch das Pigment des Retinaaußenblattes der Wirbeltiere repräsentiert 
wird, die zwar auch gegen chemische Eingriffe sehr widerstandsfähig, aber 
nicht lichtbeständig sind. Sie werden nach KÜHNE, der diesen Unterschied 
entdeckte, als Fuscine bezeichnet. Dann aber haben wir noch eine Reihe 
dunkler Pigmente, deren chemische Natur zwar noch unaufgeklärt ist, die 
aber schon in ihrem Verhalten gegenüber den üblichen Konservierungs
flüssigkeiten höchst auffallende Unterschiede im Vergleich zu den Melaninen 
und Fuscinen bieten. 

So geht nach HESSE (126) bei Ophryotrocha puerilis der Farbstoff des 
Pigmentbechers bei der Konservierung verloren, auch wenn die Anwendung 
von Säuren vermieden wird. Bei Siphonostoma diplochaetos schwindet das 
Pigment schon nach kurzer Einwirkung von Essigsäure. 

Diese Daten, weit entfernt die betreffenden Pigmente chemisch zu 
charakterisieren, zeigen nur, daß es außer der - chemisch auch wohl 
kaum einheitlichen - Gruppe der Melanine usw offenbar noch mancherlei 
andere Farbstoffe gibt. 

Eine recht gut umgrenzte Gruppe von Pigmenten bMden noch die 
Lipochrome, die vielfach als Lichtfilter oder Blenden Verwendung finden. 

Ganz allgemein scheinen sie das Augenpigment der Seesterne (Asteriden) 
zu bilden. Die Töne dieser Farbstoffe sind meist rot oder orange, selten 
purpurn oder violett. Die Gruppenreaktionen sind gegeben durch die Lös
lichkeit in Alkohol und charakteristische Farbenänderungen bei Zusatz 
konzentrierter Schwefel- und Salpetersäure, erstere färbt meist blau, letz
tere grün. 

Alle diese Merkmale treffen bei den Pigmenten der Asteriden zu. 
Hierher gehören auch die primitivsten Abblendungseinrichtungen, die 

Pigmentflecke der Flagellaten, bei denen wenigstens für eine Euglena der 
Nachweis der Gruppeneigenschaften erbracht ist. 

Ob das rötliche Pigment der Augenhülle an den Kiemenaugen von 
Protula protula hierher gehört, das sich in Alkohol löst (HESSE 126), ist 
nicht sicher zu sagen. 

Ebensowenig kann man über die Stellung der Pigmente von Hyperia 
galba und Phronima sedentaria sagen, die nach GRENACHER'S (132) Angaben 
im Alkohol sehr bald ausbleichen. 

Dagegen gehören wieder mit Sicherheit zu den Lipochromen die Farb
stoffe der Öltropfen, die sich in den »Zapfen« der Vogelretina so zahlreich 
und in so mancherlei Farben zeigen (s. oben). 

In der Art und Weise, wie die Abblendung in den Sehorganen erfolgt, 
können wir zwei Methoden unterscheiden, die meist vereint ihre Anwendung 
finden. Entweder kann dem Licht der Zutritt zu dem Sehorgan in unbe
schränktem Maße gestattet sein und die Absorption überflüssiger Strahlen 
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erst in unmittelbarer Nähe der Teile erfolgen, in denen der Lichtreiz in 
Erregung lebendiger Substanz umgesetzt wird, oder es kann gleich von 
vornherein die Menge des eintretenden Lichtes durch Blenden variabler 
Größe in bestimmter Weise dosiert werden. 

Im einfachsten Falle enthalten die Lichtsinnzellen selbst die abblendenden 
Pigmente. 

So trennt bei den Alciopiden eine Pigmentschicht den distalen Teil 
der Lichtsinnzelle, die aus dem Sehstäbchen besteht, von dem proximalen 
Zellkörper ab. Die Sehstäbchen werden hier durch das Pigment nicht vor 
dem direkt einfallenden Lichte geschützt, sondern nur von dem, das an 
den proximalen Teilen der Sehzellen oder in den weiteren Geweben des 
Auges reflektiert werden würde. 

Auch bei Chaetopteriden (Ranzania sagittaria) u. a. kommt Pigment in 
den Sehzellen vor. 

Bei Mollusken ist Pigment in Sehzellen anscheinend fast allgemein, es 
findet sich unter den Schnecken z. B. bei Patella, Haliotis, Fissurella 
(FUISSE 509), unter Heteropoden bei Carinaria, Pterotrachea u. a., 
und bei den Kephalopoden (Eledone, Sepia, Sepiola). Auch unter den 
Athropoden kommt, allerdings mehr vereinzelt, derartiges Pigment vor, 
z. B. bei den Syrphiden (Helophilus sp.) bei der Larve von Myrmeleon. 
Bei den Phalangiden (Walzenspinnen) ist der distale Teil aller Sehzellen 
intensiv pigmentiert, so daß das äußere Ende des Rhabdoms, das dem 
Licht ausgesetzt ist, von einem Pigmentmantel umhüllt wird. 

Wenn auch Vertreter mehrerer Tierstämme gelegentlich (Würmer, 
Arthropoden), oder sogar häufig (Mollusken) Pigment in Sehzellen aufzu
weisen haben, so ist doch dieser Modus der Abblendung nicht sehr aus
giebig in Verwendung. Meist übernehmen begleitende indifferente Zellen 
diese Aufgabe, von der die Sinneszellen, wie von so vielen anderen Lei
stungen, in der Mehrzahl der Fälle entlastet werden. 

Die räumliche Beziehung der Pigmentzellen zu den Sinneszellen ist eine 
sehr verschieden enge, bald schließt der Pigmentmantel um die rezipierenden 
Elemente ganz dicht zusammen, bald um faßt nur ein oft recht geräumiger 
Pigmentbecher eine ganze Gruppe von Sehzellen, oder es handelt sich nur 
um pigmentierte Gewebsschichten, die das Licht von einer Seite her fern
halten. 

Die Pigmentbecher, die im einfachsten Falle aus nur einer einzigen 
Pigmentzelle bestehen (Planaria torva, Dendrocoelum lacteum unter den 
Planarien, Amphioxus), sind in den sog. Pigmentbecherzellen in typischer 
Weise ausgebildet. Das einzellige Stadium ist relativ selten, meist setzt es 
sich aus zahlreichen Pigmentzellen zusammen, deren Kerne als hellere 
Flecken in dem dunkeln undurchsichtigen Zellkörper liegen. Solche mehr
zellige Pigmentbecher kommen vielfach bei Plathelminthen vor (Dendro-
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coelum punctatum, Rhychodemus terrestris, Planaria go no
cephala nach HBSSB), aber auch bei Nemertinen, Hirudineen, Würmern 
und Mollusken, z. B. Pecten und Spondylus. 

Die Abblendung ist hier nur eine grobe, es wird nur das Licht eines 
bestimmten Kugelsektors abgefangen, das des Restes kann ganz unabgestuft 
und unabstufbar auf die Lichtsinnzellen wirken. Am primitivsten ist 
wohl, was die Abblendungen anlangt, Branchellion torpedinis aus
gerüstet. Hier stehen kaudal von den Lichtsinnzellen Pigmentwände senk
recht zur Körperoberfläche die das von hinten kommende Licht abfangen, 
alles von vorn kommende zulassen. Aus dieser einfachen Anlage gehen 
dann die fest zusammengeschlossenen tiefen Pigmentbecher der Hirudineen 
hervor. 

Eine viel vollkommenere Art der Abblendung haben wir in der Ein
richtung, die weit verbreitet bei Wirbeltieren vorkommt, in dem Pigment
epithel der Retina. 

§ 92. Das Außenblatt der Retina ist nicht bei allen Wirbeltieren als 
Stratum pigmenti entwickelt, es kommen viele Formen vor, bei denen es 
ganz, oder doch in großen Bezirken des Auges aus endothelartig flachen 
pigmentlosen Zellen besteht, und es kommen andererseits Fälle vor (bei 
Fischen und Reptilien), in denen das Außenblatt anstatt als Tapetum nigrum 
als ein Tapetum lucidum entwickelt ist, als die Grundlage eines leuchtenden 
Augenhintergrundes. 

Im typischen Fall besteht das Pigmentblatt aus hexagonalen Zellen, 
die von ihrer vitralen Fläche lange feine Zell fortsätze zwischen die End
elemente der Sehzellen entsenden. In diesen feinen Fortsätzen liegen die 
Endelemente wie in einen Bürstenbesatz eingeschlossen. 

Bei derartiger Ausbildung bieten die Pigmentzellen überall ein ziemlich 
gleichförmiges Bild, und daher vergleichend wenig Interessantes. 

Unterschiede der Zellen der einzelnen Spezies liegen einerseits in der 
verschiedenen Größe, verschiedenen Länge der Fortsätze, usw. und anderer
seits in Einschlüssen, die bei manchen Formen vorkommen, so z. B. kommen 
mehrfach sog. Lipochrine (KÜHNB 486) vor. Es sind Fettropfen ver
schiedener Größe und Zahl, die z. B. beim Frosch goldgelb bis hellzitronen
gelb gefärbt sind. Entweder liegen 4 bis 2 große, dem Kern ort an Größe 
kaum nachstehende Tropfen in der Zellkuppe, so ist es im Netzhautzentrum, 
oder um einen größeren Tropfen liegen zahlreiche kleinere. So zählte 
W. KRAUSB in der Peripherie beim Frosch bis 45 Tropfen. Auch bei Fischen 
finden sich in dem Pigmentepithel oft Fettropfen (Accipenser), besonders 
auch bei Rochen und Haien. 

Unter den Vögeln enthalten nur die Pigmentzellen der Eulen Lipochrine, 
die farblos oder gelb bis orange gefärbt sind. 
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Im Pigmentepithel des Kaninchens kommen große farblose Fettropfen 
vor. Über die Funktion dieser Lypochrine läßt sich ebensowenig etwas 
sagen, wie über die sog. Myeloidkürper, die auch hie und da vorkommen, 
z. B. in sehr wechselnder Menge beim Frosch, dann auch bei Haubvügeln 
(Eulen und Bussard). 

Funktionell wichtig für das Pigmentepithel ist der Besitz des Fuscins 
jenes Farbstoffes, der die Abblendung des überflüssigen Lichtes bewirkt. 
Das Fuscin ist nicht in der ganzen Zelle gleichmiißig verteilt. Die Kuppe 
und die Umgebung des Kernes bleiben stets pigmentfrei. Die Basis ist 
das beständige Reservoir des Fuscin, aus dem es sich unter bestimmten 
Bedingungen (s. unten) bis in die 1iußersten Enden der Fortsiilze verteilt. 

Während das Chorioidealpigment amorph ist, zeigt das Fuscin ganz 
charakteristische Gestaltungen, es erscheint zum grüßten Teil kristallisiert. 

GREEn' gibt eine hüchst instruktive Abbildung, aus der die bedeutenden 
Formunterschiede ersichtlich sind, die die Fuscinkristalle 1Il den ver
schiedenen Wirbeltierklassen zeigen. 

Die Farbe des Fuscin, im auffallenden Lichte schwarz, ist im durch
fallenden Lichte eine braune, kein Schwarz. Es kommen recht bedeutende 
Unterschiede in der Farbennuance vor. Beim Karpfen z. n. ist es hellbraun 
und rotbraun, bei manchen Formen hat es eine purpurne \'uance (KÜHNE 
und SEWALL). 

Ein Abblendungsapparat gewinnt seine volle biologische Bedeutung erst 
dadurch, daß er unter verschiedenen Beleuchtungsverhältnissen eine ver
schieden große Menge Licht abblendet, denn wiire der Grad der Abblendung 
konstant, so läge gar kein Vorteil darin, es würde dann bei wechselnder 
Beleuchtungsintensität doch die ganze Adaptierung eine rein funktionelle, 

durch den Zustand des Sehelementes gegebene, sein. 
Der Nutzen der Abblendungseinrichtungen liegt aber gerade darin, daß 

er die Sinneszellen oder doch wenigstens den der Heizumformung dienenden 
Teil derselben von einem Teil der Funktion der Anpassung an verschiedene 
Beleuchtungsintensitäten entlastet. 

Die wechselnd starke Abblendung erfolgt stets durch Pigmentwanderung. 
Die lange bekannte Erscheinung der phototropen Wanderung des Fuscin 

im Pigmentepithel des Wirbeltierauges ist eine ungemein verbreitete Er
scheinung. 

Sie ist in den Fällen, in denen das Pigment in den Sehzellen selbst 
liegt, ebenso beobachtet, wie bei Abblendung durch Pigment indifferenter 
Zwischen zeHen. 

So sah RAwITz in den SehzeHen der Kephalopoden (Eledone, Sepiola, 
Sepia) die distale Pigmentanhäufung, die sonst an den Enden der Seh
stäbchen besteht, im Dunkeln verschwinden, das ganze Pigment zieht sich in 
den sog .• Sockel« der SehzeHe gegen den proximalen Pigmentstreifen zurück. 



Die Abblendungsapparate. 257 

Bei den Arthropoden (Insekten und Krustazeen) besteht ein Unterschied 
in dem Verhalten des sog. Relinalpigments und des Irispigments (EXNER ~ 49). 
Das erstere, das um die Retinulazellen herum liegt, hat keine phototrope 
Bewegung, dagegen verschiebt sich das Pigment, das die Kristallkegel um
gibt, das sog. Irispigment, in sehr charakteristischer Weise, allerdings nur 
bei Nachttieren, d. h. solchen, die ihre Augen bei Tage und bei Nacht 
benutzen. 

Bei den Augen mit Superpositionsbildern, also bei denen, deren Kristall
kegel durch einen Zwischenraum (von etwa der Kristallkegellänge) von der 
Hetina getrennt wird, wird durch Pigmentverschiebung eine mehr und 
mehr zunehmende Abblendung der Randstrahlen bewirkt, die so vollständig 
werden kann, daß nur das Licht eines einzigen Kristallkegels zu einem 
Bilde vereinigt, alles andere verschluckt wird. Die Abblendung kann in 
verschiedener Weise erfolgen, entweder verschiebt sich die Pigmentscheide 
des Kristallkegels nach hinten gegen die Retinula, so daß der vordere Teil 
frei von Pigment wird, oder das Pigment breitet sich- nach hinten aus, 
ohne daß es vorne ganz verschwindet. Die Ausbreitung nach hinten kann 
soweit gehen, daß es mit dem Retinapigment verschmilzt, wie z. B. bei 
den Brachiuren (Krabben). 

Es scheint, daß die Abblendungsbewegung des Pigments nicht aus
schließlich durch Belichtung hervorgerufen werden kann. 

KIESEL (1855) beobachtete bei Plusia gamma, daß die Augen perio
disch leuchteten und dunkel waren, wenn die Tiere dauernd in Dunkelheit 
gehalten wurden, und er bezieht das Vorrücken des Pigments ohne Einfluß 
des Lichtes auf einen Schlafzustand. Es wäre ein Ersatz für den Lid
schluß, durch den wir die Lichtreize abhalten, wenn wir schlafen wollen. 

Höchst bemerkenswert sind die Fälle, in denen durch Verschiebung 
des Pigments Zustände geschaffen werden können, die einerseits eine so 
vollständige Abblendung ermöglichen, wie sie im Wirbeltierauge bei Hell
stellung besteht, andererseits aber auch, in anderen funktionellen Zuständen, 
eine so starke Nebenbelichtung zulassen, wie sie nur bei typischen Dunkel
tieren vorkommt. 

Es liegen in diesen Fällen stark lichtreflektierende Flächen, Tapeta 
ucida, derart angeordnet, daß sie freigegeben oder abgedeckt werden 
können. 

So ist es unter den Wirbellosen, besonders bei den Krebsen (Palaemon, 
Palinurus, Sicyonia u. a.). Hier gelangt im Dunkelauge das Licht durch 
die Sehelemente nuf ein stark reflektierendes Tapetum, aber schon im 
Dämmerungsauge schiebt sich Pigment zwischen den einfallenden Lichtstrahl 
und das Tapetum, >0 daß die Reflexion aufgehoben ist (ExNER). 

Auch bei Wirbeltieren kommen derartige Einrichtungen vor. Die inter
essanteste ist die bei Abramis brama, die wohl auch bei anderen Fischen 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Autl. 1. Teil. X. Kap. 
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vorkommen dürfte. Hier liegen in den Zellen des Außenblattes der Retina 
Pigmentkürner und stark lichtre flektierende Elemente, wie sie zur Bildung 
leuchtender Tapeta verwandt werden, nebeneinander und durch phototrope 
Wanderungen, deren beide fähig sind, wird bald ein leuchtender Augen
hintergrund gebildet, bald das Licht in vollkommenster Weise abgeblendet, 
wenn die Fuscinkürnchen bis in die langen Ausläufer der Pigmentzellen 
vorwandern (ExNER). 

§ 93. Außer dieser variierbaren Abblendung besitzen fast alle Seh
organe, mit den oben erwähnten Ausnahmen, eine konstante Abblendung 
des Lichtes, aus bestimmten Teilen des Raumes. 

Sie bieten physiologisch wenig Bemerkenswertes. Es wird ganz all
gemein das Licht abgefangen, das nicht aus der Be\vegungsrichtung des 
Tieres kommt. 

Eine derartige, ganz grobe Abblendung kann schon durch die allge
meine Undurchsichtigkeit des Kürpers gegeben sein, oder durch besondere 
Pigmentanhäufungen, wie sie z. B. in der Chorioidea der Wirbeltiere vor
kommen. 

Aber auch für diesen Lichtschirm ist es zweckmäßig, wenn die Üfl'nung, 
durch die das Licht den Zugang zu den brechenden Medien und den Seh
elementen erhält, einer Veränderung in der Grüße fähig ist, und dement
sprechend finden wir ungemein weit verbreitet Vorkehrungen getroffen, die 
bald große Mengen Licht, das ziemlich erheblich von der optischen Achse 
in seiner Richtung abweicht, ins Auge gelangen lassen, bald nur einem 
feinen Bündel zentraler Strahlen den Durchtritt gestatten. 

Die Irisblenden sind ein Besitz, der in einer einigermaßen voll
kommenen Form nur bei den hüchststehenden Vertretern des Tierreichs 
bei Vertebraten und Kephalopoden vorkommt. Ihr großer Vorteil gegen
über den Abblendungen durch Pigment verschiebung liegt darin, daß ihre 
Weite durch Muskeln reguliert wird und so eine ungleich raschere Ein
stellung auf veränderte BeleuchtungsverhäItnisse erlaubt, als die Pigment
wanderung. 

Funktionell wichtig sind also für die Iris die Einrichtungen, die sie 
undurchdringlich für Licht machen, und die Einrichtungen, die eine Ver
änderung der Grüße des Sehloches, der Pupille bewirken. 

Soweit die Undurchsichtigkeit der Iris durch dunkles lichtabsorbierendes 
Pigment erreicht wird, bietet sie nichts yergleichend Bemerkenswertes dar. 
Es wird hier aber gelegentlich das zweite Prinzip verwandt, durch das. 
wie oben angedeutet, Licht von den Sehelementen ferngehalten werden 
kann: die Reflexion des Lichtes. 

Bei Krebsen und Insekten ist dies Prinzip vielfach verwendet. Es 
liegen hier vor den pigmentierten Zellen, di~ die Kristallkegel umgeben. 
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Zellen mit körnigem Inhalt, der das Licht außerordentlich stark reflektiert 
und so verhindert, daß es weiter ins Augeninnere eindringt. Besonders 
wenn die Cornea facetten größer sind als die Vorderflächen der Kristall
~egel, schreibt EXNIlR diesen Zellen eine erhebliche Leistung in bezug auf 
Abblendung schief einfallender Strahlen zu. 

Durch diese Reflektoren erhalten die Augen vieler Insekten und Krebse 
ihren wundervollen metallischen Glanz. Auch eine Anzahl von Wirbeltieren 
hat metallisch glänzende Augen, wie man vulgo sagt, d. h. die Iris dieser 
Tiere hat Metallglanz. Es sind Fische und Amphibien. 

Auch hier handelt es sich um Zellen, die den pigmentführenden 
Schichten der Iris aufgelagert und mit stark lichtbrechenden Körnchen er
füllt sind. 

Bei Fischen ordnen sich diese Zellen zu einer eigenen Membran, der 
Silberhaut oder Argentea, und die Mikrokristalle, die die bunten Farben 
vieler Fischaugen bewirken, bestehen wesentlich aus Guaninkalk. 

Bei den Amphibien liegen die, auch sonst vielfach im Auge vor
kommenden metallglänzenden Zellen in einer nicht mehr geschlossenen 
Schicht den Pigmentzellen auf, denen sie an Größe und Gestalt gleichen. 
Auch die glänzenden Irisfarben mancher Reptilien, z. B. des Chamäleon, 
beruhen auf der Anwesenheit derartiger Zellen mit Mikrokristallen. 

Nicht alle lebhaften Farben-an der Iris sind derartige »Strukturfarben«, 
die auf der Reflexion des Lichtes durch Mikrokristalle beruhen, es kommen 
auch Pigmentzellen vor, die diese Funktion übernehmen. So kommt bei 
Strix passerina die hochgelbe Farbe der Iris durch gelbe Fettzellen, die 
wohl Lipochrome enthalten, zustande und ebenso beruhen die rötlichen 
Nuancierungen in der Iris vieler Vögel (z. B. Reiher) auf der Gegenwart von 
Fettröpfchen in den Zellen der vorderen Irisschichten. Die Farben der 
Iris stehen oft in höchst auffälligen Beziehungen zur Färbung der um
gebenden Haut. Es sind diese Fälle insofern beachtenswert, als sie uns 
wieder zeigen, wie für die Gestaltung einp,s Organs Faktoren maßgebend 
sein können, die zu seiner eigentlichen Funktion in gar keiner Beziehung 
stehen, die vielmehr nur als korrelative Beziehungen der Teile eines Orga
nismus zueinander interpretiert werden können. Einige Daten hierüber 
sollen weiter unten mitgeteilt werden. 

Wenn auch rein funktionell das Irispigment nichts Besonderes bietet, 
so ist morphologisch interessant die doppelte Herkunft dieses Farbstoffes. 
Die Zellen der Pars mesoblastica iridis (KOGANEI 1885) sind pigmentierte 
Bindegewebszellen und nur an sie sind die eben erwähnten Strukturfarben 
gebunden, daneben spielen aber als Pigmentträger eine, häufig sogar sehr 
bedeutende Rolle, die Zellen der Pars epiblastica iridis, das hintere Irisepithel. 

Phylogenetisch betrachtet, ist dieses doppelschichtige Epithel ja über
haupt der älteste Teil der Iris, und wie so häufig, so finden wir auch in 

17* 
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diesem Fall die phylogenetisch und ontogenetisch ältesten Zustände als 
Hemmungsbildungen bei rudimentären Augen auftreten. 

Das Epithel der Iris ist der Rand des sekundären Augenbechers, der 
vorderste Teil des Abschnittes, der nicht in Sehepithel umgewandelt wird. 
Diesen Zustand, daß die Iris überhaupt nur aus den umgebogenen Rändern 
des sekundären Augenbechers besteht, findet sich bei entwickelten Tieren 
nicht mehr, wohl aber haben wir Formen, bei denen der ektodermale 
Anteil ganz außerordentlich über die bindegewebigen überwiegt, z. B. bei 
Proteus anguineus und Typhlops vermicularis, besonders bei letz
terem Tier ist der chorioideale (bindegewebige) Teil der Iris höchst kümmer
lich entwickelt und hört vor dem Pupillenrande auf, so daß der Pupillar
teil nur von Ektoderm, vom Hande des Augenbechers gebildet wird. 

In diesen Fällen fallen naturgemäß die Umschlagsstelle der beiden 
Blätter des Augenbechers und der Pupillarrand der Iris zusammen, was 
aber nicht überall zutrifft. Z. B. reicht bei Talpa europaea das Irisstroma 
wesentlich über die Umschlagsstelle hinaus und bildet allein den Pupillar
rand. 

In diesen rudimentären Augen kann das Pigment des ltetinalteils das 
bei weitem bedeutendste in der Iris sein, ja das einzige, z. B. bei Ty p h
lops, bei dem der bindegewebige Teil überhaupt pigmentfrei ist. In einer 
volle nt wickelten Iris aber tritt das Pigmentepithel als aufbauendes Element 
und deqlentsprechend auch für die Abblendung ganz in den Hintergrund. 

Einen Rest seiner entwicklungsgeschichtlichen Herkunft erkennt man 
noch bei Petromyzon planeri, wo auch beim erwachsenen Tier noch 
zwischen den beiden Blättern des Irisepithels der Rest der primären Augen
blasenhöhle bestehen bleibt, bei allen anderen Tieren verkleben die beiden 
Blätter fest, und da die Pigmentierung, die ja ursprünglich nur das Außen
blatt betrifft, sich auch weiter und weiter auf das InnenblaU ausdehnt, 
trägt bei den meisten Wirbeltieren das hintere Irisepithel keine Spuren 
seiner Abstammung mehr an sich. 

§ 94. Der wichtigste Teil der Iris, die Muskulatur, besteht aus zwei 
Systemen von Muskelfasern, deren eines in radialer llichtung verläuft, 
während das andere ringförmig angeordnet ist. Wir nennen das letztere 
System den Musculus sphincter pupillae, das erstere den Dilatator. 

Der Streit um die Existenz eines eigenen Dilatator, der lange geführt 
wurde (GnÜNHAGEN), kann insofern vergleichend gar nicht entstehen, als 
bei einer ganzen Reihe von Objekten das System der radi1iren Muskelfasern 
so stark entwickelt ist, daß über sein Vorhanden sein ein Zweifel gar nicht 
möglich ist. Anders stellt sich die Frage, ob er vielleicht dieser oder 
jenel' Form auch fehlen könnte. Hier sind wit' ganz ohne genügende 
Grundlagen. 
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Besondere Schwierigkeiten bereitet die histologische Darstellung des 
Dilatator oft deshalb, weil dieser Muskel pigmentiert ist, die feinen Pigment
körner unterscheiden sich durchaus typisch von dem groben Pigment des 
Irisstromas und liegen in den Muskelzellen selbst, während beim Sphinkter 
nur das intramuskuläre Bindegewebe pigmentiert, der Muskel selber aber 
pigmentfrei ist. 

Für eine vergleichende Betrachtung ist wesentlich die Massenentwick
Jung der Muskulatur interessant, weil sie auch einen gewissen Schluß auf 
die funktionelle Inanspruchnahme wie auch auf die Funktionsmöglichkeit 
zuläßt. 

Bei den Fischen ist die Muskulatur meist äußerst spärlich entwickelt, 
nur bei einigen Selachiern findet sich als besondere Anpassung eine starke 
Irismuskulatur. Schon hier zeigt sich die typische Lagerung beider Iris
muskeln. Der Sphinkter liegt stets im pupillaren Randteil, es sei denn, 
daß seine Entwicklung so stark ist, daß er weiter durch die Iris reicht. 
Der Dilatator liegt als eine häufig ganz außerordentlich dünne Lage von 
Muskelfasern an der Rückseite der Iris direkt auf ihrem retinalen Teil, 
deren Produkt er ja auch ist. 

Auch bei den Amphibien ist nichts Besonderes über die Irismuskulatur 
zu bemerken. Bei den Säugetieren dagegen haben wir biologisch interes
sante Unterschiede in der Stärke der Irismuskeln. Je größer die Beleuch
tungsdifTerenzen sind, unter denen ein Tier sehen muß, um so kräftiger 
muß im allgemeinen die Irismuskulatur sein, zur raschen, in weiten Grenzen 
variablen Abblendung. 

Die Wassersäugetiere sind hierin besonders gut ausgerüstet. Bei den 
periodischen erfolgt ja auch stets beim Wechseln zwischen Luft und 
Wasser eine sehr bedeutende Änderung der Lichtintensität, bei ,den statio
nären werden die Unterschiede wohl noch größer, wenn wir erwägen, 
daß sie, z. B. der Döglin (Hyperoodon), in mehrere hundert Meter Tiefe 
tauchen. 

Dementsprechend ist im Vergleich zu dem Gros der übrigen Mamma
lien die Entwicklung der Irismuskulatur hier eine ganz enorme. Beim 
Fischotter ist ein sehr starker Dilatator bekannt (DosToIEwsKv), und die 
Pinnipedier geben ihm hierin nichts nach. Als kontinuierliche Schicht von 
häufig 30 fl Dicke liegen die fein pigmentierten Muskelfasern dem retinalen 
Teil der Iris auf. 

Die Wale zeigen gleichfalls eine ungewöhnlich starke Irismuskulatur, 
Zahnwale wie Bartenwale. 

Bei Fischen, Amphibien und Säugetieren besteht die Irismuskulatur, 
wie die gesamte intraokulare Muskulatur ausschließlich aus glatten Muskel
fasern. Bei den Sauropsiden dagegen finden wir hier nur quergestreifte 
Muskeln. 
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Lassen diese schon ohne weiteres eine rasche Funktion erwarten, so 
lernen wir noch höher von ihrer Leistungsfähigkeit denken, wenn wir die 
Massenentwicklung in Betracht ziehen. 

Bei Reptilien breitet sich der Sphinkter über die g:lllze IristHiche als 
allerdings nur dünne Schicht aus, z. ß. beim Chamäleon (24). Bei den 

Vögeln erreicht er die stärkste Entwicklung, die wir überhaupt kennen. 
Er ist als starke Lage in der ganzen Breite der Iris vorhanden, nur der 
äußerste Ring am ciliaren Rande ist bisweilen schwächer ausgebildet, die 
Fasern sind hier spärlicher, oder fehlen z. B. bei den Eulen fast ganz 
(LEucKART 24). 

Die Verbindungen zwischen Dilatator und Sphinkter sind bei den 
Vögeln sehr innige. Sie sind bisweilen (z. B. Dohlen und Hühner) so \'iel
fach durch Faseraustausch verbunden, daß man (DoGln) neben delll ge
wöhnlichen Dilatator nach einen zweiten inneren unterschieden hat, dessen 
Fasern aus den Bündeln des Sphinkter in seinen verschiedenen Höhen ent
stammen und schief von vorne nach hinten die ganze Dicke der Iris durch
setzen. 

Aber auch bei den übrigen Wirbeltieren ist der Zusammenhang nJfi 

Sphinkter und Dilatator ein sehr enger. Am Pupillarrande verhinden sie 
sich durch arkadenartige Anastomosen, am Ciliarrande treten die radiiiren 
Fasern zum Teil unter sich in Verdindung, andere Fasern zieheu in das 
Bindegewebe des Ciliarringes hinein, das ihnen als Befestigung dient. Die 
Abgrenzung gegen die Muskulatur des Ciliarkörpers ist hiiuflg schwer und 
manchmal ganz konventionell. 

§ 95. Die zweite Hauptkomponente der Iris ist das bindegewebige 
Stroma, das Pigmentzellen enthält. Die Entwicklung seiner Masse steht 
in umgekehrtem Verhältnis zu jener der Muskulatur. 

Je stärker das Stroma entwickelt ist, eine desto größere Steifigkeit, 
Festigkeit verleiht es im allgemeinen der Iris, also eine Eigenschaft, die der 
Wirkung der Muskeln ungünstig ist. 

Bei den Fischen sind die spärlichen Muskelfasern in ein starkes hinde
gewebiges Stroma eingebettet. Bei den Amphibien und Säugetieren ist es 
im allgemeinen schon weniger massig entwickelt, immerhin bildet es die 
bei weitem größte Masse der Iris, und wenn man einen radiären Schnitt 
betrachtet, so bildet die Schnittfläche der Muskulatur, z. H. beim l\1ensr:hen, 
nur einen recht geringen Teil der ganzen Fläche. 

Auch hier sind es wieder die Wassersäugetiere, die das andere Extrem 
bieten. Das Stroma wird auf einige wenige Bindegewebszüge reduziert, die 
die Muskeln einhüllen, und auf einem Radiärschnitt nimmt z. B. heim 
Hyperoodon (Zahnwal) die Schnittfläche der Muskulatur den bei weitem 
größten Teil der Gesamtfläche ein. Bei Phoca vitulina würde sich das 
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Verhältnis wohl noch ungünstiger für das Stroma stellen, denn hier tritt 
es gar nicht mehr als geschlossene Lage auf, sondern eigentlich nur als 
spärliches intra- oder perimuskuläres Bindegewebe. 

Eine besondere Gestaltung bindegewebiger Apparate im Irisstroma 
finden wir da vor, wo an bestimmten Stellen der pupillare Rand der Iris 
mehr oder weniger fest fixiert ist, so daß er ihre allgemeinen Bewegungen 
nicht oder nicht so ausgiebig mitmacht. Es sind also vor allem Tiere, 
deren Pupille spitze Winkel aufweist, wie die schlitzförmige Pupille vieler 
~achtraubtiere (s. Fig. i 50). 

Die spezielle Morphologie dieser Befestigungsapparate entbehrt nicht 
des Interesses, doch würde es zu weit führen, sie hier darzustellen. 

§ 96. Ihren funktionellen Ausdruck finden solche Befestigungsappa
rate wie gesagt in besonderer unregelmäßiger Gestaltung der Pupille, und 
wir können also durch eine Darstellung der verschiedenen Pupillen formen 
uns ein Bild von ihrem Vorkommen machen. 

Als die typische Form der Pupille gilt stets der Kreis, und in der Tat 
kommt diese Gestalt sehr häufig vor, doch keineswegs ausschließlich. So 
sind elliptische Pupillen nicht selten. Entweder steht die große Achse der 
Ellipse horizontal, wie dies bei Pferd, Rind, Ziege, Känguruh, Murmeltier, 
Bartenwalen usw. der Fall ist, oder, ein viel seltenerer Fall, sie steht ver
tikal. Das kommt z. B. bei Otaria vor, wo allerdings mit dem Tode die 
Pupille kreisrund wird. 

Bei der runden Pupille ist im allgemeinen die Ausdehnung des Ge
sichtsfeldes nach allen Seiten hin gleich groß, es sei denn, daß, wie es 
gelegentlich vorkommt, die Pupille nicht genau zentriert ist, d. h. die Iris 
in den verschiedenen Meridianen verschiedtln breit ist. So liegt bei man
chen Raubvögeln die Pupille etwas nasal verschoben, die Iris ist temporal 
breiter als nasal. Bei den Rochen ist die Pupille mitunter nach oben ver
schoben. Solche Lageänderungen, bzw. die auf diese Art hervorgebrachte 
verschieden starke Einschränkung des Gesichtsfeldes nach verschiedenen 
Richtungen, ist oft von biologischer Bedeutung. 

Bei den Raubvögeln könnte es sich vielleicht um eine Begünstigung 
des binokularen Sehens handeln, bei den Rochen, die Grundformen sind, 
handelt es sich offenbar um eine Erweiterung des Gesichtsfeldes nach oben 
auf Kosten des unteren Teiles des Gesichtsfeldes, in dem doch nichts zu 
sehen ist. 

Geringe Exzentrizität in der Lage kommt häufig vor. So ist z. B. beim 
P fe r d und Z e b ra die Iris unten breiter wie oben, die Pupille also etwas 
nach oben verschoben. Der Unterschied der Irisbreite beträgt ibis i ,5 mm. 
Auch bei Periophthalrnus kolreuteri ist die Iris unten etwa um 1/7 
breiter, wie oben. 
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Eine verschiedene Bedeutung verschiedener Teile des Gesichtsfeldes 
kann noch in allerlei anderen Einrichtungen, als nur in der exzentrischen 
Lage seinen Ausdruck finden. So ist bei den großen Pflanzenfressern 
häufig der temporale Teil weiter, als der nasale, so daß die Form als 
eiförmig bezeichnet werden kann. 

Diese Bildung, daß eine Stelle der Pupille viel weiter als die übrigen 
ist, kommt vielfach vor. Im typischen Falle kann man von einer Birnen
form der Pupille sprechen. Das eine Ende ist weit und gleichmäßig ge
rundet, das andere geht mehr oder minder spitz zu. 

Solche birnförmigen Pupillen findet man z. B. mehrfach bei Pinni
pediern. Hier ist die Richtung der Längsachse horizontal und die größte 
Breite liegt an der nasalen Seite. 

Unter den Halbaffen hat Pterodicticus potto (bei Tageslicht) eine birn
förmige Pupille, die senkrecht steht und deren größte Breite nach unten liegt. 

Um das Gesichtsfeld in begrenzten Bezirken einzuschränken, ohne daß 
die ganze Pupille stark verengt würde, sind an den verschiedenen Wirbel
tierklassen höchst verschiedenartige Einrichtungen entwickell. 

Am längsten bekannt ist die Einrichtung mancher nochen, die LEocKART 
(24) als das Operculum pupillare bezeichnet. Hier gehen vom oberen 
Pupillarrande blatt- oder handförmig zerschlitzte Fortsiitze alls, die Muskeln 
und Blutgefäße enthalten. Bei starker Ausdehnung yerschließen sie die 
Pupille ganz oder fast ganz, eventuell so, daß nur nasal und temporal je 
eine kleine Öffnung übrig bleibt. Ähnliche Einrichtungen hestehen bei den 
Pleuronectiden (LEucKART), die mit den Rochen ja gemeinsam haben, daß 
sie flach am Meeresboden im flachen Wasser liegen und nach oben sehen, 
von wo sie Licht, gelegentlich sogar offen haI' zu viel Licht erhalten. 

Mutet bei Tieren, die in dem gedämpften Lichte des Meeres leben, 
eine so extreme Abblendungseinrichtung etwas sonderbar an, so erscheint 
sie beim Klippdachs (Hyrax capensis), dessen sonnige Heimat das südliche 
Afrika ist, recht verständlich. Diese Art der Abblendung steht völlig yer
einzelt in der Tierreihe da und ist höchst bemerkenswert. JOBNSON (,11 ,I ), 
der sie fand, bezeichnet sie als ein Umbraculum, und in der Tat ist der 
Vergleich mit einem Sonnenschirm nicht ungeschickt. Es erhebt sich hier 
nämlich von der Fläche der Iris im oberen Teil eine schriiggesteIlte Ge
websplatte, die in die Vorderkammer hineinragt und von oben her Licht 
abzublenden imstande ist, sie wirkt also ebenso wie das Operculul1l pu
pillare der Fische. 

In ganz ähnlichem Sinne wirken wohl die sog. Trauhenkörncr (Floc
culi) am oberen Pupillenrande der meisten Wiederkäuer. Beim Pferd und 
Zebra besonders stark ausgebildet bestehen sie aus stark pigmentierten 
körnerartigen Wucherungen, die einen Teil des oberen Pupillarrandes be
setzen. Sie enthalten anscheinend keine Muskeln. 
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Das Operculum pupillare, das wir bei Fischen fanden, tritt noch ein
mal in der Wirbeltierreihe auf und zwar bei den Zahnwalen. Vom oberen 
Irisrande aus ragt hier ein nach unten konvexer Lappen in die Pupille 
hinein und schränkt das Gesichtsfeld nach oben ganz erheblich ein. Hier
hin zu sehen hätte ja auch für die Wale, wenn sie nahe der Oberfläche 
schwimmen, keinen Wert, da sie doch nicht aus dem Wasser heraus
können, dagegen muß das zum großen Teil durch totale Reflexion an der 
Oberfläche reflektierte Licht höchst störend wirken, wenn es ins Auge ge
langt. Dies Licht wird nun durch das Operculum pupillare abgeblendet. 
Die Pupille erhält dadurch ein bohnenförmiges Aussehen. Diese Bohnen
oder Nierenform kommt auch bei Wirbellosen vor, z. B. findet sie sich bei 
manchen Kephalopoden und auch hier dürfen wir ihren Sinn wohl in der
selben Richtung suchen, wie bei den Denticeten. 

Diente das Operculum pupillare, das Umbraculum und die Flocculi 
(Traubenkörner) zur einseitigen Einschränkung des Gesichtsfeldes, so haben 
wir auch umgekehrt Einrichtungen, 
die lokal eine Erweiterung des BJick- Fig. H9. 

feldes bewirken. Die Pupille erhält 

durch derartige Einrichtungen eine C3 
höchst ungewöhnliche auffallende 
Form. Zwei Fälle sind bekannt, in 
denen nasal die Pupille eine lokale 

Pupille einer Baumschlange (Dryophis micterizans). 
starke Vergrößerung zeigt, die aber Nach TB. BEER. Vergr. ca. 4fach. 

nur schmal ist und stark an ein In der Pupille ist der nasale Linsenrand sichtbar. 

Colobom erinnert. 
So schließt sich bei einer Baumschlange (Dryophis micterizans) 

an die im übrigen runde Pupille nasal ein langer Schlitz in der Iris an, 
in dem der Linsenrand deutlich sichtbar ist. BEER (UO), der diese Ein
richtung beschrieben hat, betont ihre Bedeutung für eine Vergrößerung des 
Gesi'chtsfeldes nach vorne. Wahrscheinlich hat dies Tier einen binokularen 
Sehakt (Fig. 149). 

Der andere Fall bezieht sich auf einen Fisch: ChI 0 rop h t haI mus 
aga s s i z i i, bei dem die Gestaltung genau dieselbe ist, wie bei der Baum
schlange (PÜTTER), ein interessanter Fall von Konvergenz. 

Die Beziehung der Pupillen gestalt zur Ausdehnung des Gesichtsfeldes 
tritt sehr deutlich an der Iris des Vierauges (Anableps tetrophthalmus) zu
tage. Dieser Fisch, der in den Lagunen von Surinam lebt, schwimmt so, 
daß die Oberfläche des Wassers gerade sein Auge in eine über und eine 
unter dem Wasserspiegel gelegene Hälfte teilt, und diesem Zustande ent
spricht auch die Form seiner Iris, die zwei Pupillen hat, für jeden der 
beiden Sehräume eine. 

Nicht alle die verschiedenartigen Formen der Pupillen lassen sich bio-
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logisch interpretieren, wir müssen ihr Vorkommen vielfach als gegeben 
hinnehmen. 

Am auffallendsten sind die Abweichungen von der Kreisform bei den 
Amphibien. 

Bei Fröschen, Salamandern und unter den Heptilien bei den Geckonen 
(Iguanidae) sind die Pupillen fast rhombisch und zeigen häufig noch kleine 
Unregelmäßigkeiten, wie z. B. die marokkanische Kri.'tte. Ganz auf lallend 
ist die Pupille der Unke gestaltet. 

Alle diese Angaben über Pupillenformen beziehen sich auf die Augen 
bei heller Beleuchtung. Nimmt die Belichtung ab, so erweitern sich ganz 
allgemein die Pupillen und mehr und mehr schwinden alle FOl'rHunter
schiede, bis bei maximal erweiterter Pupille die meisten Wirbeltiere eine 
kreisrunde Pupille haben. Die Abweichungen von diesel' Form sind, wo 
sie vorkommen, doch meist gering, z. B. bei der Unke (Bombinator). 

Für viele Augen ist es beobachtet, daß sich Unregelmäßigkeiten der 
Form mit zunehmender Erweiterung ausgleichen, bei anderen können wir 
es mit hoher Wahrscheinlichkeit annehmen, z. B. bei den Zahnwalen. 

§ 97. Mit Absicht wurde bisher eine Form der Pupille gar nicht er
wähnt, obgleich sie ziemlich verbreitet vorkommt, die spaltförmige Pupille, 
wie sie bei der Katze und überhaupt bei den nächtlichen Raubtieren in so 

charakteristischer Weise ausgebildet ist und 
Fig. 150. auch unter den Nachtraubvögeln, z. B. 

beim Uhu, bei heller Belichtung vorkommt, 
ebenso auch bei einigen Selachiern und 
einigen Schlangen, sowie beim Krokodil 
und Gecko (Fig. '150). 

Diese Pupillen haben allem Anscheine 
Pupille des Gecko bei diffusem Tageslicht. 

Nach Tu. BEER. Vergr. ca. 5 fach. nach noch eine andere Bedeutung, als nur 
die, das Licht möglichst stark abzublenden. 

Auch durch konzentrische Verengerung der Pupille kann eine fast beliebig 
starke Abblendung erzielt werden, was jedem einleuchtet, der z. B. die am 
Tage minutiös winzige Pupille des Faultiers (Choloepus didactylus oder 
ähnlicher Dunkeltiere beobachtet hat, die von Stecknadelkopfgrüße , aber 
völlig kreisrund ist. 

WOLFSKEBL (56) hat eine Vermutung ausgesprochen, die vun l\IAT

THIESSEN unterstützt wird und wohl sicher das richtige treffen dürfte, wo
nach die spaltförmige Pupille wie ein stenopäischer Spalt wirkt, der bei 
bestehendem Astigmatismus es doch ermöglicht, unverzerrte Bilder in de]' 
Richtung des einen Meridians zu erhalten. 

Die Vorfrage hierzu ist ja die, ob die Tiere mit spaltförmiger Pupille 
wirklich astigmatisch sind. FÜl' das Katzenauge hat WOLFSKEHL einen, die 
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physiologische Breite des menschlichen Auges nennenswert überschreitenden 
Astigmatismus nachgewiesen, so daß hier diese Beziehung wohl besteht. 

Sichergestellt ist die Bedeutung der spalten gen Pupille als stenopäische 
Brille auch für den Seehund. Die Pupille ist bei ihm, sobald er auf dem 
Lande, also in relativ heller Beleuchtung lebt, äußerst eng, senkrecht spalt
förmig (JOHNSON), sobald er ins Wasser kommt, erweitert sie sich zu einem 
großen kreisrunden Sehloch. Daß hier eine stenopäische Spalte die besten 
Dienste tun kann, wird ohne weiteres glaubhaft, wenn man bedenkt, daß 
nach JOHNSON die Myopie des Seehundsauges für Luft im vertikalen Meri
dian - 4 D. in horizontalen - 13 D. beträgt, daß also ein Astigmatismus 
von 9 D. besteht. 

Der hochgradige Astigmatismus des Seehundes in Luft wurde durch 
TIl. BEER bestätigt, und auch die Verwendung der Spaltenpupille als steno
päischer Spalt 1). 

Ob aber ganll generell diese Beziehung besteht, erscheint fmglich z. B. 
für die Selachier, bei denen es sich ja um Ausgleichung eines Hornhaut
astigmatismus natürlich nicht handeln könnte, da die Hornhautbrechung 
i m Wasser fortfällt, wo also eventuell nur ein Linsenastigmatismus in 
Betracht käme, dessen Existenz allerdings durch die Verschiedenheiten 
des Linsendurchmessers im vertikalen und horizontalen Meridian recht 
wahrscheinlich gemacht wird, der aber physiologisch noch nicht nach
gewiesen ist. 

§ 98. Der Grad der Erweiterungs- bzw. Verengerungsfähigkeit der 
Pupille ist bei den einzelnen Tieren ganz außerordentlich verschieden. Bei 
)'ielen Fischen ist die Lichtreaktion der Pupille ungemein träge und der 
Effekt der Kontraktion so gering, daß er nur durch vergleichende Messun
gen nachweisbar ist (STEINACH 1890), aber schon in dieser Klasse kommen 
Formen mit lebhafter und ausgiebiger Veränderung des Pupillendurch
messers vor. 

Eine Skala der relativen Erweiterungsfähigkeit läßt sich kaum auf
stellen, überall wo das Bedürfnis vorliegt, sind auch Einrichtungen dazu 
entwickelt, mag es sich um Selachier handeln, bei denen die Rochen mit 
ihrem Operculum so bedeutende Veränderungen der PupiIlengröße bewirken 
!,önnen, oder um den Seehund, der in Luft eine Pupille von 3,5 mm ver
tikaler Länge und 1 mm Breite hat, während sie im Wasser einen Kreis 
von 19 mm Durchmesser darstellt, so daß die Fläche mehr als das 80 fa c he 
der Ausdehnung im Zustande der Verengerung umfaßt. 

Der Mechanismus, durch den die Muskulatur in Bewegung gesetzt wird, 
die überall diese Größenveränderungen bewirkt, kann verschiedenartig sein. 

1) Nach brieflicher Mitteilung. 
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Er kann ganz an die Peripherie verlegt sein ohne Eingreifen irgend

welcher nervöser Elemente, oder als Reflex auf' nervösen Bahnen, die auch 

an Punkten, wo der äußere Reiz fehlt, Reaktionen hervorrufen. 

Eine rein muskuläre Reizbeantwortung haben wir in der Pupillenreak

tion der Fische und Amphibien vor uns. Es liegt hier der allgemein 
physiologisch äußerst bemerkenswerte Fall vor, daß ein Muskel, der pig

mentierte Dilatator iridis, direkt durch Licht reizbar ist. Die ausge

schnittene Iris zeigt die Erweiterung, d. h. Erschlaffung der Muskulatur bei 

Verdunkelung, und die Kontraktion bei Belichtung ebenso wie das ganze 

Auge. Hierbei sind aber die einzelnen Teile des Dilatator schon nicht mehr 

gleichwertig in bezug auf die Reaktionsfiihigkeit für den Reiz, denn es ist 

nicht möglich, durch fokale Beleuchtung irgendeines Punktes der iiußeren 

Iriszone eine Bewegung auszulösen, hieJ'zu ist vielmehr niitig, daß das 
Licht die Gegend des Pupillarrandes trifft. Es beginnt dann sogleich im 

Bereiche der fokalen Beleuchtung eine kriiftige Bewegung, die aber auch 

auf die benachbarten Sektoren der Iris übergreift E. STEINACH ). In allen 

den Fällen, wo der Ursprung der Iriskontraktion ein rein musl\Ulärer ist, 
bleibt diese Reaktion auf das gereizte Auge beschränkt, es besteht kein 

konsensueller Pupillarreflex, doch dürfen wir nicht behaupten, daß überall, 

wo der konsensuelle Pupillarreflex fehlt, die Irisbewegung auf direkter 
Muskelreizung beruht, denn nicht nur den Fischen und Amphibien, sonderu 

auch den Sauropsiden, Reptilien und Vö~eln fehlt er, und bei letzteren mit 

ihren quergestreiften Irismuskeln dürfen wir nicht an direkte Lichtreizung 

denken. Bei den Säugetieren endlich erfolgt bei Ilelligkeitsveriinderungen, 
die nur ein Auge betreffen, doch auf bei den die entsprechende Pupillen
reaktion, die hier auf reflektorischem Wege reguliert wird. 

Wenn wir sagen, die Pupillen er weiterung tritt bei schwacher Beleuch
tung ein, so ist das eine sehr wenig faßbare Ausdrucksweise, denn was 
eine schwache Beleuchtung ist, das hängt ganz von der Höhe der Heiz
schwelle der einzelnen Tiere ab, über die wir nichts wissen. Für ein 
Vogelauge herrscht vielleicht schon Dunkelheit, wo wir von Diimmerung 

reden, und wo fül' nächtliche Tiere, etwa Halbaffen, Haubtiere usw. erst 
die blendende Lichtintensität aufhört. 

§ 99. Die Blutgefäße der Iris werden bei der Gesamtdarstellung der 
Ernährungseinrichtungen der Sehorgane ihre Besprechung finden, und 

ebenso jener kompliziert gebaute und in vieler Beziehung interessante 
Apparat, durch den die Iris in ihrem Umkreise an die äußere Augenhaut 

befestigt ist, das Ligamentum anulare und pectinatum, das offenbar 

seine Hauptbedeutung als Teil der Zirkulationseinrichtungen des Auges hat. 
Nur über die Stelle, an der die Iris in Verbindung mit der äußeren 

Augenhaut tritt, sind einige Bemerkungen am Platze. In den meisten Fällen 
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fällt die Anheftungsstelle der Iris mit dem Korneoskleralrande zusammen, doch 
gibt es auch eine ganze Anzahl von Ausnahmen von dieser Regel, indem die 
Iris öfters eine Strecke weit hinter der Grenze der Cornea sich mit der 
Sklera verbindet, z. B. bei den Denticeten und Mysticeten. Viel auf
fallender ist aber ein Befund, der an dem seltsamen Schlammspringer der 
tropischen Mangrove waldungen (Periophthalmus koelreuteri) zu erheben ist. 
Oben fällt hier die Irisanheftung an die Stelle des Korneoskleralrandes, 
unten dagegen liegt 'sie eine ganze Strecke von dieser Grenze entfernt im 
Bereiche der Co r n e a, eine An heftungsstelle, die von keinem anderen Tiere 
bekannt ist (PÜTTER). Die biologische Bedeutung dieser Einrichtung ist 
unschwer einzusehen: für einen an schwache Beleuchtung gewöhnten Fisch 
sind beim Übergang zum Luftleben besondere Abblendungseinrichtungen 
nötig, und durch die beschriebene Art der 
Anheftung (s. Fig. 151) ist die Lichtmenge, Fig.451. 
die ins Auge gelangen kann, erheblich ein
geschränkt. Auffallend ist nur, daß die 
Abblendung in diesem Falle nicht, wie sonst 
üblich, entweder durch starke Kontraktilität 
der Iris oder, wenn sie schon strukturell 
festgelegt werden sollte, durch relative 
Verkleinerung der Cornea erzielt ist, ein 
Vorgang, der phylogenetisch ja ohne Zweifel 
stattgefunden hat. 

Pigmentepithel und Iris sind nicht die 
einzigen Einrichtungen zur Abblendung all
zustarken Lichtes, die im Tierreich vor
kommen, obgleich ihre Bedeutung ungleich 

Vertikalschnitt durch das Auge von 
Periophthalmus koelreuteri. 

höher ist, als die einiger kleiner Bildungen, die hie und da vorkommen. 
Es ist ein bei Fischen gar nicht so seltener Fall, daß die Cornea in ihren 
oberen Teilen pigmentierte Stellen zeigt, die offenbar Licht, das schräg von 
oben kommt, also vor allem wohl das am Wasserspiegel total reflektierte 
Licht, auffangen, ihm den Weg ins Augeninnere verwehren. Solche Ein
richtungen sind geeignet wie ein Operculum pupillare zu funktionieren, nur 
daß sie nicht beliebig entfernt werden können, wie das Operculum, das 
sich im Dunkeln kontrahiert. 

Der erwähnte Periophthalmus hat eine derartige Einrichtung in Gestalt 
einer dunkel pigmentierten Zacke, die von oben her vom Korneoskleral
rande aus in den Bereich der Cornea hineinragt. Auch bei Kephalopoden 
kann man derartiges gelegentlich beobachten. 

Für die Abblendung von Licht spielen auch die Lider eine Rolle, die 
aber wegen ihrer Hauptfunktion erst bei den Schutzapparaten des Auges 
dargestellt werden sollen. 
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3. Kontrastapparate. 

§100. Die Lichtintensitäten, bei denen gesehen wird, sind für sehr 
viele Augen größer, als dem Optimum der Unterschiedsschwelle entspricht, 
und diese Augen brauchen deshalb Abblendungsvorrichtungen für über
schüssiges Licht, die dementsprechend sehr verbreitet vorkommelI. Aber 
auch den Augen, denen gewöhnlich viel bzw. zuviel Licht zur Verfügung 
steht, kann es zu bestimmten Zeiten an genügendem Licht fehlen, und 
außerdem gibt es eine Reihe von Sehorganen, die stets unter Bedingungen 
zu funktionieren haben, die an der Grenze der Möglichkeit des Sehens 
stehen. 

Für alle diese Bedingungen müssen Vorkehrungen getrofl'en werden, 
die geeignet sind, eine Beleuchtungsintensität zu schaffen, die zum Sehen 
ausreicht. 

Das Prinzip, das ganz generell hierfür durchgeführt ist, ist das der 
Nebenbelichtung, d. h. es gelangt außer dem Licht, das durch den 
lichtbrechenden Apparat zu einem Bilde vereinigt ist, noch diffuses Licht 
ins Auge, das entweder überhaupt die brechenden Medien nicht passiert 
oder doch jedenfalls vermöge der Art seines Eindringens nicht zu Licht
punkten oder auch nur biologisch verwendbaren Zerstreuungskreisen ver
einigt wird. 

Wenn man eine photographische Platte bei ganz schwacher Neben
belichtung exponiert, so entsteht das Bild des abgebildeten Gegenstandes 
rascher, bzw. bei niederer Lichtintensität, ist aber viel unschärfer, ver
schleiert, als ein ohne Nebenbelichtung gewonnenes Bild. Wenn wil' also 
Einrichtungen zur Nebenbelichtung bei Augen finden, so würden wir zu 
schließen versucht sein, daß hier, wie bei der photographischen Platte, 
eine Sensibilisierung durch die schwache Nebenbelichtung auf Kosten der 
Güte des Bildes erreicht sei. 

Physikalisch betrachtet wird ein Bild durch Nebenbelichtung ve 1'

sc h le eh te rt, und wenn die physiologische Bedeutung eines Netzhautbiides 
einfach von seiner physikalischen Vollkommenheit abhängen würde, so 
wäre es recht problematisch, ob der Vorteil der Nebenbelichtung, der in 
einel' Verringerung der Reizschwelle bestehen könnte, nicht geringer wäre, 
wie der Nachteil, der durch Verschlechterung des Netzhautbildes bewirkt 
würde. Aber die Netzhaut ist keine einfache photographische Platte, denn 
sie verfügt, oder wenigstens das Auge als Ganzes, verfügt über eine Heihc 
von Einrichtungen, die eine physiologische Korrektur der physikalist:h sehr 
unvollkommenen Bilder ermöglichen. 

Das bekannte HELMHoLTz'sche Bonmot über die Unvollkommenheit des 
Auges bezieht sich ja nur auf das Organ als physikalischer Apparat, nicht 
auf das funktionierende Auge. 
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Wie unvollkommen jedes Netzhautbild ist, davon muß man sich eine 
klare Vorstellung machen, um einzusehen, wie absolut notwendig eine Aus
gleichung dieser Unvollkommenheiten ist. 

Auch mit vollkommensten optischen Hilfsmitteln ist es schlechterdings 
unmöglich, ein punktfürmiges Bild auf der Retina zu entwerfen. Wird im 
Dunkelzimmer ein scharf umgrenzter, von einer tadellosen Linse entworfener 
Lichtfleck auf eine Netzhaut geworfen, so leuchtet sofort die ganze Retina 
auf, da in ihren verschiedenen Schichten das Licht derart gebrochen und 
reflektiert, durch totale Reflexion weitergeleitet und wieder gebrochen wird, 
daß über die ganze Ausdehnung des Sehepithels Licht verbreitet wird. In 
noch viel höherem Maße muß eine solche diffuse Verteilung des Lichtes 
erfolgen, wenn die optischen Medien, wie das ja bekanntlich beim Auge 
im hohen Maße zutrifft, weder vollkommen homogen noch frei von sphäri
scher und chromatischer Aberration, noch anastigmatisch sind. Der Zu
stand der Netzhaut bei Einwirkung irgendeines Bildes ist also der, daß 
das ganze Epithel diffus erleuchtet ist und auf diesem Hintergrunde sich 
die Objekte als hellere Partien mit verwaschenen und farbigen Rändern 
abheben. 

Trotzdem sehen wir selbst kleine Objekte: zwei dicht nebeneinander 
stehende Sterne, die Buchstaben des Diamantdruckes usw mit scharfen 
Konturen und völlig getrennt. Und wenn im vollkommen Dunkeln ein 
Lichtpunkt erscheint, so empfinden wir nicht das ganze Gesichtsfeld als 
hell und das Objekt nur als heller, sondern wir sehen den Punkt hell auf 
völlig dunklem Grunde. 

Die Einrichtung, durch die das Auge diese Verarbeitung des Bildes er
reicht, besteht in der eigentümlichen Fähigkeit, die wir als Kontrast be
zeichnen. 

Für das Verständnis einer Reihe von Einrichtungen, die wir bei den 
verschiedensten Wirbeltieren finden, ist diese Eigenschaft des Auges von 
größter Bedeutung. 

Inwieweit die im folgenden beschriebenen Einrichtungen unter diesem 
Gesichtspunkte betrachtet werden können, soll am Schluß des Abschnittes 
erörtert werden, hier ist zunächst nur die fundamentale Tatsache festge
stellt, daß eine schwache diffuse Erleuchtung des Augengrundes in der 
Umgebung des gesehenen Gegenstandes kein Nachteil ist, ja sogar durch 
Vermittelung des Kontrastes zum Vorteil werden kann. 

Die Einrichtungen, deren Erfolg in einer schwächeren oder stärkeren 
Nebenbelichtung besteht, sind sehr verschiedener Natur. 

Entsprechend der Notwendigkeit der Bildverstärkung durch Neben
belichtung, die entweder permanent oder nur zu bestimmten Zeiten besteht, 
sind die Einrichtungen, die Lichtundichtigkeit bewirken, teils rein funktio
neller Natur, teils sind es strukturelle Eigentümlichkeiten, die dauernd 
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bestehen. Von den funktionellen Einrichtungen, die hierher gehören, ist die 
Wanderung des Pigmentes in den Zellen des ,\ußenblattes der Retina all

gemein bekannt. 
Eine vollständige Kontraktion des Pigmentes in den Zell körpern stellt 

einen Zustand her, in dem, physikalisch betrachtet, von einem einigermaßen 
scharfen Bilde gar keine Rede mehr sein kann. Jedes Lichtbündel, das 
ins Auge fällt, muß bei dieser PigmentsteIlung eine diffuse Erleuchtung der 
ganzen Retina zur Folge haben. Aber dieser Zustand tritt nur bei äußerst 
schwacher Belichtung ein. 

In einer großen Anzahl von Fällen ist nun das Außenblatt der Retina 
gar nicht mehr als Pigmentblatt entwickelt, eine Abblendung durch Um
hüllen der einzelnen Sehelemente mit Pigment ist nitht möglich, denn die 
Zellen des Außenblattes stellen endothelartige flache pigmentlose Zellen dar, 
die dem Durchtritt des Lichtes keinerlei Hindernis bereiten. 

§ 101. In vielen derartigen Fällen liegt dann hinter dem Außenblatt, 
in den vitralen Schichten der Chorioidea, ein sog. Tapetum lucidum, das 
noch näher besprochen werden wird. 

Zwischen dem Zustande völliger Durchsichtigkeit und Reduktion zu 
einer endothelartig flachen Zellschicht und der vollen Entwicklung des Pig
mentepithels mit langen, bei Belichtung mit Pigment erfüllten Fortsätzen, 
bestehen allerhand Übergänge. 

So haben die Zellen bei Myxine glutinosa keine Fortsätze, die 
zwischeu die Sehelemente eindringen, sondern zeigen auf der vitralen Seite 
nur schwache höckerige Vortreibungen, und bei Proteus anguineus fehlen 
selbst diese. Beim ßeuteldachs (PerameIes) sind die Zellen flach, haben 
kaum Fortsätze und enthalten nur wenig feinkörniges Pigment. 

Die Funktion des Außenblattes in bezug auf die Herstellung diffuser 
Nebenbelichtung bei schwacher Beleuchtung beschränkt sich aber nicht auf 
das Negative, auf den Fortfall der Lichtabsorption in dieser Schicht, son
dern es findet bei vielen Tieren eine Ausbildung des Außenblattes als Licht
reflektor statt, das Außen blatt wird zum retinalen Tapetum lucidum. 
Dies ist bei Teleostiern und Reptilien in ausgedehntem Maße der Fall. Das 
Außen blatt der Retina ist hier sehr häufig vollgestopft mit Mikrokristallen, 
die nach KÜHNE's Untersuchungen aus Guaninkalk bestehen und das Licht 
nach allen Seiten stark reflektieren. Die Farben, die hierdurch zustande 
kommen, sind zum Teil glänzend und geben den Augen der Tiere eill 
prächtiges Aussehen, da sie die Pupille in ihren Farben ergliinzen lassen. 
Bei Augen mit guter Abblendung erscheint die Pupille stets schwarz, bei 
Tieren, die irgend welche Lichtundichtigkeiten am Auge haben, gleichviel 
ob retinale oder chorioideale Tapeta, oder nur Pigmentmangel, treten da
gegen alle möglichen Farben auf. 
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So erscheint die Pupille bei Scorpaena scrofa rot, bei Lophius 
piscatorius blau, bei Serranus und Trachinus grün, bei Pomatomus 
telescopium hellgraugrün. 

Auf den interessanten Fall von Abramis brama. (EUER), bei dem im 
Außenblatt der Retina sowohl Pigment wie Guaninkalk enthalten ist und 
je nach der Luge beider Bestandteile, die vorn Licht abhängig ist, der 
Guaninkalk als Tapetum lucidum oder das Pigment als abblendende Hülle 
wirkt, wurde schon oben hingewiesen. 

Die Ausbildung eines retinalen Tapetum lucidum ist auf Fische und Rep
tilien beschränkt, bei Amphibien scheinen Tapeta lucida überhaupt zu fehlen, 
und in den zahlreichen Fällen, in denen bei Mammalien Tapeta entwickelt 
sind, gehören diese Bildungen der Chorioidea an, und das Pigmentepithel 
ist in der oben beschriebenen Weise zu einern flachen Endothel reduziert. 

Bei Vögeln kommen leuchtende Augenhintergründe kaum vor, der ein
zige Fall, in dem ein Tapetum beschrieben ist, bezieht sich auf den Strauß, 
und hier ist es ein retinales Tapetum, so daß also auch in diesem Punkte 
die nahe Verwandtschaft der Sauropsiden hervortritt. 

Die Selachier zeigen oft leuchtende Augenhintergründe und hier scheint 
es sich wie bei den Säugetieren um ein chorioideales Tapetum zu handeln, 
denn es folgt auf die Choriocapillaris eine Schicht polygonaler Zellen, die, 
ganz wie das Tapetum der Säugetiere, pigmentfrei ist. Auch unter den 
Teleostiern gibt es nicht nur retinale, sondern auch chorioideale Tapeta 
besonders bei Tiefseeformen, z. B. Pomatomus telescopium. Im Bezirk 
derselben entbehrt das Außenblatt des Pigmentes, doch ist die Reduktion 
nicht immer vollständig, es finden sich gelegentlich pigmentierte Flecken, 
Pigmentinseln auf dem hellen Augenhintergrunde. 

Bei den Ganoiden hat der Stör (Accipenser) ein chorioideales Tapetum, 
das aus Zellen aufgebaut ist, die Haufen kleiner silberglänzend irisierender 
Plättchen enthalten, wie sie auch bei Rochen und Haien vorkommen. 

Das cho ri 0 id e ale Tape t um I u eid um liegt stets zwischen der 
Choriocapillaris und dem eigentlichen bindegewebigem Stroma der Aderhaut 
und ist aus Zellen aufgebaut. 

Man unterscheidet nach dem Habitus der Zellen gewöhnlich zwischen 
einem Tapetum cellulosum und Tapetum fibrosum und glaubte damit einen 
wesentlichen Gegensatz beider Gebilde zu bezeichnen. Ein solcher Gegen
satz besteht nicht, in beiden Fällen sind Zellen die konstituierenden Ele
mente der Tapeta, und nur in den Formen bestehen Verschiedenheiten. 
Nimmt man die Bezeichnungen nur als die Hindeutung auf zwei besonders 
charakteristische Habitusbilder desselben Gebildes, so ist gegen ihren Ge
brauch nichts einzuwenden. 

Tapeta lucida kommen bei Säugetieren sehr verbreitet vor: bei Mar
supialiern, bei Denticeten, Mysticeten, Artiodactylen, Perrissodactylen, Carni-

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Aufi. I. Teil. X. Kap. 18 
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voren, Pinnipediern, Prosimiern. Die letzten drei Ordnungen haben nach der 
gewöhnlichen Bezeichnung Tapeta cellulosa, die ('rsten nur Ta}Jeta fibrosa. 

Ein typisches Tapetum cellulosum, wie es etwa die Carnivoren und 
Pinnipedier besitzen, ist aufgebaut aus mehr oder weniger zahlreichen 
Schichten von Zellen, deren Querschnitt rechteckig erscheint, die also pa
rallelepipedische Gestalt haben. Die kleinen kugligen Kerne liegen meist 
in der Mitte der Zellen. Die Zahl der Schichten ist wechselnd, bei Gulo 
borealis sind es 4-5, beim Löwen 8 -1 0, bei Pinnipediern steigt die Zahl, 
bei Phoca vitulina auf 16-18 und bei Phoca barbata gar auf 30-35, 
quantitativ wohl die höchste Entwicklung, die das Tapetum cellulosum über
haupt erreicht. 

Wie wenig durchgreifend der Unterschied von Tapetum cellulosum und 
fibrosum ist, zeigt das Tapetum von Halichoerus gryphus, Jer Kegel
robbe, das zwar als das Tapetum eines Pinnipediers unzweifelhaft ein 
Tapetum cellulosum ist, dessen Zellen aber so langgestreckt, fast faserartige 
sind, daß man es ohne weiteres als Mittelding zwischen Tapetum cellulo
sum und fibrosum ansprechen könnte. 

Das Tapetum fibrosum, wie es im Auge d~r Artiodactylen und Perris
sodactylen sowie der Mysticeten und Denticeten vorkommt, besteht aus 
sehr langgestreckten faserartigen Zellen, deren kleine runde Kerne in der 
Zellmitte stets deutlich erkennbar sind. Sie bieten also im Bau nichts Neues 
und ihre quantitative Entwicklung ist bemerkenswert, indem im äußersten 
Falle, wie ihn die Zahnwale, speziell Hyperoodon rostratus darstellt, 
das Tapetum ungefähr die Dicke der ganzen übrigen Chorioidea erreicht, 
was bei der enormen Dicke dieser Haut schon etwas sagen will. 

Außer den Zellen beteiligen sich noch Kapillaren am Aufbau des Ta
petum. Das Tapetum ist ja eingeschoben zwischen die Blutgefiiße der 
Chorioidea und ihre kapillare Endausbreitung in der Choriocapillaris, und 
es ist höchst charakteristisch für die Struktur eines Tapetum, daß es nur 
stark erweiterte Kapillaren, keine anderen Blutgefäße enthält. Selbst die 
gewaltig dicken Tapeta der f'innipedier und Denticeten werden I1ur von 
Kapillaren durchsetzt, die die bedeutende Weile von I O-;~O ,tt haben. 

Die Farben des Tapeta cellulosa kommen durch die Lichtbrechung an 
Mikrokristallen zustande, die in Menge in den Zellen enthalten sind, da
gegen sind die Farben der Tapeta fibrosa Interferenzfarben, Jie an den 
sehr feinen und dicht gelagerten Fasern entstehen (IIEss). Die Auffassung, 
daß auch die Farben der Tapeta fibrosa durch Mikrokristalle bedingt würden, 
die PÜTTIlR vertrat, hat Hllss als irrtümlich nachgewiesen. 

Fast alle Farben des Spektrums finden sich an den leuchtenden Augen
hintergründen, die manchmal ein überaus prächtiges Bild geben, von dem 
der große Atlas der Augenhintergründe der Säugetiere, den .TOIINSON ge
liefert hat, eine lebhafte Vorstellung gewiihrt. Im allgemeinen überwiegen 
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die roten und· gelben Farbentüne, doch sind auch grüne Farben nicht selten. 
Bei den Wassersäugetieren kommen vorwiegend Blau und Dunkelgrün als 
Farben vor. entsprechend dem Überwiegen der blaugrünen Strahlen in 
schon relativ geringen Wassertiefen, ebenso bei Selachiern (FRANZ). Ganz 
isoliert steht der Fall des Weißwals (Delphinapterus leucas) unter den 
Walen nicht nur, sondern unter allen Säugetieren, bei dem der Augenhinter
grund fast vollkommen weiß, mit einem geringen hellgelben Ton gefärbt 
ist. Es steht diese helle Farbe des Tapetum offenbar in korrelativer Be
ziehung zu der Pigmentarmut dieses Tieres im allgemeinen. Weiß erscheint 
auch der Augenhintergmnd des Alligators mit seinem retinalen Tapetum, 
bei dem man in vivo den Sehpurpur auf dem weißen Grunde erkennen 
kann (ABELsDORFFI30). 

Silbergraue Tapeta kommen gelegentlich vor, z. B. bei M acr 0 rhinus. 
Eine Aufzählung des Vorkommens der verschiedenen Farben würde 

hier zu weit führen. 
Durchaus nicht in allen Augen, die durch den Besitz eines Tapetum 

ausgezeichnet sind, reicht diese Gewebe über die ganze Ausdehnung des 
Sehepithels, vielmehr sind es vielfach besonders begrenzte Bezirke, die 
derart ausgebildet sind, und zwar Bezirke, von denen wir annehmen dürfen, 
daß sie besondere biologische Bedeutung haben, daß sie den funktionell 
am besten ausgestalteten Stellen des Sehepithels, den stark betonten Punk
ten des optischen Raumes entsprechen. Demnach sind Verschiedenheiten 
in der Ausdehnung des Tapetum je nach der Lebensweise zu erwarten, 
eine Erwartung, die durch die Tatsachen völlig bestätigt wird. 

Am häufigsten nimmt das Tapetum lucidum, wenn es nur geringe 
Ausdehnung hat, den Raum nach oben und außen vom Optikuseintritt ein, 
also die Gegend der Augenachse, und besonders auch den Bezirk binokularen 
Sehens. 

Bei Fischen, die in oberflächlichen Meeresschichten leben, hatten wir 
schon erfahren, daß dem Licht, das von der total reflektierenden Meeres
oberfläche zurückgeworfen wird, durch besondere Einrichtungen der Eintritt 
ins Auge verwehrt wird, der biologisch wichtigste Teil des optischen Raumes 
liegt aber für diese Tiere nach unten, von wo Angriffe drohen, wo Beute 
zu finden ist und wo eine schwächere Beleuchtung herrscht. Dement
sprechend sind Tapeta hier im oberen Bulbusteil, dem \mteren Teil des 
optischen Raumes entsprechend, häufig ganz ausschließlich entwickelt. Bei 
den Wassersäugetieren, die durch die ausgedehntesten Tapeta unter den 
Säugetieren gekennzeichnet sind, dehnt sich die lichtreflektierende Fläche 
über den ganzen Augenhintergrund, und in den meisten Fällen ist eine 
Bevorzugung bestimmter Bezirke nicht zu erkennen, doch sind manchmal 
einzelne Stellen besonders lebhaft und glänzend gefarbt, z. B. bei Phocaena 
ein relativ enger Bezirk im äußeren Teil des Bulbus, der also einer Stelle 

18* 
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des optischen Raumes entspricht, die weil nach vorne, in der Bewegungs
richtung des Tieres gelegen ist. 

Sind es in diesem Fall bestimmte Abschnitte des Sehepithels, an denen 
ausschließlich oder besonders stark Einrichtungen für ~ebenbelichtung vor
kommen, so kann ein derartiger Unterschied sich auch auf bestimmte Seh
elemente beziehen. 

KÜHNE machte die höchst bemerkenswerte Beobachtung, daß heim 
Turmfalken die Zapfen, die rote und orange Ültropfen enthalten, dicht wm 
Pigment umhüllt sind, während um die Zapfen, die gelbgrüne Cllkugeln ent
halten, weite helle unpigmentierte Höfe zu sehen waren. 

Dies Bild von der Entwicklung der Einrichtungen, die dazu dienen 
das Sehepithel mit schwachem diffusem Licht zu beleuchten, würde ganz 
unvollständig sein, wenn wir uns auf die Darstellung der Yerhliltnisse bei 
Wirbeltieren beschränken wollten. Ein Blick auf die Verbreitung derartiger 
Vorkehrungen im ganzen Tierreich wird die Überzeugung von der hohen 
biologischen Bedeutung der Nebenbelichtung für das Sehen bei Lichtinten
sitäten, die in der Nähe der Reizschwelle liegen, wesentlich befestigen. 

Die physikalischen Mittel, durch die lichtreflektierende Schichten ge
schaffen werden, sind auffallend einförmig im ganzen Tierreich. Fast aus
nahmslos sind es Mikrokristalle, die hier Verwendung finden. Ob die 
chemischen Mittel ebenso gleichförmig sind, ist zweifelhaft, denn wenn auch 
in untersuchten Fällen bei Selachiern und Teleostiern sich stets Guaninkalk 
als die Substanz der Kristalle ergeben hat, so muß man doch bedenken, 
daß in anderen Fällen, wo starke Lichtretlexion \orkommt, z. B. bei den 
glänzenden Farben mancher Meeresalgen, Plättchen, die aus Eiweiß Le
stehen, das Substrat sind, das diesen Effekt zustande bringt (BERTIlOLD). 

Um so bemerkenswerter ist der Fall der silberglänzenden Augenhinter
gründe einiger Schmetterlinge, bei denen es feine Veriistelungen von Tracheen 
sind, die durch die totale Reflexion an den luftgefüllten IWhrchen den 
Glanz zustande kommen lassen, z. B. bei Plusia chrysetis, einem l\'acht
schmetterling (LEYDIG). Der wechselnde Luftgehalt der Tracheen soll ein 
verschieden starkes Leuchten dieser Augenhintergründe zur Folge haben. 

Sonst beruhen die Farben auch bei Wirbellosen, wie gesagt, nur auf 
der Anwesenheit von Mikrokristallen oder wenigstens eine!" körnigen !\lasse, 
die ein ganz außerordentlich hohes Lichlbrechungs\'ennögen besitzt. Bei 
einem Krebse (Pisa) ist der Brechungsindex sicher hüher als! ,6, da die 
Körnchen noch in Damaharz, ja sogar in einem Gemenge von Anilin und 
1\I0nobromnaphthaiin Licht reflektieren. Die einzelnen Teilchen, Körnchen 
oder Mikrokrislalle, aus denen die wirksame Substanz der Tapeta besteht, 
sind durchsichtig, trotzdem läßt dlls Tapetum als Ganzes kein Licht hin
durch. Die Farben und der Glanz der Tapeta kommen auf dieselbe Art 
zustande, wie die weiße Farbe des Schnees und der ~lilch, d. h. durch 
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immer wieder und wieder erfolgende Brechung und Reflexion an den 
Flächen der einzelnen Teilchen. Schon aus dieser Art der Entstehung der 
Tapetumfarben geht hervor, daß das vom Tapetum reflektierte Licht nach 
sehr verschiedenen !lichtungen strahlt. Würde es hauptsächlich nach einer 
Richtung geworfen werden, so müßte das Tapetum spiegeln, was nicht der 
Fall ist. Das Licht, das vom Tapetum kommt, ist stets zerstreutes Licht 
IExNER). 

Zuerst in der Tierreihe finden wir Tapeta wohl in spezifischer Aus
bildung bei Mollusken. Bei den Pectiniden verleiht es' den Augen einen 
herrlichen metallischen Glanz (RAwlTZ 77), es besteht hier z. B. bei Pecten 
und Spondylus, nur aus einer einzigen großen Zelle (HESSE '165), die zahl
reiche Körnchen und Stäbchen als lichtbrechende Elemente enthält. 

Bei den Krebsen sind die Langschwänze fast ausnahmslos mit leuch
tend en Tapeten ausgestattet, entsprechend ihrer nächtlichen Lebensweise, 
nur Scyllarus hat keins, unter den Brachiuren (Krabben) kommt es bei 
Carcinus maenas, Dromia vulgaris und Galathea vor, fehlt dagegen bei Por
tunus, Maja, Pagurus und Squilla. 

Zur Erläuterung der Verbreitung von Nebenbelichtungsapparaten bei 
Insekten mögen nur die folgenden Angaben dienen. Bei Machilis (Thysa
nura), den Männchen von Cloeon (Ephemerida), Agrion und Aeschna 
(Libellulidae) besitzen die Stirnaugen glänzende Tapeta, von denen der 
Nachtschmetterlinge war schon mehrmals die Rede. Unter den Spinnen 
kommen Tapeta in Beziehung zur Lebensweise im Dunkeln vielfach vor, 
so sind sie stark entwickelt bei den Ageleniden;Amaurobiaden, Dras
siden, Dysderiden und bei Atypus, während sie bei den sonnelieben
den Attiden fehlen (BERTKAL' 63). 

§ 102. Besteht die Bedeutung der Tapeta lucida darin, daß sie Licht, 
das bereits die rezipierenden Elemente passiert hat, diffus im Auge zer
streuen, so kann derselbe Erfolg: eine schwache diffuse Beleuchtung des 
ganzen Augeninnern auch auf andere Weise erreicht werden: dadurch daß 
Licht ins Auge gelangt, das gar nicht durch brechende Medien konzentriert 
wird, sondern sich sogleich nach dem Eintritt über alle Gewebe des Augen
innern verteilt. 

Am verbreitetsten treten Einrichtungen derart in Gestalt der sog. 
aphakischen Räum e auf. 

Bei Hellaugen, die ihre volle Lichtdichtunghaben, bedeckt der Irisrand 
stets die peripheren Linsenbezitke vollständig, die ja auch meist nicht zu 
optischer Funktion geeignet erscheinen. 

Je mehr die Beleuchtung sinkt, desto weiter wird die Pupille, desto 
peripherere Linsenteile treten in Funktion, was eine Verschlechterung der 
physikalischen Bilder zur Folge hat. 
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Die Verschlechterung der Sehschärfe bei Benutzung peripherer Lillsen

partien, d. h. bei weiter Pupille, ist von theoretischem Interesse für die 

Theorie des Sehens bei schwacher LichtintensiUit und schwacher \ehen

belichtung. Während nämlich bei starker und milllf'l'er Lichtintensitiit die 
Sehschärfe durch Erweiterung der Pupille ganz erhehlich leidet hürt eine 

derartige Verschlechterung der Sehschiirfe durch weile Pupille bereit,.. bei 
einer Lichtintensität von ca. 1 Meterkerze auf ilJmuIELslIEnI14:\ a. Bei 

dieser Lichtintensität schädigt das scll\vache diffuse Lieht der grußen Zer

streuungskreise, die von den peripheren Linsenpartien ~eliefert werden, das 
Sehen nicht mehr, jedenfalls ist die Beeinträchtigung durch die~e :\ehen

belichtung geringer, als die Verbesserung, die durch die grüßen~ Lichtlllellge 

bewirkt wird, die bei weiter Pupille ins J\uge gelangt 

Geht die Kontraktion der Iris sehr weit, bzw. ist die Linse im \er
gleich zum Corneadurchmesser klein, so kann es kommen, daß die Pupille 

größer wird als die Linse im Durchmesser, und daß derart ein fu n k ti 0-

neller aphakischer Raum entsteht. Durch direkte Beobachtung ist ein 

derartiger (funktioneller) aphakischer flaulll noch nieht festp:estellt, doth 
darf man sein Vorkommen in einer Sliugetierordnllng nlit eiller an Sieher
heit grenzenden Wahrscheinlichkeit hehauptell. Es handelt sich uni die 

Wale, Zahnwale wie Bartenwale. :\immt man einen, in IWcksicht aut die 

ungeheuere Entwicklung der Irismusklilatur nur sehr mäßigen {;r:td (kr 
Kontraktilität der Iris an, so ergibt das doch schon erhebliche aphakische 

Räume für die voll erweiterte Pupille. \ach ungefährer Bertchnung müßten 

sie für die Zahnwale 4--6 mIll breit sein, d. h. der Pupillendurchmesser 

müßte den Linsendurchmesser um diese 'Verle übertreffen, und flir die 
Bartenwale würde man sogar Werte von ti-12 mm erhalten. 

Viel mehr wie über die funktionellen, wissen wir über die l)e.,tlindigen 

aphakischen Räume. Die Fische sind die gruße Fundgrube für derartige 
Einrichtungen. TH. BEER beschreibt für eine grolle Heihe von Fischen apha
kische Räume. Entweder ist ringsum in allen Meridianen der Linsenrand 

gerade noch in der Pupille sichtbar, uder es liegt sogar ein deutlicher Ab
stand zwischen Linsenrand und Pupillarralld, z. ß. bei Ctenolabrus iris und 
anderen Ctenolabrusarten (PÜTTEn); oder es besteht in den verschiedenen 
Meridianen eine verschiedenartige Ausbildung der aphakischen Lichteintritts

pforten. 
Am häufigsten ist dann nasal ein halbmondfürmig oder dreieckig ge

stalteter aphakischer Raum vorhanden, z. B. hei Centris cus scu pelax L., 
Exocoetus evolans L., Gerres rhomheus, Paralabrax clalhratus, 

Gadiculus argenteus, Scopelus rafinesquii. Ein aphakischer Itaum, 

der nur in der temporalen Seile entwickelt wii re. ist nicht hekannt, da
gegen kommen öfters gleichzeitig nasal und temporal gelegene aphakische 

Spalten oder Räume vor, z. B. bei Peristhetus cataphradulll L., wo 
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Fig. I . .. nQ Fig. _. 

Auge von Carinaria mediterranea. Vergr. 20 fach nach Hesse. Fig.l von der ventralen, 
Fig. 2 von der dorsalen Seite gesehen, zeigen die ,Fenster. im PigmentmanleI. 

J 

Fig.3. ur Fig.4. 

Auge vom Pterotrachea coronata. VergI'. 30 fach, Fig.3 von der dorsalen, Fig. ~ von der 
ventralen Seile gesehon, nach He s s e. A außen, J innen. 

Verlag von Wilhelm Engelmann in Lei pzig. 
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Tafel IX. 
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Längsschnitt durch das Auge von Plcrotrachea coronata, schematisch nach Hesse. 
Vergr. 45 fach. 

Linsc, nerv Costalzellen, nsrv Nebensehzellcll, nX1 unipolare Nervcnzelle, 1-6 Plättchensälze der 
Hel ina. Dic Linien ltv, rs und xy geben die Lage derjenigen durch die Fenster einfallenden 
Lichtstrahlen an, elie der Retina am nächsten kommen. X Stelle des schmalen hinteren Fensters 

auf dCt' Dorsalseite. D dorsal, V ventral. 
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ein solcher temporal schwächer ausgebildet ist, oder bei Labrus mixtus. 
Bei Fistularia wurde bei einem Exemplar nur nasal ein aphakischer 
Raum beobachtet, während ein anderes auch temporal den Raum zeigte 
(PITl'ER). 

Ganz ungewöhnlich sind noch einige aphakische Räume, die nur bei 
vereinzelten Formen anzutreffen sind. So hat Mugil brasiliensis Agass. 
einen höchst geräumigen, nach oben gelegenen aphaldschen Raum, wie es 
sonst nirgends bekannt ist. Auf dem aphakischen Raum von Chlorophthal
mus agassizii, der sich nasal, colobomartig an die Pupille anschließt, wurde 
schon hingewiesen, ebenso auf die gleiche Einrichtung bei Dryophis mic
terizans (s. Fig.I4.9). 

Andere lichtundichte Stellen, als im Umkreis der Linse, finden sich bei 
Wirbeltieren nicht, wohl kann es soweit kommen, daß die Iris überhaupt 
vollkommen schwindet, wie BRAUER es für verschiedene Tiefseefische nach
gewiesen hat, aber der übrige Lichtschutz, die Chorioidea bleibt in ganzer 
Ausdehnung erhalten. 

§ 103. Von der Vorstellung, daß aphakische Räume immer in naher 
r1iumlicher Beziehung zur Linse liegen müßten, befreit uns sogleich die 
Betrachtung der Heteropoden. 

Bei diesen eigenartigen Augen ist die Pigmenthülle, die der Chorioidea 
funktionell entsprechend das Licht abhält, das nicht in der Richtung der 
Augenachse durch die Linse ins Auge kommt, an mehreren Stellen unter
brochen durch sog. "Fenster<. Die Fenster liegen bei Carinaria auf der 
dorsalen Seite des Bulbus, an der Ventralseite fehlt das Pigment nur in 
ganz engen Lücken, die wie Sieblücher den Pigmentmantel durchbrechen 
(s. Taf. VIIl, Fig. 'I u. 2). Da Carinaria, wie überhaupt die Heteropoden, mit 
der Bauchseite nach oben schwimmt, so liegt das große dorsale Fenster 
nach der Wassertiefe zu, aus der schwaches reflektiertes Licht ins Auge 
gelangen kann, während nach der hellen Meeresoberfläche hin die reich
liche Pigmentierung das Licht abfängt (HESSE 125). 

Bei Pterotrachea coronata liegt dorsal und ventral je ein Fenster 
(s. Taf. VIII, Fig. 3 u. 4.), und hier ist eine höchst auffallende Einrichtung 
getroffen: Die Augenwand hat an bestimmten Stellen pigmentierte Ver
dickungen, die so angeordnet sind, daß das Licht, das durch die Fenster 
ins Auge gelangt, nicht direkt zum Sehepithel vordringen kann, vielmehr 
zum großen Teil an diesen Pigment wülsten absorbiert wird (HESSE, s. Tar. IX). 
Es wird also das Licht, das durch die Fenster eintritt, infolge der viel
fachen Brechung und Heflexion im Emplem und an der Hinterfläche der 
Linse das ganze Augeninnere und auch das Sehepithel schwach diffus be
leuchten, ohne daß stärkere Lichtbündel von derselben Richtung als Neben
belichtung auf die Retina gelangen können. 
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Daß die »Fenster« des Heleropodenauges außer ihrer Wirkung für 

die Nebenbelichtung auch für die Vergrößerung des Sehfeldes HJll Bedeutung 

sind, geht aus ihrer nahen Beziehung zu den (Jl'uppen ,'on );ebensehzellen 

hervor, die außer der eigentlichen Betina noch im H rtel'opodenauge vor

kommen. Diese i\ebensehzellen liegen den Fenstern gegenüber, und wo 

sie fehlen, wie bei Oxygyrus, fehlen auch die "Fenster« (lh:ssE. ImIIlerhin, 

wie groß auch die Bedeutung der » Fenster« zur YergröHerung des Seh

feldes sein mag, bleibt die Tatsache bestehen, daß das Augeninnere von 

ihnen aus mit diffusem Licht erleuchtet wird. das nirgends dureh brechend!' 

Medien zn einem Bilde vereinigt wird. 

§104.. Bei den Heteropoden findet sich noch eine Einrichtung, die 

denselben Effekt hat, wie die Fenster: diffuses Licht ins Augeninnerr ZII 

senden. 

Die Linse des Heteropodenauges wirr! niimlich von dem Pigmentmantel 

nicht bis übel' den ;\quatOl' hinaus umhüllt sondern dieser endet schon 

proximal vom Linsenäquator, so daß zirka 2/3 der ganzen Lin~c frei den 

Lichtstrahlen zug1inglich sind (s. Taf. rIlI). Dcr Erfolg eines derartigen 

Zustandes kann nicht zweifelhaft sein. Selbst wenn die Linse eine idl~al 

vollkommene Periskopie besäße, künnte sie doch nur Strahlen, die vor 

dem .:\.quator auffallen, im Augeninnern zu Bildern vereinigen. Strahlcn, 

die die Hinterfläche der Linse treffen, wiirden zum Teil auf der VOl'der

fläche wieder austreten, zum Teil aher mlissen sie auch an der Linsen

vorderfläche reflektiert werden, ein Vorgang, der in der Dioptrik des Auges 

ja sehr bekannt ist und zur Entstehung dcr P\JRKI~.'E-SAl'iSON'Schcn Spipgel

bildehen führt. Dieses reflektierte Licht, das von hinten kommt, muß also 

ins Auge gelangen und offenbar dazu dienen, eine diffuse Beleuchtung r1rs 

Augeninnern herzustellen. Ausgeschlossen erscheint es nicht dnß nuch 
dieser Zustand zu einer Vergrüßerung des Sehfeldes dienen künnte. 

Mit diesem Besitz einer über den i\ql1ator hinaus aus dem Sehloch 

hervorragenden Linse stehen die Hcteropoden nicht allein da, dcl' Zu

stand findet sich noch bei Fischen lind zwar nur bei Tiefseeformen, 

also bei Tieren, die überhaupt mit vielen l\ebcnbelichlungseinricht ungen 

versehen sind. 

Eine zu etwa 2/3 dem Licht zllglingliche Linse fand sich b!'i A rgy 1'0-

pelecus hemigymnus, und ganz ähnlich liegen die YerhUltnisse bei Ccn

triscus scopelax, beides Formen, deren Augen auch sonst Einriehtungen 

zur Nebenbelichtung besitzen (l'l'TTER". 

§ ,105. Die auffallendste Methode aber, um l\ebenbelichtuill-' zu er

zielen, die geradezu abenteuerlich anmutet, hahen eine grönere :\nzahl 

Tiefseefische aufzuweisen, die durch BRAUER bekannt geworden sind. 
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Bei allen bisherigen Einrichtungen wurde zur Nebenbelichtung Licht 
benutzt, das von außen dem Auge zugesandt wurde. In den FäHen, wo 
z. B. eine colobomartige Pupille (s. oben) oder »Fenster., denen Neben
sehzeHen gegenüberliegen (Heteropoden), die Vermutung nahe legten, daß 
es sich hier um Einrichtungen zur Vergrößerung des Sehfeldes handelt, 
war es nicht einmal völlig auszuschließen, daß die Nebenbelichtung nur 
eine unbeabsichtigte Folge einer anderen Einrichtung, kein Selbstzweck sei. 

In den Fällen aber, die wir jetzt besprechen wollen, kann gar kein 
Zweifel sein, daß ganz besondere Einrichtungen getroffen sind, deren Wir
kung n ur darin besteht, daß Nebenlicht ins Auge gelangt; welche Funktion 
dieses Licht hat, die Frage wird durch diese Feststellung noch gar nicht 
tangiert. 

BRAUER fand an den Augen sehr vieler Tiefseefische Leuchtorgane, die 
am Rande der Cornea gelegen und nach allen Seiten durch Pigment abge
blendet sind mit Ausnahme einer einzigen Richtung, nämlich der, die gegen 
das Auge in die vordere Kammer hineingeht. 

Diese Leuchtorgane sind durchaus keine Seltenheit bei Tiefseefischen, 
BRAUER fand sie bei allen untersuchten Arten, die überhaupt (am Rumpf) 
Leuchtorgane besitzen, mit einziger Ausnahme der Myctophiden. Die 
Lage dieser orbitalen Leuchtorgane wechselt: bei Argyropelecus und 
Polyipnus liegen sie am nasalen Augenrande, bei Sternoptyx am tempo
ralen, bei den übrigen Formen am ventralen Rande an sehr verschiedenen 
Stellen (BRAUER). Bei Argyropelecus, Sternoptyx, Polyipnus, Cyclo
thone, Gonostoma und Dactylostomias ist nur je ein Leuchtorgan vor
handen, bei Idiacanthus und Triplophos kommen Doppelleuchtorgane 
vor, von denen aber nur das eine gegen das Auge gerichtet ist. Chau
liodus und Stomias zeigen insofern eine besonders hohe Entwicklung, 
als außer dem Doppelleuchtorgan noch zwei, bzw. bei Stomias vier kleinere 
Leuchtorgane vorhanden sind, die zu einer Gruppe vereinigt liegen und 
ihr Licht ins Auge entsenden. Aus der Anordnung solcher Leuchtorgane 
geht deutlich hervor, daß noch eine besondere Pigmentschicht, die lateral 
in der Haut liegt, den Austritt des Lichtes in dieser Richtung hindert, so 
daß es nur gegen das Auge hin austreten kann. 

§ 106. Recht heterogene Dinge sind es, die hier unter dem gemein
samen Gesichtspunkt zusammengefaßt sind, daß sie alle eine Neben
belichtung bewirken, die diffus, durch zerstreutes Licht das ganze 
Sehepithel, ja das ganze Innere der Augen mit mattem Lichte 
er hell t, und es ist die Forderung nach einer theoretischen Deutung dieser 
Zustände unabweisbar. 

An eine theoretische Erklärung für die Wirkungsweise der besprochenen 
Einrichtungen muß in erster Linie die Anforderung gestellt werden, daß 
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sie alle die erwähnten Zustände als Ausdruck eines gemeinsamen Prin
zips darzustellen imstande ist, denn die Verlmüpfung aller im Vorstehenden 
besprochenen Einrichtungen ist keine willkürliche, enthült nicht bereits eine 
Theorie, sondern beruht auf der einfachen tatsächlichen Feststellung drs 
Zustandes diffuser Nebenbelichtung der Sehepithelien, die eine 
notwendige Folge der beobachteten Einrichtungen ist. Es kann dahrr zu 
keinem befriedigenden Hesultat führen, wenn lllan versllcht, die Bedeutung 
irgendeiner der besprochenen Einrichtungen, der Ta pet alu eid a, der 
aphakischen Rüume und »Fenster<, der über den .\quatOI· hinaus den 
Lichtstrahlen zugänglichen Linsen oder der Leuchtorgane, die ihr Liebt ins 
Innere der Augen hineinwerfen, isoliert, olme Bücksicht auf die übrigen 
Strukturen zu deuten. Wohl kann dadurch das Verstiindnis der Funktion 
einer einzelnen Einrichtung gefördert, z. B. die Bedeutung aphnkiscber 
Räume oder Fenster für die Vergrößerung des ßlickfeldes erkannt werden, 
aber das vorliegende Problem: welche Bedeutung hat eine schwache diffuse 
Nebenbelichtung für das Sehen bei geringer Lichtintensitiit?, \\'ird dadurch 

nicht gelüst. 
Was die Beantwortung dieser Frage so besonders schwierig macht, 

ist der Umstand, daß es sich um eine Entscheidung über die Intensitiit 
und eventuell auch Qualität der Sinneseindrücke von Tieren handelt, also 
von Größen, die einer messenden Beobachtung nicht zugänglich sind. Wir 
können nur die biologische Beobachtungstatsache feststellen, daß tll1ter den 
Tieren, die bei schwacher Beleuchtung, bei so schwacher, daß sie oft für 
unser Auge völlige Dunkelheit bedeutet, zu sehen vermögen, sich die Be
sitzer der Nebenbelichtungseinrichtungen befinden. Wir können abcr weder 
behaupten, daß nur Tiere mit guter Nehenbelichtung bei schwacher Be
leuchtung sehen könnten, noch daß alle Tiere die Nebenbelichtungseinrieh
tungen besitzen, in schwach erleuchteten Lebensbezirken vorkommen. 

Was den ersten Punkt anlangt, so w:ire es denkbar', daß ein ll~icht

liches Tier sich im Besitze einer vollkommenen Lichtdichtung befände, und 
daß die ganze Adaptation des Sehorgans an verschiedene Beleuchtungs
intensitäten lediglich durch die Veriinderung der Erregbarkei t der rezi
pierenden Elemente zustande käme, ein ,"organg, dessen Yerfolgung der 
physiologischen Anatomie verschlossen ist. Bekannt ist ein derartiger Fall 
nicht. 

Andererseits kann eine Nebenbelichtung schon bei einer LichtintensiUil 
von ökologischem \Verte sein, die für unser Auge noch so llOch liegt. ring 

Nebenbelichtung bei ihr uns erheblich im Sehen sWren würde. .Je hüher 
die Reizschwelle der Endelemente ist, desto größer wird auch die Licht
intensität sein, bei der eine blendende Wirkung der Sebenbelichtung auf
hürt, desto höher die Reizintensität, bei der ihre begünstigende Wirkung 
beginnt. 
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Woher aber wissen wir, daß tatsächlich eine Beförderung des Sehens 
durch die Nebenbelichtung bei schwacher Lichtintensität zustande kommt? 
Es könnte ja sein, daß nur der Nachteil einer Nebenbelichtung geringer 
würde, unmeßbar gering, wie wir aus HUMMBLSHEIM'S Versuchen ersehen 
können, ohne doch je zu einem Vorteil zu werden. 

Die biologische Beobachtung, daß Tiere mit Tapetum lucidum oder 
anderen derartigen Einrichtungen im Dunkeln besser sehen, wie z. B. der 
Mensch, kann uns hier nicht vorwärts helfen, denn wir wollen wissen, ob 
die Tiere bei schwacher Beleuchtung mit oder ohne Nebenbelichtung 
besser sehen würden. 

Eine bündige Entscheidung dieser Frage ist z. Z. kaum zu geben. 
Nehmen wir auf Grund der biologischen Beobachtungen über die Ver

breitung der Tapeta bei Dunkeltieren an, daß diese Einrichtung das Sehen 
bei schwacher Beleuchtung begünstigt, so erwächst die Aufgabe, den Mecha
nismus dieser Begünstigung theoretisch zu erklären. 

§ 'i 07. Man kann, ohne Rücksicht auf die speziellen Bedingungen 
des Sehorgans sich auf Grund allgemein physiologischer Vorstellungen ein 
Bild davon machen, wie eine schwache Reizung der Sinneselemente 
steigernd auf deren Erregbarkeit einwirken kann. Eine derartige Erregbar
keitssteigel'Ung hat durchaus nichts Wunderbares. Ebenso wie die Erreg
barkeit für die Wirkungen des konstanten Stromes, z. B. bei Paramaecium 
durch destilliertes Wasser erheblich gesteigert werden kann, wie Strychnin 
die Erregbarkeit der sensiblen Rückenmarkselemente enorm steigert, so 
kann man sich ohne weiteres denken, daß schwache Lichtreize die Erreg
barkeit der Sehelemente steigern, ob aber eine derartige Steigerung hier 
in der Tat vorliegt, läßt sich nicht entscheiden. Auch wenn wir die 
speziellere Natur der Sehelemente als dem Nervensystem nahestehend in 
Betracht ziehen, können wir in den Beobachtungen über Summation sub
minimaler Reize, die einerseits kortikal, andererseits im Verlauf der peri
pheren Nerven gesetzt wurden (ExNER), und die die Bedeutung der »Bahnung e 

zeigen, einen Prozeß erblicken, der uns die Art der Wirkung schwacher 
Nebenbelichtung verständlich macht. Die Nebenbelichtung würde den Licht
reizen, aus denen sich das .Bild« der Außenwelt aufbaut, den Weg bahnen. 
Das ist also allgemein physiologisch dasselbe, wie die Auffassung, daß die 
Nebenbelichtung die Erregbarkeit steigere. 

Endlich aber liegt eine Fülle von Beobachtungen am Menschenauge 
vor, die wir für die Auffassung unseres Phänomens verwerten können, es 
sind Tatsachen aus der Lehre vom Kontrast, die wohl geeignet sind, bis 
zu einem gewissen Grade Licht auf die Bedeutung der Nebenbelichtung zu 
werfen. 

Es kommt für uns nur der simultane Kontrast in Betracht, dieser aber 
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in allen Formen, als Flächenkontrast, U mrißkontrasl und wahrscheinlich 
auch Farbenkontrast. 

Voraussetzung der folgenden Ausführungen ist, daß der ;\kt des Sehens 
in den verschiedenen Wirbeltierklassen prinzipiell gleichartig ist, \yas bei 
der großen qualitativen Gleichfürmigkeit im Bau der :\etzhiiute keine zu 

gewagte Annahme sein dürfte. 
Die fundamentale physiologische Tatsache in der Lehre yom Kontrast 

ist die, daß die physiologischen Zustände (ErregungszusUinde) der einzelnen 
Teile des Sehapparates sich gegenseitig in antagoni~tiscber Weise beeinllussen 
(HERIN(;). Der Erregungszustand eines Netzhautstückcben A (worunter auch 
die korrespondierenden Hirnteile verstanden werden soll,:n) ist s tet S III i t
bedingt durch den physiologischen Zustand der ganzen übrigen l' etz
haut. Hierbei ist der Einfluß der nächst benachbarten Stellen des Bezirkes J 

am grüßten, die Intensität der Beeinflussung nimmt sehr rasch mit der Ent
fernung ab, aber trotzdem künnen auch die entfernteren l\"etzhautteile in
folge ihrer grüße ren Ausdehnung und der dadurch bedingten Summation 
der Einzelwirkungen einen beträchtlichen Einfluß auf den jeweiligen Er
regungszustand von A ausüben (HERING 125). 

Wenn also die NetzhautsteIle A von einem konstanten I\.eiz f!;elroffen 
wird, so kann der Erfolg dieses Reizes, der Erregungszu~tand von A, doch 
sehr verschieden ausfallen, je nach dem Zustande deI' übrigen ~etzhaul. 

.Jede Steigerung des, die übrige Netzhaut treffenden Lichtreizes 
ändert den Zustand der NetzhautsteIle A derart, daß die entsprechende 
Empfindung dunkler oder minderhell wird; jede r erminderung der 
Heizung der übrigen Netzhaut lindert den Zustand von .1 in dem Sinne, 
daß die Empfindung heller wird (HERING\. 

Die Änderung der intensität des Lichtreizes, der die übrige !\;etzhaul 
trifft, also die Änderung der Nebenbelichtung, braucht gar nicht einmal 
so groß zu sein, daß sie subjektiv als solche zum Bewußtsein kommt, lind 
kann trotzdem schon eine merkliche Änderung in dem Erregungszustande 
von A induzieren. Man kann den Versuch derart anstellen, daß auf einer 
grüßeren weißen Fläche, die beliebig beleuchtet werden kann, ein Ideines 
Feld, das sog. »reagierende« Feld angebracht wird. Steigert man die objek
tive Helligkeit des Grundes um ein Geringes, so ist der einzig merkbare 
Erfolg nicht ein Hellerwerden des Grundes, sondern ein Dunklerwerden 
des reagierenden Feldes. Auch wenn die Helligkeitssteigerung des 
Grundes stark genug gemacht wird, um subjektiv wahrnehmbar zu sein, 
so ändert sich das Wesentliche an dem Ph~inomen nicht, das reagierende 
Feld wird d unk ler, seine relativen Helligkeitsveriindenlllgen werden noch 

größer (HERING 72). 
Wenden wir diese Erfahrungen der menschlichen Sinnes physiologie 

[luf das vorliegende Problem an, so künnen wir uns eine ganz gutf~ 
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Vorstellung von dem Zustandekommen der günstigen Wirkung der Neben
belichtung machen. 

Denken wir an ein Pferd, das in der Dunkelheit Hindernisse zu nehmen 
hat, an Hirsch und Reh im nächtlichen Walde. Die Objekte, die gesehen 
werden müssen: Hindernisse, Feinde senden im allgemeinen wen iger Licht 
aus, als die Atmosphäre, die auch in mondlosen bewölkten Nächten doch 
meist noch einen Schimmer von Licht enthält. Die Objekte werden also 
nicht hell im reflektierten Licht gesehen, wie am Tage, dazu ist die Inten
sität des reflektierten Lichtes zu gering, sondern als d unk I ere Gegenstände 
auf hellerem Grunde. Das ist ganz der Zustand, den wir im Experi
ment (s. oben) schufen. Was dort die weiße Fläche, macht in dem bio
logisch wichtigen Fall der helle Himmel, die [als solche vielleicht unmerk
liehe] Steigerung der Helligkeit des Grundes, auf dem dadurch die Silhouetten 
der Gegenstände schärfer, dunkler, hervortreten, wird aber in unserem 
Fall nicht wie im Experiment dadurch erreicht, daß das Licht des Land
schaftshintergrundes gesteigert würde, sondern dadurch, daß die Netzhaut 
durch Nebenlicht erhellt wird. Der Erfolg muß ja ganz der gleiche sein, 
man muß sich nur von der immer noch nicht ganz vergessenen Idee trennen, 
daß die Ri eh tu ng des Lichtes irgendeine Bedeutung für seine physiolo
gisch-optische Wirkung hätte, die doch nur eine Funktion seiner Inten
sität und Qualität ist. 

Diese Überlegungen gelten für alle Fälle, in denen die Gegenstände, die 
gesehen werden sollen, dunkler sind, als der Grund, auf dem sie sich dar
~tellen, und das ist für die Dämmerungstiere wohl stets der Fall. 

Ein paar Worte verdienen noch die Verhältnisse der Tiefsee. Hier 
strahlt alles Licht, das überhaupt vorhanden ist, von den Tiefseeorganismen 
selber aus. Sehr viele Tiere, die hier vorkommen, haben Leuchtorgane. 
Trotzdem wird auch hier der oben charakterisierte Erfolg eintreten, daß 
die biologisch wichtigen Objekte als Schatten gegen helleren Grund er
scheinen, denn den Hintergrund des ganzen Bildes stellen die Millionen 
festgewachsener Tiere, Korallen, Hydroidpolypen, Bryozoen usw. dar, die 
alle leuchten, als die Laternen der Tiefsee. 

Wie hier überhaupt alles Licht Organismenlicht ist, so wird auch zur 
~ebenbelichtung solches verwendet: die Leuchtorgane, die ins Augeninnere 
hineinleuchten. Ihre Wirkung ist nicht wunderbarer, als die eines leuch
tenden (d. h. stark lichtreflektiel'enden) Augenhintergrundes, denn auch sie 
tun ja nur dasselbe, was auf so mancherlei Art erreicht werden kann: sie 
erleuchten den Augenhintergrund mit schwachem diffusem Licht. Vielleicht 
ist das Licht zum Teil gefärbt, wie es bei Leuchtorganen so oft der Fall 
ist, und Bann würde die Wirkung nicht nur in der Erzeugung eines 
Flächenkontrastes bestehen, sondern auch als Farbenkontrast die 
Schatten in der Komplementärfarbe des Leuchtorganlichtes erscheinen lassen. 
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Die Auffassung der Einrichtungen zU!" l\"elJenbelichtung als 1\on

trastapparate hat so viel Wahrscheinlichkeit für sich, wie eine sinnes

physiologische Auffassung, die sich nicht hauptsächlich auf deu Menschen 
bezieht, sie überhaupt erreichen kann; ein weiterer Beweis für oder gegen 

sie ist aus methodologischen Gründen zurzeit kaum möglich. 

Die ausgeführten Auffassungsmüglichkeiten, sowohl die Deutung als 

Kontrasteinrichtungen , wie die Heranziehung der Analogien der Summa

tion subminimaler Heize und Erregbarkeitssteigerung durch Nebenreize, 
hatten nur den Zweck zu zeigen, daß die EiU!"ichtungen der l\"ebenbelich

tung, die auf den ersten Blick sonderbar anmuten und mit einer g-rob 

physikalischen Auffassung der Funktion des Auges nicht gut vereinbar 

sind, sich unsern allgemein physiologischen Yorstellungen einfügen lassen, 

ja sogar auf dem Spezialgebiet der physiologischen Optik des Menschen 
vielerlei Analogien haben. 

4. Die Akkommodationsapparate. 

Allgemeines. 

§f 08. Wenn wir das Auge lediglich vom physikalischen Standpunkte 
aus als eine photographische Kamera betrachten, und wenn wir das Postulat 

stellen, diese Kamera sollte stets auf den Bildpunkt des zu sehenden Gegen
standes eingestellt sein, so ergibt sich ohne weiteres die generelle Not

wendigkeit von Apparaten, die eine Veränderung der Einstellung, pine 

Akkommodation an die jeweiligen Bedingungen ermüglichen. Physiologisch 
stellt sich die Sache etwas anders. 

Zunächst kann in k ei n em Auge, nicht einmal in dem des Menschen. -
das trotz aller Lamentationen über die Minderwertigkeit menschlicher Sinnes
organe gegenüber denen der Tiere doch das bei weitem vollkommenste ist, das 
die Natur je hervorgebracht hat - von einem Bildpunkt die Hede sein. 

Infolge der sphärischen Aberration wird ein Bündel von Lichtstrahlen, 

von denen die mittleren senkrecht auf die brechenden Medien trefren, die 
peripheren aber schief, niemals zu einem Punkte vereinigt. Es entsteht 

stets ein Lichtkl'eis. An Stelle des Brennpunktes haben wir den 
kleinsten Querschnitt des Lichtkegels, eine Stelle, in der das Licht 
gleichmäßig stark über den ganzen Lichtkreis verbreitet ist. 

Es künnte sich also nur um das Postulat einer Einstellung auf die 
Fläche der kleinsten Querschnitte handeln. 

Aber auch diese Forderung werden wi I' nur bedingt steIlpn killlrJen. 
Ob ein Bild auf der Netzhaut ideal scharf ist, darauf kOll1mt es nichl an, 

es muß nur so scharf sein, daß die einzelnen Bildpunkte kleiner sind, 

als die Empfindungskreise des Sehepithels, d. h. als diejenigen Bezirke, 
die zu einer Ganglienzelle des Ganglion nervi optiei abgeleitet werden. 
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Ja wir werden sogar noch eine Einschränkung machen müssen: Es 
braucht nicht notwendig auf den Ort der kleinsten Querschnitte eingestellt 
zu werden, sondern die Einstellung könnte auch auf eine, dem Gange der 
Lichtstrahlen nach, hinter diesem Ort gelegene Stelle ·erfolgen. Hier herrscht 
nun im Zerstreuungskreise, der ja wesentlich den kleinsten Querschnitt an 
Fläche übertrifft, eine derartige Lichtverteilung, daß das Zentrum bei weitem 
am stärksten, die Peripherie viel schwächer erleuchtet ist. 

Bei derartiger Lichtverteilung kommt es aber zu simultanem Kontrast, 
durch den die schwachen peripheren Eindrücke ganz unterdrückt werden 
und dafür das Zentrum desto stärker hervortritt. 

In solchem Falle muß man zwischen Verteilung der Lichtwerte und 
der Empfindungswerte unterscheiden, und nur auf die let.zteren kommt es 
biologisch an. 

Wir können also das Postulat für die Leistung der Akkommodations
apparate so formulieren: 

Es müssen Einrichtungen getroffen sein, die verhindern, daß die 
Empfindungsflächen der Zerstreuungskreise größer werden, als 
die Innervationsflächen des Sehepithels. 

Diese Formulierung enthält zugleich die Bedingungen, unter denen 
k ein e Akkommodationsapparate nötig sind: Auf einen bestimmten Refrak
tionszustand ist das Auge eingestellt. Liegen nun die Verhältnisse derart, 
daß entweder innerhalb des Intervalls, in dem das betreffende Tier zu 
sehen hat, die Größe der Zerstreuungskreise nicht wesentlich zunimmt, 
jedenfalls nicht größer wird, wie eine Innervationsfläche der Retina, so ist 
Akkommodation überflüssig, ebenso wird sie' überflüssig, wenn das Licht 
der peripheren Teile der Zerstreuungskreise so schwach ist, daß es die 
deutliche Rezeption des zentralen Teils nicht stört. 

Beide Fälle kommen in der Tat vor. Die Größe der Zerstreuungs
kreise auf der Netzhaut ändert sich bei Annäherung des abgebildeten Gegen
standes aus unendlicher Entfernung gegen das Auge derart, daß eine An
näherung von 00 bis auf [) m z. B. im menschlichen Auge nur eine Ver
schiebung der Bildfläche um 60 11 nach hinten zur Folge hat, d. h. die 
Bilder bleiben immer noch in der Schicht der Außenglieder der Sehelernente, 
es ist also für dies Intervall eine Akkommodation überflüssig. Es gibt nun 
Tiere, bei denen wir sicher annehmen dürfen, daß ein Sehen unterhalb 
einer Distanz von zirka [) m für sie keine biologische Bedeutung mehr hat, 
z. B. die großen Wale, bei denen das Auge schon oft mehr als diese Strecke 
hinter der Schnautzenspitze der Tiere liegt. Auch beim Elefanten dürfte 
die Grenze des, durch den Rüssel so bedeutend vergrößerten Tastraumes 
nicht viel weniger weit vom Auge abliegen, so daß auch hier die Be
deutung einer Akkommodation ganz zurücktreten wird. - Hier spielt also 
die absolute Größe der Tiere eine bestimmende Rolle für die Ausbildung 
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der Akkommodation. Auch bei Formen, die nicht die extremen Dimen
sionen von Elefant oder Wal erreichen, kann ein irgendwie genaueres Sehen 
auf kürzere Entfernung überflüssig sein, wenn diese Tiere ihr Futter nicht 
mit Hilfe des Auges unterscheiden, wozu ja ein Nahsehen nötig wäre, und 
wenn die Tiere rasch beweglich sind. 

Das Auge ist ja, wie schon früher betont, das typische Organ der 
Regulation der Bewegung, je rascher diese ist, auf eine desto größere Ent
fernung müssen bereits Hindernisse signalisiert werden, damit sie genommen 
oder umgangen werden können. 

Diese beiden Bedingungen treffen bei recht zahlreichen Tieren zu. Es 
ist ja bekannt, daß zum Erkennen und Unterscheiden der Nahrung die 
Tiere fast ausscpließlich den Geruchssinn benutzen, die erste Bedingung also 
erfüllt ist, und so werden wir es begreiflich finden, daß beim Pferd, Rind, 
Hirsch, Reh, Gemse usw. die Akkommodationseinrichtungen sehr gering 
entwickelt sind, vielleicht überhaupt keine nennenswerte Holle spielen. 

Es wäre nun aber verfehlt, wollte man annehmen. daß kleine Tiere, 
die sich absolut langsamer bewegen, eine ganz besonders starke Akkommo
dation haben müßten, denn wir haben bei den bisherigen Ausführungen 
vorausgesetzt, daß das Auge in der Akkommodationslosigkeit auf 00 ein
gestellt ist. Ist ein Auge auf einen viel näher gelegenen Fernpunkt ein
gestellt, so kann natürlich die Akkommodation fehlen, ohne duß die be
sprochenen Größen- und Bewegungsverhältnisse bestehen. 

Es kommt aber bei der Frage der Notwendigkeit einer Akkommo
dationseinrichtung nicht nur auf die absolute Größe der ganzen Tiere 
und ihre Geschwindigkeit an, sondern auch auf dic absolute Größe der 
Augen. 

Bei kleinen Augen ist die absolute Größe deI' Veränderung, die die 
Brennweite bei Annäherung oder Entfernung eines Objekts erfährt, viel 
geringer als bei großen Augen. Da nun die Größe der Sehelemente 
keineswegs proportional der Augengröße ist, da vielmeht, die kleinen wohl 
immer relativ und vielfach sogar absolut (z. B. Batrachier) größere 
Sehelemente haben, wie große Augen, so gehört für ein kleines Auge eine 
viel erheblichere Verschiebung des Gegenstandes dazu, um sein Bild, 
d. h. den Bezirk der kleinsten Querschnitte der Strahlenbündel, aus der 
Zone der rezipierenden Elemente herauszurücken, als für ein großes 
Auge. Wenn wir dies in Betracht ziehen, wird uns die geringe Aus
bildung der Akkommodationseinrichtungen z. ß. bei vielen :\mphibien vcr
ständlich. 

Als zweiten Fall, in dem Akkommodation überflüssig erscheint, hatten 
wir den hingestellt, daß das Licht in den peripheren Teilen eines Zer
streuungskreises so schwach ist, daß es physiologisch nicht mehl' in Be
tracht kommt. 
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Eine gleichmäßige Verteilung der Lichtintensität über die ganze Fläche 
des Zerstreuungskreises besteht ja nur im kleinsten Querschnitt, hinter 
dieser Stelle ist das Zentrum heller als die Peripherie. Ist nun die absolute 
Lichtintensität des Bildes sehr gering, so kann die Intensität des Lichtes 
im peripheren Teil so verschwindend gering sein, daß sie nicht mehr in 
Betracht kommt, und es kommt daher nur ein Bruchteil des Zerstreuungs
kreises wirklich zur Verwertung im Sehen. Bei diesen geringen Lichtinten
sitäten wird also das Intervall, innerhalb dessen gesehen werden kann, 
überhaupt gering sein, relativ gering wird dementsprechend auch die Ände
rung der Lage des Bildes in diesem Intervall sein, und es werden sich aus 
allen diesen Gründen bei Dämmerungs- oder Dunkeltieren Akkommodations
einrichtungen erübrigen. 

Tatsächlich vermissen wir sie bei vielen Dunkeltieren. So fehlen sie 
den Geckonen, als Dunkeltieren unter den sonst mit guter Akkommodation 
versehenen Eidechsen. 

Unter den Säugetieren haben die Wale (auch die kleineren Arten), die 
sich als Wassertiere den Bedingungen der Dunkeltiere vielfach nähern, 
keine Akkommodationseinrichtungen. Da die Amphibien großenteils Dämme
rungstiere sind, so kommt auch dies Moment neben dem vorher erwähnten 
in Betracht, um eine Akkommodation bei vielen Formen überflüssig erscheinen 
zu lassen. 

Im einzelnen Falle ist es häufig schwer zu sagen, welcher Faktor be
stimmend für die Ausbildung bzw. Nichtausbildung eines Akkommodations
apparates gewesen ist, z. B. bei mehreren Schlangen familien , denen er 
völlig fehlt, nämlich der Sandschlange (Eryx jaculus), Tigerschlange 
(Python molurus) und Sandviper (Vipera avicenna). Es wirken hier 
mehrere Faktoren zusammen: die Kleinheit der Augen, die besonders auf
fallend im Verhältnis zur Größe der Riesenschlangen ist, deren Augen nicht 
größer sind, als die einer Rattenschlange (Natter), die zirka 20mal weniger 
wiegt; die nächtliche Lebensweise dieser Tiere, die am Tage z. B. ruhig 
im Sande vergraben liegen (Sandschlangen und Vipern) und erst in der 
Dunkelheit munter werden. 

Nur oberhalb einer gewissen unteren Grenze der Feinheit in der räum
lichen Ausnutzung des Bildes durch dichtgedrängte Endelemente, deren 
eine nicht zu große Zahl gemeinsam zum Zentralorgan abgeleitet wird, hat 
ein Akkommodationsapparat Sinn. Er kann fehlen und fehlt in allen Seh
organen, in denen überhaupt kein detailliertes Bild der Außenwelt ent
worfen wird, wo also auch eine Verzerrung des Bildes durch Bewegung 
des Organismus oder des gesehenen Gegenstandes nicht wesentlich in 
Betracht kommt. Unter diese Rubrik fällt die große Masse der primitiven 
Ocellen der Würmer, mancher Mollusken und Echinodermen usw. Durch
gängig fehlt ein Akkommodationsapparat beim facettierten Auge der Insekten, 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Aufl. I. Teil. X. Kap. 19 
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was aus der Art, wie in ihm die Bilder der Außenwelt entstehen, und vor 
allem aus der Art, wie sie rezipiert werden (meist nur 7 Sehelemente in 
jedem Einzelauge), völlig verständlich ist. 

Wie aus dieser Aufzählung von Fällen hervorgeht, in denen Akkommo
dationseinrichtungen fehl en, ist ihr Besitz immerhin schon etwas Be
sonderes, er läßt uns ohne weiteres schließen, daß das betreffende Sehorgan 
eine sehr nennenswerte Organisationshöhe, daß die Feinheit der Innervation 
des Sehepithels einen erheblichen Grad erreicht hat. 

Die Akkommodationsmöglichkeiten. 

§ 109. Die Art und Weise, wie eine Einstellung der Sehorgane auf 
verschiedene Distanzen ermöglicht wird, ist in der Tierreihe sehr mannig
faltig. Fast alle Lösungen, die man sich überhaupt denken kann, sind 
auch tatsächlich realisiert. 

Wir haben zwei große Gruppen von Möglichkeiten, durch die es er
reicht werden kann, daß Gegenstände verschiedener Distanz in optimaler 
Weise auf den Sehepithelien abgebildet werden: 

1. Kann die Distanz der brechenden Medien und des Sehepithels ver
ändert werden, und 

2. kann die brechende Kraft der dioptrischen Apparate eine Anderung 
erfahren. 

Was den ersten Modus anlangt, so kann die Entfernung der brechenden 
Medien vom Sehepithel entweder durch Veränderungen an letzterem, oder 
durch Verschiebung der dioptrischen Apparate erreicht werden. Eine nennens
werte Vor- und Rückwärtsbewegung eines Sehepithels ist noch nie mit 
Sicherheit beobachtet worden, obgleich es nicht unwahrscheinlich ist, daß 
auch dieser Modus verwirklicht ist. Die intercs~anten Bewegungen der 
rezipierenden Elemente von Copilia (Copepod) dürfen hier wohl kaum 
herangezogen werden, wenigstens ist nicht bekannt, daß sie außer der 
Bewegungskomponente in der Brennebene des dioptrischen Apparates auch 
eine solche in der Richtung der Augenachse besiiße (EXNEIl). 

Mit mehr Wahrscheinlichkeit könnte man hierher die Bewegungen an 
den Augen der Spinnen rechnen, deren funktionelle Bedeutung aber doch 
zu wenig untersucht ist, als daß man daraufhin behaupten künnte, ef; 
handele sich hier um Einstellungsbewegungen des Sehepithels. 

BEllTKAU, der besonders an den Hauptaugen von Micrommata die 
Muskulatur genauer untersucht hat, beschreibt, daß von den vier Muskeln, 
die hier an der Augenhülle inserieren, zwei fast genau in der Uingsachse 
des Auges verlaufen, und von ihnen nimmt er, wohl nicht mit Unrecht an, 
daß sie geeignet wären, die Retina der Linse zu nHhern und dadurch eine 
Akkommodation für die Ferne zu ermöglichen. 
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Sollte auch diese Annahme unberechtigt sein, ist doch die Lösung 
des Akkommodationsproblems, das ja nur darin liegt, Gegenstände ver
schiedener Entfernung optimal abzubilden, auch durch Lageverschieden
heiten der Sehepithelien vielfach erreicht. Es handelt sich dabei allerdings 
nicht um Akkommodationsapparate, d. h. Einrichtungen, die funktionell 
bestimmte Zustände herbeiführen könnten, sondern um feste Strukturen. 

Bei einer ganzen Reihe von Tieren gibt es Sehepithelien, die in sehr 
verschiedener Distanz von den brechenden Medien liegen und daher dem 
Tier gestatten, einen Gegenstand optimal abzubilden, auch wenn sich seine 
Entfernung ändert. 

Solche Nah- und Fern-Sehepithelien können in einem Auge vereinigt 
liegen. Z. B. in den Stirnaugen von Agrion und Äschna (Libellen) liegen 
hintereinander zwei Sehepithelien 
(HESSE), auf denen sich also Gegen
stände verschiedener Entfernung 
scharf abbilden, das vordere ist die 
Fernretina, das hintere die Nah
retina. 

Bei den Heteropoden liegen 
die rezipierenden Stiftchensäume 
der Hauptretinazellen nicht in einer 
der Linse konzentrischen Fläche, 
sondern ihre Ebene steht schräg 
auf der Augenachse, so daß Gegen
stände gleicher Entfernung ver
schieden scharf auf den einzelnen 
Partien abgebildet werden müssen, 
während Körper, die ziemlich schräg 

Fig.45!!. 

c 

".'1 

I/r 

Schnitt durch ein seitJil"hes Stirn.uge von Ve s p a 
crabro. Nach HESS". Vergr. D5fach. 

nr Nebenretina, c Cuticula, hU Hypodermis. cl proxi. 
maler Teil der CorneaHnse. 0 kaudal, R rostral. 

gegen die Augenachse stehen, in allen Teilen gleich scharf abgebildet werden 
können, da die einzelnen Streifen der Retina auf verschiedene Distanzen 
eingestellt sind. 

In etwas anderer Weise sind bei Helophilus die verschiedenen Teile 
des Sehepithels verschieden weit von der Linse entfernt. Im rostralen 
Abschnitt liegen die rezipierenden Elemente dem dioptrischen Apparat so 
nahe, daß sie von nahen Gegenständen wohl kaum ein irgendwie deut
liches Bild bekommen können, wohl aber von entfernten. Der kaudale 
Abschnitt des Auges ist so eingerichtet, daß die Sehzellen viel weiter von 
der Linse entfernt sind, so daß sich nahe Gegenstände auf ihnen abbilden 
können (R. HESSE), und ähnlich liegen die Verhältnisse in den seitlichen 
Stirnaugen von Vespa crabro, die Fig. 152 zeigt. 

Viel verbreiteter scheint die völlige Trennung 
retina in Nah- und Fernaugen zu sein, besonders 

der Nah- und Fern
bei den Arthropoden. 
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Bei dem Mangel physiologischer Daten sind wir allerdings wesentlich auf 

Vermutungen angewiesen, die hier nicht weiter ausgebaut werden sollen. 

Viel weiter verbreitet aber als die Lageverl\nderung der Sehepithelien 

sind Bewegungen des dioptrischen Apparates zum Zweck der Akkommo

dation. 

Je nach der Einstellung des Auges muß es sich um eine Annliherung 

oder Entfernung der brechenden Medien gegen das Sebepithel handeln. 

Liegt der Fernpunkt des Auges sehr weit, 00, entfernt, so kann die 

Einstellung sich nur auf Annäherung der Gegenstlinde beziehen und muß 

also in einer Entfernung der brechenden Medien bestehen. während um

gekehrt ein Auge, dessen Fernpunkt sehr nahe liegt, durch Annäherung 

der brechenden Medien an das Sehepithel eine Einstellung für grüßere Ent

fernung bewirken kann. 

Entsprechend der zunehmenden Bedeutung der Akkommodationseinrich

tungen bei bedeutender absoluter Grüße der Augen finden wir den einzigen, 

bisher experimentell bearbeiteten Fall von Akkommodation bei Wirbellosen 

bei Tieren, die die grüßten Augen nicht nur unter den Evertebraten, sondern 

im ganzen Tierreich überhaupt haben, bei den (Dibranchiaten) Kephalo

poden. 

Die Dimensionen ihrer Augen sind häufig ganz enorm, so hat bei 

einem A rchitheu tis das Auge einen Durchmesser von I ibis 22,1) cm, 

und bei einem Riesenkraken, dessen Arme 1 0 m lang waren, betrug der 

Augendurchmesser gar 37 cm (TH. BEER). 

Nach TH. BEER ist das Kephalopodenauge im Zustande der Akkommo

dationsruhe im Wasser kurzsichtig, die Myopie betrUgt :! bis 10 1). In 

Luft sind die Tiere natürlich exzessiv myopisch. Am herausgenommenen 

Bulbus ist durch elektrische Reizung eine Korrektur dpr .\Iyopie zu erzielen. 

Die Breite dieser Akkommodation ist bedeutend genug, um die Augen emme

tropisch zu machen, beträgt also :! bis 10 D. 'Vas den Mechanismus an

langt, so spielen Krümrnungsänderungen der Linse keine Holle, es er

folgt vielmehr eine Annäherung der Linse an das Sehepithel, die durch 

einen Muskel bewirkt wird, der ringfürmig im Corpus epitheliale verläu ft 

(TH. BEER). 

BEER'S Untersuchungen sind von lIEINE (22.\ a! nacbgeprüft und inso

fern erweitert worden, als außer der Aklwmmodation durch AnnUherung 

der Linse an den Augengrund auch im umgekehrten Sinne eine akti\'e 

Vorwärtsbewegung der Linse nachgewiesen werdell konnte. 

Danach hätte das Kephalopodenauge eine doppelsinnige Akkommodation 

und könnte von einer mittleren Ruhelage aus sich durch Muskelkontrak

lionen sowohl auf grüße re wie auf geringere Entfernung einstelleIl. 

Diese hüchst sonderbaren Angaben haben durch eine Untersuchung 

von HESS (242). keine Bestätigung erfahren, vielmehr hat sich ergeben, daß 
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die Verhältnisse anders liegen. Der normale Refraktionszustand ist nicht 
eine nennenswerte Myopie, sondern die Augen sind emmetropisch oder 
leicht (1 - 4 D.) hypermetropisch. Bei der Akkommodation tritt Einstellung 
für die Nähe ein und die Akkommodationsbreite beträgt vielfach mehr als 
14 D. Es ist besonders bemerkenswert, daß es HEss gelang, durch Reizung 
des Gehirnganglion die Kontraktion des Akkommodationsmuskels und 
damit eine Refraktionsänderung von 14 D. zu erzielen. Für das Verständnis 
des Mechanismus ist wesentlich, daß der Akkommodationsmuskel hier kein 
Binnenmuskel des Auges ist, sondern einen Teil der Augenhülle bildet 
(s. Fig. 153). Seine Kontraktion führt zu einer Verkleinerung der Ober
fläche der Augenhüllen und damit zu erheblichen Drucksteigerungen im 

Fig.153. 

Vorderer Bulbusabschnitt \'on Octopus. Nach C. HESS. 

Iris, c Corpus epitheliale (ciliare), m Muskelring, k äußere Augenhülle. 

Bulbus. Durch diese wird der vordere Augenabschnitt mit der Linse nach 
vorne gedrängt und ihr Abstand von der rezipierenden Netzhautschicht 
vergrößert. 

Ist bei den Kephalopoden durch die bedeutende Größe ihrer Augen 
eine Akkommodation nötig, so haben wir noch eine Gruppe Wirbelloser, 
die, als Raubtiere lebend, ihre Augen zu erheblicher Vollkommenheit aus
gebildet haben und bei denen wir aus ökologischen Gründen recht wohl 
eine Akkommodation erwarten könnten: die Alciopiden. 

HESSE (126) hat hier in der Tat eine Einrichtung gefunden, die wir 
wohl ohne zu große Kühnheit als Akkommodationseinrichtung deuten dürfen. 
Unter der einfachen Schicht Epithelzellen, die als »äußere Cornea« be
zeichnet werden, liegt eine Schicht von Muskelfasern, die »innere Cornea«. 
Außerdem ziehen über den prääquatorialen Teil des Auges, den pigmen
tierten Teil der Augenwand, der zwischen Sehepithel und dioptrischem 
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Apparat liegt, eine Anzahl parallel verlaufender :\luskelfasern hin, die IhssE 
für funktionell zusammengehörig mit den Muskelfasern der »inneren Cornea« 
hält. Die Deutung HESSE'S ist sehr plausibel: er glaubt, daß eine Kon
traktion dieser Muskelsysteme derart wirken müßte, daß die Cornea ab
geflacht und dadurch die Linse, die ihr innen direkt anliegt, nach hinten 
gedrückt würde, durch Abflachung des prääquatorialen Bulbussegmentes 
würde die Wirkung unterstützt werden. Die Abflachung der Cornea hat 
selbst natürlich für die im Wasser lebenden Alciopiden keine dioptrische 
Bedeutung, wesentlich würde nur die Annäherung der Linse an das Seh
epithel sein, also eine Akkommodation für die Ferne, woraus wir schließen 
dürften, daß der Hefraktionszustand diesel' Augen in ;\ldwrnmodationsruhe 
die M y 0 pie wäre, wie es die höchst ausgebildeten Wasseraugen (bei 
Fischen) anscheinend alle sind. Allerdings Hißt die geringe Größe der 
Alciopidenaugen den Wert der Akkomlllodation als einigermaßen zweifel

haft erscheinen. 
Im Gegensatz zu HESSE vermutet DEMOLL (236) in den beiden Muskeln 

des Alciopidenauges Antagonisten, da aber seine Deutung ebenso wenig wie 
jene HESSE'S experimentell belegt ist, hat es bei den schlechten Erfahrungen, 
die schon in bezug auf die Deutung der Funktionen von Akkommodations
muskeln gemacht worden sind, wenig Interesse, hierauf näher einzugehen. 

Als zweite Hauptgruppe der Mittel zur Akkommodation hatten wir 
Veränderungen am lichtbrechenden Apparat hingestellt. 

Diese Veränderungen könnten zweierlei Art sein: Der Brechungs
index der brechenden Medien könnte bei der Akkommodation eine :\nderung 
erfahren, oder die Krümmungsradien künnen sich ändern. 

Eine Akkommodation durch Veriinderung des Brechungsindex ist nicht 
bekannt, liegt aber keineswegs außerhalb des Bereiches der Müglichkeit, 
wenn wir daran denken, daß sich die Lichtbreehungsverhältnisse der 
lebendigen Substanz in verschiedenen funktionellen Zuständen recht erheb
lich ändern können, daß durch Mischungs- oder Entmischungsprozesse sehr 
wohl Veränderungen des Index eines lichtbreehefHlen Gewebes zustande 
kommen können. 

In erheblichem Umfange wird dagegen die Anderung der Krümmungs
radien zur Akkommodation verwendet. 

Wie wir im Speziellen sehen werden, beruht die Akkommodation 
mancher Säugetiere und der Vögel zweifellos auf derartigenO\nderungen. 

Bei Wirbellosen ist nichts experimentelles über Vorkommen derartiger 
Akkommodation bekannt, aber es liegt wieder eine anatomische Beobach
tung vor, die es möglich erscheinen läßt, daß auch niedere Tiere von 
dieser Akkommodationsmüglichkeit Gebrauch machen. 

Der Mechanismus einer Krümmungsänderung wird sich verschieden 
gestalten, je nachdem die Oberflächen der Linsen, deren Krümlllung 
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geändert werden soll, im Zustande der Akkommodationsruhe gespannt oder 
entspannt sind. 

Sind sie gespannt, so wird die Krümmungsänderung durch Entspannung 
bewirkt, wie bei vielen Säugetieren, sind sie normalerweise entspannt, so 
muß für die Akkommodation eine Spannung hergestellt werden. 

Diese letztere Möglichkeit scheint in dem, anatomisch erschlossenen 
Fall einer Akkommodation durch Krümmungsänderung der Linse bei Pecten 
ja c 0 b a e u s vorzuliegen, die HESSE (1 65) beschreibt. Hier liegt der Linsen
vorderfläche ein Netz von Muskelfasern auf, das sich nur bis zum Linsen
rande erstreckt und hier anscheinend an der Augenkapsel verankert ist. 
HESSE stellt sich vor, daß durch Kontraktion dieses Netzes der Umfang 
der Linse verkleinert und dadurch die Hinterfläche stärker gewölbt werden 
sollte, wodurch eine Zunahme der Brechkraft, also eine Akkommodation 
für die Nähe zustande käme, woraus zu schließen wäre, daß bei Pecten 
der Fernpunkt ziemlich weit vom Auge entfernt sein müßte, vielleicht 
Emmetropie bestünde. 

Immerhin steht die Annahme dieser Akkommodation nicht auf sehr 
starken Füßen. 

Damit wären die Möglichkeiten einer Einstellung auf verschieden ent
fernte Objekte erschöpft und wir können zur Darstellung der speziellen 
Gestaltungsverhältnisse übergehen, die die Akkommodationseinrichtungen 
bei den Wirbeltieren gewonnen haben. 

Die Akkommodation der Wirbeltiere. 

§ 110. So selten bei Wirbellosen Akkommodationseinrichtungen sind, 
oder vorsichtiger: so wenig wir über Akkommodationseinrichtungen bei 
Wirbellosen wissen, so verbreitet sind, nach unseren heutigen Kenntnissen, 
bei Wirbeltieren die Apparate zur Einstellung des Auges auf verschiedene 
Distanzen. Fast keiner größeren systematischen Gruppe der Wirbeltiere 
fehlt die Akkommodation ganz 

Die primitiven Sehorgane der Cyclostomen entbehren sicher aller 
Einstellungsapparate. 

In den übrigen Wirbeltierklassen aber stellen die Tiere ohne Akkommo
dation die Ausnahmen dar, die in ihrer biologischen Bedeutung schon früher 
gewürdigt wurden und auf die wir im einzelnen noch zurückkommen. Die 
ganze Mannigfaltigkeit der Akkommodationsmechanismen wird aus der fol
genden Darstellung klar werden. 

Die Akkommodation der Teleostier. 

§ 111. Bei 68 Spezies aus 22 Familien, die Repräsentanten aller 
Ordnungen der Teleostier umfassen, hat Tu. BEBR (1 ~ 5) die akkommodative 
Linsenverschiebung direkt nachgewiesen, und zwar handelt es sich stets 
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um eine Annäherung der Linse an die Netzhaut, also um eine Ein

stellung für die Ferne. Wie schon hiernach zu erwarten war, ist der 
Refraktionszustand des Teleostierauges bei Akkommodationsruhe die Myopie. 
Sie beträgt zirka -3 bis -12 D. im Wasser. In Luft sind die Fische 
extrem myopisch zirka 40~90 D., was ja aber ükologisdl irrelevant ist. 

~ 
~ 

Fig.154. 

iOchema der Einstellung des Fischauges auf Objekte' 
verschiedener Entfernung und Richtung vermittels der 

LinsenretraktioD. Nach TI!. HEER. 

Fig. 1 :;5. 
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mentum suspensorium. 

Die Geschwindigkeit, mit der 
die Einstellung bei Reizung erfolgt 
ist für die verschiedenen Formen 
sehr verschieden und steht in deut
licher Beziehung zur Lebensweise 
der Tiere. 

Die schnellen Sch webefische und 
pelagischen Schwimmer haben eine 
rasche Akkommodation, die triigen 
Grundfische, die die .Tagd aus dem 

.Ansitz« betreiben und nur wenig und träge herumschwimmen, haben 
eine viel langsamere Einstellung, so z. B. eine Anzahl Pleuronectiden. 
so Uranoscopus und die Scorpänen. Am langsamsten ist die Akkommo
dation bei Lophius piscatorius, bei dem es mitunter bis zu cl Sekunden 
dauert, bis die Linse das Maximum ihrer ltefraktion erreicht hat. 

Andererseits haben die Labriden, Pereiden, Spar iden eine rasche 
Akkommodation, ebenso Trachinus und Capros Bei Hippocampu~ 
und Blennius bewegt sich die Linse auf einen kurzen Beiz hin wie mit 
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einem plötzlichen Ruck retinalwärts und wieder in die Anfangsstellung 
zurück (TH. BEER 1,15). 

Bei der Akkommodation des Fischauges wandert das Netzhautbild. 
Nur Gegenstände, die in der Richtung liegen, in der die Linse retrahiert 
wird, werden stets auf derselben NetzhautsteIle abgebildet, alle anderen 
Bilder verschieben sich um einen mehr oder minder großen Betrag. 

Die Relraktionsrichtung der Linse geht nicht einfach in der Achse vor 
sich, sondern es erfolgt gleichzeitig eine temporale Verschiebung. 

Dieser Weg der Linse wird verständlich durch den Mechanismus der 
Akkommodation, durch den Verlauf des Akkommodationsmuskels, des Mus
culus retractor lentis (TH. BEER) oder, wie man ihn früher nannte, der 
Campanula Halleri. 

Der Akkommodationsmuskel tritt temporal und von hinten an die 
Linse heran, an deren Kapsel er mit einer feinen Sehne inseriert. Die 
Sehne setzt sich im nasalen unteren Quadranten an die Linse an, nicht 
genau im unteren Teil des Linsenäquators, was z. B. bei Blennius und 
Scorpaena besonders deutlich ist (Tn. BEER). 

Fig. ~ 56. 

b 

Linkes Auge von Blennius sanguinolentus, von oben her gesehen. Nach TH. BEER. Vergr. ca. 3fach 
a Im Ruhezustande. b In Akkommodation. 

Aus diesem Verlauf ergibt sich die Zugrichtung des Muskels. Man 
kann sie in vier Komponenten zerlegen: eine retinalwärts, eine lemporal
wärts, eine abwärts gerichtete und eine drehende Komponente, nur die 
Bewegung retinal- und temporalwärts wird tatsächlich ausgeführt (s. Fig. 154, 
155 und 156), die bei den anderen Komponenten werden durch die Wirkung 
des Aufhängeapparates der Linse, das Ligamentum suspensorium bei 
dessen eigenartigen Elastizitätsverhältnissen ganz oder doch großenteils auf
gehoben (TH. BEER). 

Seine Versorgung mit Gefäßen und Nerven erhält der Linsenmuskel 
durch den sogenannten Sichelfortsatz, Processus falciformis. Dieser Fort
satz, der der Chorioidea angehört, entspricht in seiner Lage der fötalen 
Augenspalte. Als niedrige Falte ragt er im unteren temporalen Teil des 
Bulbus in meridionaler Richtung verlaufend in den Glaskörper hinein. Im 
Glaskörper verläuft er bogenförmig, konzentrisch mit der Retina, und biegt 
erst vorn an der Linse quer zu ihr hinüber. 

Die bindegewebige Platte, die die Grundlage der Chorioidea bildet, 
stellt auch das stützende Gewebe des Processus falciformis dar und um
gibt scheidenartig die Gebilde in seinem Innern: Arterie, Vene, Nerv. 
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Nicht bei allen Teleostiern ist dieser Akkommodationsapparat typisch 

ausgebildet, z. B. ist bei Gadus minutus die Campanula rudimentär und 

physiologisch ist keine Einstellung auf Iteizung wahrzunehmen. Ebenso 

fehlt Akkommodation bei Fierasfer acus (Familie der Ophidiidae), der 

in den Wasserlungen der Hol 0 t h ur i e n parasitiert, bei einigen Ga(loidei, 

nämlich M ot e 11 a tri c i rr a ta, dem Seewiesel, einem Aquariumsfisch, bei 

Merlucius vulgaris, dem Meerhecht, der in größeren Tiefen, bis zu 
500 m, lebt, und bei dem schon erwähnten (ladus minutus, ferner bei 

Conger vulgaris (Meeraal), ;\Iuraena helena und "Iugil cephalus. 

Bei den meisten dieser Fälle liegt die biologische Erldiirung der Akkommo

dationslosigkeit auf der Hand. 
Ein anderer Modus der Einstellung als durch Linsenretraktion ist bei 

den Teleostiern nur in einem einzigen Falle nachgewiesen. l1Ess269) fand 

das Auge von Periophthalmus koelreuteri, eines Gobiiden, der als » Schlamm

springer« in den Mangrovewiildern in Luft lebend seine \Tahrung sucht, 
nicht, wie bei allen anderen Fischen myop, sondern emmetropisch bzw. leicht 

hypermetropisch. Sobald das Tier auf eine Beute (Fliege) aufmerksam 

wird, verwandelt sich die emmetropische Refraktion in eine Myopie von 
mehreren Dioptrien. Die Einstellung kommt anscheinend dadurch zustande, 

daß die Campanula Halleri (der retractor lentis) hier derart rerläufl, daß 

er bei seiner Kontraktion die Linse von den hinteren ~etzhautpartien ent
fernt, d. h. als protractor lentis wirkt. 

Die Akkommodation der Selachier. 

§ 112. Die physiologische Beobachtung hat bisher bei Sela!:hiern 
keine akkommodative Veränderung des ItefraktionszustandE's erkennen lassen 
(TH. BEER) , so daß sie jedenfalls für die untel'suchtell Formen hüehstens 
von ganz minimalem Umfange sein könnte. Dementsprechend befindet sich 
auch der Akkommodationsapparat in einem Zustande sehr geringer Ausbil

dung. Das Ligamentum suspensorium stellt eigentlich nm eine Ver

dickung der Hyaloidea dar und ist seitlich nicht scharf begrenzt, es um
faßt etwa das ganze obere Viertel der Linse (FR_\NZ ,I !1(5). 

Der Ciliarmuskel hat im wesentlichen den Bau lind die Anordnung des 
Musculus retractor Ientis der Teleostier, doch ist seine Ausbildung sehr 
schwach. Er entspringt von den Seiten einer bindewebigen Papille, die 
ventral genau in der Mittellinie im Corpus ciliare liegt. Ein Processus fal
ciformis fehlt, die Gefäße für den Linsenmuskel, die dieses Gebilde bei den 

Teleostiern enthält, verlaufen bei Selachiern in der erwähnten bindegewebigen 

Papille. Da der Muskel sicher keine nennenswerte Leistung yollbringt, 
braucht auf die Einzelheiten seines Verlaufes nicht eingegangen zu werden 
(vgl. hierüber FRANZ 1905, S. 796 ff.). 
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Bei allen anderen Wirbeltieren ist die Akkommodation an die Wirkung 
der Muskulatur des Corpus ciliare gebunden, die Art dieser Wirkung aber 
ist sehr verschiedenartig, entsprechend der sehr verschiedenen Ausbildung 
der Muskulatur. 

Die Akkommodation der Amphibien. 

§ ,I '13. Die Amphibien sind zum Teil Landtiere, zum Teil Wassertiere, 
und zum Teil sind sie, wie ihr Name sagt, »beidlebig«. 

Eine Ausgleichung der gewaltigen Unterschiede im Refraktionszustande, 
die durch den Wechsel zwischen Luft- und Wasserleben gegeben sind, 
stellt eine außerordentliche Anforderung an die Leistung des Akkommo
dationsapparates, die, wie wir bei den Reptilien sehen werden, nicht unlös
bar ist. Bei den Amphibien hat sie aber keine Lösung gefunden. Wir 
kennen keine derartig ausgiebige Einstellung bei Amphibien, daß sie hin
reichen würde, um die bezeichneten Refraktionsunterschiede auszugleichen. 

Es ist eine ökologisch höchst interessante Tatsache, daß die Augen der 
Frösche, Kröten und Landmolche (Salamandra maculosa und atra) in 
Luft fast emmetropisch oder schwach myopisch sind, während die Wasser
salamander (Triton cristatus und alpestris) in Wasser diesen selben 
Refraktionszustand zeigen, der hier ohne Beihilfe der Hornhautbrechung 
zustande kommt. 

Gehen die Frösche, Kröten oder Landmolche ins Wasser, so werden 
sie hochgradig hypermetropisch (ca. + 25 D. oder mehr), während die 
Wassersalamander umgekehrt hochgradig myopisch werden (mehr als 
-iOD.), wenn sie ans Land gehen. 

Eine Akkommodation ist durchaus nicht bei allen Amphibien zu be
obachten. Sie fehlt den Pelobatiden (Pelobates fuscus, B ombina tor 
igneus) und Hyliden (Hyla arborea) unter den Anuren. Unter den Uro
delen wurde sie vermißt bei Siredon pisciformis (Menobranchidae). 
Pleurodeles waltlii (Pleurodelidae) und Triton marmoratus 
(TH. BEBR). 

Für die Raniden gibt TH. BEER ein völliges Fehlen der Akkommodation 
an, während HESS (262) neuerdings den Nachweis erbrachte, daß sie auch 
hier, wenn auch schwach zu beobachten ist. 

Bei der relativen Kleinheit der Amphibienaugen und der Dicke ihrer 
Netzhautelemente spielt die Akkommodation offenbar auch da, wo sie nach
weisbar ist, keine bedeutende Rolle. Außerdem sind viele der akkommoda
tionslosen Amphibien Dunkeltiere. 

Wo Einstellung vorkommt, wird sie stets erreicht durch ein Y 0 r
treten der in ihrer Form unveränderten Linse. 

Die Muskeln, durch deren Kontraktion diese Bewegung zustande kommt, 
sind im wesentlichen in zwei Systemen im Ciliarkörper angeordnet, die 
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auch da nicht völlig fehlen, wo keine Akkommodation nachweisbar ist. 

Bei den Fröschen beschreibt TRET.JAKOFF (221) zwei tensores chorioideae 

und zwei protractores lentis, die beide nur dorsal und ventral entwickelt 
sind. Die in der älteren Literatur enthaltenen Angaben (ibet' den Akkom

modationsmuskel des Frosches beziehen sich nur auf die Tensores chorioi

deae. Alle vier Muskeln sind sehr schwach entwiekelt. 
Bei Kröten, Landmolchen und Wassersalamandern sind diese ciliaren 

Muskeln slärker. Bei Bufo und Salamandern fand TnET.J.\KoFF wie heim 

Frosch - nur stärker ausgebildet - die protractores lentis (dorsalis und 

ventralis). Die Fasern der Tensores chorioideae entspringen vom skleralpn 
Rande der Hornhaut, zum Teil auch von den äußeren Faserzügen des Liga

mentum pectinatum, ziehen nach hinten gegen die Chorioidea und sind ot't 

bis eine· beträchtliche Strecke hinter die Om terminalis zu verfolgen, hi~ 

sie im tiefschwarzen Pigment verschwinden (TH. HEER 11'\)' 
Außer diesen beiden Muskelsystemen findet man der Iriswurzel aufge

lagert häufig Muskelfasern, die im Meridionalschnitt quer oder schief getroffen 
sind und einem ringförmig angeordneten Muskelbündel angehören, wie wir e~ 

bei den Schlangen in starker Entwicklung antreffen werden (TII. BEEnl \ I . 

Aus der Anordnung der ciliaren Muskulatur erkliirt '1'11. BEEn den 

Akkommodationsmechanismus in folgender Weise: wenn sie alle sich kon

trahieren, bewirken sie eine Drucksteigerung im Glaskörperraulll, dem dip 
Linse, als beweglichster Teil, nachgibt und nach vorn rückt. Der durch 

den vorrückenden Linsenscheitel verdrängte Humor aqueus findet in der 
gleichzeitig vertieften Kammerbucht Raum zum Abfließen, denn die Mns

kein ziehen die peripheren Partien des Ligamentum pectinatum zurück und 

peripherwärts (TH. BEER 14\). 
Durch die Entdeckung der Musculi protractores lentis (TnETJ\KOFF ·\21) 

ist die Möglichkeit gegeben, das tats1ichlich beobachtete Vorrücken des 
Linsenscheitels auf eine einfache Wirkung dieser Muskeln zurückzuführen, 
so daß eine Steigerung des intraokularen Druckes für den Mechanismus 

nicht notwendig wäre und in der Tat haben die Untersuchungen von 11 ESS 

(262) ergeben, daß dem so ist. Mit dem IIEnlNG'schen l\Iikromanometer ist 

auch bei den großen Amphibienaugen (z. B. Bufa agua, Riesenkrüte) deren 
Sagittaldurchmesser 12 mm beträgt, und die eine ausgiebige AldwllllllU

dation zeigen, keinerlei Drucksteigerung nachweisbar. Die offene Verbin
dung der vorderen und hinteren Kammer, die durch Knöpfchen auf der 
Rückseite der Iris gewahrt wird, läßt eine Drucksteigerung im Glaskörper
raum mechanisch unmöglich erscheinen. 

nie Akkommodation der Schlangen. 

§ 11.&.. Im Gegensatz zu den anderen Sauropsiden scheint bei den 
Schlangen ein besonderer Einstellungsmechanismus zu bestehen. 
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Im Zustande der Akkommodationsruhe ist das Schlangenauge annähernd 
emmetropisch oder ganz leicht hypermetropisch. Die Akkommodationsbreite 

ist sehr betfilchtlich, 7 bis 15 D., bei der Würfelnatter sogar ~ 7 D., so daß 
viele Schlangen von unendlicher Entfernung bis auf einen) nur ca. 1 0 cm 
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oder noch weniger vom Auge abstehenden Punkt ihr Auge einstellen können 

(Tn. BBER 140). Auffallend gering ist die Akkommodationsbreite bei den 

ausschließlich auf dem Lande lebenden Wüstenschlangen, Baumschlangen 
und Trugnattern, auffallend groß dagegen hci den eigentlichen Natlern 

(Colubrinae), von denen viele amphibisch leben. 
Durch Wegfall der Hornhautbrechung werden sie ja, sobald sie in,; 

Wasser kommen, außerordentlich stark hypermetropisch, und hier reicht 

die Akkommodation aus, um den starken Ausfall der brechenden Kraft der 
Cornea durch vermehrte Linsenbrechung zu kompensieren, eine Einrichtung, 

die, wie erwähnt, den Amphibien fehlt. Die gewaltige Anforderung an din 

Leistung der Akkommodation bei diesen amphibischen A"attern hat zur Ent

wicklung von Einrichtungen geführt, die ganz von denen der anderen 

Schlangen abweichen. Bei der Würfelnatter, Tropidonotus tesselatus, einer 
richtigen Wasserschiange, die ausgezeichnet taucht und schwimmt, wird die 

Akkommodation nicht nur durch Vorrücken der Linse bewirkt, sondern es 

findet auch noch eine Zunahme der Linsenkrümmung, und zwar der Krüm

mung der Linsen-V 0 rd e I' f1ä ch e statt, was dadurch möglich ist, daß die 
Linse der Würfelnatter viel flacher ist als die der übrigen Schlangen, die 

ja nur wenig von der Kugelform abweichen. 

Durch Zusammenwirken dieser beiden Faktoren wird dann der gewal
tige Umfang der Akkommodation von 17 D. erreicht. 

Die Akkommodationsmuskulatur besteht bei den Schlangen in einem 
starken zirkulären Muskel, der in der Iriswurzel im :\iveau des Linsenäqua

tors liegt (s. Fig. 1 ;)7), Bei seiner Kontraktion kann man am Korneoskleral

rande eine leichte Einziehung beobachten. Durch Steigerung des Drue!,es 
im Glaskörperraum schiebt er die Linse nach vorn. Win aus dieser Art 

der Akkommodation hervorgeht, wird sie sogleich aufgehoben, wenn der 
Bulbus eröffnet wird, so daß keine Dmcksteigerllng mehr zustande komlllen 

kann. Daß einigen Gruppen von Schlangen die Akkommodation fehlt, 
wurde schon oben bemerkt. 

Dieser Auffassung, BEER's, ,vonach bei den Schlangen der intraokulare 
Druck eine wesentliche Bedeutung für das normale Spiel der l\kkommoda

ti on haben soll, ist HEINE (224 a) entgegengetreten, besonders durch den 
Nachweis, daß es bei Coronella austriaca und Tropidonotus natrix 
möglich ist, die Akkommodation zu erhalten, wenn der Bulbus mit dem 

v. GRAEFE'schen Schmalmesser angestochen ist, und daß bei der Akkom
modation unter diesen Bedingungen kein Glaskörper aus der Stichwunde 
hervorgepreßt wird. HEINE glaubt, daß durch den Zug der Zonula in der 
Akkommodationsruhe die Linse in uie voruere Glasl(ijrpei'delle hineingepreßt 

sei und bei der Akkommodation durch Nachlassen der Zonulaspannung 

die Linse durch den sich ausdehnenden Glaskörper verschoben würde. 
Eine Entscheidung über die einzelnen Streitpunkte in der Akkommodation 
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der Schlangen steht noch aus. Auch HESS hat sich gegen die Annahme 
ausgesprochen, daß bei den Schlangen der primitive Einstellungsmechanis
mus, bei dem eine Ortsveränderung der Linse stattfindet, im Gegensatz zu 
den übrigen Sauropsiden bestehen soll, doch reichen seine Einwände vor
läufig nicht zur Widerlegung der TB. BUR'schen Anschauungen aus. 

Die Akkommodation der Sauropsiden. 

§ ,11 ö. Unter den Sauropsiden herrscht, mit Ausnahme der Ophi
die r, eine außerordentliche Einförmigkeit in der Ausgestaltung des Mecha-

Fig.158. 

R A 
Auge der Teichschildkröte IEmys lntaria). Nach Tl!. BEER. Vergr. ca. 7 fach. 

R Ruhe. A Akkommodation. 

Fig.159. 

R A 

Auge der Teichschildkröte nach Entfernung eines Segmentes im Bereiche des Orbiculus ciliaris. 
Nach Tl!. BEER. Vergr. ca. 5fach. 

R Ruhe. A Akkommodation. 

nismus, durch den die Einstellung auf verschiedene Entfernung bewirkt 
wird. Bei ihnen allen, bei Sauriern, Loricaten und Cheloniern, 
sowie allen Vögeln erfolgt die Akkommodation, wenn eine solche überhaupt 
ausgebildet ist, der Hauptsache nach durch eine Krümmungsänderung der 
Linse und zwar stets durch eine Krümmungszunahme, die vorwiegend 
die Vorderfläche der Linse betrifft. Auf den Mechanismus werden wir 
unten noch eingehen. 
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Die Leistung dieser Akkommodation ist recht erheblich. Die Einstellung 

aller Sauropsidenaugen ist in der Akkommodationsruhe emmetropisch, die 

Akkommodation hat im allgemeinen einen Umfang von 12--14· D., so daß 

von unendlicher Entfernung bis auf einen Nahepunkt, der nur wenige Zenti

meter vom Auge abliegt, eingestellt werden kann. 

Im einzelnen zeigt der Umfang der akkommodativen Fiihigkeiten man

cherlei Verschiedenheit. So haben Landschildkröten, die nie ins Wasser 

gehen, und Seeschildkröten, die nur selten ans Land kommen, eine geringe 

Akkommodationsbreite. Die Seeschildkröte ist für Wasser anniihernd emme

tropisch, in Luft ca. - 15 D. myopisch, gar nicht zu reden von dem Astig

matismus der häufig trüben Hornhaut. 

Cl 

Fig. 160. 

Sehildkrötenauge. Nach C. He, .,. 
a In Hube. ')]n Akkommoda.tioll. 

Andererseits hat die Teichschildkrijte, die typisch amphibisch lebt, eine 

sehr beträchtliche Akkommodationsbreite, deren Notwendigkeit unter der

artigen Bedingungen ja schon bei der Würfelnatter auseinandergesetzt wurde 

(s. Fig. 158 und 159). 

Unter den Sauriern hat auffälligerweise das in bezug auf sein Auge 

sonst sehr vollkommen ausgestattete Chamäleon nur eine geringe Akkommo

dationsbreite, während die Blindschleiche und andere Wühlechsen mit ihren 

kleinen Augen ganz vortrefTIich akkommodieren, eine Hühe der Leistung, 

die nicht ohne weiteres biologisch verständlich ist (Tn. BEER). 

In bezug auf die Krokodile liegen etwas abweichende Angaben vor. 

Während TH. BEER (1898) ihnen eine höchst geringe Akkommodation zu

spricht, beobachtete AnELSDoRFF (1:39) bei Alligator lucius (Tiere von 
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25 bis 45 cm Länge) und Crocodilus cataphractus (63 cm lang) in 
Wasser eine Hypermetropie von + 7 bis 8 D. (beim Krokodil + 5 D.), die 
durch die Akkommodation vollständig ausgeglichen werden konnte, ja es 
konnte sogar Myopie vorgetäuscht werden. Es ist eine solche beträchtliche 
Akkommodation um so auffallender, als die Krokodile typische Nachttiere 
sind, und die Gewässer, in denen sie zu sehen haben, häufig trüb und 
unsichtig sind. 

Wir finden eben auch bei den Akkommodationsapparaten eine Erschei
nung, die vielfach zu beobachten ist: Es werden Apparate ausgebildet, 
o h n e daß man ihnen immer eine 
hohe biologische Bedeutung bei- Fig. 161. 

messen m üß te, die sie unter be
stimmten Konstellationen erhalten 
künnen. Nur das Fehlen der 
Akkommodation können wir stets 
mit genügenden biologischen Mo
menten .erklären«. 

Bei den Vögeln ist der Refrak
tionszustand im Zustand der Akkom
modationsruhe eine leichte Hyper
metropie, d. h. die Vögel müssen 
schon, um auf parallele Strahlen 
einzustellen, oder biologisch aus
gedrückt: um Gegenstände zu sehen, 
die mehr als 5 m vom Auge abstehen, 
eine Akkommodationsanstrengung 
machen. Für die Feinheit der Ein
stellung könnte hierin vielleicht ein 
Vorteil liegen, da ein Muskel feinerer 
koordinatorischer Leistungen fähig 
ist, wenn er nicht vom absoluten 
Erschlaffungszustand aus sich kon-

Schildkrötenauge eröffnet. Nach C. HESS. 

Zeigt die Gestaltsveränderung der Linse bei der 
Akkommodation. 

trahiert, sondern schon mäßig angespannt ist (TH. BEER). »Für die rasche 
und sichere Schätzung der Entfernungen bedarf es bei der schnellen Be
wegung vieler Tiere sehr feiner Abänderungen der Einstellung, und solche 
vermag der Akkommodationsmuskel vielleicht eher zu leisten, wenn er sich 
bereits beim Sehen auf große Entfernung in mäßig kontrahiertem Zu
stande befindet< (TH. BEER). 

Die Akkommodationsbreite beträgt bei Taube und Huhn 8-10 D. bei 
den Nachtvögeln dagegen (Otus vulgaris, Athene noctua, Syrnium aluco) 
nur 2--3 D. vereinzelt 4 D. (HEss 239). Ganz erstaunlich groß ist sie bei 
den Tauchervögeln , z. ß. der Kormoran hat eine Akkommodationsbreite 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Aufl. I. Teil. X. Kap. 20 
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von 4,0-50 D. (IIEss 24,8), die es ihm ermöglicht, das im Luft emmetro
pische oder leicht hypermetropische Auge auch im Wasser emmetropisch 
zu machen, ja für die Nähe einzustellen. 

Die Akkommodationsmuskeln der Reptilien und Vögel sind überall nach 
demselben Typus angeordnet. 

Im ausgebildetsten Falle lassen sich an der ciliaren Muskulatur drei 
Portionen unterscheiden, der Museulus tensor corneae (M. Crampto
nianus), Musculus tensor chorioideae anterior (MüI.LEu'sche Por
tion) und Musculus tensor chorioideae posterior (s. externus. 
BRticKE'scher Muskel). 

Der CUlIIPToN'sche Muskel verläuft von dem Rande der hinteren Horn
hautlamelle zur Sklera, die Fasern ziehen schräg nach hinten und außen. 
Der Tensor chorioideae anterior entspringt ebenso wie der CUHIPToN'sche 
Muskel am Rande der hinteren Hornhautlamelle und verläuft direkt nach 
hinten, wo er an der Chorioidea inseriert. Der Tensor chorioideae poste
rior (seu externus j entspringt von der Sklera, eine Strecke hinter der In
sertion des CRAMPToN'schen Muskels, und zieht schräg nach hinten und 
innen zur Chorioidea. 

Die Entwicklung der einzelnen Portionen ist bei den verschiedenen 
Sauropsidengattungen recht verschieden, so ist z. B. bei den Raubvögeln 
der BRücKE'sehe Muskel stärker entwickelt als der MÜLLEu'sche, während 
sonst das Verhältnis umgekehrt ist. 

Die Vorstellungen über den Akkommodationsmechanismus der Saurop
siden haben in den letzten Jahren eine erhebliche Änderung erfahren. Auf 
Grund der anatomischen Verhältnisse gab EXNER eine Deutung dieses Me
chanismus, die TB. BEER (107) durch Versuche zu bestätigen suchte. Nach 
der Anschauung dieser beiden Autoren haben wir uns die Akkommodation 
des Sauropsidenauges folgendermaßen vorzustellen: Die Hauptrolle spielt die 
Entspannung der Aufhängebänder der Linse. Sie wird dadurch ermöglicht, 
daß alle drei Muskeln bei ihrer Kontraktion den Abstand des Randes der 
hinteren HornhautiameUe und der Chorioidea verringern. Der CRAMPTON
sehe Muskel verschiebt die innere Hornhautlamelle nach rückwärts, der 
BaücKE'sche zieht die Chorioidea nach vorwärts, und der MULLER'sche 
Muskel strebt bei seiner Kontraktion die beiden Punkte, zwischen denen 
er ausgespannt ist, die hintere Hornhautlamelle und die Chorioidea einan
der anzunähern. 

So wirken sie alle in demselben Sinne, die Aufhängebänder werden 
entspannt, und die Vorderfläche der Linse wölbt sich vor. 

Der Musculus Cramptonianus wirkt noch in anderer Weise als Ak
kommodationsmuskel, wenigstens bei einer Reihe von Formen (Eulen und 
andere Raubvögel). Bei seiner Kontraktion flacht er die Hornhaut, durch 
Zug an der hinteren Lamelle, in ihren peripheren Teilen ab, im Zentrum 
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dagegen, der Partie, die für das Sehen in Betracht kommt, bewirkt seine 
Kontraktion eine Zunahme der Krümmung, also eine Veränderung, die im 
selben Sinne wirkt wie die Krümmungszunahme der Linse, als Akkommo
dation für die Nähe. 

Quantitativ tritt die Bedeutung dieser Krümmungsänderung , die bei 
vielen Formen ganz fehlt, vollständig zurück gegenüber dem Anteil der 
Linse. 

Demgegenüber hat HESS (239) auf Grund umfassender experimenteller 
Untersuchungen eine andel'e Vorstellung entwickelt und bewiesen, Durch 
Versuche an Schildkröten, Echsen, Alligator und Vögeln fand er überein
stimmend, daß die Akkommodation durch eine Wölbungsvermehrung der 
Linsenvorderlläche erfolgt, wobei die Linse stark von der Kugelgestalt ab
weicht. Die Wölbungsvermehrung erfolgt hauptsächlich durch Druck der 
Ringmuskulatur der Iriswurzel und der dahinter gelegenen Ciliarfortsätze 
auf die Peripherie der Linsenvorderfläche. Elastische Elemente, die in den 
zirkumlentalen Ciliarteilen sehr reichlich vorhanden sind, wirken unter
stützend, genügen aber allein anscheinend nicht zur Herbeiführung einer 
nennenswerten Wölbungsvermehrung. Damit dieser Druck auf die Linse 
möglich ist, müssen die Ciliarfortsätze eine Verlagerung nach innen, gegen 
die Augenachse hin erfahren. Dies wird durch die Kontraktion der bei den 
intraokularen Muskeln, des CRAMPToN'schen und BRücKB'schen Muskels er
reicht. Der CRAMPToN'sche Muskel hat die Aufgabe, die Corneoskleralg,renze 
und die von ihr ausgehenden, zum Ciliarkörper ziehenden Befestigungs
fasern des letzteren der lriswurzel und dem Linsenrande zu nähern und 
so erst eine wirksame Iriskontraktion zu ermöglichen, Der BBCcn'sche 
Muskel, auch Tensor chorioideae genannt, für den HESS jetzt den passenderen 
Namen Protractor corporis ciliaris vorschlägt, dehnt das elastische ciJiare 
Ringband und schiebt den Ciliarkörper nach vorn und gegen die Augen
achse. Eine Entspannung der Zonulafasern, wie sie die EXNER-BEER'sche. 
Theorie annehmen muß (in Analogie mit diesem Vorgang beim Menschen), 
erfolgt tatsächlich nicht (HESS 99). Der Glaskörperdruck hat keine wesent
liche Bedeutung für den Akkommodationsmechanismus, denn dieser funk
tioniert auch noch bei eröffnetem oder halbiertem Bulbus. Tatsächlich tritt 
aber bei allen daraufhin untersuchten Reptilien und Vögeln während der 
Kontraktion der Akkommodationsmuskeln am enukleierten Auge eine deut
liche Steigerung des intraokularen Druckes ein, was bei Säugetieren nicht 
der Fall ist (HBSS 239 a). 

Die Akkommoda tion der Säugetiere. 

§ 116, Die experimentellen Erfahrungen über Akkommodation er
strecken sich nur auf wenige Ordnungen dieser formenreichen Klasse, fast 
nur Primaten, Carnivoren und Rodentia sind in einzelnen Vertretern unter-

20* 
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sucht. Bei ihnen allen kommt die Akkommodation in gleicher Weise zu
stande und zwar nach dem Prinzip das durch die umfnngreichen Unter

suchungen am Menschen bekannt ist. 
Die Linse ist in der Akkommodationsruhe durch ihre .\ufhiingebänder, 

die Fasern der Zonula ciliaris, gespiwnt. 
Der intraokulare Druck spielt keine Rolle beim Akkommodationsakt, 

wie subtile Untersuchungen ergeben haben (IIEss lind HEINE) , dic stets 
Druckkonstanz während der Akkommodation feststellten, 

Die Akkommodationsmuskulatur besteht aus zwei Systemen von Fasern, 
deren eines meridional, das andere zirkulär im Cilinrkürper verliiuft. 

Bei den auf ihre Akkommodation hin untersuchten Siiugetieren über
wiegt das zirkuläre System, der eigentliche l\Iusclllus ciliaris, Seine 

Kontraktion muß den Ring des Ciliarkörpers, in dem die Linse hiingt, ver
kleinern und so zu einer Entspannung der Linse führen, deren VorderfHiche 
sich hierauf vorwülbt. Die andere, viel schwiicher ausgebildete Portion 
scheint keinen direkten Anteil an dieser Form der Akkommodation zu neh

men (s. u.). 
Schon in der Gruppe der primitivsten Säugetiere, bei den Monotremen 

(Objekt: Echidna), entsprechen die anatomischen Verhiiltnisse des Ciliar
ringes denen der höheren Säuger und weichen in charakteristischer Weise 
von denen der Sauropsiden ab, so daß die Akkommodation durch Ent
spannung der Zonula jedenfalls eine weite Yerbreilung unter den l\lamma
lien hat. 

Daß aber daneben noch andere Mechanismen mitwirken künnen, lehrten 
die Untersuchungen von lIEss (262) am Fischotter (Lutra. Bei diesem Tier, 
das entsprechend seiner amphibischen Lebensweise eine hohe Akkommoda
tionsleistung aufzubringen hat, ist der Sphincler iridis in ganz enormer 
Weise entwickelt und unterstützt, wie HESS gezeigt hat, die Aldwmmoda
ti on dadurch, daß er auf die peripheren Linsenparticll drilckt und damit 
die Krümmung der Linsenvorderfläche erhüht, also durch einen 1\1 echanis
mus, wie er sonst für die Sauropsiden charakteristisch ist. 

Liegen nun auch keine experimentellen Erfahrungen über andere als 
die beschriebenen Akkommodationsmechanismen bei Siiugetieren vor, so 
geht doch aus einigen Beobachtungen mit großer Wahrscheinlichkeit, ja in 
einem Falle mit Sicherheit hervor, daß noch ein anderer "lodus realisiert 

sein VlUß. 
Wir finden nämlich bei vielen Säugetieren eine ganz überwiegende 

Entwicklung des meridionalen Muskels gegenüber dem zirkuliiren, der so 
schwach sein kann, daß man keinerlei nennenswerte Leistungen yon ihm 
erwarten darf. Dies alIein würde aber nicht :zm :\unallrne eines anderen 
Akkommodationsmechanismus ausreichen, wohl aber die Tatsache, daß es 
Säugetiere mit völlig kugligen Linsen gibt, bei denen also eine Akkommo-
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dation durch Krümmungszunahme der Linse ausgeschlossen ist, und die 
trotzdem, wie die Beobachtung lehrt, akkommodieren. Für den Seehund 
treffen diese beiden Momente zu. TH. BIlER beobachtete eine Akkommo
dation für die Nähe 1), und bekanntlich weicht die große starre Linse des 
Seehunds kaum von der Kugelgestalt ab. Beim Seehund sowohl, wie bei 
den übrigen Pinnipediern ist nun der meridionale Muskel, den wir fortan 
Musculus protrusor lentis oder F. E. SCHULzE'schen Muskel nennen wollen, 
in auffallend starker Weise entwickelt, während der Musculus ciliaris nur 
aus wenigen zirkulären Bündeln besteht. 

Der Musculus protrusor lentis beschränkt sich in seiner Ausdehnung 
nicht auf den Ciliarkürper, sondern erstreckt sich, wie F. E. SCHULZE seiner
zeit auch für den Menschen nachwies, über die ganze Chorioidea bis zum 
Augengrunde hin. Beim Menschen sind die Muskelfasern, die als eng
maschiges Netz die ganze Kugelfläche der Uvea umspannen, nur sehr fein 
und, wenn sie überhaupt eine besondere Funktion haben, so darf man wohl 
mit FUKALA annehmen, daß sie Zerrungen der Retina verhindern, indem 
ihr Zug die Kugelfläche in ihrer Form erhält, etwa wie das Netz eines 
Luftballons. Bei den Pinnipediern sind es Muskelbündel von recht erheb
licher Stärke, die durch die ganze Chorioidea ziehen und so einen, etwa 
der Blasenmuskulatur vergleichbaren Hohlmuskel bilden, von dessen Kon
traktion man sich schon eine nennenswerte mechanische Wirkung ver
sprechen kann. Eine Zusammenziehung des Protrusor lentis müßte einen 
Druck auf den Glaskürperraum ausüben, dem die Linse nachgeben würde. 
Wir hätten also einen Mechanismus für eine Linsenverschiebung nach vorn, 
d. h. für eine Akkommodation für die Nähe, deren tatsächliche Existenz 
die Beobachtung ergeben hat. 

Da experimentelle Untersuchungen nicht vorliegen, hat es wenig Wert, 
darüber zu spekulieren, wie weit unter Säugetieren dieser Modus wohl noch 
verbreitet sein könnte, aber die anatomischen Verhältnisse lassen es höchst 
wahrscheinlich erscheinen, daß er nicht nur getrennt von der Akkommo
dationsart des Menschen, sondern auch mit ihr kombiniert wohl vorkom
men dürfte. 

Die Nebeneinrichtungen der Akkommodation. 

§ 117. Wie aus der Darstellung der Akkommodationsmechanismen, die 
in so bunter Mannigfaltigkeit im Wirbeltierstamme durchgeführt sind, schon 
zur Genüge hervorgeht, spielen außer der Akkommodationsmuskulatur noch 
eine Reihe Nebeneinrichtungen eine Rolle, die bisher, nur nebenbei erwähnt, 
hier gemeinsam dargestellt werden sollen. Vor allem sind es die Aufhänge
einrichtungen der Linse und die Gestaltung des Ciliarkörpers. 

1) Nach brieflicher Mitteilung. 
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Die Aufhängeeinrichtung der Linse ist in der Wirbeltierreihe ziemlich 
einförmig ausgebildet. Stets ist es eine Differenzierung des vorderen, ci li aren 
Anteils des Glaskörpers, der als Zonula ciliaris (Zinnii) bezeichnet wird. 

Vergleichend anatomisch und physiologisch ist wenig über sie zu sagen. 

Völliges Fehlen der Zonula wird von einigen rudimentären Augen be
richtet. 

So scheint bei Siphonops annulatus die Lamina hyaloidea anterior die 
einzige Einrichtung zur Fixierung der Linse zu sein. Beim Maulwurf kann 
man auch kaum von einer Zonula sprechen, wenigstens wenn man dar
unter ein Gebilde versteht, das aus regelmäßig geordneten, nicht membran
artig verfilzten Glaskörperfasern besteht, denn bei Talpa seLzt sich nur die 
Lamina hyaloidea anterior mit zahlreichen Fliserchen an den Linsenäquator 
an, als einzige Aufhängevorrichtung. 

Bei der großen Mehrzahl der Wirbeltiere besteht im ganzen Umkreise 
der Linse ein komplizierter Faserapparat, dessen Elemente aus dem vor
deren Teil des Orbiculus ciliaris, von den CiliarfortsliLzen entspringen. Die 
Anordnung der einzelnen Faserzüge : äquatoriale, prli- und postilquatoriale 
Fasern hat zurzeit nur spezielles Interesse. Typische Unterschiede der 
verschiedenen Tiere und funktionelle Strukturen sind hier noch nicht he
kannt. 

Eine Besonderheit zeigt die Aufhängeeinrichtung der Linse bei den 
Fischen. 

Hier besteht nur an einer Stelle eine als Aufhlingung dienende Ein
richtung. Es ist das sog. Ligamentum suspensorium lentis, das sich an 
der, dem Musculus relractor lentis gegenüberliegenden Stelle an die Linse 
ansetzt 'und eine mehr oder minder viereckige Form hat. 

Bei den Vögeln scheint auf den ersten Blick die Zonula zu fehlen, 
doch wird dies nur dadul'ch vorgetäuscht, daß die Linse in den Kranz 
der stark ausgebildeten CiliarfortsäLze gleichsam eingemauert ist, so daß 
nur in den Tälern zwischen den Fortsätzen ein Raum die Linse vom Ciliar
körper trennt, und hier hat die Zonula genau dieselbe typische Ausbildung 
wie bei den Säugetieren (Tu. BEER). 

Das Corpus ciliare. 

§ 1 '18. Ein sehr viel gestaltungsreicheres Gebilde als die Zonula stellt 
das Corpus ciliare, der Strahlenkörper, dar. Bei fast allen Wirbeltieren 
schließt sich an die Retina nach vorn ein Bezirk, der keine nervösen Ele
mente trägt und in seiner Gestaltung enge Beziehungen zur Linse, dem 
Glaskörper und den Flüssigkeiten des Augeninnern erkennen läßt. 

Seine Begrenzung wird im allgemeinen nach yorn durch die Iriswurzel 
gegeben, eine Marke, die allerdings nicht überall als zweckmiißige Grenze 
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erscheint, da sich Struktureigentümlichkeiten des Ciliarkörpers noch weit 
in das Gebiet der Iris fortsetzen können. Die Konvention, das vordere 
Ende der Ciliarfortsätze als Grenze des Ciliarkörpers anzunehmen, führt 
ebenfalls auf Schwierigkeiten. Die hintere Grenze des Orbiculus ciliaris, 
wie man in einer Erweiterung des Namens Corpus ciliare auch zu sagen 
pflegt, ist durch die Ora terminalis der Retina gegeben. 

Ganz fehlen kann ein derartiger Orbiculus bei Teleostiern, doch kommt 
er auch hier gelegentlich vor, z. B. beim Thunfisch. Sonst findet er sich 
überall, aber in ganz außerordentlich verschiedenem Grade der Ausbildung. 
In erster Linie stehen die Veränderungen, die die Zellen der beiden Retina
blätter im Orbiculus ciliaris erfahren, sie können sehr deutlich sein, ohne 
daß an der bindegewebigen Grundlage irgend welche Unterschiede gegen
über der Chorioidea zu erkennen wären, wie sie bei höher ausgebildeten 
Orbiculis allerdings niemals fehlen. 

So besteht z. B. bei Proteus anguineus der Ciliarteil nur aus drei 
bis vier Lagen länglicher Zellen, die einen ringförmigen Wulst bilden, bei 
Si P ho n 0 ps an nu I at u s ist die Zone des Orbiculus dorsal nur dadurch 
markiert, daß die Zellen des Innenblattes der Retina etwas höher, zylin
drischer werden und enger zusammenrücken (KOHL), ventral ist die Aus
bildung stärker und zeigt die charakteristische Anschwellung aller beteiligten 
Schichten. 

Bei Petromyzon planeri besteht insofern eine noch tiefere Stufe 
der Ausbildung I als der Orhiculus keine Blutgefäße führt, der retinale An
teil ist gleichfalls nur durch eine Verdickung der beiden Blätter gekenn
zeichnet (KOHL). Bei Tritonen und Schlangen hat der Bezirk des Strahlen
körpers ganz das Aussehen der Chorioidea und nur der Mangel an Seh
elementen unterscheidet ihn von der Pars optica. 

Bei Selachiern sind schon etwas größere Unterschiede des Ciliar
körpers gegenüber der übrigen Chorioidea + Retina festzustellen. Die 
bindegewebige Grundlage, die distale Fortsetzung der Chorioidea, zeigt sehr 
viel weniger Arterien als die letztere, dagegen viele Gefäße mit nur endo
thelialer Wandung. Auf dieser Unterlage verlaufen in größerer Zahl radiäre 
Falten, meist sehr regelmäßig, zuweilen auch zu zweien verschmelzend. 
Die Dimensionen dieser Falten sind sehr gering, sie halten sich innerhalb 
der Größenordnung von Zehnteln Millimetern, und bestehen fast ausschließ
lich aus Erhebungen der beiden Retinablätter. Der, bei den Ciliarfortsätzen 
so charakteristische Reichtum an Blutgefäßen ist hier nicht zu finden, nur 
hier und da findet eine Kapillarschlinge den Weg in das spärliche pigmen
tierte Bindegewebe, das den engen Raum zwischen den bei den Doppelblättern 
der Retinaschichten füllt. Im Bereich des Musculus retractor lentis und 
des Ligamentum suspensorium (ventral und dorsal) erleidet der regelmäßige 
Falten verlauf Störungen (FRANz). 
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Bei Amphibien und Reptilien findet sich meist keine auffallende 

Entwicklung des Ciliarkürpers. Der Frosch zeigt etwa 70-80 kurze 

Ciliarfalten, die auf die Iris übergreifen unJ erst gegen den Pupillarrand 

verstreichen. 
Wenig stark ausgebildet sind die Ciliarfortsätze auch bei den Eidechsen 

und beim Chamäleon, wo die kleinen warzigen Unebenheiten und meridio

nalen Leistchen kaum Jen Namen von Fortsätzen verdienen und ebenso 

steht es bei den Fischaugen, die nach LEUCKART überhaupt keine Ciliar

fortsätze haben, während lüss solche, wenn auch nur in Andeutungen bei 
Würfelnattel' und Zornnatter fand. Die Krokodile haben zahlreiche lange 

Fortsätze, deren Spitzen sich an die Linsenkapsel anlegen (Ln;cKART 2.\). 

Sehr stark entwickelt ist der Ciliarkürper bei den V ü g el n. Einerseits 
erreicht bei den Eulenaugen der Orbiculus ciliaris eine ganz gewaltige 

Breite, andererseits zeigen alle Vogelaugen zahlreiche ulld reichgegliederte 

Fortsätze. 

Neben ca. ·100 Hau ptfortsätzen, die in SToßer Ausdehnung der 
Linsenkapsel anliegen, ragen :3- bis 4·mal so viel l\'ebenfortsätze ins 

Augeninnere hinein, und in den zahlreichen Falten der einzelnen Fortslitz,' 

sind viele Blutgefäße untergebracht. Besonders stark ist die Entwicklung 

bei den Raubvögeln, hier ist der Rand der Fortsiilze mit einer Doppelreihe 

kleiner Papillen besetzt, die je eine Gefäßschiinge enthalten. Vor allem am 

vorderen, der Linse anliegenden Rand ordnen sich diese '''Urzehen zu einem 

dichtgedriingten Kranze (LEUCKART 2"). 
Recht verschiedenartig ist das Bild, das die Ciliarfortsiilze der S ii ug e

tiere bieten. Das eine Extrem stellen die Pinnipedier dar, luit meist nicht 

sehr zahlreichen großen Ciliarfortsätzen, die als ganz flache dreieckige 

Blätter zwischen Ciliarkürper und Linseniiquator ausgespannt sind. Bei 
Pferd, Hind, Makropus u. a. finden sich Uhnliche VerhiUtnisse. 

Dem gegenüber tritt bei den Ciliarforlsälzen des Menschen, des Affen, 
des Hundes usw. viel mehr die OberflUchenentwicklung in den Vordergl'Ulld 

und gibt diesen, mit vielen Fältchen und Warzen Iwsetzten Gebilden ein 
krauses unregelmäßiges Gepräge. Die Spilzen erreichen hier den Linsen

äquator nicht. Die, im Vergleich zu der Gr(iße der Augen, winzigen Ciliar

fortsätze der 'VaIe, Zahnwale wie Bartenwale, deren Spitzen weit von der 
Linse entfernt bleiben und die, bei starker Heduktion des bindegewebigen 

Stromas, nur ein Gewirr von Gefäßschlingen mit Epithelüberzug darstellen, 
bieten wieder ein ganz anderes Bild. 

Am geringsten sind die Veränderungen, die die G run d p la t t e des 
Ciliarkörpers erfährt. Gegenüber der Chorioidea bietet der Bezirk Jes 

Orbiculus ciliaris generell den Unterschied, daß die Choriocapillaris fehlt, 

auch das Tapetum lucidum, wo ein solches vorhanden ist, findet meist mit 
der Ora terminalis retinae, also an der Grenze des Ciliarkürpers, sein Ende. 
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Als besondere Differenzierung ist hier eigentlich nur eine stärkere binde
gewebige Platte zu erwähnen, die unter bestimmten Bedingungen dem 
Stroma des Orbiculus eingewebt wird. Sie findet sich in den Fällen, in 
denen, bei besonders starker Entwicklung des Ligamentum pectinatum, der 
Orbiculus ciliaris keine unmittelbare feste Stütze an der Sklera gewinnen 
kann und er infolgedessen in sich selbst die nötige Festigkeit besitzen muß, 
um die Linse zu tragen und den Zugspannungen gewachsen zu sein, die 
bei akkommodativen Veränderungen an der Linse auf ihn einwirken. Dies 
trifft bei den Vögeln, besonders den Raubvögeln zu, und ebenso unter den 
Säugetieren bei den Pinnipediern, wo Macrorhinus leoninus (Fig. 167) 
wohl die extremste Entwicklung einer derartigen, fast skleraharten Grund
platte des Orbiculus ciliaris zeigt, die hier sogar nach vorn noch ein gutes 
Stück in das Irisstroma hineinragt. 

§ 11 9. Die bunte Fülle der Erscheinungsformen, die die Ciliar fo rt
sätze bieten, in eine übersichtliche Gruppierung zu bringen, gelingt nur 
auf Grund einer funktionellen Interpretation dieser Gebilde: 

Man muß sich gegenwärtig halten, daß die verschiedenen Komponenten, 
aus denen die Ciliarfortsätze aufgebaut sind, eine sehr verschiedene physio
logische Dignität besitzen: Das Epithel (die beiden Retinablätter), das Binde
webe und die Blutgefäße haben ganz verschiedenartige Leistungen. 

Zwar liegen physiologische Erfahrungen über die Bedeutung dieser ein
zelnen Gewebe für die Leistungen eines Ciliarfortsatzes nicht vor, aber wir 
können uns doch eine Reihe, durch vielerlei Erfahrungen gestützte, Vor
stellungen von ihrem Wert machen. 

Seit langem schreibt man den CiJiarfortsätzen eine wesentliche Bedeu
tung bei der Sekretion der flüssigen Augenmedien zu. Eine derartige Funk
tion, die ja nicht etwa als eine Filtration von Blutserum betrachtet werden 
dal'f, kann, mit den relativ bedeutenden Anforderungen, die sie an die 
chemischen Fähigkeiten der funktionierenden Elemente stellt, wohl nur von 
den E p i t hel zell e n, den Zellen der Pars ciliaris retinae verrichtet werden. 
Eine besondere Gestaltung des epithelialen Anteils des Strahlenkörpers ist 
also üb erall zu erwarten, da stets die Anforderung der Produktion flüssiger 
Augenmedien gestellt wird. Es stimmt hiermit gut überein, daß auch bei 
der primitivsten Ausbildung des CiJiarkörpers (z. B. Petromyzon, Pro
teus u. a.) stets das Epithel typische Veränderungen gegenüber der 
Umgebung zeigt, die in der Richtung auf eine gesteigerte Funktion liegen, 
also vor allem Zunahme der Größe und (oder) Zahl der Zellen und Zell
schichten. 

Das Bindegewebe hat ja ganz allgemein stützende Funktion, und wir 
brauchen ihm keine weitere zuzuschreiben, um seine Verteilung in den 
Ciliarfortsätzen zu verstehen. 
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HANS VIRCHOW (69), der zuerst eine Analyse der Gestaltung der Ciliar
fortsätze der Säugetiere nach funktionellen Gesichtspunkten versuchte, unter
scheidet wesentlich zwei Typen, den »glatten Habitus« und den »wulstigen 
Habitus< und bringt die bei den in Verbindung mit den Funktionen der 
Ciliarfortsätze, 1. die Linse zu stützen, 2. einer Gefiißausbreitung l{aum 
zu geben. 

Bei Erweiterung der Betrachtung für die ganze Wirbellierreihe muß 
diese Darstellung ein wenig erweitert werden, ohne daß der Grundgedanke 
eine Änderung erführe (s. u.). 

Die Erwähnung des »wulstigen Habitus« führt uns auf die dritte Kom
ponente der Ciliarfortsätze, auf die Blutgefäße. Ihre starke Entwicklung 
z. B. bei Vögeln und manchen Säugetieren darf nicht in der Art inter
pretiert werden, daß man ihre Funktion in reichlicherem Herausschaffen 
von Nährmaterial sieht, denn bei dem, doch immerhin nicht sehr hedeu
tendem Stoffwechsel der flüssigkeiterneuernden Zellen des Auges (vergl. 
LllB1!R) würde eine weit geringere Vaskularisierung hier vClllig genügen, 
wie man ja auch daraus sieht, daß die Pi n ni p e die r, bei denen wah r
scheinlich ein viel lebhafterer Flüssigkeitsstrom in den vorderen Teilen des 
Auges zirkuliert, wie bei Landtieren (s. PETTEn), so geringe Entwicklung 
des Gefäßanteils der Ciliarfortsätze zeigen. 

Jede größere Gefäßansammlung kann bei wechselndem Blutgehalt sehr 
erhebliche Volumenschwankungen erleiden, es sei nur an die Schwellgewebe 
z. B. der Nase und des Urogenitaltraktes erinnert, und es liegt nicht fern, 
diese ohne weiteres vorhandene M ög I ich k ei t zur Erkliirung der reichen 
Gefäßversorgung in den Ciliarfortsätzen heranzuziehen. 

Eine Volumabnahme der Ciliarfortsätze bei steigendem intraokularem 
Druck könnte sehr wohl geeignet sein, eine derartige Steigerung zu ver
hindern, und wir hätten dann in den Ciliarforlsätzen R egul a tor en des 
intraokularen Druckes zu sehen. Für diese Annahme ist HABL (167). 
auf Grund folgender Überlegungen eingetreten: 

In allen den Fällen, in denen die Akkommodation ganz oder teilweise 
darauf beruht, daß durch eine Steigerung des Druckes im Glaskürperraum 
die Linse nach vorn getrieben wird, würden gefäßreiche Ciliarfortsätze 
direkt hinderlich sein, da sie der zur Akkommodation notwendigen Drnck
steigerung entgegenwirken, und dementsprechend fehlen den Tieren mit 
dieser Form der Einstellung die Ciliarfortsätze ganz oder sie sind doch 
schwach und von »glatten Habitus«. So ist es bei den Amphibien und 
Schlangen. 

Für eine Reihe von Säugetieren sahen wir aus verschiedenen Gründen 
(kuglige Linse, starker Musculus protrusor lentis, s.o.) eine ähnliche Ak
kommodation als höchst wahrscheinlich an, und damit wird auch der 
Mangel einer starken Gefäßentwicklung bei diesen Formen, besonders den 
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Pinnipediern, dem Pferd und vielleicht noch manchen anderen durchaus 
verständlich. 

Andererseits wissen wir aus den experimentellen Erfahrungen am 
Menschen, daß unsere Akkommodation durch Entspannung des Aufhänge
apparates der Linse ganz ohne Drucksteigerung verläuft (HESS und HE/NE), 
und dürfen die extrem nach dem »wulstigen Habitus« gebauten Ciliarfort
sätze als die feinen Regulatoren ansprechen, die hier jede entstehende 
Drucksteigerung sogleich ausgleichen. 

Noch eine Wirbeltierklasse akkommodiert durch Entspannung der 
Linsenaufhängebänder: die Vögel, und auch hier besteht eine gewaltige 
Gefäßentwicklung in den Ciliarfortsätzen, so daß man auch hier wohl auf gute 
Regulation des Druckes schließen darf. Ja hier besteht noch ein Gebilde im 
Auge, das den Ciliarfortsätzen im Bau vollkommen gleicht: der Pecten oder 
Kamm, auf dessen Bedeutung wir weiter unten zurückkommen wollen. 

Diesen Argumentationen, die zur Zeit als RABL sie anstellte als außer
ordentlich bündig angesehen werden mußten, können wir heute nicht mehr 
so unbedingt folgen. Die Akkommodation der Amphibien beruht nicht 
(wie BEER annahm) auf einer Steigerung des intraokularen Druckes, der 
vielmehr absolut konstant bleibt, wie HESS zeigte, obgleich die Ciliarfort
sätze der Amphibien wenig geeignet als Druckregulatoren erscheinen. An
dererseits erfolgt die Akkommodation der Vögel nicht durch Entspannung 
der Linse (s.o.) und es ist bei ihnen eine Steigerung des intraokularen Druckes 
festzustellen (HESS) obgleich die Ciliarfortsätze hervorragend geeignet als 
Druckregulatoren erscheinen und durch den Kamm unterstützt werden 
könnten. Allerdings ist diese Drucksteigerung am enukleierten Auge festge
stellt. Wir kommen also zu keiner einheitlichen Auffassung der Funktion 
der Ciliarfortsätze. 

Nehmen wir aber doch noch eine Funktion der Gefäße bei der Regu
lation des intraokularen Druckes an, so kämen wir zu folgender Einteilung 
der Typen der CiJiarfortsätze: 

I. Typen, bei denen die stützende Funktion -von wesentlicher Bedeu
tung ist, und bei denen dementsprechend die' Spitzen der Ciliarfortsätze in 
mehr oder minder weitem Umfange der Linsenkapsel fest anliegen. Unter 
den Fortsätzen, die nach diesem Prinzip gebaut sind, finden wir zwei ver
schiedene Gruppen: 

a) Fortsätze von .glattem Habitus«, bei denen eine Regulation des 
intraokularen Druckes nicht erfordert wird, bzw. direkt schädlich sein 
würde, wegen der speziellen Art der Akkommodation (Beispiele: Pinni
pedier, Arthiodactylen, Perrissodactylen, Macropus). 

b) Fortsätze von wulstigem Habitus, die also außer der stützenden 
Funktion auch als Regulatoren des intraokularen Druckes wirken könnten 
Beispiel: die Vögel). 
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H. Typen, bei denen die stützende Funktion zurücktritt. so daß dir 

immerhin noch gut ausgebildeten Fortsiitze den Linseniiquator nicht mehr 

erreichen. Auch hier haben wir dieselben Untertypen. 

a) von » glattem Habitus«, z. ß. Schlangen, Frlische. 
b) von »wulstigem Habitus«, z. B. Mensch, llaubtiere us\\'o 
llL Endlich gibt es Typen, bei denen wir an eine mechanische Funktion 

gar nicht mehr denken klinnen und bei denen nur noch die beiden anderen 

Funktionen: die Regulation des intraokularen Druckes und die Absonderung 

flüssiger Augenmedien bestimmend für die Gestaltung gewesen sein klinnten. 
Es scheint, daß nur die letztere Mliglichkeit realisiert ist. Hierher gehliren zu

nächst die Ciliarfortzätze der Selachier, bei denen aus Mangel an GeruHen 

eine Funktion im Sinne einer Druckregulierung auszuschließen ist. Die Er
hebungen können wohl nur als Miltel der FHichenvergrijßerung gedeutet werden, 

sO daß die sekretorische Funktion dieser Hegion dadurch betont erscheint. 

Die Ciliarfortsätze der Wale, Denticeten wie Mystieeten, zeigen 

ein ganz anderes Bild, und doch dienen auch sie wahrscheinlich nm der

selben Funktion, wie bei den Selachiern. Der große Gefäßreichtum, der 

extrem ausgebildete »wulstige Habitus« lieHen leicht an Hegulatoren des 
intraokularen Druckes denken, aber wenn man das winzige Volumen dieser 

Gebilde im Vergleich mit dem großen Volumen des ßulbusinnenraumes 

vergleicht, so wird man sich von einer, ganz sicher miiglichen Wirkung in 

dieser ~ichtung doch quantitativ nur sehr wenig versprechen kiinnen. Eine 
Vergrößerung der Fläche, die sezernierende Zellen der Pars iridica retinae 

trägt, erscheint hier aber im Hinblick auf die, offenbar sehr bedeutenden 
Anforderungen des Flüssigkeitswechsels als dmchaus notwendig, so daß wir 

diese eigenartig entwickelten Fortsätze wohl als typische Verlreter der rein 
sekretorischen Funktion der Ciliarfortsätze auffassen dürfen. 

Es scheint, als ob eine genügende Würdigung der drei aufgezählten 

Funktionen der Ciliarfortsätze in allen Fiillrn genügt, Ulll ein YersUindnis 
der Einzelgestaltungen zu vermitteln. 

Bei Wirbellosen, von denen hier allerdings wohl nur die Alciopiden, 
Heteropoden und Kephalopoden zum Yergleich in Betracht kommen, 
sind keine Andeutungen von Gebilden bekannt, die den Ciliar f 01' t s ii tzen 

analog wären. Hier scheint nur die Funktion der Beschaffung nUssiger 
Augenmedien in Betracht zu kommen und diese wird überall ohne Ober

flächenvergrüßerung gelöst. 

Regulatoren des intraokularen Druekes? 

§ 120. Bei der Gestaltung der Ciliarfortsätze traten ~chon an einigen 

Stellen (Vögel, ein Teil der Säugetiere) Momente auf, die auf eine Aus
gleichung von Druckunterschieden abzuzielen sehienen, denen unter nor
malen Bedingungen der Bulbus ausgesetzt sein kann. 
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Welche Bedeutung eine derartige Regulation hat, ist nicht recht klar. 
Ihr Fehlen in sehr vielen Fällen zeigt, daß es sich um keine generell für 
das Wirbeltierauge notwendige Funktion handelt. 

Tatsächlich aber finden sich eine Reihe von Apparaten, bei denen es 
offenbar ist, daß sie bedeutende Volumenschwankungen erleiden könnten, 
und denen infolgedessen eine Leistung im Dienste der Regulation des in
traokularen Druckes als m ö g li c herscheint. 

In erster Linie sind hier die Wundernetze im Fischaugen zu erwähnen, 
deren eines, das lange bekannt ist, als Chol'ioidealdrüse bezeichnet wird, 
während ein zweites im Auge der Cypriniden vorkommenden Rete mirabile 
als .linsenfürmiger Gefäßkörper« (TOILENIUS) beschrieben worden ist. 

Die Glandula chorioidea liegt neben dem Optikuseintritt zwischen 
Argentea und Pigmentschicht der Chorioidea (s. Fig. i 62). Die Gestalt ist 
die eines Ringes, oder eines nach dem 
Oplikus hin offenen Hufeisens. 

Manchmal ist sie so voluminös, daß sie 
die Sklera buckelfürmig auftreibt, in anderen 
Fällen sehr unscheinbar, oder nicht einmal 
nachweisbar, wie bei Muraena und Silurus 
(LEUCKART 24). 

Dem Bau nach ist die Chorioidealdrüse 
ein arterielles und venöses Wundernetz. Die 
arteriellen Aste entstehen durch büschel-

Fig. i 62. 

Auge von EEOX lucius. Vergr. 2,9fach. 
fürmigen Zerfall der Arteria ophthalmica Zwischen Sklera und Chorioidea Hieht man 
magna, laufen unter dichotomen Verzwei- die .ChorioidealJrÜse« zwischen Iris und 

Cornea das starke Ligamentum annulare. 
gungen eine Strecke weit und sammeln sich 
zu einer Anzahl von Stämmchen, die meridional in der Chorioidea ver
laufen. Sie lösen sich zur Choriocapillaris auf, aus der das Blut durch 
mehrere kleine Venenstämmchen in den venösen Teil des Rete mirabile 
zurückkehrt. 

Bei den Vögeln findet sich die als Pecten (Kamm oder Fächer) be
zeichnete Bildung, die eine Schwellgewebsplatte darstellt, die vom Seh
nerveneintritt aus in dem Glaskürper hineinrngt. 

Bei Gans, Schwan und Storch läßt sich der Pecten nach vorn bis 
gegen die Linsenkapsel hin verfolgen, während er in der Regel kaum den 
hinteren Rand des Verbindungsteils erreicht. 

Der Fächer ist wie eine Halskrause gefaltet, die Falten sind meist 
niedrig und abgerundet, doch z. B. beim Strauß und Kasuar scharfkantig 
und von ansehnlicher Höhe. Die Zahl der Falten variiert stark: Kasuar, 
Nachtigall und Eule haben fünf Falten, bei Tagraubvögeln, Hühnern und 
zahlreichen Singvügeln finden sich ungefähr 16, bei Wasservögeln 9-i 2 und 
bei der Krähe 30 (LEUCKART 2r~). Daß der Kamm tatsächlich bedeutende 
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Volumschwankungen erfahrt, bestätigt die Augenspiegeluntersuchung , bei 
starker Erektion kann der Kamm die Iris von hinten vüllig verdecken 
(ZIEM 95). 

Halten wir diesen anatomischen Daten gegenüber, was an experimen
tellen Tatsachen über den intraokularen Druck und seine Schwankungen 
bekannt ist, so ist zunächst festzustellen, daß Druckschwankungen nicht 
überall vermieden sind, daß solche vielmehr bei allen Sauropsiden yor
kommen, so daß nicht recht einzusehen ist, weshalb in anderen Ordnungen 
oder Klassen eine ängstliche Wahrung der Druckkonstanz angestrebt wäre. 
Bei den Vügeln, bei denen der Pecten ein solcher Druckregulierungsorgan 
par excellence zu sein scheint, kommen wie erwähnt, Druckschwanlwngen 
vor, und die opththalmoskopische Untersuchung (AßELSDOIlFF) hat keinerlei 
Volumenänderung am Pecten während der mit Drucksteigerung verbun
denen Akkommodation ergeben. })je Ansicht, daß die Gefiißplexus in den 
Augen Regulatoren des intraokularen Druckes seien, steht danach auf unge
mein schwachen Füßen. 

Was könnte man sonst von ihnen für eine Funktion erwarten? Sicher 
sind die Gewebe in der Nähe eines solchen Plexus vortrefTlich ernährt und 
es ist in bester Weise für die Entfernung ihrer Stofl"wechselprodukte ge
sorgt, aber es tritt in der Anordnung der Plexus gar keine Beziehung zu 
Teilen hervor, die in dieser Hinsicht bedeutende Anforderungen stellen 
könnten, wie etwa die Netzhaut und die Anforderungen des Glaskörpers 
werden wir in dieser Richtung ziemlich niedrig einschätzen dürfen. 

Es ist aber vielleicht überhaupt unberechtigt für diese Gebilde, die 
wir nun einmal im Auge vorfinden (Chorioidealdrüsen und Pecten), das 
Verständnis in funktionellen Anforderungen des Auges selust zu suchen. 
Vielleicht haben sie irgend welche Bedeutung im Gesamthaushalt des Kör
pers und sind im Auge mehr »zufällig« untergebracht, künnten ebensogut 
wo anders liegen, und es ist für sie dann nur die eine Bedingung zu 
stellen, daß sie die optischen Funktionen des Auges nicht hindern, eine 
Bedingung die wohl erfüllt sein dürfte. 

Was endlich den Pecten der Vögel anlangt, so ist noch zu erwähnen, 
daß FRANZ (233) den Versuch gemacht hat, dies Gebilde als ein Sinnesorgan 
zu deuten, doch darf es nach BLOcHMANN's (259) Untersuchungen wohl 
als sicher gelten, daß ein nicht ganz geeignet konserviertes Material Ver
hältnisse vorgespiegelt hat, die nicht vorhanden sind: der Filcher besteht 
ausschließlich "aus Bindegewebe und Blutgefäßen. 

5. Formgebende und stützende Gewebe. 

§ 121. Formgebende Gewebe gehüren nicht unbedingt zum Bestande 
eines Lichtsinnesorganes, sie treten in beachtenswerter Weise erst bei 
größeren, höher differenzierten Sehorganen auf und erlangen eine besondere 
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funktionelle Bedeutung erst da, wo dem Auge ein Schutz gegen Deforma
tionen durch /iußere Gewalt unentbehrlich ist. 

Nicht nur die primitiven Pigmentbecherocellen bieten uns in diesem 
Falle nichts Bemerkenswertes, auch bei den Insektenaugen spielt eine me
chanische Festigung des Komplexauges als Ganzes keine Rolle, denn diese 
Augen sind ausnahmslos unbeweglich und die Wirkung des Zuges und 
Druckes der Augenmuskeln ist es in erster Linie, die eine Festigung der 
äußeren Form erfordert. Auch die Kephalopodenaugen sind unbeweglich 
den umgebenden Geweben eingefügt. 

So bleiben hier nur die Augen der Wirbeltiere zu besprechen, die in 
der Ausbildung ihrer Sklera, bzw. Corneo-Sklera ein getreues Bild der 
mechanischen Einflüsse geben, die form gefährdend auf den Bulbus wirken 
und denen die formerhaltenden Gewebe entgegenwirken. 

Überall im Wirbeltierstamme bildet Bindegewebe die Grundlage der 
Corneo-Sklera und setzt den mechanisch wirksamen Teil zusammen. Die 
Cornea ist schon, auch in mechanischer Beziehung Gegenstand der Dar
stellung gewesen, so daß hier nur die Sklera selbst zu betrachten ist. 

Wenn außer dem Bindegewebe sich Knorpel und Knochen am Aufbau 
der Sklera beteiligen, so kommt darin eine spezifische Eigenart der einzelnen 
Klassen zum Ausdruck, denn den Anforderungen an Festigkeit vermag in 
der Ausdehnung, die hier verlangt wird, auch das Bindegewebe allein ge
recht zu werden. Das zeigen die Sklerae der Wale, die den Zug der ge
waltigen Augenmuskeln ohne Deformation aushalten müssen, und bei denen 
die Festigung ausschließlich durch Bindegewebe, das allerdings stark sklero
siert und dadurch fast glashart ist, bewirkt wird. 

Bei den Selachiern tritt das Bindegewebe im Aufbau der Sklera ganz 
zurück gegenüber dem Knorpelgewebe, das als dickere oder dünnere Platte 
überall zwischen den beiden dünnen BindegewebslameIIen liegt. 

Bei einigen Formen (Mustelus, Trygon) sind der Grundsubstanz des 
Knorpels Kalkplättchen eingelagert, die bei Zygaena malleus eine beträcht
liche Dicke erreichen. 

Bei den Teleostiern tritt die Anlage zur Knochenbildung auch am 
Bulbus hervor, indem an den Stellen, die grüßere Festigung erfordern, 
K n 0 ehe np I a tt e n eingelagert sind. Die Entstehung dieser Knochen zeigt 
eine deutliche Abhängigkeit von der des Skleralknorpels, indem die (echten) 
Knochenplatten stets an der Oberfläche des Knorpels entstehen. Es sind 
meist zwei halbmondfürmige Platten, die nasal und temporal liegen. Sie fehlen 
vielen Fischen (z. B. Gadus, Gasterosteus), bleiben bei anderen Formen klein 
und nehmen in extremen Fällen (Thynnus, Xiphias) derart an Größe zu, daß 
sie sich dorsal und ventral berühren, wodurch dann ein fürmlicher Knochenring 
entsteht (37). Auch die Dicke der Platten wechselt stark von ganz dünnen 
Lamellen zu starken Platten, die mit Markräumen und Spongiosa ausgestattet 
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sind, wie bei Xiphias (LAUBER 185). Knochen in der Sklera finden sich auch bei 
Stegocephalen und vielen Sauropsiden, sie fehlen bei Pleriosauriern, Schlangen, 
Krokodilen, bei den recenten Amphibien und bei den Säugetieren. 

Eine viel weitere Verbreitung wie das Knochengewebe hat der hyaline 
Knorpel in der Sklera. 

Bei den Teleostiern fehlt er nur in wenigen Formen, z. B. Aal und 
Wels, meist bildet er eine wesentliche Grundlage des Augengrundes, d. h. 
der hinter dem Äquator gelegenen Bulbusteile, und spielt in diesem Ab
schnitt auch bei den Sauropsiden eine bedeutende Rolle. Bei den Amphi
bien tritt er zurück, bei Fröschen und Kröten finden sich im Augengrund 
noch Knorpelbecher verschiedener Ausdehnung, wlihrend Salamandra und 
Triton eine rein bindegewebige Sklera haben. 

Unter den Säugetieren dokumentieren die l\lonotremen ihre primitive 
Natur durch den Besitz von Skleralknorpel, der bei Echidna im ganzen 
Umfange dem Sklerabindegewebe eingelagert ist, bei Ornithorhynhus 
sich noch in Form einer Knorpelplatte zeigt (37). Bei allen übrigen Siiuge
tieren fehlen Knorpel wie Knochen in der Sklera völlig. 

Zum Verständnis der speziellen funktionellen Gestaltung der Sklerae 
ist es zunächst nötig, sich über die verschiedenen Einflüsse klar zu werden, 
die deformierend auf sie einwirken können. 

§ 122. Bei weitem das wichtigste ErfOl'demis im Sklerabau ist die 
Formbtlstlndigkeit gegenüber Muskelzug. 

Zwei Gruppen von Muskeln können eine deformierende Wirkung ent
falten, die äußeren Augenmuskeln und die Akkommodationsmuskeln. 

Eine Analyse des Sklerabaues als Funktion dieser Bedingungen hat 
besonders FRANZ (207) versucht, dem ich mich im folgenden anschließe. 

Die Akkommodationsmuskeln wirken wohl nur auf die Gestaltung des 
Teils der Sklera, mit dem sie in unmittelbare Beziehung treten, d. h. also 
auf den Teil, der zwischen Äquator und Kornealrand gelegen, seit lange 
als .Sulcus corneae oder Verbindungsteil bezeichnet wird. 

Bei den Teleostiern mit ihrem relativ gering entwickelten Akkommo
dationsapparat ist ein gestaltender Einfluß auf den Verbindungsteil nicht 
nachweisbar, dagegen trifft FRANz wohl das Richtige, wenn er die beiden 
konjunktivalen Knochenplättchen , die dorsal und ventral deI' Sklera bei 
Acipens.er aufgelagert sind, in Beziehung zu den Anslitzen des Linsen
muskels und des Ligamentum suspensorium bringt. 

Sehr deutlich wird diese Beziehung besonderer' Ycrsteil'ungen zur Ak
kommondationsmuskulatur bei den Sauropsiden. Hier entspricht meist. ein 
wohl ausgebildeter Skleralring, aus einer Anzahl Knochenplätlchen bestehend, 
dem Akkommodationsapparat, der, wie aus der Art seiner Funktion hervor
geht, einen Zug auf die Sklera (im Verbindungsteil) ausüben muß. 
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Der Skleralring fehlt bei den Sauropsiden, wo entweder infolge ge
ringer Ausbildung der Akkommodation die Beanspruchung der Sklera in 
dieser Beziehung eine geringe ist, wie bei den Krokodilen und da, wo in
folge eines anderen Modus der Akkommodation kein Zug auf die Sklera 
ausgeübt wird, wie bei den Schlangen. 

Sehr gut entwickelt ist er dagegen bei Formen mit so extremen ak
kommodativen Fähigkeiten, wie den Schildkröten und bei den Vögeln. Die 
Röhrenform des Eulenauges allein macht eine Aussteifung des Verbindungs
teils durch starke Knochenplatten nicht n.otwendig, wie man daraus ersieht, 
daß bei Fischen (BRAUBR) und Kephalopoden (CUUN) noch extremere Röhren
formen auftreten, ohne daß 
hier, bei Mangel der Ak
kommodation und bei ganz 
abweichendem Akkommoda
tionsmechanismus (Kephalo
poden) eine besondere Ver
steifung ausgebildet wäre. 
Bei den Vögeln aber erfordert 
der starke Akkommodations
muskel eine beträchtliche 
Formbeständigkeit derSklera 
im Verbindungsteil. 

Für die Festigkeitsver
hältnisse des Augengrundes 
sind die Anforderungen, die 
Zug und Druck der äußeren 
Augenmuskeln stellen, maß
gebend. 

Diese drücken den Bul-
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Vertikalschnitt durch das Auge von Raj a batis. Vergr. 5fach. 
Nach FRANZ. 

r Retina, sk Sklera, eil Chorioidea, b.,t Bulbussto.tze, l.r Lid
rand, sch. Suprachorioidea, l Linse, • Iris, c Cornea, m.r.s. und 

",.,..i. Augenmuskeln. 

bus gegen das retrobulbäre Gewebe, eventuell gegen besondere Bulbus
stützen (s. u.), und als Gegenwirkung beobachten wir im Augengrund eine 
Verdickung der Sklera. 

Verdickt kann die Sklera ferner an den Insertionsstellen der Muskeln sein, 
so beim Lachs (30), wo die Ansatzstellen der Musculi recH durch vorspringende 
Höcker und Wülste ausgezeichnet sind, während z. B. beim Stichling an den 
entsprechenden Stellen der Knorpelbecher nach innen mit warzenförmigen 
Erhebungen versehen ist, die gegen die Chorioidea hin vorspringen. 

Erfolgt der Zug der Augenmuskeln nicht nach hinten, sondern bei 
stärker gedrehtem Bulbus so, daß eine nennenswerte Komponente senkrecht 
auf die Bulbuswand fällt, so sind an diesen Stellen besondere Verdickungen 
zu erwarten, wie sie zuweilen in sehr auffälliger Weise bei manchen Se
lachieraugen vorkommen (FRANz, s. Fig. 164). 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Auf!. I. Teil. X. Kap. 
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In einer Reihe von Fällen (Pinnipedier, Selachier) hat die Sklera noch 
am Cornealrande eine oft beträchtliche Verdickung. Es ist dies nach FRANZ 

so zu verstehen, daß die Anforderungen an die Biegungsfestigkeit hier be
sonders hervortreten. 

Alle die Anforderungen an die Festigkeit der Sklera stehen in Bezie
hung zur absoluten Größe der deformierenden Faktoren, also in erster Linie 
zur absoluten Kraft der Augenmuskeln. 

Fig.164. 
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Horizontalschnitt durch das Auge von Se'lache maxima. Naturliche Größe. Nach FRA!<Z. 

c Cernea, i Iris, c.c. Corpus ciliare, 1 Linse, sk Sklera, 1" Retina, eh Chorioidea, ks. Bulbusstütze. 
tn.r.e. und tJI.r .. i. Augenmuskeln. 

Da nun die Augengröße im allgemeinen nicht der Körpergröße propor
tional zunimmt, sondern sehr viel langsamer, so sind bei größeren Tieren 
nicht nur absolut dickere Sklerae zu erwarten, sondern auch relativ stärker 
entwickelte, wie sie z. B. das Elefantenauge zeigt. 

§ 423. Für die Formbeständigkei't kommt außer der Stärke der Sklera 
natürlich auch die Höhe des intraokularen Druckes in Betracht, dessen 
absoluten Betrag wir nur in ganz vereinzelten Fällen kennen, so daß sicb 
nicht beurteilen läßt, welche Rolle für die Festigung der Form dies Mo
ment quantitativ betrachtet, spielen kann. 
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Weicht der Bulbus stark von der Kugelform ab, ·in die ihn der intra
okulare Druck zu zwingen sucht, so werden eventuell besondere Verstei
fungen an einzelnen Stellen gegen diese Einwirkung nötig sein, wie z. B. 
FRANZ sie für das Auge von Raja vermutet (s. Fig. 463). 

Die Gegenwart besonderer Bulbusstützen spielt, wie erwähnt, gleich
falls eine gewisse Rolle bei der Formgebung der Sklera, doch sind der
artige Gebilde nicht häufig, sie kommen gegenwärtig nur bei Selachiern 
(einigen Haien und den Rochen) vor und bestehen in knorpeligen Fort
sätzen des Cranium, die entweder an den Bulbus selbst herantreten, oder 
in seiner Nähe enden. Dies Ende ist als GelenkOäche (Pfanne) gestaltet, 
der am Bulbus eine Fläche in der Nähe des hinteren Poles (als Gelenk
kopf) entspricht. 

FRANZ macht darauf aufmerksam, daß die Bulbusstütze nur da ent
wickelt ist, wo im Augengrund die Chorioidea durch eine stark entwickelte 
Suprachorioidea von der Sklera getrennt ist (Acanthias, Laemargus, 
Raja usw.), daß dagegen vier Spezies, bei denen die Suprachorioidea 
schwach entwickelt ist (Mustelus, Scyllium, Spinax, Chimaera) keine Bul
busstütze haben. 

Bei weiteren Formen mit schwacher Suprachorioidea (Lamna, Car
charias usw.) ist nur eine rudimentäre Bulbusstütze vorhanden. In den 
langen Augenstielen der Jugendformen von Tiefsee':Teleostiern kommen 
gleichfalls Knorpelstäbe als Stützen vor, die hier erwähnt werden sollen 
(BRAUER). 

Während bei den Selachiern der Bulbus auf der Gelenktläche der 
Bulbusstütze frei beweglich ist, findet sich bei den Walen eine Einrichtung, 
die funktionell der Bulbusstütze gleichkommt, den Augapfel aber gleich
zeitig in starre, unbewegliche Verbindung mit dem Schädel bringt. Es ist 
die gewaltig verdickte Optikusscheide. Bei Denticeten umhüllt sie mit 
starken Bindegewebsschichten, zwischen denen ein reiches Geflecht von CiIiar
gefäßen gelagert ist, den Optikus in bedeutender Dicke. Z. B. setzt bei 
H y per 0 0 don r 0 s t rat u s, der einen Bulbusdurchmesser vOn 74 (horizontal) 
und 66 (vertikal) mm hat, die Scheide mit elliptischem Querschnitt und 
54 zu 35 mm Ausdehnung an den Bulbus an. Das Bindegewebe der Opti
kusseheide ist nicht sklerosiert und setzt sich infolgedessen scharf gegen 
die Sklera ab. Bei Bai a e n a mys t i c e t u s (M Y s t i c e t e n) dagegen 
besteht die oberflächliche Schicht der Optikusscheide aus Skleragewebe 
(PÜTTER). 

§ 124. Eine besondere Stellung unter den Stützapparaten nimmt das 
System der Stützfarn dseer Retina ein, die aus Neuroglia bestehen. 

Vergleichend ist wenig über sie zu sagen. Im Prinzip bieten die unter
suchten Fälle alle das von Menschen her bekannte Bild. 

21* 
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Bemerkenswert sind höchstens die Erfahrungen an rudimentären Augen. 
Eine verstärkte Entwicklung bindegewebiger Elemente in epithelialen Organen 
ist ja allgemein ein Zeichen des rudimentär Werdens. So ist z. ß. unter 
den Säugetieren die Stützsubstanz der Retina bei den Fledermäusen auf
fallend stark ausgebildet (RUL 147). In noch viel höherem Maße ist dies 
beim Maulwurf der Fall. 

Die Fußstücke der MÜLLER'schen Radiärfasern treten hier in der typi
schen Weise mit ihren dreieckigen Füßchen zur Limitans interna zusammen. 
Seitenäste geben sie nur im Bereich der Granulosa externa ab, die Stütz
zeIlen selbst liegen fast ausschließlich im zentralen Teil der äußeren Kör
nerschicht. Zwischen den Sehzellen durchtretend, durchsetzen die Radiär
fasern das Pigmentepithel und verbinden sich mit der, meist besonders 
differenzierten innersten Lage der Chorioidea (KOHL 99). 

Noch einen Schritt weiter geht die hypertrophische Entwicklung des 
Retina Stützgewebes im Auge von Myxine glutinosa. Hier ist der ganze 
Glaskörperraum mit Bindegewebe erfüllt, das Faserzüge mit reichlichen 
Zellen massenhaft in die Retina entsendet. Eine Grenze zwischen dem 
Gewebe des Glaskörpers und der Retina besteht nicht, die Fasern durch
ziehen die ganze Retina, das Sinnesepithel und die Pigmentschicht und 
vereinigen sich mit einer Bindegewebsschicht, die, aus wenigen Faserzögen 
bestehend, sich zwischen Pigmentepithel und Sklera-Chorioidea einlagert, 
und als >Zwischenmembran« bezeichnet wird (KOHL I1 0). 

Die genetische Zusammengehörigkeit von Glaskörper und Stützgewebe 
der Retina tritt bei allen diesen rudimentären Augfln aufs deutlichste her
vor (KOHL). 

6. Zirkulationsapparate. 

§ 125. Die Zirkulationsapparate der Sehorgane geben ein gutes Bild der 
verschieden intensiven Umsetzungen, die in den einzelnen Teilen stattfinden. 

Die unter der Wirkung des Lichtes rasch eintretende saure Heaktion 
der isolierten Froschnetzhaut (DITTLER 223) zeigt deutlich, wie auch nach 
Stillstand des Kreislaufs noch höchst lebhafter Stoffwechsel in den Seh
zellen stattfindet, denn auch, wenn eine gewisse Zeit hindurch kein neues 
Nährmaterial herbeigeschafft wird, enthalten die Zellen genug Stoffreserven 
zu lebhaftem Umsatz, während aber bei erhaltener Zirkulation die Stolf
wechselprodukte fortgeschwemmt werden, erfolgt im isolierten Organ ihre 
Anhäufung, die sehr bald den Stoffwechsel zum Stillstande bringt. 

In erster Linie ist also das Zirkulationssystem als Durchspülungsein
richtung aufzufassen, die die Anhäufung von Stoffwechselprodukten ver
hindert. Die Ausschaltung dieser Funktion führt rasch zur Vernichtung 
des Lebens, während die Unterbrechung der ;\'ahrungszufuhr erst nach 
längerer Zeit das Leben aufhebt. 
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Eine besondere Stellung unter den zugeführten Stoffen nimmt der 
Sauerstoff ein, dessen Entziehung - vielleicht gleichfalls durch Anhäufung 
von unvollständig oxydierten Stoffwechselprodukten - sehr rasch das 
Leben vernichtet. 

Finden wir in einem Teil des Auges reichliche Zirkulationseinrichtungen, 
aber keine Blutgefäße, so liegt es nahe, daran zu denken, daß hier bei 
lebhaften Stoffumsatz die Oxydationen zurücktreten, so daß mit leistungs
fahigen Einrichtungen für Fortschaffung von Stoffwechselprodukten und 
Herbeischaffung von Nährmaterial alle erforderlichen Bedingungen er
füllt sind. 

Über die Art der Versorgung mit Gefäßen wissen wir bei niederen 
'fieren nichts, was eine vergleichende Darstellung ermöglichte, nur für 
Wirbeltiere liegt einiges Material vor. 

Zwei große Systeme von Blutgefäßen versorgen das Auge und erfor
dern getrennte Darstellung: 

1. Das System der Gefäße des Uvealtraktus. 
2. Das System der Gefäße von Netzhaut und Glaskörper. 

Bei den Uvealgefäßen ist zu beachten, daß Iris und Chorioidea von 
verschiedenen Gefäßsystemen aus versorgt werden. 

So beschreibt H. VIRCHOW (113) für die Selathier, daß die Arteria, die 
die Chorioidea versorgt, aus der A. ophthalmica magna JOBANNBS MÜLLBR's 
d. h. weiter aus der A. efferens spiraculi stammt, während die Iris ihre 
Arterien aus der Ophthalmica minor (JOHANNBS MÜLLER), d. h. aus der 
Carotis erhält. 

Im Bereich der Ophthalmica magna liegt auch das Rete mirabile der 
Glandula chorioidea bei den Teleostiern. 

Wie wenig es funktionell bedeutungsvoll ist, aus welchem Gefäßbezirk 
irgendein Gewebe seine Durchspülung erhält, zeigt die Beobachtung, daß 
bei Carcharias Milberti die Iris nicht nur ihre Arterie erhält, wie bei 
allen anderen Selachiern, sondern auch die beiden Äste der Arterie der 
Chorioidea (nasaler und temporaler Ast) in die Iris eintreten, die derart 
drei Gefäße besitzt (H. VIRCHOW 113). 

Interessanter wären Beziehungen zwischen der Intensität der funktio
nellen Beanspruchung und der reichlicheren oder spärlicheren Gefäßver
sorgung. Daß dieser Faktor eine Rolle spielt, dafür sprechen Beobachtun
gen an Selachiern, wonach die dorsalen Teile der Aderhaut viel reichlichere 
Gefäßgeflechte' zu erhalten scheinen als die ventralen (H. VIRCBOW 113), was 
man in Beziehung zu der vorwiegenden Bedeutung der unteren Hälfte des 
Gesichtsfeldes (= obere Bulbushälfte) bringen könnte. 

Ein näheres Eingehen auf diese sehr wenig untersuchten Verhältnisse 
gibt vorläufig keine allgemeinen Gesichtspunkte. 
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Den Abfluß des Chorioidealsystem bilden die Yenae vorticosac, die in 
Zahl und Art des Verlaufens vielerlei kleine Unterschiede zeigen. 

Der Venensinus, der an der hinteren Grenze des Ciliarkörpers zirkulär 
verlaufend oft gefunden wird, ist mehrfach Gegenstand anatomischer Be
schreibung gewesen. 

Über den Bau der Chorioidea ist vom Standpunkte der physiologischen 
Anatomie aus sehr wenig zu sagen. Wir kennen Fälle, bei denen die 
Aderhaut als solche ganz fehlt, etwa nur durch eine Schicht weniger Binde
gewebsbündel ohne Blutgefäße angedeutet ist, wie in dem rudimentären 
Auge von Typhlichthys subterraneus (KOHL 110;; in anderen Augen 
ist sie wenigstens sehr schwach entwickelt, gleichyiel ob man die absolute 
Dicke oder die Dimension im Vergleich zur Retinadicke oder Augengröße 
mißt, und endlich erreicht die Chorioidea bei den Wassersäugetieren ganz 
extreme Werte in der Dicke. 

Die Zunahme der Aderhautdicke bei fortschreitender Anpassung an 
das Wasserleben kann man sehr deutlich verfolgen, obgleich sich physio
logisch kaum sagen läßt, warum sie gerade hier besonders stark entwickelt 
sein müßte. Während bei der Elefantenrobbe (Macrorhinus) die relative 
Aderhautdicke noch hinter jener des Menschen zurückbleibt, ist sie Lei 
Phoca (Seehund) und Odobaenus (Walroß) schon '10- bzw. 12mal dicker 
wie bei der Elefantenrobbe, und erreicht hei den Walen, Delphinapterus 
und besonders Hyperoodon, außerordentliche Dimensionen, so ist sie bei 
letzterer Form relativ 40 mal dicker wie bei Macrorhinus, ca. 30 mal dicker 
als beim Menschen. 

Ein Teil der Dickenentwicklung der Chorioidea beruht auf der starken 
Ausbildung des Tapetum lucidum bei den Wassersiiugetieren, das zwischen 
Stratum vasculosum und Choriocapillaris eingeschoben ist und nur von 
Kapillaren durchsetzt wird. Das Tapetum ist an anderer Stelle schon be
schrieben worden, es ist in den Bezirken des bevorzugten Sehens beson
ders stark ausgebildet und darauf beruht es auch wohl größtenteils, daß 
die Chorioidea in diesen Bezirken am dicksten ist. An eine direkte Be
ziehung zu einer etwaigen Steigerung des Blutbedarfs in diesen Bezirken 
dürfte nicht zu denken sein. Auch das zweite System von Blutgefäßen, 
das des Glaskörpers und der Retina, bietet wenig funktionell Bemerkens
wertes, wir wollen nur die wesentlichsten anatomischen Daten kurz mitteilen. 

In der Retina selbst fehlen der Mehrzahl der Wirbeltiere Blutgefäße, 
so den Petromyzonten, Selachiern, Teleostiern, Amphibien und 
Vögeln. Ganz vereinzelt kommen beim Aal Retinagefäße vor, die bis zU!' 
Zwischenkörnerschicht vordringen (:) 8), unter den Heptilien haben die 
Schildkröten solche. 

Verbreitet treten Reginagefäße bei den Säugetieren auf, doch ist auch 
hier ihr Vorkommen öfters auf bestimmte Netzhautbezirke beschränkt, so 
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z. B. für Hase und Kaninchen auf den breiten horizontalen Streifen mark
haItiger Nervenfasern, der die Retina durchzieht. 

Bei Fischen, Amphibien und Vögeln besorgt ein System von Blutge
fäßen in der Membrana hyaloidea die Versorgung der Netzhaut deren enge 
Beziehung zur GIaskürpervaskularisation darin deutlich hervortritt. Eine 
spezielle Morphologie der Arteria centralis retina und der GIaskürperarleria 
hat kein weitergehendes Interesse, und darf deshalb im vorliegenden Zu
sammenhang keinen Raum beanspruchen. 

Nur eine Beobachtung, die mit dem Augenspiegel zu machen ist, sei 
hier erwähnt. 

Die Macula lutea des Menschen ist frei von Retinagefäßen, während 
über die Area centralis, die den gelben Fleck umgibt, die Retinagefäße hin
wegziehen. 

Bei den Affen, Catarhinen wie Platyrhinen findet sich ganz ähnlich 
wie beim Menschen die gefäßfreie Macula, während der Ordnung der 
Prosimiae, den Halbaffen, die Macula fehlt, und nur eine Area centralis 
vorhanden ist, über die die Retinagefäße hinwegziehen. 

Das Ligamentum pectinatum. 

§ 126. Im Anschluß an die Blutgefäßsysteme des Auges soll das 
System der Lymphbahnen der vorderen Kammer besprochen werden, das 
unter dem Namen des Ligamentum pectinatum oder Ligamentum annulare 
(bei Fischen) bekannt ist. 

Versucht man die Einzeldaten, die über dieses Gebilde vorliegen (LAu
DER 185), unter einem einheitlichen Gesichtspunkte zusammenzufassen, so 
hat man funktionell drei Komponenten zu unterscheiden. Die Lymph
rä u me und Lymphbahnen mit ihrem äußerst verschieden entwickelten 
Volumen, die EndotheIien, die der Sekretion des Kammerwassers dienen, 
und die Bindegewebselemente, die bei zunehmender Komplikation im 
Bau des Ligamentum pectinatum quantitativ immer mehr in den Vorder
grund treten. 

Dieser letztere Umstand darf uns nicht irre machen in der Grund
annahme, daß der funktionell bedeutsamste Teil die Endothelien sind. Die 
allgemeine Eigenschaft der Endothelien, Stoffe oder wäßrige Lösungen von 
Stoffen zu sezernieren, die je nach dem Ort, nach dem Gewebe oder 
Organ verschieden sind, tritt hier besonders deutlich hervor. 

Bei den Teleostiern liegen in dieser Beziehung die Verhältnisse am 
klarsten. Bei einer Reihe von Formen (Hippocampus, Dactylopterus, Blen
nius, Belone) besteht das Ligamentum annulare, das den Winkel zwischen 
Iris und Cornea ausfüllt, aus einem mehr oder weniger weitmaschigen 
Netzwerk, das nur aus endothelialen Elementen aufgebaut ist, Bindegewebe 
ist nicht nachweisbar (LAUBER 185). 
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Bei Cyprinus carpio und Carassius auratus reicht das Liga
mentum zwischen Sklera und Chorioidea vom Cornearande aus weit nach 
hinten, er besteht auch hier vorwiegend aus Endothelzellen, doch finden 

Fig.165. 

Auge von Bubo apec. Natürliche Größe. 
Zeigt die tiefe Vorderkammer und das mächtig 

entwickelte Ligamentum pectillatum. 

Fig. 166. 

Auge von Tillll 1:.11 C U 1 u:.; eIe gan s. Vergr.2,5ftlCh. 
Zeigt den Petten unu das Ligamentum pectinatum. 

sich in der Mitte und besonders in der Nähe der Kammer auch spärliche 
Bindegewebsfasern. Elastisches Gewebe enthält das Ligamentum annu
lare nicht. 

Fig.167. 

un'en 

Auge von ~1acrorhinus leoninus (Elefantenrobbei. Natürliche Gröl!e. 
c Cornes, i Iris, s Sklera, l.p. Ligamentum pectinatum 1 g.jI. Grundplatte des Corpus cilial'p, lJ.c. Pl'OeCs51:.., 

ciliaris, l. Linse, t,t'. Glaskörper, eh. Chorioidea. :1'. Retina. 

Besonders erwähnenswert wegen seiner eigentümlichen Lagerung ist 
das Gewebe, das bei Xi phi a s gl a d i u s dem Ligamentum annulare der 
übrigen Teleostier entspricht. Die Iris steht hier in der Kammerbucht direkt 
mit der Cornea in Verbindung, ohne daß sich ein Ligamentum annulare 
dazwischen schiebt. Dafür aber durchzieht ein, im Querschnitt dreieckiger 
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geräumiger Kanal die Iriswurzel und enthält ein feines Maschenwerk, das 
dem Ligamentum pectinatum an die Seite zu stellen wäre und das von 
reichlichen Fasern aus dem Irisstroma durchzogen ist. Der Kanal steht 
nur an einer Stelle mit der vorderen Kammer in offener Kommunikation, 
nach hinten setzt er sich in einen feinen Spaltraum zwischen Sklera und 
Chorioidea fort, der in den suprachorioidealen Raum übergeht (LA.UBBR f 85). 

Auch bei den SeI achiern überwiegt beim Aufbau des Ligamentum 
annulare, das weiter keine besonderen Eigentümlichkeiten zeigt, durchaus 
der endotheliale Anteil. 

Bei den Amphibien scheint gleichfalls Bindegewebe in dem wenig ent
wickelten Ligamentum pectinatum (= annulare) zu fehlen, es setzt sich 
aus Zellen zusammen, von denen bei Anuren nur der der Iris anliegende 
Teil pigmentiert ist, bei Urodelen die ganze 
Zellmasse. Fig. 468. 

In ziemlich übereinstimmender Weise tritt 
bei Sauropsiden und Säugetieren mit zunehmen
der Differenzierung der Gebilde der Kammer
bucht das Bindegewebe in den Vordergrund. 

Nicht immer so stark entwickelt, wie z. B. 
beim Alligator, besteht das Ligamentum pecti
natum der Reptilien aus elastischen Fasern, 
denen Endothelzellen, häufig in spärlicher Zahl 
(Lacertiden) aufgelagert sind. 

Bei den Vögeln schiebt sich das Liga
mentum zwischen die beiden Teile des tief 
gespaltenen Ciliarkörpers, die Pars scleralis 

Auge von Feli. leo. 
Natürliche Größe. 

(vorwiegend Muskelteil) und die Pars iridica ein unp erreicht oft eine be
deutende Ausdehnung, die z. B. sehr gut am Uhuauge (Fig. 165) und am 
Auge des Falken (Fig. f 66) zu erkennen ist. 

Im Säugetierauge sind alle möglichen verschiedenen Zustände der Aus
gestaltung zu finden. 

Die extremste Entwicklung zeigt wohl die Elefantenrobbe (Mac ro
rhinus leoninus, siehe Fig. 167), bei der die Verbindung des Ciliarkörpers 
mit der Sklera erst dicht vor der Äquatorialebene eine engere wird, während am 
Cornealrande des Ligamentum 4 mm breit ist. Die zahlreichen starken Binde
gewebszüge, aus denen sich das Ligamentum zusammensetzt, enthalten Blutge
fäße. Vergleicht man diesen Zustand mit jenem bei Teleostiern, so ist klar, daß 
trotzdem bei den Robben äußerlich des Bindegewebe so stark in den Vorder
grund tritt, doch auch die Entwicklung das Endothels eine ganz bedeutende 
sein muß, die vor allem an freier Oberfläche die kompakte Masse des Liga
mentum annulare der Fische weit übertreffen dürfte, eine Überlegenheit, die 
wohl als der Ausdruck einer stärkeren sekretorischen Tätigkeit zu deuten wäre. 
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Den Pinnipediern am nächsten stehen in der Ausbildung des Ligamen
tum pectinatum die Raubtiere, für die das Löwenauge (Fig. 168) als Bei
spiel dienen mag, das deutlich erkennen läßt, wie das Gewebe der Kammer
bucht allmählich auskeilend tief zwischen die beiden Teile des Ciliarkörpers 
hineingreift. 

Bei den übrigen Säugetieren nähern sich die Verhältnisse mehr denen 
des Menschen, indem die Spaltung des Ciliarkörpers immer weniger tief 
wird, was LAußER (185) auf die zunehmende Entwicklung des Ciliarmuskels 
bezieht, der sich immer mehr nach vorne verschiebt. 

7. Die Schutzapparate (lidapparat und Augendrüsen). 

§ 127. Die klare durchsichtige Hornhaut ist ein Gebilde, das, an der 
Körperoberfläche allen Läsionen ausgesetzt, besonderer Schutzeinrichtungen 
bedarf. 

Die Schädlichkeiten, die hier zu paralysieren sind, sind in erster Linie 
dadurch gegeben, daß Fremdkörper sich auf der Cornea festsetzen können, 
wodurch Entzündungen und damit Trübungen entstehen können. 

Am weitesten verbreitet zum Schutz gegen derartige Läsionen sind die 
Lider in ihrer verschiedenartigen Ausbildung. Im Wasser ist die Gefahr 
derartiger Traumen viel geringer, wie in der Luft, und hier sind es wieder 
die Wirbeltiere, die besonders gefährdet sind, da bei ihnen die Cornea
fläche durch ein hochempfindliches Epithel gebildet wird, während die In
sekten hier eines besonderen Schutzes nicht bedürfen, da ihre Cornea ein 
totes Gebilde, eine Chitinplatte ist, der nur an der Innenseite die lebenden 
Matrixzellen anliegen. 

Außer durch Fremdkörper droht der Cornea durch Austrocknen Ge
fahr, die allerdings nur bei Tieren besteht, die in Luft leben. Für eine 
ständige Befeuchtung sorgen die Sekrete der Augendrüsen oder der Schleim 
der Konjunktiva, die durch den Lidschlag dauernd gleichmäßig über das 
Hornhautepithel verteilt und erneuert werden. 

Unter bestimmten Bedingungen, z. B. bei Wassersäugetieren kann auch die 
chemische Zusammensetzung des umgebenden Mediums als chemische Schädi
gung wirken, gegen die besondere schützende Sekrete nötig sind (s. unten). 

Die Ausbildung des Lidapparates ist bei der Mehrzahl der Fische eine 
sehr geringe, sie beschränkt sich auf das Vorkommen flacher Hautfalten 
in der Umgebung des Auges, die allerdings teihveise weit über den Bulbus 
hinübergezogen werden können. 

Bei Mugil brasiliensis ist temporal eine starke Lidfalte vorhanden, 
bei Clupea harengus nasal und temporal je eine. 

Am stärksten entwickelt sind schützende Lidfalten bei Fischen, die 
zeitweise das Wasser verlassen, bei denen also die Gefahr der Läsion und 
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des Austrocknens der Cornea besonders groß ist. So hat z. B. Boleoph
thalmus pectinirostris ein stark entwickeltes Oberlid, dessen Haut sich 
nicht von der der Umgebung unterscheidet, und ein Unterlid, das aus 
einer dünnen durchscheinenden Falte besteht. Ob letztere wie bei den 
Amphibien über den Bulbus gezogen werden kann, ist unbekannt, aber 
wahrscheinlich. Bei Periophthalmus schlosseri besteht ein gut aus
gebildetes unteres Lid, und ähnlich liegen die Verhältnisse bei An ab as 
scand ens. 

Über einen eigenartigen Lidapparat der in einer zirkulären HautfaIte 
besteht, in der ein gallertiges Gewebe enthalten ist verfügt der Mondfisch 
(Orthagoriscur mola). Beim Lidschluß wird der Bulbus retrahiert und die 
Falte schiebt sich weit über seine Vorderseite vor (266). 

Bei den Amphibien ist die untere Lidfalte als dünne durchscheinende 
Membran ausgebildet, die (funktionell einer Nickhaut gleichwertig) auf jeden 
Reiz hin über den Bulbus gezogen wird. 

In ganz primitiver Form wird ein Schutz der Cornea gegen Läsionen 
bei den Amphibienlarven erreicht, bei denen einige Tage, nachdem sie ins 
Wasser ausgeschlüpft sind, die Cornea sich mit Flimmerepithel bedeckt, 
das ihr vorher fehlte. Offenbar wird dadurch ein Flüssigkeitsstrom er
zeugt, der zunächst die Funktion der Lider (bzw. der Nickhaut) übernimmt 
(FISCHEL). 

In der Entwicklung der Nickhaut, die in temporo-nasaler Richtung 
sich über den Bulbus ziehen läßt, haben wir ein für die Sauropsiden sehr 
charakteristisches Gebilde. 

Wie bei vielen Säugetieren der Lidschlag zu einer reflektorischen, 
rhythmisch erfolgenden Bewegung geworden ist, so bei vielen Saurop
siden der Nickhautschlag. Bei Reptilien (z. B. dem Krokodil) noch un
regelmäßig, ist er bei den Vögeln durchaus dem Lidschlag des Menschen 
äqui valent. 

Bei den Säugetieren haben wir zwei Typen des regelmäßigen Schutzes 
der Cornea. Einerseits den Lidschlag, andererseits das Spiel der Palpebra 
tertia, die wie die Nickhaut eine durchscheinende Haut ist, häufig von 
einer Knorpelspange gestützt, und z. B. bei Arthodactylen und Perissodac
tylen in ausgedehntem Maße den Hornhautschutz übernommen hat. 

Ein Eingehen auf die anatomischen Einzelheiten dieser Gebilde ergibt 
kein nennenswertes Resultat für eine vergleichende Betrachtung und sei 
daher vermieden. 

Das Verhältnis der Lidspaltengröße zum Durchmesser der Cornea, das 
zwar wohl durch höhere oder geringe Anforderungen des Schutzes mit 
bestimmt, aber wesentlich für die Erweiterung des Gesichtsfeldes durch 
Augenbewegungen von funktioneller Bedeutung ist, soll bei der Lehre vom 
optischen Raum besprochen werden (s. unten). 
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§ O!8. Die Augendrüsen, deren Sekret den Konjunktivalsack schlüpfrig 
und die Cornea oberfläche glatt erhält, sind in den primitiven Fällen noch nicht 
von den Drüsen der umgebenden Haut unterschieden, z. B. bei den Fischen. 

Bei Amphibien haben wir in der sogenannten Nickhautdrüse (Frosch) 
eine eigene Anhäufung von Drüsengewebe, die den stärkeren Anforderungen 
des Konjunktivalsackes in bezug auf Sekret Hechnung trügt. 

Am vielgestaltigsten ist die Ausbildung der Augendrüsen bei den Säuge
tieren. Als Grundlage der Entwicklung dürfen wir wohl ein subkonjunkti
vales Drüsenstratum annehmen, in dem keine Differenzierung einzelner ana
tomisch abgrenzbarer Drüsen besteht, ein Zustand, wie er annäherungsweise 
bei den Walen vorkommt. 

Ein nirgends fehlendes Gebilde ist bei Säugetieren die Tränendrüse, an 
der temporalen Seite des Bulbus gelegen, während eine besondere Drüse an 
der nasalen Seite, die HARDER'sche Drüse, nur beschränktere Verbreitung hat. 

Endlich kommt noch eine l\'ickhautdrüse vor (z. B. besonders gut beim 
Schwein entwickelt) und eine Infraorbitaldrüse (z. ß. beim Kaninchen). Da 
weder die vergleichend anatomischen Grundlagen sicher sind, noch etwas 
Funktionelles über die verschiedenen Drüsen bekannt ist, erübrigt sich ein 
näheres Eingehen. 

Das Sekret der Tränendrüse ist wiißrig, das der IIARDER'schen Drüse 
fettig. Bei den Wassersäugetieren erfährt die Tränendrüse entweder eine 
starke Reduktion) während die HARDER'sche Drüse sich mächtig entwickelt, 
wie bei den Pinnipediern, oder es verwischen sich die Cnterschiede der 
Tl'änen- und HARDER'schen Drüse funktionell völlig, indem beide ein fettiges 
Sekret liefern, und außerdem sich kaum als etwas Besonderes aus dem 
mächtig entwickelten subkonjunktivalen Drüsenstratum herausheben. Bei 
der geringen Mischbarkeit eines fettigen Sekretes mit dem Wasser bietet 
ein solches Schutz gegen die Einwirkung der 3 - 4 prozentigen Salzlösung 
des Meerwassers, die für Fische unschädlich, für Säugetiergewebe osmotisch 
(und chemisch?) nicht indifferent ist. Wird, wie bei Wassertieren, das 
Sekret der Augendrüsen durch das umgehende Medium fortgespült, so be
darf es keiner besonderen Abfuhrwege der Tränen, die dementsprechend 
nicht nur den Fischen, sondern auch den Wassersäugetieren fehlen. 

Zu einer Darstellung der recht verschiedenartigen Entwicklung der 
Tränenwege, besonders bei Säugetieren, liegt kein genügendes Material vor. 

Von beschränkter Bedeutung als Schutzmittel gegen mechanische 
Schädigungen sind noch die Ci lien der Säugetiere zu erwähnen. Ihre Aus
bildung, bei der vielfach eine Beziehung zur Lebensweise nicht zu ver
kennen ist, variiert außerordentlich. 

Ein Analogon bietet bei den Vögeln die Entwicklung borstenartiger 
Federn am oberen und unteren Lidrande, wie sie z. B. beim Hornraben 
(Tinctoceros caffer) sehr auffallend ist. 
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H. Die Lichtsinnorgane als Einheiten. 

Das Auge als Ganzes. 

§ i 29. Die vorangehenden Kapitel haben alle die einzelnen Gewebe 
und Apparate behandelt, die in verschiedenartiger Kombination ein Auge 
zusammensetzen. 

Stets wurden die Gesichtspunkte erörtert, die für die Gestaltung jedes 
einzelnen Apparates maßgebend waren, und zwar wurden sie im wesent
lichen so erörtert, als ob die funktionelle Tüchtigkeit des ganzen Auges in 
bestimmter Richtung stets von einer ganz bestimmten Gestaltung des einen, 
gerade behandelten Apparates abhänge, ohne Rücksicht auf die Gestaltung 
der übrigen Teile des Auges. 

Eine solche Betrachtung ist gerechtfertigt, solange man zu jedem 
Satze: »ein Auge ist in dieser oder jener Richtung um so funktionstüch
tiger, je usw.«, den Zusatz macht: >bei Konstanz aller übrigen Eigen
schaften«, diese Fiktion liegt den vorstehenden theoretischen Erörterungen 
stets zugrunde. 

Nun kommt aber diese Konstanz aller übrigen Eigenschaften bei 
Variieren einer einzelnen in der Natur nicht vor, sondern aUe die vielen 
Apparate, Gewebe, Zellen, die ein Auge aufbauen, kombinieren sich in der 
verschiedensten Ausbildung, variieren in den verschiedensten Richtungen. 
Ein Auge als Ganzes, wie es tatsächlich ZUl' Beobachtung kommt, ist ein 
höchst verwickelter Komplex von Apparaten, die auf den verschiedensten 
Graden der Ausbildung stehen. 

Um in diese kaum übersehbare Mannigfaltigkeit der Einzelgestaltungen 
Ordnung zu bringen, gruppieren wir die Erscheinungen nach den leitenden 
Gesichtspunkte des typischen. 

Der Typus ist eine Fiktion, die zum Zweck der Vereinfachung 
der empirisch gegebenen Mannigfaltigkeit notwendig ist. 

Typen gibt es nirgends in der Wirklichkeit, die empirischen Objekte 
haben eine mehr oder minder große .:\hnlichkeit mit dem Abstraktions
gebilde des Typus. 

Man kann einen Typus auf-verschiedene Art konstruieren: als Grenz
wert und als Mittelwert; welche der beiden Möglichkeiten zweckmäßig ist, 
muß in jedem Falle entschieden werden. 

Bei der Gruppierung der Lichtsinnorgane zu Typen können die leiten
den Prinzipien sehr verschiedener Art sein. 

Man kann zunächst von der Genese und speziellen Gestaltung der 
Organismen ganz absehen und rein vom Standpunkte der funktionellen 
Betrachtung das typische der einzelnen Lichtsinnorgane hervorheben, so 
gelangt man zu den physiologischen Augentypen. 
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Weiter kann die Form der Sehorgane als Ausgangspunkt einer Grup
pierung zu Typen benutzt werden und man erhält die mo r p hol 0 gis c h e n 
Augentypen. Endlich ist der systematisch-phylogenetische Gesichtspunkt 
geeignet, eine weitere Typisierung zu ermöglichen, die Frage nach den 
charakteristischen Merkmalen des Fischauges, Vogelauges usw. führt zur 
Aufstellung der systematische n Aug en typ en. 

Diese drei möglichen Betrachtungen sollen im folgenden durchgeführt 
werden. 

1. Die physiologischen Augentypen. 

§ "30. Für die Gruppierung der Sehorgane nach funktionellen Ge
sichtspunkten sind wesentlich drei Momente maßgebend: 

". Die Art und Weise, wie die 
Fig.169. Lichtmengen der Außenwelt physi

Schnitt durch d&sAugevouCyclodorippe 
uucHera (Tiefseekr&bbe) aus 700 m Tiefe. 

N&ch DOFLEIN. 

kalisch geordnet werden. 
2. Die Art der physiologischen 

Verarbeitung der Lichteindrücke, die 
in bestimmt geordneter Weise die 
Lichtsinnzellen treffen. 

Von weniger durchgreifender 
Bedeutung für den Typus, aber auch 
sehr be~chtenswert sind: 

3. Die Bedingungen, unter denen 
das Sehorgan funktionieren soll, ob 
bei starker oder schwacher Beleuch-
tung. Die bei den Bezeichnungen 

»stark« und »schwach« sind natürlich relativ in bezug auf die Erregbar
keit der Sehelemente zu verstehen: Schwach ist eine Beleuchtung, die unter
halb des Optimums der Reizstärke (s.o.) gelegen ist, stark eine solche, die 
oberhalb desselben liegt. 

In einer großen Menge von Lichtsinnorganen erfolgt eine physikalische 
Ordnung der Lichtmengen, die die Umwelt ausstrahlt, überhaupt nicht, 
es entsteht nichts, was im physikalischen Sinne ein » Bild« genannt wer
den könnte. 

Die Lichtsinnzellen, durch die die physiologische Verarbeitung der all
seitig zufließenden Lichteindrücke erfolgt, liegen entweder einzeln oder zu 
wenigen vereinigt über die Körperoberfläche verteilt, oder zu Sinnesorganen 
in größerer Zahl angehäuft. 

In dem ersteren dieser Fälle haben wir den primitivsten Typus eines 
Lichtsinnorganes bei Metazoen überhaupt. Schon hier können wir zwei 
Modifikationen unterscheiden: die Organe mit und ohne Pigmentabblendung. 

Der Mangel der Pigmentabblendung ist selten, als Beispiel kann Lum-
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bricus dienen, in dem wir dann den »Dunkeltyp« zu sehen haben, während 
die Mehrzahl der einzelligen »Pigmentbecherocellen«, die hierher gehören, als 
»Helltypen« anzusprechen sind, z. B. die Lichtsinnorgane von Amphioxus 
lanceolatus, Planaria torva, Placocephalus kewensis, Tristo
mum papillosum, Polyophthalmus pictus usw. 

Die Lichtsinnorgane ohne physikalisches Bild der Außenwelt, die aus 
einer größeren Anzahl von Lichtsinnzellen bestehen, deren ca. 30 bis 200 
und mehr zusammenliegen, haben stets Abblendungseinrichtungen durch 
Pigmentbecher. Ohne irgendwelche dioptrischen Apparate kommt es da
durch zustande, daß die verschiedenen Lichtsinnzellen eines derartigen 
Organs gleichzeitig verschieden stark von allem Licht getroffen werden, 
das nicht genau in der Achse des Pigmentbechers einfällt. Wir haben bei 
Dendrocoelum, Ranzania, Hirudo und vielen anderen Würmern und auch 

Fig.470. 

Schnitt durch das Auge von Cyclodorippe uncifera aus 50m Tiefe. Na.ch DO>'LEIN. 

Mollusken (» Napfaugen «) derartige einfache Typen von Lichtsinnorganen, 
in denen zuerst der Zustand realisiert ist, daß die Lichtsinnzellen eines 
einzelnen Organs sich gleichzeitig in verschiedenen Erregungszustande be
finden, was ja (s.o.) die Bedingung dafür ist, daß ein »Bild« »gesehen« 
wird, auch wenn physikalisch betrachtet keins da ist. 

Es stellen diese Sehorgane die unmittelbare Vorstufe der primitivsten 
Formen dar, die auch physikalisch betrachtet, ein »Bild« der Außenwelt 
besitzen, ja der Übergang ist ein vollkommen kontinuierlicher, es ist will
kürlich, wo man die Grenze beider Typen ansetzen soll. 

Es handelt sich um die Sehorgane, bei denen das Bild nach dem Prinzip 
der Lochkamera entsteht wie früher erörtert wurde. Ein Pigmentbecher
ocell von Hirudo kann man, in Anbetracht der absolut sehr geringen 
Größen der vorderen Öffnung, auch als eine Lochkamera ansprechen, wenn 
auch nicht mit so zwingender Überzeugungskraft wie die Sehorgane von 
Phyllodoce laminosa. 
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§ 131. Die grüßte Verbreitung haben die Sehorgane, bei denen unter 
Zuhilfenahme dioptrischer Apparate Bilder zustande kommen. 

Es besteht hier ein großer Unterschied in der Art, wie die Bilder ent-

Fig. 471. 

Facettenaugen von Stylo cheiron mastigop h oru m 
(Tiefseeschizopode). Nach CHON aus HESSE. 

Fig. 172. 

Linsenauge von Copilia (Copepod). Nach EXNEH. 

a-b Nheau der Lichtsinnzellen, H.O. Nervus optil~US. 

wü-rfen werden, ein Unterschied, 
der der absoluten Grüßenentwick-

Fa Frontauge, sa Seitenauge, cl Cornealinse, kk Kri
stallkegel, rh Rhabdom. lung der Organismen parallel geht. 

Bei kleinen Sehorganen sind die 
entstehenden Bilder im wesentlichen Beugungsbilder. Selbst wenn ihre 
dioptrischen Apparate frei von sphärischer und chromatischer Aberration, 
auch frei von Astigmatismus wären, so würde doch kein scharfes Bild zu
stimde kommen, da unterhalb einer gewissen absoluten Grüße der optische 
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Fehler, den die Beugung bewirkt, so erheblich wird, daß alle Fehler in 
der Dioptrik der lichlbrechenden Medien dagegen klein werden (s. o. z. B. 
bei Oncidium usw.). 

Als erste Gruppe von Augen, in denen Bilder durch dioptrische Appa
rate entworfen werden, wollen wir die Komplexaugen der Insekten, sowie 
diejenigen der Kiemen von Branchiomma und Arca noae betrachten. 

Fig.173. 

LinsenoceJl von Helix pomatia. Etwas schematisch nach HESSE. 

e1' Epithel, sz SehzeJle mit Stiftchensaum, pt PigmentzeJle, sn Sehnerv. 

Charakteristisch ist für diese Sehorgane, daß der Mechanismus, durch 
den etwa in dem Einzelomma ein Bild entsteht, für die Leistung des ganzen 
Komplexauges irrelevant ist. Der Fehler, der in der Schärfe des Bildes durch 
Beugung entsteht, kommt nicht in Betracht. In den Komplexaugen, weIche 
Appositionsbilder entwerfen, braucht im Rhabdom überhaupt kein Bild zu 
entstehen (245). Entstünde in einem Einzelomma aber wirklich irgendwo 
ein scharfes Bild der Außenwelt, so wäre dies physiologisch gleichgültig, 
da die wenigen Endelemente (bei den Insekten meist 7), deren rezipierende 
Teile vielfach miteinander verschmolzen sind, zur Auffassung von Einzel:
heiten ganz ungeeignet erscheinen. Wir werden also bei einer Typeneinteilung 
der Komplexaugen jedes Einzelomma als gleichwertig mit einem lnnervations-

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Auf!. 1. Teil. X. Kap. 
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kreise der Wirbeltierretina (s.o.) auffassen künnen. Zur eingehenderen 
Klassifizierung dieser Sehorgane kann man nicht die Art der Verarbeitung in 
den rezipierenden Elementen der Einzelommen verwenden, da hier, soweit wir 
wissen, eine außerordentliche Gleichfürmigkeit herrscht. 

Die typischen Unterschiede der Komplexaugen liegen vielmehr in der 
Feinheit und Lichtstärke des Bildes, der ganzen Komplexaugen. 

Für die Feinheit des Bildes haben wir ein Maß in der Winkelgrüße 
der einzelnen Omma. Es liegen nicht genügend zahlreiche Daten über 
diesen Wert vor, um eine Klassifikation darauf bauen zu künnen, doch 
zeigen die folgenden Zahlen, wie erhebliche Unterschiede hier vorkommen. 

Die Zahlen stammen zum grüßten Teil von HESSE (230) der die Winkel
grüße von je 1 0 Einzelommen zusammen gemessen hat. Die im folgenden 
angegebene Winkelgrüße gibt einfach den zehnten Teil von HESSE'S Werten, 
was natürlich nicht ganz korrekt ist, sich aber für die Vergleichung empfiehlt. 

Es ist eine fast durchgängige Erscheinung, daß die Feinheit des 
Ommenmosaiks in verschiedenen Teilen des Komplexauges recht verschieden 
ist, was funktionell dieselbe Bedeutung hat, wie der verschieden feine Bau der 
Retina der Wirbeltiere im (physiologischen) Zentrum und in der Peripherie. 

Winkelgrüße eines Einzelomma in Bogengraden. 

Ectobia lapponica 5,8-9,8 Musca spec. 2,24-
Forficula auricularia 6,7-8,1 Oestrus spec. 1,7 
Aphis ulmariae . 6,35-7,7 Acridium egyptium 1,7-2,7 
Machilis spec. 7,3 Zygaena spec .. 1,7--2,25 
Formica pratensis: Mantis religiosa 1,4--,~,4-

Männchen ~, 1 Cossus ligniperta 1,3 
Weibchen 4,9 Dytiscus marginalis 1,0-2,:i 
Arbeiterin ;;,8 Aeschna spec. 0,6-'1,8 

Chrysopa perla . 3,8-1,,9 Mordella spec .. 0,1' 
Perla spec. 3,5-;;'0 Sphinx convolvuli 0,6-0,8 
Aphrophora spumaria . 3,0-3,75 Laphria flava 0,285 
Heptagenia spec. 2,65-:3,8 

Die Feinheit der Bilder variiert in dieser Zusammenstellung schon 
zwischen 0,285 und 9,8°, d. h. um das 35 fache in linearer Dimension, in 
der Fläche um das 1225 fache, und hiermit dürften die Extreme noch durch
aus nicht erreicht sein. 

§ 132. Die Lichtstärke der Bilder hängt von drei Faktoren ab. 
Zunächst, ebenso wie die Feinheit des Bildes, von der Winkelgrüße der 
einzelnen Augenkeile , denn je grüßer der Augenkeil , desto grüßer, ceteris 
parious, die Lichtmenge, die er erhält. 



Die physiologischen Augentypen. 339 

Ferner hängt die Lichtmenge von der Länge der Einzelaugen ab. Dies 
ist ein bedeutender Unterschied gegenüber allen Linsenaugen (s. u.), bei 
denen umgekehrt das Bild um so lichtschwächer ist, je länger die Brenn
weite. Bei Komplexaugen wird eine um so grüßere Menge von dem Licht, 
das ein Gegenstand aussendet, für das Sehen ausgenutzt, je grüß er der 
Radius der Kugel ist, auf deren Oberfläche die Corneafacetten angeordnet 
sind. Die grüßere Länge hat hier dieselbe Bedeutung, wie beim Linsen
auge die grüßere Apertur (s. u.). Da die Flächen der Vacetten sich wie 
die Quadrate der Radien verhalten, wächst mit zunehmender Länge die 
Helligkeit eines Bildes rasch. 

Endlich hängt die Lichtstärke des Gesamtbildes in einem Komplex
auge davon ab, ob es ein Appositionsbild oder Superpositionsbild hat (s.o.), 
indem das Superpositionsbild zwar physikalisch betrachtet weniger scharf, 
aber lichtstärker ist. Bei Superpositionsbildern ist stets das Auge relativ 
lang, da zwischen dem Ende des Kristallkegels und der Retinula ein Ab
stand bestehen muß, in welchem das Superpositionsbild entsteht. 

Wir haben also im wesentlichen vier Typen der Komplexaugen: 

I. Komplexaugen mit feinem Bilde: 

1. mit langen Einzelommen, 
2. mit kurzen Einzelommen. 

II. Komplexaugen mit groben Bildern: 

3. mit langen Einzelommen, 
4. mit kurzen Einzelommen. 

Nur um zu zeigen, daß wirklich alle Kombinationen vorkommen, seien 
einige Beispiele angeführt. 

Bei großer Zahl der Einzelaugen, also feinem Bilde, besitzen viele 
Schmetterlinge sehr lange Augenkeile, z. B. Plusia gamma oder Macro
glossa stellatarum, die also den Typus 1 repräsentieren. 

Auf der Reihe, die unter Verkürzung der Augenkeile bei feinem Bilde 
zu dem Typus 2 hinüberführt, steht die große Masse der Komplexaugen 
aller der Arthropoden, die bei guter Beleuchtung ihre Augen benutzten. 
Typus 3, grobe und lange Augenkeile , finden sich besonders bei Dunkel
formen, z. B. den Euphausiden, wie Stylocheiron nach CHUN (s. Fig~ 171). 

Endlich künnen wir als Vertreter des Typus 4 mit seinen groben aber 
kurzen Keilen nach DOFLEIN'S (195 a) Beschreibung einige Tiefseebrachiuren 
ansehen (s. Fig. 169 und 170). 

§ 133. Treten schon bei den Arthropodenaugen eine Reihe variabler 
Grüßen auf, durch deren verschiedenartige Kombination sich eine Reihe 
von Typen charakterisieren läßt, so nimmt bei der höchsten Klasse der 
Augen, den Linsenaugen, die Komplikation noch ganz gewaltig zu. 

22* 



340 X. Pütter, Organologie des Auges. 

Die Linsenaugen sind fast durchgängig grüßer als die Komplexaugen. 
Kleine Linsenaugen, wie sie in den Stemmata der Insekten und im 
Spinnenauge vorkommen, stellen sehr minderwertige Sehwerkzeuge dar. 

Ihre gewallige Ausbildung haben die Linsenaugen im Stamme der 
Vertebraten und bei den Kephalopoden, außerdem kommen hier die Augen 
der Heteropoden, der Alciopiden, die Stemmata der Insekten in Betracht, und 
einzelne Linsenaugen, die zerstreut in verschiedenen systematischen Gruppen 
zu finden sind, so das Auge von Copil i a (s. Fig. 172) und Corycaeus 
(Copepoden), die Augen yon Agrion und Aeschna (Libellen), das Auge von 
Pecten (Acephalen), von Helix (s. Fig.\ 73). 

Für ein Linsenauge bestehen eine ganze Reihe von Merkmalen, deren 
Ausbildung typisch ist, entsprechend der Kompliziertheit des Zusallllllen
wirkens eines bildentwerfenden Apparates mit feiner Verarbeitung der Ein
drücke durch verwickelte nervüse Apparate. 

Wir werden zur Klassifikation der Linsenaugen verwenden künnen: 
i. die Eigenschaften des dioptrischen Apparates, 
2. die Eigenschaften des rezipierenden Apparates, 
3. die Art der zentralen Verarbeitung des rezipierten Reizes, und 
4. die Einrichtungen zum Funktionieren bei verschieden starker Be

leuchtung. 
Will man nach diesen allgemeinen Gesichtspunkten eine physiologische 

Systematik der Augen durchführen, so muß jedes der genannten l\Iomenle 
noch etwas näher analysiert werden. 

Zunächst die Eigenschaften des optischen Apparates. 
Ein 0 pti s che r Apparat kann sehr vollkommen gebaut sein, er IC\lm 

stigmatisch wirken, d. h. jeden Punkt des abgebildeten Objekts als einen 
Punkt des Bildes darstellen, oder er kann in verschiedenen Abstufungen die 
Eigenschaft des Astigmatismus besitzen, eines regelmiißigen uder eit1l's un
regelmäßigen Astigmatismus. 

In beiden Fällen, bei stigmatischem oder astigmatischem Bilde, kann 
die lineare Grüße desselben im Verhiiltnis zu dem dargestellten Objekt groß 
oder klein sein, Wir haben einen Maßstab dafür in der Länge der Brenn
weite des optischen Systems, denn bei geringer Brennweite erhalten wir 
kleine Bilder, bei großer Brennweite große Bilder !,von Objekten natürlich, 
die weiter als die Brennweite vom Auge entfernt sind), 

Für die Helligkeit des l\etzhautbildes kommt, wie oben eri'lrtcrt, die 
Appertur in Betra.cht, deren Grüße als weiteres typisches Moment für die 
funktionelle Gestaltung in Betracht zu ziehen ü'l. 

Ferner kommt die Grüße des Gesichtsfeldes in Betral.:ht. Bei sonst 
gleichem optischen Bau kann das eine Auge nur wenige Winkelgrade deI' 
Umgebung zum Bilde auf der Retina vereinigen, das andere fast den Umfang 
eines gestreckten Winkels, So haben wir wieder ein Paar von Ex-tremen, 
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Bei den Eigenschaften des rezipierenden Apparates, des Sinnes
epithels, kommt es wesentlich darauf an, wie groß die Menge der einzelnen 
Elemente ist, die auf der Flächeneinheit der Retina stehen. Bei den einen 
stehen die feinen Außenglieder dicht gedrängt, wie die Steinchen in einer 
byzantinischen Musivarbeit, bei anderen sind zwischen den groben Elementen 
noch gar Zwischenräume, wie in einem Mosaikfußboden, dessen Platten nicht 
mehr zusammenhalten. 

Reich sind wieder die Möglichkeiten typischer Verschiedenheiten in 
bezug auf den nervösen Anteil des Sehorgans. Wir haben hier zunächst 
die Art der Reizverarbeitung in den Ganglienzellagen der Retina (Retina 
ohne Sinnesepithel) zu berücksichtigen. 

Die Leitungen können zum System der Projektions- oder Assoziations
bahnen gehören. Da wir, wie oben ,gezeigt wurde, zwei ganz verschiedene 
Systeme von Assoziationsbahnen haben, so würden zwei Gegensatzpaare 
möglich sein: gering und stark entwickelte Amakrinen, und gering und stark 
entwickelte Horizontalzellen. 

In der Art der Projektionsbahnen sind zwei extreme Möglichkeiten ge
geben, sie können entweder isoliert die Retina durchsetzen, wie in der 
menschlichen Fovea, wo auf einen Zapfen auch eine Nervenfaser entfällt, 
oder konzentriert, d. h. in der Art, daß viele Endelemente durch zwischen
geschobene Ganglienschichten auf eine Nervenfaser vereinigt werden. Beim 
Döglin (Hyperoodon rostratus) kommt z. B. erst auf 7200 Stäbchen eine 
Nervenfaser. Das wären also wieder zwei Extreme, zwischen denen alle 
möglichen Übergänge realisiert sind. 

Die Gegenüberstellung von Augen, bei denen zwischen Sinnesepithel 
und Ganglion nervi optici nur ein Neuron oder deren mehrere eingeschaltet 
sind, würde eine weitere Einleitung ermöglichen. 

Endlich müßte eine vollständige physiologische Systematik auch die 
Art der nervösen Verknüpfungen im Zentralorgan berücksichtigen. 

Auch hier wären ja wohl die beiden Gesichtspunkte maßgebend: 
Assoziative Verbindungen im gleichen Niveau und Weiterleitung nach kor
tikalen Zentren. In beiden Beziehungen würden mindestens je zwei Extreme 
unterschieden werden können. 

Es wären bei einer derartig durchgeführten Systematik der Augen
typen 11 Parameter an jedem Auge in bezug auf die funktionelle Gestaltung 
zu berücksichtigen, und wenn man die höheren Zentren fortläßt, doch noch 
9 Parameter. 

1. Astigmatisch - anastigmatisch 
2. großes Bild -- kleines Bild 
3. weites Blickfeld - enges Blickfeld 
4. große Apertur kleine Apertur 
5. feines Sinnesepithel - grobes Sinnesepithel 
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6. viele Amakrinen wenig Amakrinen 
7. viele Horizontalzellen wenige Horizontalzellen 
8. isolierte Leitung konzentrierte Leitung 
9. ein Zwischenneuron -- mehrere Zwischenneurone. 

Als zehnter Parameter muß endlich noch eingeführt werden: Die Be
leuchtung, bei der ein Auge zu arbeiten imstande ist. 

Es ist dies nicht einfach eine Funktion der Hühe der Erregbarkeit der 
Netzhautelemente, sondern außerdem eine komplexe Funktion der ver
schiedensten Einrichtungen, die den Zweck verfolgen, eine optimale Aus
nützung des gegebenen Lichtquantums durchzuführen. Unter diesem Ge
sichtspunkte kann man Hell- und Dunkelaugen unterscheiden. 

Es wurde schon mehrfach betont, daß die einzelnen Faktoren ihr 
Maximum und ihr Minimum haben, d. h. zwei extreme Werte erreichen 
künnen, in der die Bedeutung dieser Faktoren in positivem oder negativem 
Sinne am stärksten zum Ausdruck gelangt. Wenn eine Eigenschaft be
sonders stark hervortritt, so nennen wir sie typis ch und so sind wir be
rechtigt, die Maxima und Minima der aufgeziihlten Faktoren als die Typen 
hinzustellen, die einem Auge den Charakter aufprägen würden, wenn sie 
ausschließlich in extremer Weise entwickelt wären. 

Wir gelangen auf diese Weise zu einer ganz bestimmten Maximalzahl 
der überhaupt auf Grund der heutigen Kenntnisse denkmüglichen physio
logischen Augentypen: Wir hatten 10 Parameter, jeder ist in jedem Auge 
erkennbar und nähert sich dann entweder mehr dem Maximum oder dem 
Minimum, d. h. einem der bei den Typen. Wären also alle Kombinationen 
der verschiedenen Grade der einzelnen typischen Eigenschaften müglich, 
so wäre ihre Zahl: 210 = ,1024. 

Diese Typenzahl künnte nie überschritten werden, so viele Augen man 
auch untersuchen würde, es sei denn, daß ein neuer funktioneller Gesichts
punkt eingeführt würde, der dann wieder an jedem Auge geprüft werden 
müßte, und der, wie aus den bisherigen Auseinandersetzungen klar ist, die 
Zahl der müglichen Typen wiederum verdoppeln würde. 

Zurzeit reichen aber unsere empirischen Kenntnisse über vergleichende 
Anatomie und Physiologie des Auges nicht so weit, daß wir dies ganze 
Schema ausfüllen künnten. 

Für die Verarbeitung der Erregungen im Zentralnervensystem ist 
noch keine Klassifizierung müglich, auch für die Assoziationsbahnen der 
Retina fehlen uns nicht nur die nötigen vergleichend anatomischen, sondern 
vor allem die physiologischen Kenntnisse, die für eine funktionelle Klassi
fizierung notwendige Bedingungen sind. 

Nur in betreff der Projektionsbahnen kann man einen Wert einführen, 
der als Indikator des Grades der Sammelleitung dienen kann: das Verhältnis 
der Zahl der Netzhautstäbchen zu jenen der Optikusfasern. 
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Bei den Daten betreffend den optischen Apparat ist eine quantitative 
Bestimmung der Größe des Astigmatismus noch nicht vergleichend vor
genommen und auch mit großen Schwierigkeiten verbunden, so daß auch 
dieser Gesichtspunkt zurzeit nicht zur 
Klassifikation verwendet werden kann. Fig.174. 

Wir behalten also statt der theo-
retisch entwickelten 40 Parameter nur 
deren 5, die soweit einer genaueren Er
forschung schon jetzt zugänglich sind, 
daß sie bei einer umfassenden Gruppie
rung Verwendung finden können. Da-
mit sinkt die Zahl der Typen, die durch 
die verwendeten Merkmale gegenein-
ander abgegrenzt werden können, von 
1024- auf 32. 

Jeder Typus dieser 32 Gruppen 
kann also möglicherweise weitere Typen 
enthalten, die einmal von einer späte
ren Analyse auseinandergewirkt werden 
können, wenn die Fragestellung in der 
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Menschliches Auge. 
Das »Area·Augec ist in starken Konturen 

eingezeichnet. 

Organologie des Auges sich derart spezialisiert und vertieft haben wird, 
daß die »Typen«, die wir heute aufstellten, nicht mehr als einheitliche 
Gruppen erscheinen können, sondern als Konglomerate verschiedenartiger 
Gebilde. 

Fig.175. 
A B 

Acilius sulcatus. A Bauchauge der Larve, B Stirnauge. Schematisiert nach GaENACH&a. 

§ ,134. Klassifizieren wir also die Augen, so können wir sie, nach 
dem vorher Gesagten, einteilen in 
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1. Langaugen und 
2. Kurzaugen . 

.Jede dieser beiden Gruppen kann enthalten 

3. Weitwinkelaugen, 
4. Engwinkelaugen. 

Dadurch bekommen wir 4 Gruppen. .Jede dieser Gruppen kann ent
halten 

5. Musivaugen und 
G. Mosaikaugen, 

Fig. 176. 

Auge von E p e ir a (Kreuzspinne). 
Schematisiert nach GRE:-l'ACHEH. 

d. h. also Augen mit feinen dichtstehenden 
oder mit groben weitstehenden Netzhaut
elementen. 

Von den so entstandenen S Gruppen 
hat ein Teil 

7. isolierte Leitung, ein Teil 
S. konzentrierte Leitung in der 

ltetina, 

und jeder der -16 Typen, die man derart 
erhält, kann entweder gearbeitet sein als 

9. Hellauge oder 
10. Dunkelauge, 

Fig.177. 

Dorsalauge VOll Salti CUB (Springspinne). 
Sehemn.tisiert nach GUENACIIE1:. 

d. h. es können Einrichtungen vorhanden sein, die darauf abzielen, das 
Licht bis zu einem gewissen Grade abzublenden oder SOlche, die das Licht 
optimal ausnutzen sollen. So gelangen wir zu 32 Augentypen. 

Es muß noch auf einen Punkt aufmerksam gemacht werden, der leicht 
zu Mißverständnissen führen könnte. Das Auge jedes Tieres stellt ja ana
tomisch betrachtet eine Einheit dar und eine morphologische Typen
lehre könnte für jedes Auge stets nur ein en Typus in Anspruch nehmen. 
Physiologisch betrachtet liegt die Sache anders, es können riiumlich vereinigte 
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Organe von sehr verschiedenem funktionellen Wert vorkommen, die ge
wissermaßen ineinander geschoben sind. Ich darf nur an die Haut erinnern, 
in der nebeneinander die Organe verschiedener Sinne: Druck, Wärme, Kälte, 
Schmerzsinn gelegen sind, die eine rein morphologische Betrachtung mehr 
oder minder als gleichwertig behandeln würde. So stellt jedes unserer 

Fig.178. 

Stielauge einer neuen (;ranchiadengaltung (K e p halo-
po den). Medianer Längsschnitt. :Nach CHu:< (189). 

con. Ventraler Kegel des Bulbus, eh,·. Chromatophore, 
g.lat. seitliches Ganglion, n.ophth.inj. Nervns ophthalmi
cus inferior, ir. Iris, c.epUh. Epithelkörper der Linse, 
ret. Retina, g.opt. Ganglion opticnm, n.oplt/h.sup. Nervus 

ophthalmicus superior, ".opt. Nervns opticus. 

Fig.479. 

A nge von Am phi tr e tu s. Medianechnitt nach 
CHU" (189). 

.p.pg. Pigmentepithel, nt. Retina, jOt'. Fovea, 
ga.lat. seitliches Ganglion, ,., .. Iris, c.epith. Cor
pus epitheliale, cart. Knorpel, x Stelle, in deren 
Nähe die zweite Fovea auftritt, g.opt. Ganglion 

opticum. 

Augen, physiologisch betrachtet, ein Paar von Sinnesorganen dar: das eine, 
dessen Bilder optisch so vollkommen wie möglich sind, mit engem Gesichts
feld, mit feinen musivischen Elementen, mit extrem isolierter Querleitung, 
d. h. der Bezirk der Area (und Fovea) centralis, der für die Unterscheidung 
feiner Details, die Unterscheidung des Abstandes zweier Punkte die opti
malen Bedingungen bietet. 
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Das andere, dessen Bilder optisch sehr unvollkommen sind, in großen 
Zerstreuungskreisen sich darstellen, mit weitem Gesichtsfeld, mit gröberer 
Mosaik der Endelemente und konzentrierter Leitung zum Ganglion oplici. 
Dies ist die Netzhautperipherie , die zum Wahrnehmen von Bewegungen 
relativ besser geeignet als die Area centralis, dieser letzteren aber, was 
Auffassung von Details der Form anlangt, außerordentlich nachsteht. 

Fig. 180. 

Auge von Bathyteuthis. Medianschnitt. Nach CHUN (l8n). 

Ir. Iris. eart. Knorpel. ,·eI.dors. Dorsalteil der Retina, !J.opt. Ganglion opticum, eart.eep/! . Kopfknol'pel, 
mir. Wundernetze, fovea. Fovea centrali., 1'et.ve"tr. Ventralteil der Retina, ')i.Pfl. Pigmentepithel, 

c .• piIIl. Corpus epitheliale. 

Die Ausgestaltung je eines dieser beiden Sinnesorgane zeigt uns die 
Pathologie, die einerseits in den total Farbenblinden Fälle zeigt, denen das 
Areaauge, wenn ich so sagen darf, fehlt, andererseits läßt uns die Hetinitis 
pigmentosa häufig sehen, wie der Ausfall des Peripherieauges funktionell 
wirkt. 

Schon aus der Aufzählung der Eigentümlichkeiten, die das Areaauge 
und das Peripherieauge unterscheiden, geht hervor, daß beide zu ganz ver
schiedenen physiologischen Typen gehören: das Areaauge ist ein Langauge 
mit engwinkligem Gesichtsfeld, musiv mit isolierter Leitung und für das 
Sehen bei starker Beleuchtung eingerichtet (ein Hellauge), das Peripherie-
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auge ist ein Langauge mit weitwinkligem Gesichtsfeld, Mosaikelementen mit 
konzentrierter Leitung und als Dunkelauge gebaut. 

Würden wir uns die beiden Augen auch anatomisch getrennt vorstellen, 
so würde das Areaauge ein ganz eigentümliches Aussehen bieten, das jeder 

Fig. 4 Si. 
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Horizontalschnitt durch das Auge von Aeanthias acanthias. Vergr.2fach. Nach FRANZ. 

e Cornea, z.z. Zonula Zinnii, "I. Linse, ,-. Retina, eh. Chorioidea, 8k. Sklera, "'.r.e. und In.r.i. Augenmuskeln, 
8eh. Suprachorioidea, b.st. Bulbnsstütze. 

Morphologe für ein extremes Teleskopauge erklären würde (s. Fig. 174), 
während sonst noch nie diese Bezeichnung auf das menschliche Auge an
gewandt worden ist. 

Fig.182. 

Horizontalschnitt durch das Auge von Scyllium canieul •. Vergr.3,3faeh. Nach FRANz. 
Buchstabenerklärung siehe Fig. 181. 

§ 135. Um nun tatsächlich eine Klassifikation der Linsenaugen nach 
den gegebenen Gesichtspunkten durchzuführen, müssen wir versuchen, eine 
zahlenmäßige Darstellung der einzelnen Eigenschaften zu gewinnen. 

Die einzelnen Eigenschaften seien zunächst getrennt behandelt. 
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1. Die Lang- und Kurzaugen. 
(Dolichoskope und Brachyskope.) 

Es handelt sich hier nicht um das liußere Aussehen der Augen, die 
lang oder kurz erscheinen künnen, sondern um das Verhältnis der Länge 
der optischen Achse zur Länge der Achse des dioptrischen 

Fig.183. 
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c. 

I.m. 

s1". 
m.r .... 

Vertikalscbnitt durch das Auge von Sc y lI i u Jll 

canicula. Vergr.3,3fach. Nach FRA'Z. 
l.s.l. Ligamentum suspensorium lentis, l.m. Linsen

muskel. 
Weitere Bnchstabenerklärung siehe Fig. 1~1. 

Fig.185. 
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Fig.18! •. 
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Horizontalschnitt durch das Auge YvIl '1' 0 r pe d o. 
Vergr. G,7fach. "Xach FRA:;-Z. 

Buchstabenerkliirung siehe Fig. 181. 

Apparates. Die optische 
Ach seist definiert einerseits 
durch die vordere Grenze des 
ersten lichtbrechenden Mediums, 
und andererseits durch die Mitte 
der Schicht d er rezipierenden 
Netzhautelemente. 

Vertikalschnitt durch das Auge von Tor p e d o. Vergr. ~ fach. 

Bei Luft- und Wassertieren 
ist also die vordere Begrenzung 
eine verschiedene: In Luft 
ist der Hornhautscheitel als 
Anfangspunkt der optischen 
.\chse zu rechnen, in 'Vasser 
dagegen, wo die Lichtbrechung 
an der Hornhaut [ortfilllt, stellt 
erst der Vorderscheitel der Linse 

Nach FRA'Z. 
Buchstabenerklärung siehe Fig. 181. 

den Anfang der Achse dar. 
Die Achse des dioptrischen Apparates ist nach hinten durch den 

hinteren Linsenpol begrenzt, die vordere Begrenzung filllt mit jener der 
optischen Achse zusammen. 
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In der folgenden Tabelle sind die Augen nach dem Zahlenwert der 
Proportion optische Achse: Achse des dioptrischen Apparates geordnet. Im 
Grenzfall würde der Wert = 1 werden, d. h. die rezipierenden Elemente 
würden der hinteren Linsenfläche unmittelbar anliegen, ein Fall, der bei 
Wirbeltieren ausgeschlossen und auch bei Kephalopoden nicht realisiert ist. 

Dolichoskope und Brachyskope. 

Acilius sulcatus (Larve, Stirn- Macropus rufus t,78 
auge) 4-,10 Esox lucius . 1,76 

Balaenoptera physalus 3,50 Selache maxima 1,74-
Salticus spec. (Dorsalauge) 3,4-2 Dissomma anale (erwachsen) 1,71 
Homo sapiens 3,21 Ichthyococcus 1,70 
Struthio camelus 2,60 Argyropelecus affinis . 1,69 
Bathyteuthis spec. 2,4-2 Squatina spuatina . 1,65 
Tinnunculus elegans 2,38 Dissomma anale (jung 0,7 cm 
Amphitretus spec .. 2,36 lang) 1,61 
Equus brucheIli chapmanni 2,22 Opistoproctus 1,61 
Macrorhinus leoninus 2,20 Odontostomus hyalinus 1,60 

(in Luft 1,83) Aepyprymnus rufeseens . 1,59 
Phocaena communis . 2,18 Lamna cornubica . 1,57 
Odobaenus rosmarus . 2,13 Halichoerus gryphus 1,57 

(in Luft 1,92) (in Luft 1,4-9) 
Felis leo . 2,11 Chimaera manstrosa 1,55 
Cranchiade nov. gen. n. spec. Acilius sulcatus (Larve llauch-

(CUUN) . 2,06 auge) 1,53 
Spinax spinax . 2,05 Dolichopteryx spec. ~,52 

Phoca vitulina . 2,05 Scyllium canicula . 1,52 
(in Luft 1,92) Torpedo spec. . 1,52 

Mustelus laevis. 2,03 Bathytroctes proroseopus 
Gigantura chuni 1,98 (Augengrund) 1, ~~, 
Phoca barbata . 1,98 Dissomma anale (jung 2,1 cm 

(in Luft 1,81) lang) 1,4-6 
Balaena mysticetus 1,96 Stylophthalmus (2,8 cm lang) 1,44-
Bathytroctes proroseopus Myctophum . 1,38 

(Fovea lateralis) 1,95 Periophthalmus kolreuteri 1,34-
Bubo spec. 1,93 (in Wasser 1,4-2) 
Delphinapterus leucas 1,89 Epeira (Dorsalauge) 1,29 
Raja batis 1,85 CycJothone spec. 1,28 
Carcharias carcharias 1,85 Crycetomys spec. . 1,27 
Acanthias acanthias 1,80 PeramilIes spec. 1,24-
Otaria j ubata 1,80 Anableps tetrophthalmus: 
Otaria jubata in Luft 1,G2 Wasserauge '1,16 
Hyperoodon rostratus 1,78 Luftauge 1,12 
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Es ist natürlich bis zu einem gewissen Grade willkürlich, wo man die 
Trennung zwischen Lang- und Kurzauge machen will. Daß das Stirnauge 
der Larve von Acilius ein Langauge ist, ist gewiß, ebenso daß man in 
dem Anablepsauge ein typisches Kurzauge hat, ob man aber das Auge 
von Gigantura chuni zu der einen oder anderen Gruppe rechnen will, 
bleibt Geschmackssache. Um eine wohl definierte Grenze zu haben, soll als 

rr 
\ 
\ 

Fig. I 6. 

FL 

Sagittal schnitt durch das Auge von Bathytroctes proroseopus. Vergr.68fach. Nach BR.lUER(180). 
PL Fovea lateralis) 'rr Nebenretina, eh Chorioidea, Pr Pigment der Hetina, A"'C Sklera, x Eintrittsstelle 

des Optikus. 

Kurzauge jedes Auge gerechnet werden, bei dem die hintere Brennweite 
kürzer als die Achse des dioptrischen Apparates ist, d. h. die Verhältnis
zahl in der vorstehenden Tabelle kleiner als zwei ist. Wir hätten dann 
unter den aufgezählten Augen -I 7 Langaugen und 41 Kurzaugen. 

2. Engwinkel- und Weitwinkelaugen. 
(Stenoskope und Euryskope.) 

§ ,136. Um zu ermitteln, zu welchem dieser beiden Typen ein Auge 
gehört, müßte man ja eigentlich experimentell feststellen, weIchen Winkel 
die äußersten Strahlenbündel bilden, die in einem Sehorgan noch auf die 
Schicht der rezipierenden Elemente wirken können. Eine solche Bestimmung 
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der Grenzen des Blickfeldes eines Auges haben wir noch nicht und die Ge
winnung des Materials dürfte auch sehr schwierig sein. Es ist deshalb im 

Fig. ~87. 

lk- - .. ' 

lF 

r --

Sagittalschnitt des Auges VOn Odontostomns hyalinns. Vergr.40fach. Nach BRAUER (180j. 
Lk Linsenkissen, LF laterale Wand der Hsntfalte, ergänzt, r Hsuptretins, Sc Sklera, rr Nehenretins. 

folgenden ein Wert gewählt, der aus dem Bau eines Auges abgeleitet werden 
kann, und der zwar nicht direkt als die Größe des Blickfeldes angesehen 
werden darf, aber doch ein recht gutes Maß dafür abgibt. 



352 X. Pütter, Organologie des Auges. 

Als Maß für die Grüße des Blickfeldes ist der Winkel gewählt, den die 
Verbindung des Mittelpunktes des optischen wirksamen dioptrischen Appa
rates mit den Punkten bildet, in denen der horizontale Meridian die Ora 
terminalis retinae schneidet. Im allgemeinen wird dieser Wert etwas zu 
hoch sein, doch ist der Fehler für die Typengruppierung nicht besonders 
groß, und vor allem sind die gleichmäßig gewonnenen 'Yerte gut miteinander 
vergleichbar. 

Stenoskopauge und Euryskopauge in Graden. 

Salticus (Dorsalauge Zentrum) 6 i\facropus rufus . 1.\.0 
Homo (Macula lutea). 8 Homo (Peripherie) . 11.2 
Salticus (Dorsalauge Peri- Periophthalmus kolreuteri H:3 

pherie) . 20 Perameles spec. '144 
Acilius sulcatus (Larve Schei- Acilius sulcatus (Larve, Ven-

telauge) 3! tralauge) 14.5 

Argyropelecus aft1nis (Neben- i\facrorhinus leoninus l.i·5 
retina) 40 Phoca vitulina 1:)0 

Argyropelecus aft1nis (Haupt- Halichoerus gryphus I ;iO 

retina) H Otaria jubata 150 
Dolichopteryx spec. 50 Bathytroctes proroscopus 156 
Ichthyococcus 50 Dissomma (':?, I cm lang;, 156 
Amphitrelus spec. 56 Equus brucheIli, ehapmanni 162 
Gigantura chuni 58 Phoca barhata 165 

Anableps tetrophthalmus Torpedo spec. 170 
(Wasserauge) . 60 Esox lucius ISO 

Odontostomus hyalinus 61 Odobaenus I'usmarus ISO 
Dissomma anale (erwachsen) G:3 Balaenoptera physalus ',>0 
Stylophthalmus . :-0 Phocaena cOllllllunis IRO 

Anableps tetrophthalmus Delphinapterus leucas. 180 
(Luftauge) . 80 Byperoodün rostratus ISO 

Bubo spec. 98 Seyllium canicula 180 
Alciope spec. 99 Carcharias carcharia~ . 18:3 
Felis leo 10:- Raja batis 188 
Struthio camelus , 11) Mustelus laevis . 18\1 
Bathyteuthis spec. 12:? Boa constrictu]' . ID.\ 

Cricetomys spec. U.l Squatina squatina I !).j. 

Epeira (Dorsalauge') 12:\ Chilllaera monstrosa 1\)5 

Nisus spec. 1°" _u Acanthias acanthias ~OO 

Capra domestica 1:31 Lamna cornubit:a lOO 
Aepyprymnus rufescens 135 Selache maxima '~OO 

Tinnunculus elegans I :31j Balaena mysticetus 200 
Chelone midas HO Spinax spinax 205 
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Wie aus der Tabelle hervorgeht, bekommt man auf diese Weise eine 
Anzahl von Werten, die größer sind als 180 o. Das hat natürlich keine 

Fig. 188. 

Sagittalschnitt durch das Auge von Dolichopteryx. Vergr.40fach. Nach BRAUER (180). 
rr Nebenretina, Fa Fasern der Argentea, 0 OptikuB, S Septum, Chk Chorioidealkörper, Sc Sklera. 

Bedeutung, es dürfte kaum wirklich vorkommen, daß ein Blickfeld mehr 
wie einen gestreckten Winkel umfaßt, wir dürfen vielmehr 180 0 als den 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Auf!. I. Teil. X. Kap. 23 
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Grenzwert annehmen, der allein in folge der Abblendung durch den eigenen 
Körper nicht überschritten werden kann. 

Fig. 489. 

~~----~----~ .. t------n 

Auge von Anableps tetrophthalmus. Vergr.3,5fach. 
Schematisch nach KL'NKOWSTUÖM. 

H Horizontale, d. h. Ebene der Wassero berlläche, A, Achse 
des Luftauges, A2 Achse des Waseerauges. 

Fig.191. 

p rr 

Auch hier ist die Grenze 
zwischen Engwinkel- und Weit
winkelaugen konventionell, und 
wir wollen sie auf i 00° festsetzen. 

)Iedianschnitt des Auges von S t r u t h i 0 

c am e 1 u s. )iatürliche Größe. 

I 
J 

5 k r 

Schnitt durch das Auge von Gig a n tu ra c h uni. Vergr. 34 fach. X ach BRA VER. 

C Cornea., p Pigmentmantel) :I°Y Nebenretina, s Sklera, k Knorpel, pt Pigment der Chorioidea., r Retina.. 
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Dann sind unter den aufgezählten 58 Augen nur 17, die engwinklig 
gebaut sind, 41 weitwinklige, und von letzteren beträgt bei ,18 Spezies der 
Winkel 180 0 oder darüber. 

3. Mosaik- und lIusivaugen. 
§ 137. In der Dicke der Sehelemente und der Dichtigkeit ihrer 

Stellung kommen allein im Wirbeltierstamme gewaltige Unterschiede vor. 
Ein Maß für die Feinheit des Sehens sind sie allein natürlich nicht, wie in 
den Ausführungen über Sehschärfe (s. u.) noch dargetan werden wird; je 
nach der Art der Verbindung, die sie mit den weiteren nervösen Elementen 
eingehen, kann ihre Bedeutung eine ganz verschiedene sein. 

Es mögen zunächst die Zahlen folgen. 

Anzahl der rezipierenden Endelemente der Netzhaut auf t qmm 
(in Tausenden). 

SpeIerpes. 2,5 Bubo spec. 54 
Thalassochelys 5,7 Scyllium canicula Augengrund 59 
Raja batis Peripherie 7,6 Chimaera monstrosa 60 
Esox lucius . 8,7 Balaenoptera physalus 62 
Raja batis Augengrund 11 Squatina squatina . 64 
Acanthias acanthias Periph. 12 Centrina centrina Augengrund 65 
Struthio camelus Peripherie 14 Tinnunculus elegans 69 
Torpedo spec. Peripherie 16 Mustelus laevis Augengrund . 70 
Sepia. 20 Polyipnus 72 
Torpedo spec. Augengrund . 22 Galeus galeus Augengrund 75 
Carassius auratus 22 Cricetomys spec. 84 
Leuciscus rutilus 23 Macrorhinus leoninus . 90 
Rana spec. 23 Chimaera monstrosa Augen-
Acanthias acanthias 24- grund 100 
Galeus galeus Peripherie 25 Cyclothone 102 
Sepiola 25,5 Dicholophus cristatus 110 
Periophthalmus kolreuteri 26 Phoca vitulina HO 
Spectito spec. 28 Odobaenus rosmarus HO 
A canth. acanthias Augengrund 30 Phoca barbata 120 
Spinax spinax Peripherie 36 Sus spec. . 120 
Eledone 4-0 Homo (extrafoveal, Mittel) 132 
Scyllium canicula Peripherie 4-0 Perameles spec .. 137 
Sepia officinalis 4-2 Opithoproctus 139 
Alciope spec. 4-2 Winteria . t39 
Dasyprocta aguti 43 Coloconger 139 
Centrina centrina Peripherie 50 Hyperoodon rostratus. HO 
Mustelus laevis Peripherie 50 Delphinapterus leucas. 150 
Struthio camelus Augengrund 51 Homo, Area centralis . 160 

23* 
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Setarchus . 
Macrurus . 
Ichtyococcus . 
Sus domesticus 
Phocaena communis 
Argyropelecus 
Chauliodus 
Columba (rotes Feld) 

180 
i80 
182 
18:1 
200 
232 
232 
262 

Chondrostoma nasus ') .... -
~ I j 

Oneirodes. 28G 
Halicmetus 28G 
Melamphaes :H:i 
Motacilla 3GO 
Passer domesticus (Fovea cen-

tralis) 4.44-
Mus decumanus. 14.00 

Als Musivaugen wollen wir alle diejenigen ansprechen, bei denen 50000 
oder mehr Elemente auf 1 qmm Retina untergebracht sind. Es umfaßt 
dann die vorstehende Zusammenstellung 25 Mosaik- und 4.5 l\Iusivaugen. 
Peripherie und Zentrum desselben Auges gehören häufig zu funktionell ver
schiedenen Typen. 

4. Platyskope und stigmatoskope Augen. 

§ 138. Wird eine größere Anzahl Endelemente durch die Zellen der 
inneren Körnerschicht mit einer einzigen Ganglienzelle in Verbindung gc-

Fig. 192. 

~ia e ropus rufus. Medianschnitt. 

Fig. 193. 

Aepyprymnus rufese e ns. 
Medianschnitt. Vergr. 2,8 fach. 

Fig.194. 

EqUU8 bru(~ h e lli chapm:LHlli, Zehr:L 
Medü1llscbnitt. Naturliehe Gr;,ißu. 

Fig. 19:;. Fi:;. 196. 

}) eram o]e s, Beuteldal~h~. Cl'icet o m,\· s. ]r~ln lster. 

Medianschnitt. Vergr. 2l) fal:h. 31ediansehnitt-. Ver~ r. 2.;', fadl. 

setzt, so können die Einzeleindrücke , die auf die Fläche der zusarnmen
ge faßten Endelemente fallen , nicht mehr getrennt zur Hczeption gelangen , 
wir haben dann ein Auge, das nur Fliichen ycrschiedener Beleuchtung 
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unterscheiden kann, ein Platyskopauge. Wird dagegen jedes Endelement 
einzeln mit einer Ganglienzelle des Ganglion nervi optici verbunden, oder 
mit einer sehr geringen Anzahl, so nähern wir uns immer mehr dem Zu
stande des Punktsehens, der möglichst feinen Unterscheidung dicht neben
einander liegender Punkte. Augen, deren Ausbildung in dieser Richtung 
geht, wollen wir Stigmatoskopaugen nennen. 

Anzahl der nervösen Endelemente, die zu einer Nervenfaser 
des Optikus, bzw. einer Ganglienzelle des Ganglion nervi optici 

abgeleitet werden. 

Hyperoodon rostratus 7200 Winteria 22 
Delphinapterus leucas 5600 Acanthias blainvilli 20 
Balaenoptera physalus 5400 Acanthias acanthias Augen-
Phocaena communis 4.900 grund 20 
Odobaenus rosmarus 2300 Centrina centrina Augengrund 18 
Phoca barbata 2100 Galeus galeus Peripherie 17 
Phoca vitulina 1500 Acanthias acanthias Peripherie 17 
Macrorhinus leoninus 1000 Polyipus 45 
Chimaera monstrosa Periph. 200 Centrina centrina Peripherie U 
Spinax spinax Peripherie 180 Macrurus 11 
Chimaera Augengrund 170 Mustelus laevis Peripherie. 40 
Spinax Augengrund 150 Mustelus laevis Augengrund 8 
Homo Peripherie '130 Raja batis Augengrund . 7 
Melamphaes . 71 Torpedo spec. Peripherie . 6 
Galeus galeus Augengrund 50 Torpedo spec. Augengrund 4-
Squatina squatinaAugengrund 46 Raja batis Peripherie 4-
Oneirodes. 45 Argyropelecus . 4. 
Scyllium canicula 4.0 Opishoproctus. 4-

Coloconger 39 Ichthyococcus . 3 
Squatina Peripherie 35 Motacilla (Bachstelze) 1-2 
Chauliodus 28 Homo Fovea centralis 1 

5. Hell- und Dunkelaugen. 

§ 139. Für die Unterscheidung von Hell- und Dunkelaugen läßt sich 
kaum ein Zahlenwert fixieren, der in der Weise, wie es für die vier anderen 
Parameter geschah, eine Trennung der Typen ermöglicht. 

Wohl gibt die Größe der Apertur (s.o.) hier einen Anhaltspunkt, aber 
sie allein reicht nicht zur Charakterisierung hin. Außerdem kann ein und 
dasselbe Auge zu verschiedenen Zeiten Hell- oder Dunkelauge sein, je nach 
dem Ballungszustande des Pigments, so daß also diese Unterscheidung als 
die letzte angewandt werden muß, die sich bereits auf einen bestimmten 
funktionellen Zustand bezieht. 
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6. Zusammenfassung. 

Nur für wenige Augen liegen bisher alle Daten vor, die eine Einordnung 
in dies Typenschema ermöglichen. Besonders mangelt es an Bestimmungen 
über die Dichte der rezipierenden Elemente und ihr Verhältnis zur Zahl der 
Optikusfasern. Diese Werte sind bisher nur von PÜTTER für Wassersäugetiere 
und von FÜNZ für Selachier und Vögel systematisch bestimmt worden. 

Infolgedessen können nicht für alle 16 Typen Beispiele angeführt 
werden. Nur das 8-Typenschema, das sich auf die Gegensatzpaare von 
Dolichoskopen und Brachyskopen, Stenoskopen und Euryskopen, sowie 
Mosaik- und Musivaugen gründet, läßt sich ausfüllen. Nur an einigen Stellen 
gelingt es noch, die weitere Unterteilung zu machen. Jeder der angeführten 
Typen wird sich also in zwei auflösen lassen und erhält daher eine Doppel
nummer. 

Die folgende Übersicht zeigt dies: 

DoJichoskope Augen. 
Stenoskope Augen. 

Mosaik-Augen: Typus I und II, z. B.: Salticus Dorsalauge 
Zentrum und Peripherie. 

Musiv-Augen: Typus III und IV, z. B.: Homo (Macula). 
Euryskope Augen. 

Mosaik-Augen: Typus V und VI, z. ß.: Struthio camelus Peri
pherie, Spinax spinax Peripherie. 

Musiv-Augen: Typus VII und VIII, z. B.: Homo Peripherie, 
FeJis leo, Balaenoptera, Macrorhinus, Phocaena, Odobaenus, 
Phoca, Tinnunculus, Mustelus. 

Brachyskope Augen. 
Stenoskope Augen. 

Mosaik-Augen: Typus IX und X, für diese Typen fehlen mir 
vorläufig Beispiele, vielleicht gehört A na bl ep s hierher. 

Mus i v - Au gen: Typus XI und XII, z. B.: Bubo spec. Argyro
pelecus, Odontostomus, Dolichopteryx, Dissomma. 

Euryskope Augen. 
Mosaik-Augen: Typus XIII und XIV, z. B.: Raja batis, Acan

thias, Scyllium, Torpedo, Periophthalmus, Esox. 
Musiv-Augen: Typus XV und XVI, z. B.: Cricetomys, Perameles, 

Delphinapterus, Hyperoodon, Balaena, Chimaera. 

Nur als Beispiel, wie eine weitere Teilung dieser Typen wird erfolgen 
können, sei erwähnt, daß unter Typus VII und VIII Platyskop- und Stig
matoskopaugen vorkommen, als Beispiel des letzteren Typs dient Mustelus 
laevis, der also den Typus VIII vertreten würde, und wahrscheinlich auch 
Tinnunculus. 
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Es ist nicht notwendig, daß für alle ~ 6 Typen sich Beispiele finden, 
diese Zahl stellt ja nur das mögliche Maximum auf Grund der angewandten 
Einteilungsprinzipien dar. Immerhin scheint es, als kämen tatsächlich fast 
alle vor. Zweifelhaft ist die Existenz eigentlich nur für Typus 111, ob 
nämlich bei einem engwinkligen Langauge mit musivischen Elementen eine 
Platyskopie Sinn hat, kann nur durch die Erfahrung gelehrt werden, die 
menschliche Macula steIlt den Typus IV dar. 

2. Die systematischen Augentypen. 

§ ~ 4-0. Seit SÖMIIIlRING seine trefflichen Kupfertafeln mit den Horizontal
schnitten einer großen Anzahl von Wirbeltieraugen herausgegeben hat, d. h. 
seit fast einem Jahrhundert, werden durch die Lehrbücher der Zoologie und 
vergleichenden Anatomie 
eine Reihe schlechter Re- Fig. 497. 

produktionen einzelner die
ser Abbildungen als die 
Typen von Augen bestimm
ter Klassen verbreitet. Be
sonders für das Fisch- und 
Vogel auge sind die ver
gröberten Abbildungen, die 
SÖMMIlRING vom Hecht- und 
Eulenauge gibt, überall zu 
finden und durch eine still-
schweigende Konvention 
ist der Begriff des Eulen
auges mit dem des Vogel
auges, das Hechtauge mit 
dem Fischauge synonymi
siert worden. Die Frage, 

~~ _____________ n.~ 

Hallchoerns gryphns. lIedianschnitt. Vergr. 3:2. 
c Cornea, • Iris, I.p. Ligamentum pectinatnm, p.c. Proee •• n. 
cili",ris, I Linse, 8 Sklera, eh. Chorioidea, r Retina, n.o. N erTllS 

opticns. 

ob die Augen einer größeren systematischen Gruppe, einer Ordnung, einer 
Klasse, eines Tierstammes, in ihrer Gestaltung typisch sind, ob man von 
einem Typus des Fischauges, des Amphibien-, Reptilien-, Vogel-, Säugetier
auges sprechen kann, ist in mehrfacher Beziehung von Bedeutung. 

Wir fassen die systematischen Gruppen als genetisch zusammengehörig 
auf und sehen, daß innerhalb derartiger genealogischer Verbände die aller
verschiedensten Leistungen vollbracht werden, denn systematische Gruppen 
sind keine funktionellen Einheiten, vielmehr finden wir in jedem Lebens
bezirk in der Natur, der einheitliche funktionelle Anforderungen an seine 
Bewohner steIlt, Vertreter der allerverschiedensten systematischen Gruppen, 
die funktionell in vielen Beziehungen, nämlich in denen, die durch die 
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Anforderungen des Lebensbezirkes gegeben sind, dasselbe leisten, funk
tionell gleich oder ähnlich sind, während Vertreter derselben systematischen 
Gruppe in sehr verschiedenen Lebensbezirlien vorkommen. 

Würden wir nun finden, daß trotz der verschiedensten funktionellen 
Anforderungen die Formen eines bestimmten Organes bei den Vertretern 
einer systematischen Gruppe stets dieselben typischen Eigentümlichkeiten 
zeigen, so läge der Schluß nahe, daß die Formgebung wesentlich durch 
erblich übertragene, durch genealogische Momente bedingt sei und nicht 
durch die funktionellen Anforderungen. 

Finden wir dagegen bei derselben systematischen Gruppe ganz ver
schiedene Organformen, die wir in Beziehung zu bestimmten funktionellen Be

Fig.198. 

o dobaenus rosmarus. Medianschnitt vertikal. Vergr. 2: I. 
Buchstabenerklärung siehe Fig.1!J7. 

dingungen setzen können, 
so werden wir annehmen 
dürfen, daß die Ausbil
dung der Form durch 
die Bedingungen der Um
gebung induziert wird. 

Wenn wir auch heute 
meist gezwungen sind, 
diese Beziehung zwischen 
Gestaltung und Funktion 
teleologisch auszudrücken, 
so müssen wir stets be
tonen, daß hierin ein 
Provisorium liegt, und 
daß die teleologische Aus
drucksweise der kausalen 

weichen muß und in dem Angenblicke weichen wird, wo uns das »zweck
mäßige« als mechanisch notwendig verständlich wird. 

Wenn aber die Form des ganzen Organs nicht typisch ist, so entsteht 
die weitere Frage, ob wir die Einheitlichkeit der Abstammung nicht an 
den einzelnen Komponenten erkennen können, die je nach den äußeren 
Bedingungen die verschiedenen Formen aufbauen. 

Im folgenden sollen diese Fragen für das Wirbeltierauge erörtert werden. 

§ -I H. Die Merkmale, die nach der herrschenden Anschauung ein 
Auge .typische für eine Wirbeltierklasse erscheinen lassen, sind recht 
äußerlicher Natur, sie beziehen sich auf die äußere Gesamtform, auf die 
Größe und Wölbung der Cornea, auf die Ausgestaltung des Verbindungs
teils und etwa noch auf die Form der Linse. 

Der Gesamtform nach sollte das Fischauge elliptisch, also abgeplattet 
in der Achsenrichtung sein, das Säugetierauge kuglig, das Vogel auge in der 
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Achse verlängert, im extremen Falle röhrenförmig. Fig.204 zeigt (bei gleicher 
Vergrößerung) eine Anzahl Teleostieraugen, deren Betrachtung genügt, um 
diese Charakterisierung als unzutreffend zu erkennen. Neben dem extrem 

Fig. 499. 

/lasal 

Balaenoptera physalus. Horizontalschnitt. '/2 natürlicher Größe. 
Buchstabenerkllirung siehe Fig. 197. 

Fig. 200. 

Balaenoptera physalus. Vertikalschnitt. 1/, natürlicher Größe. 
Buchstabenerklärung siehe Fig.1!J7. 

abgeplatteten Auge von Bathytroctes kommt das gestreckte, röhrenförmige 
Auge von Gigantura, oder Odontostomus vor. Das Auge von Periophthal
mus weicht nur wenig von der Kugelgestalt ab. 
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Die Cornea des Fischauges soll relativ sehr groß und flach sein; auch 
hier trifft die übliche Charakteristik nicht zu, denn die Hornhaut von 
Gigantura ist eine der stärkstgewölbten , die überhaupt bei Wirbeltieren 
vorkommen und zwischen diesem Extrem und dem anderen einer ganz 
flachen Cornea, wie sie etwa Bathytroctes zeigt, liegen, wie aus Fig. 20.\. 
zu ersehen, alle möglichen Übergänge. 

Groß ist die Fischhornhaut meist im Vergleich zum ganzen Bulbu~, 
aber nicht größer, wie diejenige vieler Formen in anderen Wirbeltier
klassen, denn die kleinste hier dargestellte Hornhaut verhält sich zum 
Bulbus (linear) wie 1: 1,12 (Periophthalmus), und bei Säugetieren finden 
wir sehr verbreitet ebenso große Hornhäute. 

Fig. 201. 

Hyperoodon rostratus. Horizontalschnitt. ~atür1ic.'he Grüne. 
Buchstabenerklärung siehe Fig. 1!J7. 

Der Verbindungsteil sollte bei Teleostiern entweder ganz fehlen, oder 
in scharfem Knick gegen den Augenhintergrund sich absetzen und so ganz 
flach und annähernd senkrecht zur Augenachse gestellt sein, wie es etwa 
beim Hechtauge annähernd der Fall ist. Fig. 20.\. zeigt demgegenüber 
ganz anders gestaltete Verbindungsteile. 

Was endlich die Linse anlangt, so ist sie zwar durchgängig nahezu 
kuglig (Abweichung z. B. bei Anableps Fig. 189), aber Kugellinsen kommen 
weit verbreitet auch bei anderen Wirbeltieren vor (z. B. Wassersäugetiercn\. 

Es war bis jetzt nur vom Teleostierauge die Rede, daß aber auf das 
Selachierauge die übliche Charakteristik des Fischauges ebensowenig paßt. 
lehrt ein Blick auf Fig. 205. 
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Das Vogelauge weicht vom Eulenauge, das als typisch betrachtet 
wurde, gleichfalls sehr ab (s. Fig. 206). Das auffallendste Merkmal, der 
röhrenförmig gestaltete Verbindungsteil, tritt z. B. weder bei Tinnunculus 
noch bei Struthio beson-
ders hervor, ist z. B. bei 
letzterer Form kaum so 
stark entwickelt, wie etwa 
bei der Elefantenrobbe. 
Auch die Cornea ist bei 
Falken und Straußen flach, 
nicht von jener starken 
Wölbung, die das Eulen
auge (Bubo, schon weniger 
stark Asio) charakterisiert. 

Selbst die Form der 
Linse, die so besonders 
flach bei Vögeln sein soll, 
ist kein durchgreifendes 
Klassenmerkmal , indem 
z. B. beim Pinguin die 
Linse fast kuglig ist. 

Daß endlich auch das 

Fig. ~o~. 

Säugetierauge in keinem Hyperoodon rostratus. Vertikalschnitt. Natürliche Größe. 

der aufgeführten Punkte 
gleichmäßige Gestaltungen 
zeigt, braucht wohl mit Hinweis 
auf die Fig. 207 nur angedeutet 
zu werden. 

§ 142. Das Ergebnis, daß 
auf die bisher zur Charakte
ristik verwandten Momente hin 
man den Typus des Auges einer 
größeren systematischen Gruppe 
nicht definieren kann, ist von 
allgemeinerem Interesse. Was 
für Merkmale sind bisher ver
wendet worden? 

Zunächst die Gesamtform 
des Bulbus. Das ist ein sehr 
komplexes Moment, und die 
Erörterung des Problems der 

Buehstabenerklärung siehe Fig.197. 

Fig.203. 

P hoc .. e n .. co m m uni s. Horizont .. lschnitt. 
Buchstabenerklärung siehe Fig. 197. 
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morphologischen Augentypen wird erkennen lassen, daß hier keine Ein
heitlichkeit erreicht werden konnte. 

Alle weiteren Merkmale sind in ihrer Ausbildung von funktionellen Be
dingungen abhängig: die Corneagröße von Beleuchtungsbedingungen sowie 

Fig. 205. 

Selachieraugen bei gleicher Vergrößerung. Vergr. 1,Ofach. 

. ... Cillma"a 

..... Raja 

... .. Turptrlo 

von mechanischen Momenten, die Linsenform von optischen Bedingungen, 
die auch für die Gestaltung des Verbindungsteils maßgebend oder doch 
mit bestimmend sind. Die 
Abhängigkeit der Einzelgestal- Fig. 206. 

tungen ist in früheren Ab-
schnitten erörtert. Irulltio 

Nun wirken natürlich 
vielfach die gleichen funktio
nellen Bedingungen auf Ver
treter ganz verschiedener 
systematischer Gruppen ein, 
und dadurch kommen Ähn-
lichkeiten in der Gestaltung 
zustande, die schließlich zu 

/j---~-+-+--~ IUcholo"I.". 

/T-4t\--!If--II..../..)'- Till"w,e"l". 

so extremen Konvergenz- Vogelaugen. Natiirliche Größe. 

erscheinungen führen können, 
wie wir sie in der Gestaltung der vier phylogenetisch voneinander un
abhängigen Gruppen der Wassersäugetiere (Sirenen, Pinnipedier, Denticeten, 
Mysticeten) erblicken, wie sie aber z. B. auch der Vergleich des Walauges 
und des Fischauges in vielen Punkten erkennen läßt. 
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Wenn es aber auch unmöglich ist, durch Verwendung der besprochenen, 
funktionell beeinflußten, Merkmale den Typus des Auges einer systema
tischen Gruppe zu entwickeln, so muß trotzdem weiter gefragt werden, 

" ., :! .. 
.! ~ ;: ; :;. e 
'l: ~ t' .s t <> i! ; <> ll; .!! t; 

~ ~ e e-" ~ ~ "l :t; "'<I 

ob man nicht solche Typen doch einheitlich definieren kann, wenn man 
prinzipiell Merkmale verwendet, die - soweit wir es übersehen können -
in ihrer Ausbildung nicht oder kaum von funktionellen Ansprüchen ge
modelt werden, Merkmale, die physiologisch gleichgültig erscheinen. 
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Für einen Prozeß, der aus dem System der gegenwärtig wirkenden 
Kräfte heraus als verständlich oder gar notwendig erscheint, brauchen keine 
historischen Momente erklärend herangezogen zu werden: so steht es mit 
den Merkmalen, die dem Einfluß der allgemeinen funktionellen Bedingungen 
unterworfen sind, jeder Organismus aber trägt in unendlich vielen Zügen 
die Spuren seiner Geschichte an sich, zeigt vielerlei Eigenschaften, des
halb, weÜ er sie von seinen Ahnen überkommen hat. Eigenschaften, die 
vielleicht nie funktionelle Bedeutung hatten, sondern nur der Ausfluß einer 
spezifischen Eigentümlichkeit der lebendigen Substanz dieser genealogischen 
Gruppe waren, vielleicht auch einmal funktionell wichtig waren, ihren 
Wert aber verloren haben; ohne zu verschwinden. 

Wenn man gemeinsames in systematischen, d. h. genealogischen 
Gruppen finden will, so muß man notwendig auf historische Momente zu
rückgreifen. 

Die Antwort auf unsere Frage, ob es systematische Augentypen gibt, 
verschiebt sich allerdings damit etwas: Wenn es gelingt, durch funktionell 
unbedeutende Merkmale jedes uns vorgelegte Auge als das einer bestimmten 
Klasse, Ordnung, Familie, ja vielleicht als zu einem bestimmten Genus, 
einer bestimmten Spezies gehörig anzusprechen, so haben wir damit nicht 
die einzelnen Au gen als solche näher charakterisiert, sondern haben nur 
das Auge als pars pro toto verwendet, und die Typen, die wir so er
halten, sind vom Standpunkte der Biologie des Auges aus uninteressant, 
das Interesse, das sie bieten, ist ein allgemeines, das weit über die Grenzen 
der Probleme eines Spezialgebietes hinausreicht, wie es die Organologie 
des Auges darstellt. 

Die Möglichkeit einer Systematik der Augen auf Grund funktionell be
deutungsloser Merkmale ist durch RABL'S Arbeiten über die Linse der 
Wirbeltiere gegeben. 

Es wurden oben diese Merkmale schon dargestellt, worauf hier ver
wiesen sei. 

3. Die morphologischen Augentypen. 

§ 143. Wir haben in dem Kapitel über die physiologischen Augen
typen die Formen der Augen als den Ausdruck ihrer Funktion, als Indikator 
für ihre Leistungen als Organ betrachtet. Wir haben in dem Abschnitt 
über die systematischen Augentypen zu zeigen versucht, wie das Auge, 
wie jeder Teil eines Organismus, in seiner formalen Ausbildung bestimmt 
ist durch die spezifischen, d. h. für die Spezies charakteristischen Eigen
tümlichkeiten des Lebensvorganges des ganzen Organismus: Es bleibt nun 
noch eine Betrachtungsweise übrig, die in weit äußerlicher Art an die 
Gruppierung der gegebenen Erscheinungen herantritt: die morphologische 
Art der Betrachtung. 



368 X. Pütter, Organologie des Auges. 

Für die Morphologie in dem Sinne, wie sie bis jetzt gehandhabt wird 
ist die »Form« noch kein Problem geworden, sondern ist etwas Gegebenes, 
ein Element. Es handelt sich also um eine Gruppierung der fertigen ge
gebenen Formen ohne Rücksicht darauf, auf welchem dynamischen KOlll
ponenten die Ausbildung der einzelnen bestimmten Form beruht. 

Die Versuche, die bisher in dieser Richtung gemacht worden sind, 
waren rein morphologischen Ursprunges. Man verglich die äußere Form 
der bekannt gewordenen Augen, die ganzen Bulbi natürlich, und gruppierte 
sie nach der äußeren Ähnlichkeit oder Unähnlichkeit. 

Man wußte, daß es Augen gab, die nur wenig von der Kugelform 
abweichen, wie z. B. das menschliche Auge, man lernte dann Augen kennen, 
die ellipsoidisch gestaltet waren, bei denen der äquatoriale Durchmesser die 

Achse an Länge übertraf. 
Fig. ~08. wie z. B. viele Fischaugen 

Auge yon Dissomma anale (junges Tier von 2,lm Länge). 
In den Vergleichkreis eingezeichnet. 

und auch Augen mehrerer 
Wassersäugetiere : und 
endlich entdeckte man 
eine große Zahl .\ugen, 
bei denen die Achse viel 
länger als der Durch
messer war, die dadurch 
in extremen Fällen ein 
fast röhrenfürmiges Aus
sehen erlangten, und da 
sie ein Linsensystem in 
ihrem fnnern trugen, den 
Vergleich mit einem Te
leslwp geradezu herau~-

forderten. Diese sogenannten Tele skopa ugen erregten das meiste Interesse 
und es wurden Deutungsversuche gemacht, die erklären sollten, warUlll 
gerade diese Teleskopform besondere Vorteile für das Sehen unter be
stimmten Bedingungen hätte. Man machte also stillschweigend die Yor
aussetzung, daß es stets dieselben Ursachen gewesen wliren, die diese 
eigenartige Gestaltung induziert hätten. 

Bevor ich zur Kritik dieser Auffassung übergehe, möchte ich die 
morphologischen Typen an einigen Beispielen demonstrieren. Man kann die 
Augen, die ja so außerordentlich verschiedene absolute Dimensionen haben. 
in Beziehung auf ihre äußere Gestaltung sehr gut vergleichen, wenn mall 
sie im Kreise von gleicher Größe einzeichnet. 

Der Durchmesser des Kreises muß dann nur in allen Augen eine 
bestimmte Strecke darstellen. Als solche Strecke wähle ich den äqua
torialen Halbmesser, oder bei asymmetrischen Augen, den kleineren der 
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beiden Abschnitte, in die der Äquatorialdurchmesser durch die Achse zer
legt wird. 

Es treten dann nicht nur die Abweichungen von der allgemeinen 
Kugelgestalt hervor, sondern auch die Asymmetrien. Zwei Fischaugen 
(Fig. 208 und 209), zwei Vogelaugen (Fig. 210 und 2H) und zwei Säuge
tieraugen (Fig. 2-12 und 213) mögen demonstrieren, welche bedeutenden 
Unterschiede hier vorkommen. 

Am drastischsten zeigt 
Fig. 21' die Verschiedenheit 
der Gestaltung. Hier ist außer 
dem Auge von Hyperoodon, das 
ganz flach, elliptisch gebaut ist, 
und dem Auge vom Gigantura, 
das einen »Teleskopaugen« -
Typus repräsentiert, der für 
ein Wirbeltier schon extrem 
genannt werden darf, noch das 
Auge einer Springspinne (Salti
cus) gezeichnet, das alle Wirbel
tieraugen in bezug auf Längen
entwicklung übertrifft. 

Teleskopaugen finden sich 
in mehr oder minder starker 
Ausbildung bei sehr verschie
denen Tiergruppen. 

Bei Arthropoden haben wir 
sie in den Komplexaugen der 
Euphausiden , Tiefseekrabben, 
der POlyphemiden, in den Augen 
des Männchens von Phronima, 
bei den Stirnaugen der Männ
chen der Ephemeriden usw. 

Fig. !09. 

Unter den Linsenaugen Auge von Gigantura chuni in den Vergleichskreis 
kommen Teleskopaugen vor bei (8. Text) eingezeichnet. 

Spinnen, bei Copilia, bei Al-
ciopiden, unter den Mollusken bei vielen Kephalopoden und Heteropoden, 
unter den Wirbeltieren bei einer Anzahl von Fischen und Vögeln (den Eulen). 

§ 1 H. Die Deutungsversuche sind etwas rudimentär geblieben. Man 
findet im allgemeinen die ziemlich vage Vorstellung, daß das Teleskopauge 
stets ein im Vergleich zu seinen nicht als Teleskopaugen ausgebildeten Ver
wandten besonders hoch entwickeltes Sehorgan darstellte. 

Handbuch der Augenheilkunde. 3. Auß. I. Teil. X. Kap. ~4 
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Eine einheitliche Auffassung hat erst CHUN. versucht, indem er das 
Teleskopauge als das Produkt einer Anpassung an das Sehen bei schwacher 
Beleuchtung ansah, das Teleskopauge also als Dunkelauge hinstellte. Dies 
ist auch die zurzeit herrschende Meinung. Sie ist aber nicht imstande, den 

Fig. 210. Fig. 21 i . 

.... ~.~ ... -. -. ..... .. :,: ... 

Auge von 'l'innunculus elegans im Vergleichs'kreise. Auge VOll B u -b 0 S p.: r,. im Vergleichskreise. 

Tatsachen gerecht zu werden, denn wir finden Teleskopaugen auch bei 
Tieren, die in einer hellen, sehr hellen Umgebung leben, z. B. bei den 
Heteropoden, die an der Meeresoberfläche schwimmen, und auch bei Co-

Fig. 212. Fig. 213. 

:/'-------'\ 
~~ j 
~' .... __ .. ",/' 

Auge von Phoca im Vergleichskreise. Auge YOll H Y per (, 0 don im Y l'rgleichskreise. 

pilia und Phronima, typischen HeIltieren. Die Polyphemiden tragen ihre 
vorzüglich ausgebildeten Teleskopaugen ebenso in den dunIden Tiefen der 
Schweizer Seen wie in den sonnendurchschienenen flachen Teichen Nord
schwedens, wo sie im Iimnetischen Plankton auflreten. 
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Lange und kurze Augen im Vergleichskreise. Hyperoodon, Gigantura und als längstes Auge Salticus. 

24 * 
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Besser scheint da eine andere Ansicht zuzutreffen: daß die Erwer-
bung des Teleskopauges mit einer räuberischen Lebensweise zusammenhinge, 
oder noch allgemeiner ausgedrückt mit rascher Beweglichkeit. Aber da 
passen wieder die Erfahrungen über Tiefseekrebse und Krabben nicht, die 
auch keine andere Lebensweise führen, wie ihre Verwandten im flachen 
helleren Wasser, und sich doch durch den Besitz von Teleskopaugen von 
ihnen unterscheiden. 

Ist es ein Zufall, das die Auffindung des Gemeinsamen der Teleskop
augen nicht glückte, oder lag es vielleicht an der Fragestellung, an der 
Art der Bildung des Begriffes des Teleskopauges, daß die Augen, die unter 
diesen Begriff fielen, ein so buntes Allerlei der heterogensten Eigenschaften 

Fig. 215. 
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darstellten? Ich glaube es war ein 
methodischer Fehler, der hier begangen 
wurde und sich sofort rächte: 

Die Konzeption der Begriffe» Tele
skopauge« war eine rein formale mor
phologische, das Allgemeine, Gemein
same aber, das die Teleskopaugen 
verbinden sollte, war, oder sollte we
nigstens, sein, daran zweifelte niemand, 
etwas funktionelles, physiologisches, 
man machte also mit der Frage nach 
der gemeinsamen funktionellen Eigen
tümlichkeit der Teleskopaugen die Vor
aussetzung, daß die Form ein eindeu
tiger einfacher Indikator des Wesens sei. 

Es würde den Rahmen dieser Aus
führungen weit überschreiten, wollte 
ich versuchen, das methodologisch so 

außerordentlich wichtige Problem des Verhältnisses der Form zum Wesen 
eines Naturobjektes in seiner ganzen Allgemeinheit hier aufzurollen. Es 
handelt sich für den vorliegenden Zweck zunächst nur darum, nachzuweisen, 
daß die Form eines Auges eine Eigenschaft ist, die man nicht ohne weiteres 
mit anderen Eigenschaften, vor allem nicht mit funktionellen Eigenheiten 
auf eine Stufe stellen kann; daß es wertlos ist, Formen von .\ugen einfach 
zu vergleichen, wenn es sich darum handelt, in das Verständnis funktioneller 
Zustände einzudringen. 

Menschliches Auge und Auge von Odon· 
to sto m us hya lin us bei gleicher Achsenlänge 
des dioptrischen Apparates übereinander pro· 

jiziert. 

Die morphologische Betrachtungsweise nimmt die i'llaße der ein
zelnen Dimensionen eines Auges als etwas einfach Gegebenes hin: die 
Achsenlänge , den Bulbusdurchmesser, den Durchmesser von Cornea und 
Linse usw. aber, wie verschieden kann sich ein solcher Wert zu
sammensetzen ! 
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Zunächst muß betont werden, daß ein Teleskopauge bei einem Linsen
auge und einem Komplexauge der Arthropoden etwas fundamental Ver
schiedenes bedeutet. Ein langes Komplexauge gibt hellere Bilder, als 
ein kurzes, ein langes Linsenauge gibt durchaus nicht immer hellere 
Bilder als ein kurzes: Für das Komplexauge war CUUN'S Deutung des 
Teleskopauges als Dunkelauge gedacht und trifft hier sicher in weitem 
Umfange das richtige, für Linsenaugen liegen die Dinge ganz anders. 

Wie verschiedenes hier ein Auge bedeuten kann, dessen Achse den 
Äquatorialdurchmesser wesentlich an Länge übertrifft, also ein Teleskop
auge ist, geht wohl am besten aus einer Analyse der Zusammensetzung 
der Achse hervor. 

Die Achsenlänge, die physiologisch in Betracht kommt, ist ganz etwas 
anderes als die äußere Achse, bei der die ganze Dicke der Sklera mit
gemessen wird, die so äußerst variabel ist. Auch der Vorderpol der Cornea 
ist vom funktionellen Standpunkte aus nur für die Lufttiere der vordere 
Begrenzungspunkt für die Achse, bei Wassertieren ist es erst der vordere 
Linsenscheitel. Der wesentlichste Unterschied aber zwischen dem morpho
logischen Begriff des Teleskopauges und dem physiologischen des Doli
choskopauges (s. oben) tritt hervor, wenn man das Verhältnis der Acbsen
länge des dioptrischen Apparates zur Brennweite in Betracht zieht. 

Aus der Tabelle dieses Wertes, die oben gegeben wurde, ersieht man, 
daß die Teleskopaugen durchaus nicht immer dolicboskope sind. Das er
läutert vielleicht noch besser Fig. 215. Hier ist in den Schnitt des mensch
lichen Auges das Auge eines Tiefseefisches mit typischem Teleskopauge 
(Odontostomus hyalinus) eingezeichnet, und zwar so, daß die Länge der 
Achse des dioptrischen Apparates für beide gleich genommen wurde. 

Man sieht daraus, daß das menschliche Auge, das nur wenig von der 
Kugelgestalt abweicht, ein ausgesprochenes Dolichoskop ist, während das 
Auge von Odontostomus zwar ein Teleskopauge, dabei aber ein typisches 
Brachyskop ist. Darauf, daß das Teleskopauge gegenüber dem normalen 
Fischauge durchaus nicht besonders »lang« ist, d. h. durchaus keine be
sonders große Brennweite hat, hat auch FRANz (224) kürzlich hingewiesen. 

Wodurch das Teleskopauge seinen Habitus erhält, das ist nicht eine 
Veränderung der Brennweite, sondern eine Einschränkung des Blickfeldes, 
die stark ausgebildeten Teleskopaugen (Linsenaugen) sind Engwinkelaugen. 

TIr. Die Lichtsinnorgane im Verbande des Organismus. 

1. Die AugengröDe. 

§ 145. Wenn wir die Sehorgane als Teile von Organismen betrachten, 
so ist die erste Frage: Welchen Anteil nehmen, quanlitativ betrachtet, die 
Lichtsinnorgane am Aufbau des ganzen Organismus? 
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Das menschliche Auge, das uns als ein großes Auge erscheint, hat 
ein Volumen (der einzelne Bulbus), das kleiner als l : 1 (I 000 des ganzen 
Körpervolumen ist, das Verhältnis des Bulbusdurchmessers zur Steißscheitel
länge des Menschen beträgt etwa 1 : 30. Dieser letztere 'Yert kann leichter 
zur Charakteristik der Augengröße verwandt werden, da er leichter zu 
erhalten ist, als das Verhältnis der Volumina. Die relative Augengröße 
ist nicht etwa deshalb organologisch interessant, weil sie gestattete, auf 
die funktionelle Bedeutung des Organs für den Gesamtorganismus einen 
Schluß zu ziehen. Ein solcher Schluß würde ganz verfehlt sein. Die 
relativ größten Augen, die wir überhaupt kennen, kommen bei marinen 
Copepoden vor, bei denen die Funktion der Lichtsinnorgane sicher keine im 
Lebensablauf dominierende Rolle spielt. Corycaeus und Copilia haben 
Augen, die mehr als die Hälfte der ganzen Körperlänge messen und deren 
rezipierender Teil doch nur aus einigen wenigen Lichtsinnzellen besteht, die 
kaum sehr differenzierte Impulse für die Bewegungsorgane entsenden werden. 

Bei dem Vergleich der Augengröße und Körpergröße von Tieren zeigen 
sich vielmehr wieder deutlich einige Bedingungen erfüllt, die wohl als all
gemeine regulierende für das Verhältnis von Organen zueinander angesehen 
werden dürfen: Es bestätigt sich immer wieder die Erfahrung, daß, wie 
auch in vielen anderen Fällen, für die funktionelle Bedeutung des Auges 
nicht seine relativen, sondern seine absoluten Dimensionen maßgebend 
sind, oder, wenn man dieselbe Erfahrung vom Standpunkte der (phylo
genetisch gedachten) Umwandlung der einzelnen Formen ineinander aus
sprechen will: das nie eine proportionale Vergrößerung oder Verkleinerung 
aller Organe erfolgt, wenn sich die Gesamtgröße, die Masse eines Organismus 
erheblich ändert. 

Unter gleichen oder ähnlichen Lebensbedingungen haben die kleineren 
Tiere meist die relativ größeren Augen. Als Beispiel mögen die Wasser
säugetiere aufgeführt werden. 

Länge der I Größter Augen-
Spezies durchmesser 

Tiere in m zu Langt"' 

Otaria jubata .. 1,3 1 : 43 

Phocaena cOinmunis . 1,3 1 : :50 

Macrorhinus leoninus 3,3 1 : 35 

Delphinapterus leucas . 3,0 1 : 70 

Hyperoodon rostratus 7,5 1 : 100 

Balaenoptera physalus. 22,0 1 : 2uO 

Die Tabelle zeigt deutlich, wie bei einer GrößendifTerenz der ganzen 
Tiere, die in den extremen Fällen 1 : 17 beträgt, die Dimension der Augen 
nur um das 4 fache wächst, und wenn man in diesen Fällen nicht die 
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äußeren Durchmesser vergleicht, sondern die Dimensionen der Innenräume, 
so ist das Blauwalauge nur wenig mehr als doppelt so groß (linear), wie 
jenes der Seelöwen (Otaria). Demgegenüber ist der Vergleich der Makro
und Mikrochiropteren interessant, bei denen die größere Form (Pteropus) 
das relativ größere Auge hat, wie die folgenden Zahlen nach KOLMER (267) 
zeigen: 

Spezies \ 

Größter Augen-I Verhältnis der 
durchmesser Länge zum Augen-

in mm durchmesser 

Pteropus medius . . . 
Vesperugo noctula. . 

12,5 
1,7 

18,5: 1 

44,1 : 1 

Wenn man aus der relativen Größe eines Auges auf eine veränderte 
funktionelle Bedeutung schließen will, so ist das nur bei etwa gleich großen 
Tieren gerechtfertigt. 

Wenn z. B. bei Pomatomus telescopium der 
Augendurchmesser sich zur Körperlänge wie 1 : 10 
verhält, während andere Fische ähnlicher Größe 
Verhältnisse von etwa 1: 80 bis 1: 100 (z. B. 
Acipenser) aufweisen, so spricht das wohl deut
lich für besondere funktionelle Inanspruchnahme, 
die in diesem Falle durch das Leben in tiefen 
(dunklen) Wasserschichten gegeben sind. 

Wenn dagegen bei einem kleinen Kephalo
poden (Sepiola rondeletii, s. Fig. 216) der Augen
durchmesser 1 : 3,5 der Körperlänge beträgt, so 
ist sowohl der Schluß ungerechtfertigt, daß dieses 
Auge für seinen Träger eine höhere Bedeutung 
hätte, wie ein relativ kleineres Auge bei den 
größeren Formen derselben Klasse, z. B. Octopus, 

Fig. ~16. 

Sepiola rondeletii. 
Natürliche Größe. Nach BHlt. 

Loligo, Sepia, wie auch der Schluß auf eine relativ Zeigt die bedeutende relative 
Größe der Augen dieser kleinen 

höhere Funktion des Auges der Tintenfische etwa Form. 

gegenüber den Fischen. 
Die relativ so bedeutend entwickelten Augen vieler Tiefseefische, die 

BRAUER uns kennen gelehrt hat, gehören durchweg Formen an, die über 
einige Zentimeter Länge kaum hinauskommen. 

Der Schluß von einer quantitativ geringen Entwicklung eines Sehorgans 
auf geringe Leistung ist erst dann gerechtfertigt, wenn bei gleicher Größe 
die Augen als .klein. auffallen. 

So finden wir bei Teleostiern mit ihren im allgemeinen mittelgroßen 
Augen eine Reihe von Formen mit ausgesprochenen kleinen Augen, z. B. 
Mastocembalus argus, Rhychobdella aculeata, Amblyopus brous-
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sonetii, Gymnarchus niloticus. Beim Genus Ophichthys sind bei 
O. coluber (aus Amboina) die Augen noch gut ausgebildet, bei O. serpens 
(aus Sydney) schon sehr klein, bei O. imberbis (Neapel) ganz außerordent
lich klein, und bei O. caecus (Mittelmeer) kaum noch zu sehen. 

Bei Amphibien variiert die relative Augengrüße im allgemeinen nicht 
stark, die relative Grüße des Froschauges kann als typisch für die An ure n, 
jene des Tritonauges als typisch für die Urodelen angesehen werden. 

Um so mehr fällt die geringe Augengrüße unter den U ro d el en bei 
Menobranchus und Cryptobranchus, unter den ,\nuren bei Pipa 
americana auf. 

Von den Reptilien sei nur Lepidosternon genannt, dessen winzige 
Augen unter der Haut fast verborgen sind. Wir niihern uns hier schon 
den rudimentären Augen. 

§ 146. Der Begriff eines rudimentären Auges umfaßt zweierlei Dinge, 
die durchaus auseinander gehalten werden müssen. 

In erster Linie handelt es sich um einen morphologischen Begriff. 
Man nennt ein Auge rudimentär, wenn es nicht die Organisationshühe 

in der formalen Ausgestaltung seiner Teile erreicht, wie sie auf Grund der 
phylogenetischen Stellung des Tieres zu erwarten ist, und wie sie vielleicht 
bei nahe verwandten Formen zur Beobachtung kommt. 

Diese Art des Rudimentärwerdens bezieht sich in erster Linie auf die 
Hilfsapparate, die ganz fortfallen künnen, oder eine derartig geringe Aus
bildung erfahren, daß auch funktionell von ihnen nichts mehr zu erwarten 
ist, sie bezieht sich vielfach gar nicht oder nur in geringem Maße auf die 
spezifischen Elemente und den zentralen Anteil der Netzhaut, vielmehr liegt 
die Müglichkeit in vielen Fällen sehr nahe, daß in ihnen sogar Anpassungen 
an das Sehen bei ganz schwacher Beleuchtung stattgefunden haben. 

Ganz anders liegen die Dinge, wenn man den Begriff des rudimen
tären Auges als einen physiologischen faßt, dann gehürt in erster Linie zu 
ihm die Leistungsunfähigkeit der Sinneszellen und der zentralen Verbindungen. 

Ob in diesem Sinne rudimentäre Augen vorkommen, und bei welchen 
Formen, das wird sich schwer beweisen lassen. 

Die Bedingungen für das Rudimentärwerden in morphologischem Sinne 
sind gegeben, sobald durch dauernden Aufenthalt im Dunkeln oder in 
Lebensbezirken, in denen nur ganz minimale Lichtmengen vorhanden sind, 
die funktionellen Anforderungen an die Hilfsapparate verschwindend gering 

werden. 
Daß trotzdem nicht sofort die geringe funktionelle Inanspruchnahme 

in morphologisch nachweisbaren Veränderungen (Entwicklungshemmungen 
usw.) der Hilfsapparate ihren Ausdruck findet, zeigt das Beispiel der ameri
kanischen Hühlenfische aus der Familie der Amblyopsidae. Gnter ihnen 
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ist eine Form, Chologaster agassizii, die in Kentucky und Tennessee 
in unterirdischen Strömen lebt und trotzdem ebensogut ausgebildete Augen 
aufweist, wie ihre oberirdischen Verwandten Chologaster cornutus und 
papilliferus. Dagegen zeigen die drei anderen subterranen Formen: 
Amblyopsis spelaeus, Typhlichthys subterraneus und Troglich
thys rosae weitgehende Rückbildungen ihrer Sehorgane (EIGENMANN 453). 

§ 1 47. Im Anschluß an die rudimentären Augen soll hier auch mit 
einigen Worten das eigenartige Parietalorgan einer Anzahl Reptilien erwähnt 
werden. Außer den bekannten Fällen von Hatteria punctata, Lacerta agiIis 
und Anguis fragilis, ist dies Organ noch bei einer Reihe Reptilien auffallend 
stark entwickelt, z. B. bei Cyclodus gigas und C. nigroluteus, bei 
Trachysaurus rugosus, Tropidolepisma major, Grammatophora 
muricata u. a. Nach der Größe des Scheitelloches zu schließen, dürfte 
es bei den ausgestorbenen Formen der Phythonomorpha, Ichthyosauria, 
Sauropterygia und Theromorpha ganz erheblich stärker entwickelt gewesen 
sein, als bei den rezenten Arten. 

Unter einer pigmentfreien Stelle des Integumentes auf dem Scheitel 
der erwähnten Tiere liegt ein Organ, das durch seine nervöse Verbindung 
mit dem Zentralnervensystem (Ganglion habenulae) als Sinnesorgan er
scheint. Der Nachweis, daß es sich um ein Organ des Lichtsinnes handelt, 
steht insofern aus, als es nicht gelungen ist, durch Belichtung Reaktions
bewegungen von dem Parietalorgan aus zu erhalten (SPENCER, NOVIKoFF), 
was aber bei der untersuchten Form (Lacerta) auch durch Belichtung der 
Augen nicht gelungen ist (vielleicht wegen mangelnden Ausschlusses hem
mender Reize?). Dagegen hat NOVIKOFF (228) Pigmentwanderung unter 
dem Einfluß des Lichtes in den Pigmentzellen festgestellt, die die Sinnes
zellen begleiten (für Lacerta und Anguis). 

Die Sinneszellen haben keinerlei Ähnlichkeit mit den Lichtsinnzellen 
der paarigen Wirbeltieraugen. Besondere Differenzierungen, die zur Rezep
tion des Lichtes in Beziehung gebracht werden könnten, bestehen nicht. 
Ein Saum von Fasern, der an der vitralen Fläche der Zellen nachzuweisen 
ist und sie Flimmerzellen ähnlich erscheinen läßt, ist wohl nicht als spezi
fischer Bestandteil anzusehen, sondern steht in Beziehung zu der Füllmasse 
(~Glaskörper«), der das Innere der Blase erfüllt. 

2. Beziehungen des Auges zum übrigen Körper. 

§ 148. Von den mannigfaltigen Beziehungen des Auges zum übrigen 
Körper seien hier nur einige paradigmatisch erwähnt. 

Fangen wir mit einer ganz äußerlichen Beziehung an, so ist höchst 
auffallend die Übereinstimmung in der Zeichnung der Iris einiger Teleostier 
mit der Zeichnung der umgebenden Haut. 
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Bei Acanthurus triostegus BI. (Sumatra) zieht einer der braunen 
(Spiritusexemplar) Streifen, die den Körper zeichnen, über die Iris hinweg. 
Er geht fast gen au senkrecht von oben nach unten und ist auf der Iris 
nur etwas weniger scharf begrenzt, wie auf der Körperdecke. Der nasale 
Iristeil ist unregelmäßig pigmentiert und viel schwächer als die Binde, der 
temporale zeigt nur einzelne Pigmentflecken. 

Bei Acanthurus velifer BI. (Palau) zieht eine sehr schün ausge
bildete dunkelbraune Binde von oben nach unten über die Iris. 

Weitere Beispiele dieser Art liefern die Genera Chelmo und Chaetodon. 
Bei Chaetodon-viltatus zieht die Pigmentbinde schriig von dorsal temporal 
nach ventral nasal. Die Cornea ist natürlich pigmentfrei, die Iris aber 
zeigt scharf umschrieben die Pigmentbinde. Der übrigbleibende Teil der 
Iris ist nasal gelbbräunlich gefärbt, wie die umgebende Kürperdeckc, tem
poral ist er lebhaft hellgelb, heller als die Umgebung. Bei einer anderen 
Chaetodon-Spezies ist dieser temporale Irisabschnitt rot, eine Farbe, die 
sonst nicht am Auge oder in dessen lJmgebung vorkommt. 

Bei Ch. striatus setzt sich die Binde nicht nur über die Iris fort, 
sondern ist auch auf der Konjunktiva bis in die Handpartien der Cornea 
hin durch Pigmentierung angedeutet. 

Es ist nicht leicht, sich ein Bild von der Art des Geschehens zu 
machen, das in zwei so weit voneinander verschiedenen Geweben, wie 
Irisstroma und Epidermis, dieselbe räumliche Anordnung des gleich gefärbten 
Pigments zustande bringt. 

§ 149. Für die Beziehungen der Augen zu den umgebenden Geweben 
und Organen ist die Entwicklung einer mehr oder weniger abgeschlossenen 
Augenhöhle charakteristisch. 

Ein so vollständiger Abschluß, wie ihn einige hühere Säugetiere zeigen, 
erlangt die Orbita Mchst seIten. Die Affen (exklusiv der Halbaffen) haben 
eine noch vollständiger knöchern begrenzte Orbita, als der Mensch, indem 
bei ihnen die Fissura orbitalis inferior noch enger und kürzer ist. Bei den 
meisten Tieren ist der Abschluß viel unvollständiger, die Orbita hängt weit 
mit der Schläfengrube zusammen, steUt fast nur einen vertieften vorderen 
Abschnitt derselben dar, und auch gegen die Rachenhöhle fehlt oft ein 
fester Abschluß, die Trennung besorgen Weichteile, besonders die Musculi 
pterygoidei (LEUCKART 24). 

Für die Gestaltung der knöchernen Orbita sind nicht nur Momente 
maßgebend, die sich auf das Auge beziehen, denn außer dem Schutz des 
Bulbus dient die knöcherne Begrenzung der Augenhühle auch der \'er
bindung des Oberkiefergerüstes mit dem Schädel, eine Verbindung, die um 
so stärker in Anspruch genommen wird, je grüßer die Beißkraft der Tiert' 
ist. So haben z. B. Säugetiere, das Krokodil, Schildkrüten vollständigere 
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knöcherne Verbindungen, als etwa Vögel. Nur bei solchen Formen findet 
sich ein Processus frontalis ossis zygomatici (LEUCKART 2'.) 

Rücken die beiden Orbitae dicht aneinander, so daß die interorbitale 
Stütze schwach wird, wie bei Mensch und Affen, so muß die seitliche 
Stütze verstärkt werden. So fehlen die äußeren Augenhöhlenstützen ge
legentlich bei kleinen Säugern (Nager, Insectivoren), da diese besonders 
breite und solide interorbitale Kieferstützen haben. Bei Raubtieren sind 
der Processus frontalis und zygomaticus nur bindegewebig verbunden, 
nicht stützend fest (LEUCKART 2'). 

Über die Lagebeziehungen der Orbitae zu Schädelhöhle und Nasen
höhle führt LEUCKART (24) folgendes aus: 

,Die Orbita (des Menschen) ist ganz von der Schädelhöhle überlagert. 
Schon bei den Affen tritt die Schädelhöhle zurück, so daß der obere Augen
höhlenrand in ziemlich großer Ausdehnung von einer vorspringenden Knochen
platte gebildet ist. Nasenhöhle und Schädelhöhle weichen immer mehr 
auseinander, an der Grenze beider Regionen liegen die Orbitae, so einge
schoben, daß die Schädelhöhle nach hinten und oben, die Nasenhöhle nach 
vorn unten sich ihr anlagert. Gleichzeitig nähern sich die Foramina optica 
so, daß sie endlich zu einer gemeinsamen Öffnung zusammenfließen wie 
bei Antilopen, Moschustier, Hasen usw. Doch tritt dies nur bei 
Mammalien ein. Bei niederen Wirbeltieren liegt der Augenteil des Kopfes 
als eigene Region, die den ganzen Querschnitt des Kopfes für sich in 
Anspruch nimmt und Nasen- und Hirnregion trennt [Ausnahme: Amphibien 
und Plagiostomen, deren Orbitae zu den Seiten des Hirns liegen], so bei 
Vögeln, Eidechsen, Krokodilen, Schildkröten und Knochenfischen, deren 
Orbitae in der Mittellinie aufeinanderstoßen und nur dünne knöcherne oder 
knorplige Scheidewand zwischen sich nehmen, die wohl als die verwachsenen 
vorderen Keilbeinflügel anzusehen sind. Auf der oberen First dieser Platte 
zieht ein Kanal, der den Olfactorius enthält.« 

Die relative Größe der Orbita im Vergleich zum Bulbus ist sehr ver
schieden. Bald liegen, wie bei den Eulen, die Augen wie eingemauert in 
der Knochenhöhle, bald ist diese gewaltig weit und beherbergt nur einen 
kleinen Bulbus, wie es nicht nur bei rudimentären Augen vorkommt, sondern 
in sehr auffälliger Weise z. B. beim Walroß. 

Die weitgehende Unabhängigkeit zwischen Gestaltung des Bulbus und 
der Orbita, die sich besonders in der ganz verschieden starken Reduktion 
beim Rudimentärwerden zeigt, wird verständlich, wenn wir daran denken, 
daß für die Gestaltung der Orbita durchaus nicht nur die Anforderungen 
des Schutzes des Bulbus maßgebend sind. 

§ 150. Ein Organ, das uns anatomisch einheitlich und scharf ab
gesetzt gegen seine Umgebung erscheint, braucht deswegen nicht einer 
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einzigen einheitlichen Funktion zu dienen, sondern kann funktionell höchst 
verschiedenwertige Gebilde enthalten. 

Beim Auge sind wir nicht gewohnt, andere Sinnesapparate in ihm 
entwickelt zu finden als diejenigen, die im Dienste der Lichtrezeption stehen. 

Um so auffallender ist dei' Befund eines völlig vom Sehepithel ge
trennten, genetisch mit ihm zusammenhängenden Sinnesepithels, das bei 
Denticeten in das Corpus ciliare eingesenkt liegt. Itingsum von Pigment 
umhüllt kann das Licht dieses Organ nicht treffen, also nicht der adiiquate 
Reiz für sein Funktionieren sein. 

Seinem Bau nach ist es der Retina sehr lihnlich, doch sind die Sinnes
elemente glinzlich von denen der ~etzhaut verschieden gestaltet. Der .\ach
weis dieses Organs bei Erwachsenen ist bisher nur bei Hyperoodon 
r 0 s tr a tu s gelungen, die Entwicklung aus einer Hetinaausstülpung konnte 
bei Embryonen von Delphinapterus leucas verfolgt werden (Pi:TTER 185a). 

Über die Funktion dieses Sinnesorgans können natürlich nur Ver
mutungen bestehen. Mancherlei Wahrscheinlichkeitsgründe sprechen dafür, 
daß wir es mit einem Organ zu tun haben, für das der hydrostatische 
Druck den adäquaten Reiz bildet, das also den Walen eine Schlitzung der 
Wassertiefe ermöglicht, in der sie sich befinden. 

Morphologisch in mancher Beziehung lihnlich und funktionell ebenso 
unklar sind eine Reihe von Bildungen, die BRAUER bei Tiefseefischen ge
funden hat. Es handelt sich teils um Einstülpungen \'on Retinastücken 
(Gigantura chuni) im Bereich des Verbindungsteils des Auges, teils um 
abgesprengte Retinastücke in der Nähe des Optikuseintrittes in die Netz
haut. Da sich weder über den Mechanismus der Entstehung noch über 
die funktionelle Bedeutung dieser Gebilde irgend etwas sagen Hißt, so sei 
von einer Detailbeschreibung abgesehen. 

§ i 51. Sind schon die Beziehungen, die zwischen dem Sehorgan und 
dem übrigen Körper bestehen, rein anatomisch betrachtet sehr mannig
facher Art, so bietet die funktionelle Verknüpfung, die sich in der Be
einflussung der verschiedensten Leistungen zeigt, ein noch besseres Bild 
der unauflöslichen Einheit, die ein Organismus bildet. 

Die Anatomie zeigt uns als Substrat der funktionellen Yerknüpfung 
des Auges mit dem Zentralneryensystem die gewaltige Menge von Fasern, 
die von den Sehzentren aus nach allen möglichen Stellen des .\ervensystems 
ziehen. Es geht hier, wie überall bei dem Vergleich anatomischer und 
physiologischer Erfahrungen über das Zentralnernnsystem: Die Anatomie 
zeigt eine viel größere Anzahl von Wegen, die ein Heiz einschlagen könnte, 
als der physiologischen Erfahrung entspricht. .\ur ein geringer Teil der 
tatsächlich vorhandenen Verbindungen wird, soviel wir wissen, funktionell 
ausgenutzt. 
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Die biologische Erfahrung, daß das Auge zur Regulation der Be
wegungen dient, soll hier nicht weiter ausgesponnen werden, sondern durch 
eine Reihe von Erfahrungen über Ausfallserscheinungen nach Entfernung 
der Augen und über Reflexhemmungen vom Auge aus, die enge Verknüpfung 
scheinbar entlegener Vorgänge demonstriert werden. 

Wohl die sonderbarste Erfahrung über die Wirkung völliger Blendung 
ist bei einer Reihe fliegender Insekten gemacht worden. Bienen z. B., denen 
beide Augen geschwärzt sind, steigen unaufhaltsam senkrecht in die Höhe, 
jede Regulation des Fluges hat aufgehört. 

Der kleine Isopod Idothea beginnt, wenn ihm die Augen lackiert 
sind, in ganz abnormer Weise sich zu bewegen: Mit stark konkav ge
krümmten Rücken schwimmt er umher, überschlägt sich fortwährend und 
dreht sich häufig um die Längsachse. Auf den Rücken gelegt, zeigt er 
keinen Lagereflex mehr, wie normale Tiere, die sich sofort wieder um
drehen (BAUER 205). 

So steht in diesen Fällen die Regulation der Bewegungsform und die 
Erhaltung einer bestimmten Orientierung im Raum unter der Herrschaft 
der Lichtsinnorgane. 

Physiologisch ausgedrückt heißt das, daß vom Auge, von den Seh
zentren aus, Erregungen zu der gesamten Kürpermuskulatur gehen, und 
die Beobachtung der starken dauernden Rückenkrümmung geblendeter 
Idotheen spricht dafür, daß das Auge Einfluß auf die tonische Innervation 
der Muskeln hat. 

Wer dächte bei diesem Verhalten nicht an die auWiIlige Analogie in 
der Funktion des Auges dieses Krebses zu den Leistungen des Bogengangs
apparates der Wirbeltiere und auch zu denen der statischen Organe anderer 
Krebse (Mysis usw.). Die Ausfallserscheinungen sind auffallend ähnliche. 
Hier wären auch die Untersuchungen DEMoLL's (235) über die Augenstiel
reflexe von Squilla mantis zu erwähnen, die bei einer Ausdehnung der 
Untersuchungen auf verschiedene Tiere viele allgemeine Gesichtspunkte zu 
liefern versprechen. 

3. Der optische Raum. 

§ 152. Welche Bedeutung die Ausdehnung des optischen Raumes hat, 
das zeigt uns sehr augenfällig die Beobachtung der Retinitis pigmentosa. 
Ein Patient, der bei entarteter Netzhautperipherie aber erhaltenem zentralen 
Sehen imstande ist, feinste Schrift zu lesen, benimmt sich fast wie ein 
völlig Blinder, sobald er durch die Hindernisse, die die Mübel eines Zimmers 
bieten, seinen Weg suchen soll. Sein optischer Raum beträgt für jedes 
Auge nur wenige Bogengrade, alles andere seiner Umgebung bleibt ihm 
verschlossen. 
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In seiner Bedeutung als Signalapparat für Reize, die eine Bewegungs
reaktion nötig machen, steigt das Auge um so mehr, je grüßer der Winkel 
ist, der die Grenzen der Leistung bezeichnet. 

Ein allseitig ausgedehnter optischer Raum hat natürlich nur da Be
deutung, wo nach allen Seiten Bewegungen ausgeführt werden künnen. 

Wie wir es als einen ganz allgemeinen Satz hinstellen konnten, daß 
Lichtsinnorgane stets der Regulation von Bewegungen dienen, so ergibt sich 
lediglich als anderer Ausdruck desselben Satzes, daß der optische Raum 
meist nur so weit reicht, wie die Bewegungsfahigkcit. 

Ist diese in irgendeiner Itichtung eingeschränkt, so ist es im allge
meinen auch der optische Raum. 

Ist der Bewegungsraum in einer Richtung bevorzugt, so liegen nach 
dieser Richtung auch die qualitativ besten oder bei gleichen Sinnesorganen 
wenigstens die meisten Rezeptoren. Die grüßte Ausdehnung, die der 
optische Raum erreichen kann, ist die von 360" in jedem Meridian, so daß 
der optische Raum eine Kugel ist, in deren Mittelpunkt sich die Sehorgane 
befinden. 

Eine derartig ausgiebige Bewegungsmöglichkeit ist aber bei sehr vielen 
Tieren nicht vorhanden. 

So haben eine Reihe yon Tieren, die sich nur einer sehr beschränkten 
Bewegungsmüglichkeit erfreuen, auch nur für einen kleinen Ausschnitt des 
Haumes Lichtsinnorgane, z. B. die Cirripeden mit ihrem rudimentären 
Naupliusauge, die Itotatorien, die Seesterne, die ltührenwiirmer usw. 

Wie wir Bewegungsfähigkeit häufig auch da fanden, wo keine Licht
sinnorgane vorhanden waren, so gibt es auch bei vielen Tieren Teile des 
Raumes, die ihnen wohl durch Bewegungen zugänglich sind, aus denen sie 
aber keine Lichtreize empfangen. 

Eine Planarie z. ß. lmnn sich im Wasser nach allen !lichtungen be
wegen, aber zu einer bestimmten Zeit bekommt sie nur aus einem sehr 
beschränkten Teil des Raumes, der vorwiegend nach y()rne und yorne 
außen vom Tier liegt, Lichteindrücke. 

Ähnlich steht es mit den Daphnien und den Copepoden, hei denen 
Copilia wohl das kleinste Gesichtsfeld überhaupt hat, das bei einem Tier 
mit hüher entwickelten Sinnesorganen vorkommt. 

Eine typische Art der Einschränkung des Gesichtsfeldes ist die, daß 
der optische Raum nur eine Halbkugel ausmacht. Bei drm ;\ledusen, die 
ja auf der ganzen Umbrella auch mechanisch nicht reizbar sind, fehlen 
nach dieser Seite, d. h. also nach der Meeresoberfläche hin, Lichtsinnorgane 
vollständig, nur aus dem Raum, der unter der Ebcllf' eies Schil'lllrandes 
liegt, können ihnen Lichtreize zugehen. 

Im entgegengesetzten Sinne ist der optische Haum hegrenzt bei Tieren, 
die am Boden des Meeres leben. 
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Für die Grundfische hat der optische Raum die Form einer Halbkugel, 
die auf dem Meeresgrunde ruht, z. B. bei den Flundern (Pleuronectiden), 
bei Lophius, Uranoscopus usw. Ganz ebenso begrenzt ist der optische 
Raum bei den Chitonen, die Sehorgane auf ihrem Rücken tragen, z. B. 
Onchidium. 

Für Oberflächenfische hört gewissermaßen mit der Meeresoberfläche 
die Welt nach dieser Seite hin auf, denn nicht nur fehlt ihnen die Mög
lichkeit, sich oberhalb derselben zu bewegen - wenigstens mit wenigen 
Ausnahmen -, noch wird es ihnen in den meisten Fällen überhaupt mög
lich sein, gegen den hellen Grund der total reflektierenden Meeresoberfläche 
Gegenstände zu sehen, die 
außerhalb des Wassers sind. Fig.217. 

Dasselbe trifft auch für die sta
tionären Wassersäugetiere zu. 

So dokumentiert sich eine 
Einschränkung des Gesichts
feldes in dieser Richtung 
häufig durch die elliptische 
Form des Bulbus, wobei nicht 
selten der untere Abschnitt 
sch wächer entwickelt ist als 
der obere, entsprechend der 
größeren Ausdehnung des Be
wegungsraumes nach unten. 

Derartige Asymmetrien 
des Bulbus sind wohl am 
stärksten bei Torpedo und 
Raja (FßANZ 207). Bei der 
letzteren Form beträgt der 

Querschnitt durch den zusammengesetzten Kiemenocell von 
Branchiomma köllikeri. Nach HESSE. 

ep UnverAnderte Epithel.ellen. 

Teil des Vertikaldurchmessers, der dorsal von der Augenachse liegt, 6,2 mm) 
der ventrale nur 3,7 mm. Welchen Nachteil eine derartige Einschränkung 
für die obere Hälfte des Gesichtsfeldes bedeutet) geht besser noch aus 
folgenden Zahlen hervor: .Auf i mm Retina fällt im oberen Bulbusabschnitt 
das Bild von 6,8° des Gesichtsfeldes, im unteren dagegen das Bild von 10°. 
Oberhalb der Horizontalen beträgt die Ausdehnung des Blickfeldes nur 50°, 
unterhalb dagegen 68°. 

Weniger stark, aber auch sehr deutlich) zeigen eine Reihe Wasser
säugetiere diese Asymmetrie mit geringerer Entwicklung des ventralen Bulbus
teils (= dorsal Gesichtsfeldanteil). 

Wir kommen mit der Erwähnung dieses Mittels zur Einschränkung 
des Gesichtsfeldes in bestimmter Richtung bereits auf die allgemeine Frage, 
in welcher Weise es überhaupt erreicht werden kann) daß das aus allen 
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Teilen des - gleichviel ob engen oder weiten - optischen Raumes kommende 
Lieht auf Lichtsinnorgane trifft. 

Der erste mögliche Fall wäre ja, daß ein Lichtsinnorgan yorhanden 
wäre, das von allen Teilen des optischen Raumes zugänglich wäre. Eine 
solche Einrichtung kommt aber nur selten vor und meist nur da, wo der 
optische Raum eng begrenzt ist. Als Beispiel können wir an das mediane 
Pigmentbecherocell mancher Rotatorien denken. Bei Branchiomma aller
dings haben wir ein (Komplex-)Auge, das einen sehr ausgedehnten optischen 
Raum um faßt, aber eben ein Komplexauge ist. 

Die geringste Zahl von Augen, mit denen ein ausgedehnter optischer 
Raum beherrscht werden kann, ist zwei. Wie wir oben bei Besprechung 
der Winkelweite des Blickfeldes der Linsenaugen sahen, gibt es zahlreiche, 
die ein solches von iSO" bestreichen können. Es genügt also die Kom
bination zweier derartiger Augen, um den ganzen Umkreis von 360" zu 
beherrschen. Die Angaben über die Ausdehnung des Blickfeldes bezogen 
sich auf den horizontalen Meridian, in vertikaler Richtung ist die Aus
dehnung meist etwas geringer, so daß hier ein Stück des Raumes ohne 
Versorgung mit Lichtsinnorganen bleibt. 

Es soll im folgenden nur von derartig ausgedehnten optischen Räumen 
die Rede sein, die höchstens nach hinten oben oder hinten unten einen 
kleinen Defekt gegenüber dem kugligen optischen Raum haben. Die erste 
Möglichkeit ihn auszufüllen wurde schon erwähnt: zwei Weitwinkelaugen, 
die unbeweglich stehen, reichen hierzu aus. So ist es bei Yielen Fischen 
und bei den Walen, deren Augen fast genau seitlich stehen und große 
Blickfelder haben. Die wenig ausgiebigen Augenbewegungen, die hier über
haupt gemacht werden, haben wohl kaum eine wesentliche Bedeutung für 
die Erweiterung des Gesichtsfeldes. Auch eine Beweglichkeit des Kopfes 
(Halses) ist nicht vorhanden. 

Betrachten wir zunächst solche Fälle, wo durch keinerlei Bewegungen 
der Augen eine Vergrößerung des Gesichtsfeldes bewirkt wird, so finden 
wir weiter Beispiele, daß der optische }taum anstatt durch zwei Weit
winkelaugen durch eine größere Anzahl Engwinkelaugen beherrscht werden 
kann. Bei Salticus z. B. sind die bei den Slirnaugen (Fig. 214.) typische 
Engwinkelaugen, die in der Richtung der Kürperachse (Bewegungsrichtung) 
und deren nächster Umgebung wirken, während sechs weitere Augen auf 
den übrigen Umkreis des Gesichtsfeldes verteilt sind. 

Bei Onchidium werden hunderte kleiner sehr engwinkliger Sinnes
organe verwendet, um einen optischen ltaum zu beherrschen, der nur 
eine Halbkugel darstellt, und beim Regenwurm sind Lichtsinzellen über 
die ganze Körperoberfläche, nur in verschiedener Dichtigkeit, verbreitet, 
deren jede also von einem kleinen Ausschnitt des ausgedehnten optischen 
Raumes maximale Lichtintensität erhält. 
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Statt dieser Einrichtung, wo dasselbe Sinnesorgan stets auf denselben 
Raumteil (in Beziehung auf den Organismus) gerichtet ist, findet sich die 
Einrichtung sehr verbreitet, daß ein erheblicher Teil des Gesichtsfeldes nur 
dadurch in Beziehung zum Organismus gesetzt wird, daß Lichtsinnorgane 
ihn von Zeit zu Zeit absuchen. 

Worin dieser Vorteil gegenüber den, für alle Teile des Gesichtsfeldes 
feststehenden Sinnesorganen liegt, ist schwer zu sagen. 

Die Möglichkeit, daß zwar physikalisch ein relativ ausgedehntes Bild 
entworfen wird, daß aber nur für ein kleines Stück des Bildes rezipierende 
Elemente vorhanden sind, die durch ihre Bewegung das Bild absuchen, 
scheint im Auge von Copilia realisiert zu sein. 

Wo sonst Bewegungen vorkommen, die einer Erweiterung des Gesichts
feldes dienen, da gehen sie mindestens am ganzen Bulbus vor sich, der 
zu diesem Zweck mit Muskeln versehen ist. 

Die äußeren Augenmuskeln. 

§ 153. Der Besitz äußerer Augenmuskeln, der alle Wirbeltiere aus
zeichnet, ist außerhalb dieses Stammes etwas sehr seltenes. Nur bei den 
Daphniden finden wir ganz isoliert die Entwicklung von vier Muskeln, die 
ganz so wie die Musculi recti der Wirbeltieraugen angeordnet sind und 
durch ihre lebhaften Kontraktionen das Auge, ein Komplexauge, das aus 
einer geringen Anzahl von Einzelommen besteht, in ständiger zitternder 
Bewegung erhalten. 

Das System der Augenmuskeln, das bei den Wirbeltieren den Be
wegungen dient, die für eine Erweiterung des Gesichtsfeldes in Betracht 
kommen, ist äußerst einförmig gebaut, überall besteht es aus den vier 
geraden Augenmuskeln, die in zwei aufeinander senkrechten Meridianen 
am Bulbus angreifen und die Bewegungen nach oben, unten, innen und 
außen vermitteln könnten. Tatsächlich kommen so einfache Bewegungen 
nicht vor, sondern in ihrer Aktion kombinieren sich die Recti stets mit 
den Musculis obliquis, die - je ein superior und inferior - eine Rad
drehung des Auges bewirken. 

Vergleichendes Interesse haben diese Verhältnisse zurzeit nicht, da 
physiologisches über dies Zusammenwirken der einzelnen Muskeln nur für 
die Säugetiere bekannt ist und die kleinen Unterschiede in der Art der 
Insertion der Augenmuskeln rein deskriptiv festgestellt werden könnten, 
ohne die Möglichkeit einer funktionellen Interpretation. 

Außer dem System der Musculi recti und obliqui kommt sehr ver
breitet bei Wirbeltieren noch das System der Musculi retractores bulbi vor, 
das zwar für die Erweiterung des Blickfeldes ohne Bedeutung ist, hier 
aber im Zusammenhang erwähnt sei. 

Beim Frosch ist die Wirkung der Retraktionsmuskeln, die in der 
Handbuch der Augenheilkunde. 3. Anfl. I. Teil. X. Kap. 25 
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Vierzahl, ganz wie die Recti entwickelt sind: aber hinter dem ;\quator, 
im Umkreise des Optikusaustrittes an der Sklera inserieren, sehr auffällig: 
Auf stärkere Reize hin zieht der Frosch seine, gewöhnlich weit aus der 
Orbita hervorquellenden Augen tief in den Schutz der Kopfknochen zurück. 

In mehr oder weniger ausgedehntem Maße ist diese Fähigkeit vielen 
Wirbeltieren eigen. Nur bei den höchsten Formen, 11ensch und Affen 

fehlt das System der Retraktoren 
Fig 248. 

}fomo 

völlig. 
Sehr viel weniger weit ver-

breitet ist ein drittes System von 
vier Muskeln, die in der Längs
richtung der Orbita verlaufen, 
um das Foramen opticum herum 
ihren Ursprung haben und, den 
doppelten Kegel der M. retrac
tores und M. recti umhüllend, 

.- .•. - •. -.- . CtOu. capllc,,,,,, in die Lider eindringen. Diese 

Musculi palpebrales, deren man 
auch vier unterscheiden kann, 

/----- kommen bei Walen vor. Über 

Camdu$ 

ihre Funktion ist kaum etwas 
zu sagen. 

Nicht überall, wo Augen
muskeln entwickelt sind, führen 
die Bulbi tatsächlich Bewegungen 
aus, oft machen, z. B. bei den 
Eulen, die Augenmuskeln durch
aus den Eindruck rudimentärer 
Organe; weit interessanter aber 
sind Fälle, in denen bei gewal-
tiger Masse der gesamten Augen

Verhiiltnis der Größe der Lidspalte zur Größe der Cornea. muskulatur doch keine Bewegun-
gen der Bulbi ausgeführt werden, 

wie es bei den Walen vorkommt. Das Walauge ruht unbeweglich auf der 
mächtig verdickten starren Optikusscheide, und selbst die starken Muskeln, 
die einzeln etwa die Stärke eines Glutaeus maximus des Menschen haben 
(WEBER), sind nicht imstande sie zu bewegen. Beim Walroß ist das Miß
verhältnis zwischen dem kieinen Bulbus und den gewaltigen yoluminiisen 
Augenmuskeln gleichfalls höchst auffällig, so daß es in bei den Fiillen nahe 
liegt, daran zu denken, daß hier, bei Wegfall der mechanischen Funktion 
der Augenmuskeln, biologisch nur noch ihre Wärmeproduktion in Betracht 
käme, die sie vor völliger Atrophie geschützt hat. 
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§ 154. Es ist schwer, quantitativ abzuschätzen, wie weit nach den 
Seiten hin das Gesichtsfeld durch die Augenbewegungen erweitert werden 
kann, aber die vergleichende Anatomie bietet wenigstens für die Säuge
tiere die Möglichkeit, einen Maximalwert für diese Erweiterung anzugeben. 
Bei den Augenbewegungen verschiebt sich die Lage der Cornea zum Lid
rande und es wird von der Größe der Lidspalte abhängen, wie weit die 
Cornea gedreht werden kann, ohne unter den Lidrand zu kommen. Dies 
ist die größte Exkursion, die zum Zweck der Erweiterung des Gesichts
feldes gemacht werden kann. 

Eine so weite Lidspalte, wie sie beim Menschen entwickelt ist, findet 
sich nur noch selten, beim Tapir ist das Verhältnis von Corneadurchmesser 
und Lidspaltenlänge etwa dasselbe wie beim Menschen (1: 2,3), auch bei 
Hydrochoerus capibara findet sich eine weite Lidspalte. Beim Elefanten 
ist die Lidspalte sogar noch etwas ausgedehnter (1: 3). 

Bei vielen Formen ist nur nasal und temporal ein kleines Stück Kon
junktiva sichtbar, während dorsal und ventral Cornealrand und Lidrand 
zusammenfallen. Beim Kapuzineraffen (Cebus) ist das Verhältnis von Lid
spalte und Corneadurchmesser horizontal 1: f ,3, beim Faultier ist die Lid
spalte noch etwas enger, ebenso beim Kamel (1 :1,16), und bei einer ganzen 
Reihe von Tieren ist überhaupt gar keine Konjunktiva sichtbar, indem der 
Lidrand überall bis an den Cornealrand heranreicht, oder ihn sogar übergreift. 

Als Beispiele für das erstere seien genannt: Cercoleptes caudivolvulus 
(Wickelbär), Nycthicebus cinereus, Pterodicticus potto, Myrmecophaga jubata. 

Daß der Lidrand sogar über den Cornealrand übergreifen kann, zeigt 
der Fall des Kamels und des Seehundes. 

Bei den Tieren mit enger Lidspalte, die nur eben für die Cornea Platz 
bietet, muß die Bedeutung der Augenbewegungen zur Erweiterung des 
Gesichtsfeldes völlig in den Hintergrund treten, wofür entweder das Blick
feld des einzelnen Auges sehr groß ist (Seehund), oder Kopfbewegungen 
das Gesichtsfeld funktionell erweitern (z. B. Antilopen). 

Die Verbreitung von Bewegungseinrichtungen für ein Sehorgan ist 
eine beschränkte, fast nur bei den Wirbeltieren spielt sie eine bedeutendere 
,Rolle, und auch hier werden, besonders bei den Vögeln, die Augenbewegungen 
durch Bewegungen des ganzen Kopfes unterstützt. Diese letztere Methode, 
ein größeres Gesichtsfeld abzusuchen, ist besonders bei den Insekten weit 
verbreitet. 

Die Bewegungen, die eine Fliege auf Lichtreize hin mit dem Kopf 
ausführt, entsprechen durchaus den Augenbewegungen von Wirbeltieren. 

R.~DL (19h) beobachtete an einer Asilide (Raubfliege) Laphria flava, 
daß sie den Kopf um 90° drehen konnte und mit Hilfe dieser Bewegungen 
vorbeifliegende Insekten verfolgte. Dasselbe gilt auch von Libellen (z. B. 
Gomphus fOI'cipatus). 
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§ 155. Es war bisher noch nicht von einer sehr wichtigen Eigen
schaft des optischen Raumes die Rede, von seiner Anhomogenität. 

Stellt schon der optische Raum eine Einschränkung des geometrischt'n 
Raumes dar, so ist er in seiner Ausdehnung keineswegs überall gleichwertig. 
Wir kennen kein vielzelliges Sehorgan, bei dem alle Sehelemente funktionell 
gleichwertig wären, stets sind bestimmte Stellen vor anderen ausgezeichnet. 

Wie weit verbreitet für das einzelne Sehorgan solche ausgezeichneten 
Stellen, Areae centrales, sind, wurde bei der Lehre vom Lichtsinnepithe! 
dargestellt, hier handelt es sich um die AnhomogeniUit des optischen 
Raumes, die durch das Zusammenwirken mehrerer, eventuell verschieden 
ausgebildeter Augen zustande kommt. 

Am auffälligsten treten solche Anhomogenitäten in der Verteilung der 
Facetten des Insektenauges auf einzelne Teile des Baumes hervor. 

Nicht immer gehen die Unterschiede so weit, wie bei den Männchen 
der Ephemeriden (s. Tafel 10), bei denen ein gesondertes stark entwickeltes 
Stirnauge, das Superpositionsbilder gibt, und ein kleines Seiten auge mit 
Appositionsbildern besteht. 

Völlig geteilte Augen, und zwar stets in horizontaler ltichtung von
einander getrennt, so daß Dorsal- und Ventral teil des optischen Baumes 
stark voneinander unterschieden sind, fand ZIMMEH (150) noch bei einer 
Reihe Insekten, z. B. den Dipterengattungen Pentcthria, Dilophus, ßibio, 
Spania, Chrysopila, Callomyia. Unter den i\"europteren ist eine solche 
Teilung bei Ascalaphus bekannt. DIETRICH (237) konnte noch eine ganze 
Anzahl Genera der Dipteren hinzufügen, bei denen geteilte, physiologisch 
verschiedenartige Augen vorkommen. 

Nach RADL (194a) ist, wenn auch nicht eine völlige Teilung der Augen, 
so doch wenigstens ein erheblicher Unterschied der Ausbildung nach den 
verschiedenen Richtungen des Raumes, sehr verbreitet. 

Bei Käfern kommen ganz rundliche Augen nur selten vor, z. B. bei 
den Carabiden, bei anderen sind sie länglich oval, so bei Hydrophilus, 
bei dem die eine Hälfte des Auges nach oben, die andere ganz nach unten 
gerichtet ist. Der Taumelkäfer (Gyri nu s) hat zwei kleine wenig gewülbte 
Augen, die nach oben gerichtet sind, und zwei größere stärker gewölbte, 
die nach unten stehen. Beide sind durch einen breiten Saum getrennt. 
Bei den Hymenopteren hat Polistes ein vollständiges Doppelauge, bei 
Hemipteren kommen nur unvollständig geteilte, nierenfürmige Augen 
vor (Pentatoma, Aelia, Strachia, Phytocoris usw.). Bei den 
Orthopteren pflegt der obere Teil des Auges anders gefärbt zu sein, 
wie der untere. 

Bei den Krebsen bieten die Phronimiden, Sergestiden, Euphausiden und 
Polyphemiden (MILTZ 158) genug Beispiele für diese auffällige Differenz 
zwischen dorsalem und ventralem Sehraume. 
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Die biologische Bedeutung ist kaum eine einheitliche. 
Bei Gyrinus steht die Teilung der Augen wohl zu der Art der Be

wegung dieses Käfers an der Wasseroberfläche in Beziehung, indem die 
kleinen Dorsalaugen in Luft, die größeren Ventralaugen im Wasser gelegen 
sind (TASCHEN BERG), so daß dieser Käfer ganz ähnlich wie das surinamische 
Vierauge (Anableps tetrophthalmus) zugleich in beiden Medien sieht. 

Bei den Ephemeriden kommt die Trennung der Augen nur bei den 
Männchen vor (ZIMMER 150), so daß an eine Bedeutung der besonderen 
.\.usbildung der Stirnaugen im Geschlechtsleben zu denken ist, vielleicht in 
Beziehung zu der verschiedenen Bewegungsform der Männchen und Weib
ehen. Bei den Dipteren zeigt die eingehende Untersuchung DIETRICH'S (237), 
daß der Besitz von Doppelaugen nicht stets ein Reservat der Männchen 
ist, vielmehr besitzen bei den Raubfliegen beide Geschlechter die ungestal
teten Augen. Von den beiden spiegelbildlich gleichen Hälften, aus denen 
alle Dipterenaugen bestehen, wird in den meisten Fällen die dorsale in 
einer vom Normaltypus abweichenden Weise ausgestaltet, nur bei Hilara, 
Tachydromia und Rhamphomyia ist die ventrale Hälfte umgestaltet. 
Die Umgestaltung bedeutet funktionell stets eine Vergrößerung der Seh
schärfe, die durch Verkleinerung des Winkels der Einzelommen erzielt 
wird, wozu - da die Facetten größer, die Bilder damit heller werden -
stets eine bedeutende Verlängerung der Augen nötig ist. 

Eine Vergleichung der relativen Sehschärfen der beiden Teile des Doppel
auges ermöglichen die Angaben DIETRICH'S (237). Danach übertrifft die 
Feinheit des Facettenmosaiks im umgebildeten Auge, jene im Normalauge bei 
Dilophus vulgaris um das 2,67 fache, bei Bicellaria spuria um das Doppelte, 
bei Syneches muscarius um das 2,4 fache. 

Tritt die Anhomogenität des optischen Raumes bei den Doppelaugen 
besonders handgreiflich hervor, so ist sie bei den normalen Insektenaugen 
nicht weniger ausgebildet, in dem die Winkelwerte der Einzelommen nie 
über das ganze Komplexauge hin einander gleich sind. Ein zahlenmäßiges 
Beispiel mag das Auge der Fliege Laphria flava (Mordfliege) geben. 
DIETRICH trug 12 gleiche Strecken auf der Cornea ab und berechnete für 
jede derselben den Winkelwert der Einzelommen. In einer kleinen Um
gestaltung findet er dabei folgende Werte: 

Strecke des Auges 
I1 

I 
I 
nl III I IV V I VI lVII I VIII I IX I X I XI I XII 

Lineare Ausdehnung 11 1 1 1 1 
des Sehfeldes eines I 
Einzelomma bei 1 m 
Entfernung in cm . I 7,8 5,3 3,I! 2,1 0,7 0,6 0,6 1,4 2,0 2,~ 2,3 5,0 

Winkel größe eines Ein-I 
24,5,121' 70,177' 81,1176' zelomma ...... " 273' 186' 112' 74' 21' 49' 
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Bei den Insektenaugen gestattet die verschiedene ,rinkelgröBe der 
Einzelommen ohne weiteres die physiologische Ungleich wertigkeit der ver
schiedenen Teile des optischen Raumes zu erkennen, was bei den Linsen
augen nicht möglich ist. Hätten wir genaue Kenntnisse üher die Griiße der 
Innervationskreise der Netzhäute in verschiedenen Partien, su würden wir 
wohl generell bei den Linsenaugen dasselbe feststellen können, wie bei den 
Facettenaugen: eine Abnahme der Sehschärfe von bestimmten ausgezeich
neten Punkten schärfsten Sehens gegen die Grenze des Gesichtsfeldes. Als 
Beispiel eines derartigen Verhaltens können wir zurzeit nur die experimentell 
ermittelten Werte der Sehschärfe für den Menschen angebell. 

Von der Fovea centralis aus nimmt die Sehschiirfe nach der Peri
pherie rasch ab, indem sie bei einem Abstande von 10 () bereits auf 1 J 5, 

bei 20° auf 1'40 gesunken ist und bei 35° nur noch 1 \110 dr,rjenigr,n in 
der Fovea beträgt. 

Ob die Ausbildung besonders langgliedriger Facettenaugen bei den ge
nannten Krebsfamilien mit der Ausbildung einer räuberischen Lebenswei5e 
oder mit der Anpassung an das Sehen bei schwacher Beleuchtung zu
sammenhängt, oder noch andere Gründe hat, mag dahinstehen. 

Es ist nicht unwahrscheinlich, daß bei Insekten und Krebsen noch 
eine andere Anhomogenität des optischen Raumes dadurch zustande kommt. 
daß Gegenstände bestimmter Raumteile von zwei Komplexaugen gleichzeitig 
gesehen werden, also etwas, was dem binokularen Sehen hei Wirbeltieren 
entsprechen würde. In der Tat hat DEMoLL (2315) für Squilla manlis ein 
solches binokulares Gesichtsfeld nachgewiesen, das durchschnittlich eine 
Winkelgröße von 70° besitzt. 

Bei den Wirbeltieren spielt diese Art der Anhomogenität des Baumes 
eine sehr bedeutende Rolle, auf die wir etwas näher eingehen müssen. 

Das binokulare Gesichtsfeld der Wirbeltiere. 

Kann auch in letzter Linie nur das Experiment entscheiden, wie groß 
der Anteil des Gesichtsfeldes ist, in welchem binokular gesehen werden kann. 
so gibt doch schon der Vergleich der Richtung der Augenachsen, bei gleich
zeitiger Kenntnis der Größe des Blickfeldes des einzelnen Auges, eine ge
näherte Kenntnis dieser Größe. 

Das Auge ist dem Organismus an bestimmter S teIle und in bestimnül'f 
Weise eingefügt und steht in seiner quantitativen Entwicklung in Korrelation 
zur Entwicklung des ganzen Organismus. 

Es würde zu weit führen, für das ganze Tierreich die Beziehungen 
zwischen Augenstellung und Bewegungsrichtung us\\"o durchzuführen, einige 
Angaben hierüber finden sich in dem Kapitel über das Gesichtsfeld. Hier 
soll nur für die Wirbeltiere die Richtung der Augenachsen hetrachtet werden. 
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Funktionell, und zwar für das binokulare Sehen, und die Ausdehnung 
des Gesichtsfeldes sind die Richtungen der Sehachsen der beiden Augen 
maßgebend, die wir aber nur in wenigen Fällen mit Sicherheit kennen. 

JOHAN~ES MÜLLER (1) bestimmte daher den Winkel, den die Ebenen 
der Augenhöhlenränder miteinander bilden, und schloß hieraus auf die 
Divergenz der Augenachsen, unter der Voraussetzung, daß letztere senkrecht 
auf der genannten Ebene stehen. 

Seine klassischen Bestimmungen 
ergaben eine Reihe von Mittelwerten 
für die verschiedenen Klassen und 
Ordnungen der Wirbeltiere, die in 
der folgenden Tabelle mitgeteilt seien 
und aus denen man ersieht, wie 
groß der Winkel des binokularen 
Gesichtsfeldes ist. 

Konvergenz der Ebenen der 
Orbitalränder , als Maß für den 
Umfang des binokularen Gesichts
feldes nach JOHANNES MÜLLER: 

Siminae und Prosiminae 
Vespertilionina 
Insectivoren 
Carnivoren 
Pinnipedier 
Cetaceen . 
Perissodactylen 
Artiodactylen 
Rodentia 
Edentata . 

105-158° 
52-92° 
53-111 ° 
84-114° 
54-113° 
15-39° 
37-62° 
42-79° 
28-81° 
6-71° 

Bei den V ügeln differiert der 
Winkel von 10-74°, wobei Werte, 
die grüßer wie 45° sind, nur bei 
den Eulen beobachtet werden. 

Fig. 219. 

Frontalschnitt durch den Kopf eines Embryo von 
Phoca groenlandica. 

Zeigt die Richtung der Augenachse schräg aufwärts. 

P ••. Plexns venosus, O.N. Nasenranm, P.A. Palpebra 
tertia, R.s. Rectus superior, O.L. Oberlid, P.S. Palpe
bralis superior, Rtr. Retraktor, H.G. harter Gaumen, 
M. Muskeln, Z. Zygomaticum, C.o. Mundhöhle, M.M. 

Mandibula., C.M. MEcKEL'scher Knorpel. 

Unter den Reptilien sind die beobachteten Winkel für: 

Chelonier. 
Saurier. 
Ophidier 

43-7a° 
'13-a5° 
22-39° 

Bei den Amphibien haben wir 23-87° und bei den Teleostiern 
0-82°, wovon die höheren Werte selten sind. 
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Eine einheitliche Beziehung der Größe des binokularen Gesichtsfeldes zu 
bestimmten funktionellen Bedingungen ist aus diesen Zahlen nicht zu ersehen. 

Bei weitem nicht in allen Fällen stehen die Ebenen der Orbitalränder 
vertikal, vielmehr sind sie häufig nach oben, und selten nach unten ge
richtet. 

Fig. 220. 

}'rontalschnitt durch den Kopf eines Embryo von BaI a e!l ü p t e rar 0 öl rat a. 

Zeigt die Richtung der Augenachse schräg a bwiirts. 

Gbm. Gehirn, 0l Stirnbein, K. Keilbein, P.". Venenplexus, R.s. Rectus superior, (I.s. Obliquus superior, 
P.s. Palpebralis, Rtr. Retraktor, V.o. Optikusscheide, . .v.o. Sehnerv; L Linse, Xt'r. Trigeminus, C Cornea1 

R. Retina, J Iris, P.c. Ciliarfortsatz, 1J Drüse, O.L. Oberlid, C.L Unterlid, Z Zygomaticum. 

~ach oben gerichtet sind die Augenachsen bei Tel e 0 s t i ern, Am
phibien, den meisten Sauropsiden, und unter den Säugetieren bei den 
Nagern, Insectivoren, Chiropteren, einigen Edentaten und den Pinnipediern 
(s. Fig. 219). 

Die nach unten geneigten Augenachsen sind viel seltener und stehen 
offenbar in Beziehung zu der Erweiterung des Gesichtsfeldes in dieser Rich
tung, die für eine Reihe von Wassertieren erforderlich ist. So sind bei 
der Seeschildkröte (Chelone midas) die Ebenen mit einem Winkel von 150 0 

nach unten gegeneinander geneigt, und noch stärker Lei den Walen, wie 
Fig. 220 zeigt. 
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Palaeontologische Befunde zeigen, daß bei Mystiosaurien, sowie bei Crico
saurus ebenfalls eine Neigung der Augenachsen nach unten bestand (W.lGNER). 

Eine Ergänzung zu diesen Werten liefern die Zahlen, die GROSSMANN 
und MAYERHAUSEN (29) für eine Reihe von Säugetieren fanden, bei denen 
es gelang, die Tiere zum fixieren zu bringen. Sie bestimmten die Divergenz 
der Hornhautachsen, die ein Maß für die Größe des binokularen Gesichts
feldes gibt. Die Divergenz betrug für 

Homo 10° Canis familiaris 4.0° 
Inuus nemertinus Hlo Camelus dromedarius 120° 
Jarchus vulgaris. 54° Auchenia lama. 140° 
Lemur mongus 24° Equus caballus. 142° 
Felis leo 31° Elephas africanus . 104° 

4. Die Sehschärfe. 

§ 156. Wenn wir aus allen den zahlreichen Einzelerfahrungen , die 
in den vorangehenden Kapiteln enthalten sind, das Fazit ziehen, und mit 
einem einzigen Ausdruck die Leistungsfahigkeit eines Sehorgans charak
terisieren wollen, so eignet sich dazu wohl am besten die Angabe der 
Sehschärfe. 

Es wäre ein guter Vergleichs wert , wenn wir angeben könnten, unter 
welchem Winkel ein Gegenstand erscheint, der einen nicht weiter trenn
baren einheitlichen Sinneseindruck macht, oder den Winkel, um den zwei 
Gegenstände voneinander entfernt sein müssen, damit sie noch getrennt 
wahrgenommen werden können. 

Ein Mittel, diesen Wert experimentell festzustellen, fehlt uns zurzeit, 
und wenn wir nicht gänzlich darauf Verzicht leisten wollen, uns eine Vor
stellung über die Sehschärfe der Tiere zu bilden, so sind wir auf Analogie
schlüsse und Wahrscheinlichkeitsberechnungen angewiesen. 

Für die Sehschärfe sind zwei Momente maßgebend: die Feinheit des 
:\'etzhautbildes und die Feinheit der Verarbeitung der Eindrücke durch das 
Nervensystem. 

Für die Art dieser Verarbeitung muß man, um eine ganz grobe Ver
gleichung durchführen zu können, wenigstens einen Wert kennen, die Größe 
des »Innervationsbezirkes« der Netzhaut, d. h. die Flächengröße der Netz
haut, auf die eine Nervenfaser, eine Zelle des Ganglion nervi optici entfallt. 
Es hat keinen Wert, den Durchmesser eines Endelementes als ein Maß für 
die Feinheit der Funktion des nervösen Augenanteils zu benutzen, denn, wie 
oben gezeigt wurde, kommen meist eine größere, oft eine sehr große An
zahl Endelemente auf eine Nervenfaser. Nur für die Area centralis des 
Menschen und der Vögel fallen die Grüße des Innervationsbezirkes und der 
Querschnitt eines Endelementes zusammen. 
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Der .Innervationsbezirk« stellt den reziproken Wert zu der Zahl der 
Nervenfasern auf ,I qmm Retina dar: 

10(01)00 
Innervationsbezirk = =Z~h-d~~~----=------'---'------

a I er :'Iervenfasern auf 1 qmm 
in fl2 ausgedrückt. 

Nun dürfen wir uns allerdings nicht vorstellen, daß die einzelnen 
Innervationsbezirke nebeneinander lägen, sondern die Endelemente , die 
durch Vermittlung der Bipolaren mit einer bestimmten Zelle des Ganglion 
nervi optici in Verbindung treten, sind mit solchen untermischt, die zu einer 
anderen Ganglienzelle abgeleitet werden. 

Wenn es sich aber darum handelt, eine Schätzung der Sehschärfen in 
erster Annäherung durchzuführen, so künnen wir yon dieser Durchdringung 
der Innervationsbezirke zunächst einmal absehen und den Ansatz wagen, die 
Innervationsbezirke lägen nicht durcheinander, sondern streng nebeneinander. 

Wenn wir nun ansetzen, daß der Innervationsbezirk ein Kreis sei, so 
künnen wir seinen Durchmesser aus der gegebenen Fläche herechnen, und 
erhalten in diesem Durchmesser des Innervationskreises die kleinste 
Strecke, um die zwei Gegenstände voneinander entfernt sein müssen, um 
getrennt wahrgenommen werden zu künnen. 

Wenn wir weiter den Winkel angeben, unter dem diese Dimension 
vom Mittelpunkt des Linsensystems aus gesehen erscheint, so haben wir 
direkt ein Maß für die Sehschärfe. Es wäre natürlich exakter, statt diesen 
Winkel zu konstruieren, die experimentell ermittelte Grüße des Netzhaut
bildes mit dem Durchmesser des Innervationskreises zu vergleichen, aber 
dazu mangelt es an Daten. Nur für wenige Fälle kann diese Vergleichung 
durchgeführt werden. 

Die linearen Bildgrüßen, die ALEXANDER SCH:ÜER (22G) bestimmt hat, 
beziehen sich auf einen Gegenstand von 1 m Grüße in 1 m Entfernung, 
d. h. auf einen Gegenstand, der unter einem Winkel von 'j-\.D erscheint, und 
der Vergleich mit der Grüße des Durchmessers des Innervationskreises er
gibt sofort, unter welchem Winkel dieser erscheint, wie das die folgende 
Tabelle zeigt. 

Name 

Rana .... 
Buteo 
E f laterale Are:;. . 

quus 1 Slreifenarea . 
Delphin. . . . . . 

Lineare Bild
größe bei 54 0 

in ,U 

3:;00 

9800 

1920 

7600 

Durchmesser I Winkelgrolle 

I 
' 

des InnerYatiO.IlS~ I des Innervation,,· 
kreises in 1/ kreises in l\lilluteh 

8.9 8,3 

~,2G 0,7 

1t),1 1.7 

36,4 6,1 

20:i 88.0 

Für den Menschen beträgt die Winkelgrüße des Innervationsbezirkes 
etwa 1,0 Minuten. 
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Um für eine weitere Anzahl von Tieren vergleichbare Werte der Seh
schärfe zu bekommen, ist die folgende Tabelle berechnet. Sie enthält den 
Innervationsbezirk der Retina, und daraus abgeleitet den Durchmesser des 
hypothetischen Innervationskreises ; weiter die Brennweite des Auges, d. h. 
in diesem Fall den Abstand des Mittelpunktes des Linsensystems vom 
Netzhautepithel. Daraus berechnet sich der Minimalwinkel, d. h. der Winkel, 
unter dem der Innervationskreis vom Mittelpunkt des Linsensystems aus 
erscheint. 

Der sechste Stab der Tabelle gibt die lineare Dimension, die in 1 m 
Entfernung vom Auge dem Minimalwinkel entspricht. 

Wir würden also zu Vergleichszwecken ansetzen, daß Gegenstände auf 
xm Entfernung gesehen werden können, wenn ihr Durchmesser = xmal 
dem Wert dieses Stabes ist. 

Inner-
Dnrchmesser Brenn- I Lineare Größe Maß für das 

vations· 
des Innerva- weite des Minimal-

des Minimal- Distinktions· 
Name bezirk der 

tionskreises Anges I winkel cf' 
winkel. bei 1 m vermögen 

Retina Entfernung (proportio-

11 1'" 
,lL mm 

=tlinmm nal lId) 

Homo (Fovea) 20 5,05 16 I l' 4" 0,:14 10000 
Accipiter 4 2,26 40,5 

I 
0' 44" 0,21 14600 

Equus (laterale Area) 80 10,1 36 0' 58" 0,28 H100 

Ovis (Area) 97 41,4 43 

I 
2' 55" 0,85 3700 

Mustelus (Augengrund) H5 12,4 7,4 5'34" 1,62 1900 
Homo (Peripherie) . 130 12,9 16 2'45" 0,81 3900 
Torpedo (Augengrund) 200 15,9 2,46 i5' 40" 7,40 400 
Ovis (Peripherie) 360 21,4 13 5'38" 1,64 4900 
Acanthias (Augengrund) 670 29,2 42 8'20" 2,43 4300 
Equus (Streifenarea) . 1040 36,4 36 3' 26" 1,01 3400 
Acanthias (Peripherie) 1430 42,7 42 42'10" 3,55 900 
Macrorhinus . 10000 H3 34,5 11'40" 3,25 4000 
Phocaena. 33000 205 13,2 53'0" 45,5 200 
Balaenoptera 

: I 
77000 316 44,0 26'20" 7,6 400 

Hyperoodon 64934 288 I 17,5 56' 1 0" I 16,4 490 

Um nun ein yergleichbares Maß der Sehschärfen zu bekommen, müssen 
wir an das, bei der Lehre vom Sehepithel ausgeführte über Distinktions
vermögen für Formen und Bewegungen erinnern: an den Satz, daß das 
Distinktionsvermögen proportional 1/ d ist, wenn d den Durchmesser des 
Innervationskreises bedeutet, und daß für die Feinheit der Wahrnehmung 
kleinster Bewegungen keine direkte Beziehung zum Durchmesser des Inner
vationskreises besteht. 

Oben handelte es sich nur um die Retinafunktion , hier aber um die 
gesamte Sehschärfe, und infolgedessen deckt sich die Reihenfolge der Tiere 
in den heiden Tabellen nicht immer: es wird manchmal durch große Bilder 
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ausgeglichen, was am Bau der Netzhaut minderwertig ist, und umgekehrt 
kann selbst bei hoher Ausbildung der Retina die Totalleistung keine günstige 
sein, wenn die Bilder zu klein sind. 

Für diese große Bedeutung der absoluten Größe der Augen, von der 
ja die Bildgröße abhängt, seien noch einige Einzelbeispiele gegeben. 

Das Auge von Alciope spec., das als eins der höchst entwickelten 
Linsenaugen bei Wirbellosen angesehen wird, hat eine Brennweite von ca. 
0,25 mm, und auf 1 qmm2 des Sehepithels kommen ca. i2000 Elemente. 
Selbst wenn der ideale Fall erfüllt wäre, daß jedes Sehelement völlig isolierte 
Leitung hätte, wie die Fovea centralis bei Mensch und Vögeln, so würde bei 
einem Innervationskreis von 24- ,H (Radius 2,8 (I) die Grenze des Distinktions
vermögens dieses Auges doch schon bei 30' liegen, d. h. die Sehschlirfe 
würde (Mensch = 10000 gesetzt) nur 470 betragen. 

Wahrscheinlich aber ist der Visus um das vielfache, vielleicht das 
hundertfache schlechter, da kaum jedes Stäbchen isoliert abgeleitet sein 
dürfte. Unter derselben Annahme, die wir für Alciope machten, d. h. unter 
der Voraussetzung, daß jedes Sehelement der Retina isoliert abgeleitet würde, 
können wir, ohne Kenntnis des Baues der zentralen Teile der Netzhäute 
einen Grenzwert der Sehschärfe für eine Reihe von Tieren angeben. z. B. 

Name 

Sepiola 
Sepia. 

Sehelemente Brennw~ite deos 
11 

Abstand zweier I I 
in ,lt Auges III mm 

6,15 

7,20 

6 

14 

~1inimal· 

winkel 'I' I 
Lineare Größe des I MaH des Distink
:\linimalwinkels in tionsvermögens 1 I' 

1 m Entfernung in rr.m I proportional 

1,>4 

0,80 

~150 

:l(1()0 

Stellen wir einmal die Bedingung, ein Auge solle auf m Entfernung 
Gegenstände von ,I mm gegenseitigem Abstande gerade noch getrennt auf
fassen können, so ist leicht zu ersehen, daß für die verschieden großen 
Augen dazu eine sehr verschiedene Feinheit der Netzhaut-Innenation ge
hört. Der Minimalwinkel beträgt 3,4-3'. 

Feinheit der Innervation, die bei verschieden großen Augen 
dieselbe Sehschärfe ermöglichen würde. 

Same 
Brennweite I Innervations·1 Faserzlhl 

rn rn bezirk ,I{'.! pro 1 mrn'.! 

Balaenoptera 41 13~O ~G(' 

Equus 36 1()20 980 
Sus 13,6 HG 68:;0 

Cavia. 7,25 42 2380() 
Crycetomys :3,1 7,J 1 :{f,OOtl 

Torpedo. 2,16 3,6 iSOO()O 
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Wie die vorstehende Zusammenstellung zeigt, würde das Walauge diese 
Leistung vollbringen können, wenn nur 760 Fasern auf 1 m2 kämen, während 
bei Torpedo erst mit 280000 Nervenfasern dieselbe Sehschärfe zu erzielen 
wäre. Ein Auge von 200 mm Brennweite würde nur 32 Fasern pro mm2 

zu dieser Leistung brauchen. 
Um die Leistung des Insektenauges mit dem des Wirbeltierauges zu 

vergleichen, wird man sich darauf beschränken dürfen, die Winkelgröße 
eines Einzelomma als die Grenze des Distinktionsvermögens anzusehen. Es 
sei daher auf die Tabelle in § 131 verwiesen, die dieser Winkel enthält. 
Der niedrigste Wert, der hier bestimmt wurde, liegt bei 21'. Für einige 
Formen enthält die folgende Tabelle die Daten, die zum Vergleich mit den 
Leistungen der Wirbeltieraugen nötig sind. 

Eine experimentelle Bestimmung der Daten, die für die Beurteilung der 
Sehschärfe eines Insektenauges maßgebend sind, liegt nur für eine einzige 
Species, für Lampyris splendidula vor. EXNER (90) fand, daß das aufrechte 
Netzhautbild, das er photographieren konnte, so fein war, daß bei 2,25 m 
Entfernung vom Auge ein R, dessen Hauptstriehe 4,0 cm dick waren, noch 
gut abgebildet wurde. In der Ausdrucksweise der Ophthalmologie würde 
das einen Visus von 6/400 bis %00 nach SNELLEN bedeuten. 

Ein Gitter, dessen Stäbe t,9 cm dick wären, wird von Lampyris noch 
auf 2,25 m Entfernung als Gitter erkannt werden können. 

In einer Entfernung von 1 cm könnten die Stäbe 0,22 mm dick sein, 
und würden noch erkannt werden. Auf Grund dieser Feststellungen schätzt 
EXNER die Leistung des Insektenauges ziemlich hoch ein, und wie wir sehen 
werden sicher nicht zu hoch. 

Name 

Laphria flava 
Aeschna und Sphinx 

convolvuli 
Mordella 
Dytiscus 
Musca. 
Formica 
Aphis . 

Mi?ima~winkel 'f' Minimalwinkels bei tionsvermögen I 
LineMe Größe des I Maß fur das Distink· 

11 m Mmnten 1 mEntfernunginmm (Mensch = 10000) 

21' 6,0 670 

36' 7,7 390 
48' 10,3 293 

60' 12,9 232 
134' 28,7 104 

246' 52,8 57 

380' 81,5 37 

§ 15 j. Nach den in der Tabelle mitgeteilten Daten wären die Insekten
augen recht schlecht gestellt gegenüber den Wirbeltieraugen , und nur die 
Leistungen der besten unter ihnen wären denen der geringsten der Verte
braten gleich. 
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Aber diese Art der Vergleichung der Sehschärfen nach ihrem absolulen 
Wert hat, so lehrreich sie in mancher Hinsicht ist, doch biologisch betrachtet 
einen etwas problematischen Wert. 

Es wird vom biologischen Standpunkte aus viel interessanter sein, zu 
erfahren, wie groß ein Gegenstand sein muß, der z. B. um die eigene 
Kürperlänge des Tieres von diesem entfernt ist, als der oben angegebene 
Wert, denn die Distanz von 1 m bedeutet biologisch sehr verschiedenes fiir 
ein kriechendes Insekt von wenigen Millimetern Länge, für ein Fischchen 
von einigen Zentimetern und für einen Wal von mehreren Metern Länge. 

Wir kommen so auf einen Wert für die »relative Sehschärfe«, für die 
die folgende Tabelle einige wenige Paradigmen gibt. 

I Linearer Wert I Hd"tiY" 
Name 

Länge ], }Iinimal~ 
von (Jl in der Ent~ Sehsl:hii.rfe 

in cm winkel tJ! f'ernung L in 1lI111 (l\Ienseh = 10000) 

Mensch 7:; 1'4" 0,22 100 Oll 

Pferd 230 0'58" 11,63 ~ 300 

Grönlandswal 2300 26'20" 17:;.0 12 

Braunfisch 150 53'0" 23,2 94 

Huhn 25 ca. l' 0,07 30000 

Fliege 1 134' 0,\!9 7700 

Während bei Vergleichung der absoluten Sehschärfe das Pferd 1,11 der 
menschlichen Sehschärfe zeigte, hat es ralativ nur 0,3:3. 

Viel günstiger dagegen stehen die kleinen Tiere, z. B. die Fliege, die 
nach der absoluten Vergleichung nur 104 Einheiten hatte (Mensch =10000), 
während die relative Vergleichung ihr 7700 Einheiten zubilligt. 

Aber auch diese Art der Vergleichung liefert noch nicht das, was wir 
eigentlich wissen wollen: einen Wert, aus dem wir die biologische Bedeu
tung der Sehorgane für eine bestimmte Form abnehmen, zahlenmäßig mit 
anderen Formen vergleichen künnen. 

Es ist ja offenbar viel weniger die absolute Grüße, die bestimmt, in 
welcher Entfernung die biologisch wichtigsten Dinge liegen, sondern in viel 
höherem Maße die Geschwindigkeit der Bewegung. welche allerdings ihrer
seits in Beziehung zur absoluten Grüße steht. 

Wir könnten also anstalt die Gegenstände, die bei I m Entfernung 
oder bei Entfernung um die eigene Kürperlänge gesehen werden, auch als 
Vergleichsstrecke den Weg pro Sekunde (die Geschwindigkeit) einführen. 
Diese Vergleichung enthält aber noch ein sehr menschliches ",[aß, das ist 
die Länge einer Sekunde in bezug auf die physiologischen Yorgänge, die in 
diesem Zeitintervall ablaufen können. In einer Sekunde künnen wir im 
höchsten Falle etwa '10-12 Bewegungen ausführen, wiihrend ein insekt 
deren 300 bis 400 ausführt. 
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Das subjektive oder, besser gesagt, das physiologische Zeitmaß 
ist abhängig von der Reaktionsgeschwindigkeit eines Organismus. 

Als physiologisch vergleichbare Zeiteinheit dürfen wir nicht die Sekunde 
wählen (die etwa der zehn fachen Reaktionsieit des Menschen entspricht), 
sondern müssen die Reaktionszeit selbst oder ein Multiplum von ihr an
setzen. 

Nehmen wir die zehnfache Reaktionszeit als Einheit, so würden physio
logische gleichwertige Zeitabschnitte folgende Länge haben: 

Mensch 1,2 Sekunde 
Schildkröte 3,8 » 

Vögel. 0,11'> 
Insekten . 0,05 » 

Die Begründung für die Annahme dieser Zeiten als Reaktionszeiten s. § 13. 
Biologisch ausgedrückt bedeutet das: wenn ein Tier einen Gegenstand, 

z. B. ein Hindernis erkennt, wenn es so weit davon entfernt ist, daß das
selbe erst in der zehnfachen Reaktionszeit erreicht werden würde, so hat 
das Tier noch genug Zeit, seine Bahn zu ändern und so den Zusammen
stoß zu vermeiden (Hindernis), oder herbeizuführen (Beute). 

Auf diese Weise kommen wir zu einem Zeit- und Raummaß, das einer 
Vergleichung der Leistungen von Sinnesorganen besser angemessen sein 
dürfte, als die menschlichen Maße. 

Wir fragen also: 
Wie groß ist ein Gegenstand, der noch wahrgenommen werden kann 

in einer Entfernung, die definiert ist durch den Weg (bei voller Geschwin
digkeit) in der zehnfachen »Reaktionszeit«? 

Tabelle der spezifischen Sehschärfen. 

Weg in der Durchmesser des 
Reaktion:;- Geschwin- tOfachen 

Minimal-
kleinsten Gegen- Spezifische 

~ame zeit in digkeit ReaktioIIS-
winkel 'f' 

standes, der in der Sehschlrfe 
Sekunden in m zeit = W Entfernung W ge- (Mensch = 10000) 

in m sehen wird, in mm 

Homo. 0,12 4 4,S 1'4" 1,4 10000 
Equus 0,12 10 12 0'58" 3,3 4300 
Phocaena 0,12 8 10 53'0" 155 90 
Accipiter 0,02 10 2 0'44" 0,4 35000 

Gallus 0,02 2 0,4 ca. l' 0,5 28000 
Apis im Gange 0,005 0,02 0,004 40' 0,05 1) 573000 

Formica. 0,005 0,02 0,001 246' 0,053 265000 

l) Der Wert ist unter Annahme einer Augenkrümmung von 1 mrn angesetzt, 
wie BEST sie angibt. 
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Die vorstehende Tabelle gibt die fraglichen Zahlen für einige Paradigmen. 
Es ist natitrlich mit den vorliegenden spärlichen Daten nicht mehr als einE; 
ganz grobe Orientierung darüber zu erreichen, wie sich eine derartige Ver
gleichung stellen würde, die von Gräßen ausgeht, deren Bedeutung für die 
fraglichen Leistungen ohne weiteres einleuchtet. 

Wir können gegenüber der absoluten und relativen Sehschärfe, von 
der bisher die Rede war, diese als die spezifische Sehschärfe bezeichnen. 

In der Vergleichung der Säugetieraugen untereinander ändert sich nicht 
viel gegenüber der relativen Sehschärfe. Die Vögel erscheinen als spezifisch 
scharfsichtiger als es aus den früheren Vergleichungen hervorging. Ganz 
unerwartet günstig aber kommen die Insekten zu stehen. "Wenn eine Biene 
in einer Blüte umhergeht, ist ihre spezifische Sehschärfe der der Menschen 
um das 57 fache überlegen, sie kann in einer Entfernung von ,I mm Gegen
stände von 25 ft Länge erkennen, also eine Leistung vollbringen, zu der 
wir ein Mikroskop gebrauchen. 

Die biologischen Konsequenzen dieser Zahlen durchzudenken, die auf 
die Einführung eines physiologischen Maßes für Baum und Zeit be
ruht, mag dem Leser überlassen bleiben. 

Das Resultat, das den Insekten eine so gewaltige spezifische Seh
schärfe zuschreibt, und das auf den ersten Blick als paradox erscheint, 
wird durchaus verständlich, wenn man sich die verlinderten Dimensionen, 
mit denen wir im Insektenraum und in der Insektenzeit rechnen müssen, 
recht klar vor Augen stellt. 

Der Beweis, daß es sich bei diesen Vergleichsarten nicht um willkür
liche Spielereien handelt, würde dann erbracht werden können, wenn es 
gelänge, Tiere von gleicher Lebensweise, die derselben Beute mit gleicher 
Bewegungsart nachstellen, in ihrer Größe und phylogenetischen Stellung aber 
sehr verschieden sind, zu vergleichen. Wir müßten erwarten, daß unter 
diesen Umständen die spezifische Sehschärfe ein konstanter Wert 
werden würde, und solche Konstanten zu suchen, ist ja einer der vor
nehmsten Zwecke unserer Forschung. 

Zu bedenken ist nur, daß zur Konstanz der Bedingungen unter diesen 
Umständen auch das gehört, daß die übrigen Sinnesgebiete in ihrer Funk
tion unverändert oder in abschätzbarer Weise verändert wären, denn die 
extreme Ausbildung irgendeines anderen Sinnes könnte eine mindere Ent
wicklung des optischen Sinnes zur Folge haben. So würden wir sicher keine 
Konstante bekommen, wenn wir z. B. die Nachtschwalben und die Fledermäuse 
in bezug auf ihre Sehschärfe vergleichen würden, wo bei letzteren das Auge 
gegebenenfalls sogar" für die Orientierung beim Fluge entbehrt werden kann. 

So kommen wir bei der Vergleichung der Sehschärfen auf den Punkt 
zurück, von dem wir bei der ganz generellen Erörterung der Bedeutung 
von Lichtsinnorganen ausgingen: 
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Die Lichtsinnorgane dienen der Regulation von Bewegungen, und wenn 
wir verstehen wollen, welche Bedeutung im Leben irgendeines Tieres diese 
Organe haben, so dürfen wir ihre Leistungen nicht an irgendeinem idealen 
Maßstab messen, sondern müssen sie zu begreifen suchen in Beziehung zu 
den spezifischen Bewegungsformen und Geschwindigkeiten, in Beziehung vor 
allem auch zu den Eigenschaften des Nervensystems der betreffenden Tiere, 
als deren wichtigste uns in diesem Zusammenhange die Reaktionszeit er
scheint. 

Deutlich tritt an dieser Stelle auch die Begrenztheit der Bedeutung 
hervor, die Lichtsinnorgane überhaupt haben: bei kleinen Tieren mit absolut 
betrachtet geringen Geschwindigkeiten und großer Reaktionsgeschwindigkeit 
wird die Grenze des· Sehraums, der biologisch wichtige Objekte birgt, außer
ordentlich eng und nähert sich immer mehr der Grenze des Tastraums. 
Wie in dem einleitenden Abschnitt über die Verbreitung der Sehorgane 
schon ausgeführt wurde, kann, wenn Tast- und Sehraum zusammenfallen, 
der optische Sinn ganz oder fast ganz verschwinden. 

Schluß. 

Die Bedingungen der spezifischen Gestaltung der Sehorgane. 

§ t 58. Die allgemein biolOgisch interessanteste Frage, die sich an 
die Darstellung der Organologie des Auges knüpft, ist die nach den Be
dingungen der spezifischen Gestaltung. 

Immer wieder trat uns in den einzelnen Abschnitten dies Problem 
entgegen, und eine Reihe von Faktoren ließ sich ermitteln, die überall 
wirkten, und deren Produkt die spezifische Gestaltung ist. 

Wir können uns freilich nicht einbilden, schon entfernt die Gesamtheit 
dieser Faktoren erkannt zu haben, so daß die spezifische Gestaltung als 
notwendige Konsequenz der wirkenden Faktoren erschiene, aber schon die 
geringe Zahl der Bedingungen, die wir als maßgebend für die Gestaltung 
erkannt haben, läßt verstehen, wie ihr quantitativ verschiedenes Zusammen
wirken eine bunte Mannigfaltigkeit von Einzelformen hervorzaubern kann. 

Die Bedingungen, die wir als wirksam erkannt haben, lassen sich z. B. 
durchweg ni eh t als Kräfte definieren, die in einer mechanisch verständ
lichen Weise wirken. Es sind komplexe biologische Begriffe, mit denen wir 
hier arbeiten, und wir bedienen uns einer Ausdrucksweise, die den Anschein 
hervorrufen könnte, als handele es sich um causae finales, von denen die 
Rede ist, während eine naturwissenschaftliche Analyse natürlich nur die 
causa efficiens kennen darf. Dies muß besonders betont werden, um Miß
verständnissen vorzubeugen, denn, wie schon oben betont, stellt die teleolo
gische Ausdrucksweise nur ein provisorisches Verständigungsmittel dar, für 
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die Fälle, in denen uns, wie hier, der Mechanismus des 'Virkens der er
kannten Kräfte unklar ist, obgleich wir keinen Grund haben, an der Müg
lichkeit eines mechanischen Verständnisses zu zweifeln. 

Mit dieser mangelnden Kenntnis des eigentlichen Wesens der wirkenden 
Bedingungen hängt es auch zusammen, daß wir sie in ihrer Wirksamkeit 
nicht quantitativ abschätzen künnen, wodurch es unmüglich wird, den 
Erfolg verschiedenartiger Kräftekombinationen vorherzusagen. 

Unter diesen methodologischen Vorbehalten mügen die folgenden Aus
führungen aufgefaßt werden. 

Funktion und Größe. 

§ 159. Als erste für die spezifische Gestaltung maßgebende Bedingung 
sei hier ein Faktor erürtert, der bei den Autoren keine genügende Berück
sichtigung gefunden hat: die absolute Grüße in ihren Beziehungen zur 
Leistung. 

In den Einzeldarstellungen ist vielfach darauf hingewiesen worden, 
welche bedeutsame Rolle die absolute Grüße spielt, hier sei nur kurz das 
Wichtigste zusammengefaßt. 

In den Sinneselementen haben wir Gebilde, deren absolute Grüße selbst 
innerhalb größerer systematischer Gruppen nur relativ geringe Schwankungen 
erleidet, während natürlich die Grüße dieser Elemente im Vergleich zu den 
Dimensionen der Bulbi, also die relative Grüße, ganz enorm variiert. 

Für die Dicke eines Sehelementes ist ganz allgemein mit Dimensionen 
von ca. 1-2 fl wohl schon die untere Grenze gegeben, und wenn ein 
solches Element isoliert abgeleitet wird, so hätten wir damit die Grenze der 
retinalen Sehschärfe erreicht, und eine Steigerung der gesamten Sehschärfe 
künnte nur durch Verbesserungen am physikalischen Apparat, am Netz
hautbild, erfolgen. 

Am dioptrischen Apparat spielt die absolute Grüße wieder eine be
deutende Rolle, indem die Grüße des Netzhautbildes mit dem (J u a d rat der 
Brennweite wächst. 

Eine untere Grenze der absoluten Grüße eines Linsenauges , das eine 
nennenswerte Sehschärfe aufweisen soll, ist durch die Erscheinungen der 
Beugung gegeben, die nur von der absoluten Dimension der Pupille ab
hängt. 

Würde ein Wirbeltierauge in allen Dimensionen gleichmäßig verkleinert 
(auch die Sinneselemente müßten natürlich dünner werden), so bliebe seine 
Sehschärfe dieselbe, aber nur, bis die Grüße der Pupille auf Dimensionen 
von der Größenordnung 0,1 mm oder darunter gesunken wäre, denn von 
hier an wird der Beugungsfehler des Bildes grüß er als alle anderen optischen 
Mängel des Auges. und die Sehschärfe müßte rapide abnehmen. Linsen
augen von so geringen Dimensionen wären recht minderwertige Sinneswerk-
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zeuge, während Komplexaugen von Insekten bei solcher Größe viel höheres 
leisten können. Maßgebend für die Gestaltung ist die Größe auch in bezug 
auf die Ausbildung von Akkommodationsapparaten, indem weder ganz kleine 
Augen deren bedürfen, weil bei ziemlichen Verschiebungen des Objektes das 
Bild immer noch innerhalb der (relativ großen) Sehelemente bleibt, noch 
ganz große Augen, bei denen die biologisch bedeutsamen Objekte schon 
außerhalb des Bezirks von wenigen Metern liegen, innerhalb dessen eine 
Verschiebung des Objektes überhaupt eine beträchtliche Verschiebung des 
Bildes zur Folge hat. 

Dimensions- und Proportionsänderungen. 

§ 160. Brücksichtigt man diese Bedeutung der absoluten Größe, so 
ergibt sich ohne weiteres, daß bei Veränderungen in den Dimensionen eines 
Sehorgans, sodald sie einigermaßen beträchtlich sind, eine Konstanz der 
Leistung nur erreicht werden kann, wenn die Dimensionsänderung mit 
einer Proportionsänderung verbunden ist. 

Denken wir an Tiere, die systematisch und in bezug auf ihre Lebens
weise einander sehr nahe stehen, aber in den absoluten Dimensionen sehr 
stark variieren, was z. B. am auffallendsten bei den Rassen des Haushundes 
der Fall ist, so haben wir folgende Verhältnisse: 

Die Sehelemente variieren in ihrer Dicke bei systematisch nahe 
stehenden Formen nur wenig, das Verhältnis der Zahl der Sehelemente zu 
jener der Nervenfasern ebenfalls wenig, bei Formen die annähernd dieselbe 
Leb e n s w eis e haben. Rechnen wir selbst die größte Variation der Größe 
des Illllervationskreises zu 100%, so ergibt sich für die Erreichung gleicher 
Sehschärfe in dieser Gruppe im extremen Fall eine Veränderung der Brenn
weite um das 1,42 fache, denn dadurch ist die Vergößerung bzw. Ver
kleinerung des Innervationskreises auf das Doppelte funktionell schon wieder 
ausgeglichen. 

Kommen nun Unterschiede zwischen den einzelnen Formen vor, wie 
bei den Hunderassen, d. h. etwa um das 4- oder 5 fache in linearer Dimen
sion, so variieren die Dimensionen des Auges nur um das 1,42 fache, also 
viel weniger, und die großen Formen haben - gleiche Sehschärfe vor
ausgesetzt - absolut kleinere Augen, wie das ja die anatomische Erfahrung 
auch tatsächlich bestätigt. 

Man könnte aber auch die Bedingung stellen, daß die ~ spezifische 
Sehschärfe. (s. oben) konstant bliebe, und würde dann andere Verände
rungen der Dimensionen erhalten, weil sich auch die Geschwindigkeit der 
Bewegung ändern würde und zwar etwa im Verhältnis der Quadratwurzel 
aus der linearen Vergrößerung, also etwa wie -VI oder Y5 d. h. um das 
Doppelte oder etwas mehr. Die großen Hunde müßten also in doppelter 
Entfernung noch (absolut) ebensogut sehen, wie die kleinen, um .spezifisch« 

26* 
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gleiche Sehschärfe zu haben, was bei Konstanz aller übrigen Faktoren durch 
eine weitere Vergrößerung der Brennweite um das 1,4.2 fache zu erreichen 
wäre, die dann bei den größten Hunden doch erst das Doppelte wie bei 
.den kleinsten betragen würde. 

Aber auch innerhalb des einzelnen Auges sind Grüßenänderungen viel
fach mit Anderungen der Verhältnisse verbunden, denn es kommt ganz 
darauf an, welche Funktion bei wechselnder Größe konstant bleiben soll, 
welche erhöht werden muß, welche herabgesetzt werden kann. 

Eine wirkliche geometrisch ähnliche Vergrößerung oder Verkleinerung 
von Augen gibt es schon aus dem Grunde nicht, weil die Endelemente nur 
äußerst geringer Dimensionsänderungen fiihig sind. 

Setzen wir sie daher einmal als konstant an, so künnen die funktio
nellen Unterschiede der Augen nur auf den Eigenschaften des dioptrischen 
Apparates beruhen, die gerade für das Gesamtaussehen des Auges sehr 
wesentlich sind. 

Soll z. B. die Helligkeit des Netzhautbildes konstant bleiben, so muß 
der Linsendurchmesser proportional der Achsenlänge zunehmen (oder 
richtiger: der funktionell in Betracht kommende, zentrale Anteil der Linse) 
und im Zusammenhang damit die Größe der Cornea, während bei einer 
Verlängerung der Achse ohne gleichzeitige entsprechende Zunahme des 
Linsendurchmessers das Bild dunkler, wenn auch grüßer wird. 

Soll die Winkelweite des Blickfeldes erhalten bleiben, so muß der 
äquatoriale Durchmesser im selben Verhältnis wie die Achse wachsen, wäh
rend, wenn es nur auf Helligkeit und zentrale Sehschärfe ankommt, der 
Bulbusdurchmesser nicht zu wachsen braucht, wodurch bei zunehmender 
Achsenlänge ein sogenanntes »Teleskopauge« entstehen kann. 

Funktion und Form. 

§ 161. Für die Frage, in welcher Beziehung Funktion und Form 
zueinander stehen, wie weit aus der Form etwas auf die Funktion ge
schlossen werden kann, geben die vorstehenden Erörterungen einiges :M3-
te rial. Sie zeigen vor allem, und das scheint mir der springende Punkt 
der ganzen Frage, daß die Form etwas ungemein komplexes ist, der 
Ausdruck eines Gleichgewichts zwischen einer ganzen Zahl von ge
staltenden Kräften. Die ,Form« ist kein Element, keine Einheit, sondern 
etwas, was der weitestgehenden Analyse bedarf, und ein Verständnis der Ge
setze der Formbildung kann nicht durch einfache Vergleichung der fertigen 
Formen gefördert werden. 

Eine Betrachtung, die z. B. die Formen der Bulbi als gegebene, nicht 
weiter zu analysierenden Elemente betrachtet und vergleicht, kommt über 
die Feststellung oberflächlichster Ähnlichkeiten nicht hinaus, wie dies das 
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Kapitel über die morphologischen Augentypen deutlich zeigt, während eine 
Analyse der Form vom funktionellen Standpunkte aus viel weiter einzu~ 
dringen gestattet 

Das Problem der spezifischen Gestaltung kann allerdings die Ana
lyse der Form unter dem Gesichtspunkte der funktionell en Gestaltung 
nicht lösen, vielmehr tritt dies Problem um so klarer hervor, je mehr alle 
Eigenschaften, die als Produkte äußerer Einflüsse erscheinen, durch die 
Vergleichung eliminiert werden. 

Immer deutlicher erscheint dann das Problem der spezifischen Gestaltung 
als ein historisches, genealogisc hes Problem, dessen Behandlung daher 
in ganz anderer Weise erfolgen muß, als jene der nomothetischen Probleme, 
die die Funktion und funktionelle Gestaltung der Sehorgane stellen. 

Wir kommen damit auf die Frage nach den Wegen der Stammes
geschichte der Lichtsinnorgane. 

Phylogenie der Lichtsinnorgane. 

§ 162. Wenn sich auch der Heißhunger nach phylogenetischen Spe~ 
kulationen, der die letzten Jahrzehnte des vorigen Jahrhunderts charakte~ 
risierte, erheblich gelegt hat, weil man immer mehr die methodischen 
Schwierigkeiten solcher Konstruktionen einsah, weil man immer deutlicher 
erkannte, daß das wirkliche historische Geschehen unserer Forschung 
aus Materialmangel nicht erkennbar ist, und daß auf Grund der Dokumente, 
die uns zur Verfügung stehen, meist eine ganze Anzahl von Wegen stammes
geschichtlicher Entwicklung gleich wahrscheinlich sind, also für unser 
wissenschaftliches Weltbild als gleichwertig angesehen werden müssen, so 
mangelt es auch heute wohl noch nicht ganz des Interesses, die Erfahrungen 
eines Gebietes, wie es die Organologie des Auges ist, unter phylogenetischen 
Gesichtspunkten zu betrachten. 

Es macht der üblichen Methode phylogenetischer Konstruktion kaum 
Schwierigkeiten, die Entstehung der Komplexaugen der Arthropoden aus 
einfachen Pigmentbecherocellen oder dergleichen Organen abzuleiten, wie 
wir sie z. B. bei Plathelminthen und Würmern finden, aber es bereitet die 
größten Schwierigkeiten, das Wirbeltierauge in eine einigermaßen plausible 
Verknüpfung mit irgend welchen anderen Sehorganen zu bringen, und 
dementsprechend ist dieser Punkt in der Stammesgeschichte der Augen 
auch am lebhaftesten diskutiert worden, aber trotz alles Scharfsirrns , der 
auf dieses Problem verwendet wurde, ist das Resultat so gut wie negativ. 
Kaum die Verknüpfung mit den Sehorganen der Salpen, die wie bei den 
Vertebraten in enger Beziehung zum Zentralnervensystem entstehen, kann 
als eine einigermaßen natürlich fundierte angesehen werden. 

Stößt schon hier der Versuch, die Einheitlichkeit der Entwicklung der 
Sehorgane im Tierreich nachzuweisen, auf große, man darf wohl sagen 
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unüberwindliche Schwierigkeiten, so will es scheinen, als giibe es deren 
überhaupt bei unbefangener Vergleichung der Lichtsinnorgane viel mehr, 
als Punkte, an denen eine Verknüpfung plausibel gemacht werden kann. 

Die Sehorgane scheinen ein ausgezeichnetes Beispiel zu sein, für die 
ungeheuere Bedeutung, die einer polyphyletischen Entwicklung bei 
der Gestaltung der Organismen zukommt, und in großer Zahl finden wir 
dementsprechend hier die wichtigen Erscheinungen der k 0 n vergen ten 
Entwicklung vertreten. 

Bei der Darstellung der systematischen Augentypen war schon für die 
Wirbeltiere darauf hingewiesen, daß die phylogenetische Stellung einer 
Spezies sich nicht aus der funktionell beeinflußten Gesamtgestaltung des 
Auges erkennen läßt, wohl aber aus den, funktionell gleichgültigen Merk
malen der Zellen, die die Gewebe und Apparate aufhauen. Hier können 
wir von demselben Gedanken ausgehen. 

Wenn wir uns die Lichtsinnorgane vorstellen wollen als einheitlich 
entstanden, so müssen wir in erster Linie die Gestaltungen der Sinnes
elernente, der Lichtsinnzellen auf einen einzigen Typus zurückführen. 

Das erwies sich aber (s. oben § 37) als undurchführbar und wir er
halten eine ganze Reihe von Typen, deren Zusammenfassung zu höheren 
Ordnungen ganz ausgeschlossen erscheint. 

Das einheitliche aller Typen liegt nur auf physiologischer Seitp, 
aber für diese funktionelle Gleichartigkeit eine Ur-Lichtsinnzelle als Aus
gangspunkt anzunehmen, erscheint nicht nur auf Grund der bekannten Ge
staltungen der Lichtsinnzellen unzulässig, sondern auch völlig überfl üssig, 
denn qualitativ dieselben funktionellen Eigenschaften linden wir schon bei 
Formen der lebendigen Substanz, die nicht die geringste Spezialisierung in 
der Richtung auf ein Lichtsinnorgan hin erfahren haben. Als Grundlage der 
polyphyletischen Entwicklung der Lichtsinnorgane erscheinen uns die ge
nerellen Eigenschaften der lebendigen Substanz gegenüber dem Lichtreiz, 
und diese Vorstellung ist zweifellos viel ungezwungener, als die Konstruktion 
unbekannter Zwischenglieder oder Urformen, mit denen die Phylogenie so 
gern bei der Hand ist, um Lücken auszufüllen, oder Gegensätze auszugleichen. 

Betrachten wir unbefangen die einzelnen Typen, so wird die Zahl der 
Fälle, in denen wir eine unabhängige Entstehung der Lichtsinnorgane für 
viel wahrscheinlicher werden halten müssen, als die Ableitung aus einem 
gemeinsamen Ur-Lichtsinnorgan, recht erheblich. 

Die Gesamtheit der Organe mit Stiftchensaumzellen soll einheitlich 
entstanden sein, also die Sehorgane der Plathelminthen, vieler Würmer, der 
Arthropoden und der meisten Mollusken, dann bleiben aber schon einige 
Gruppen, die eine gesonderte Entwicklung zeigen, wie die Chaetognathen 
mit ihren eigentümlichen Lichtsinnzellen und die Oligochaeten mit ihren 
Phaosom-Lichtsinnzellen. 
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Unter den Mollusken sind die Elemente der Chiton iden (Onchidium 
usw.) nicht gut von Stiftchensaumzellen abzuleiten, und dokumentieren 
auch durch ihr isoliertes Auftreten in dieser Tiergruppe ihre unabhängige 
Entwicklung. 

Die Lichtsinnzellen der Echinodermen stellen wiederum eine Gruppe 
dar, die keine Verknüpfung mit anderen Stämmen zuläßt, ja hier sehen 
wir - ähnlich wie bei Mollusken - neben Formen, deren Lichtreizbarkeit 
an deutich differenzierte Organe gebunden ist, andere, die zwar lichtreizbar 
sind, aber keine für unsere Hilfsmittel erkennbare Lichtsinnzellen haben. 
Es ist der Schluß wohl nicht ganz unberechtigt, daß hier Zellen, die noch 
einen indifferenteren Charakter tragen, in der Umbildung zu wirklichen 
Lichtsinnzellen begriffen sind. 

Für die, ziemlich isoliert vorkommenden Lichtsinnorgane bei Coelen
te raten (Medusen) haben wir auch in der Lichtreizbarkeit vieler Formen 
(lies es Stammes eine physiologische Grundlage, in der Gestaltung aber 
k ein e n Anhaltspunkt dafür, daß stammesgeschichtliche Beziehungen zu 
Sehorganen anderer Gruppen beständen. 

Für die vereinzelt vorkommenden Lichtsinnorgane der Pflanzen gilt 
ganz dasselbe. 

Auch für die Tunicaten und gar für die Vertebraten können wir 
eine wahrscheinliche Ableitung ihrer Sehzellen von denen anderer Stämme 
nicht durchführen, so daß sch{)n nach dieser sehr summarischen und un
vollständigen Übersicht, mindestens eine neunmalige unabhängige Entstehung 
von Lichtsinnzellen aus indifferentem Material angenommen werden müßte. 

§ 163. Lehrt das Studium der spezifischen Sinneselemente eine poly
phyletische Entstehung, so wird, wenn wir dies Resultat als sicher 
ansehen, das Studium der Gestaltung der Hilfsapparate zu einer Fundgrube 
von Beispielen für jene Erscheinung, die wir als »Konvergenz« bezeichnen, 
und die etwas ebenso Dunkles und allgemein Verbreitetes wie die »Ver
erbung« ist. 

Bei den verschiedensten Lichtsinnorganen finden wir, trotz unabhängiger 
Entwicklung aus indifferentem Material, eine Fülle von Einrichtungen, die 
einander in Form und Leistung so ähnlich sind, daß wir sie als genetisch 
einheitlich auffassen würden, stünden dem nicht andere Erfahrungen hin
dernd im Wege. 

So finden wir als konvergente Bildungen einerseits die vier Musculi recti 
des Wirbeltierauges, andererseits die entsprechenden Muskeln des Komplex
auges von Daphnia. 

Ein gutes Beispiel konvergenter Entstehung gleicher Einrichtung geben 
die Tapeta lucida, die bei Mollusken, Arthropoden und Vertebraten mehr
fach unabhängig voneinander entstanden sind und deren Elemente teils 
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MikrokristaJle enthalten, teils durch feine Fasern die Lichtreflexion bewirken, 
teils durch totale Reflexion an luftgefüllten Capillaren. 

Selbst in engeren systematischen Gruppen kann eine derartige Bildung 
wie das Tapetum diphyletisch entstehen, wie das retinale Tapetum 
einiger Teleostier und der Sauropsiden einerseits, das chorioideale anderer 
Teleostier, der Selachier und Säugetiere andererseits lehrt. 

Das großartigste Beispiel konvergenter Bildungen an Lichtsinnorganen 
stellen aber die Linsen dar. 

In ihren Eigenschaften sind sie äußerst einheitlich: alle hell durch
sichtig, optisch fast homogen, stark lichtbrechend und von Kugelflächen 
begrenzt, aber genetisch betrachtet, hat äußerst verschiedenes Material in 
den einzelnen Tierstämmen diese Gestaltung vermittelt. 

Da finden wir als Linse eine einfache Verdickung der Cuticula, die 
den ganzen Körper umhüllt, z. B. bei den Insekten und wieder isoliert in 
den Sehorganen der Copepoden (Copilia und Corycaeus). Auch die Kepha
lopodenlinse können wir hierhin rechnen. Bei den übrigen Mollusken, bei 
Helix sowohl wie bei den Pteropoden, ist die Linse zwar auch ein »ge
formtes Sekret«, wie es die kutikularen Linsen sind, stammt aber aus ganz 
anderen Bildungszellen. 

Ganz aus Zellen aufgebaut sind die Linsen von Pecten, von Aega, und 
die Linsen der Wirbeltiere in ihren Anlagen: alle drei ohne den geringsten 
phylogenetischen Zusammenhang entstanden. 

Bei den Wirbeltierlinsen steIlt die Umbildung der Zellen zu Linsenfasern 
und die Sklerosierung dieser Fasern mit zunehmendem Alter noch eine be
sondere Entwicklungsstufe dar, die von den anderen Zellenlinsen nicht er
reicht ist. 

Die so einheitlich wirkenden .Linsen« sind morphologisch und damit 
genealogisch betrachtet ein buntes Gemisch konvergenter Bildungen. 
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