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504 XI. Kapitel: Ueberblick tiber die Augen der Wirbellosen.

Konigspaares konnen sich solche Arbeiter zu Geschlechtstieren weiter
entwickeln, wobei sich die Augen vergréfern und Fligelstummel auf-
treten. Bei den Arbeitern der hoheren Termitenfamilien sind die Augen
auf einen Kernhaufen der Epidermis riickgebildet, an den aber noch
ein Nerv herantritt. Die Rudimentation erfolgt hier, wie in so vielen
Fillen, durch Hemmung der Ontogenie.

XI. Kapitel.

Morphologisch-physiologischer Ueberblick iiber die
Augen der wirbellosen Tiere.

Die im Vorstehenden geschilderten Augen der wirbellosen Tiere
sind von einer so erstaunlichen Mannigfaltigkeit, daff EXNER sie in dem
Vorwort seiner beriihmten Abhandlung iiber das Fazettenauge als einen
Proteus im Vergleich zum Auge der Wirbeltiere bezeichnet und meint,
das letztere komne jeden langweilen, der den Reichtum der ersteren
kennen gelernt habe. Um so mehr erscheint eine znsammenfassende
Schilderung geboten. Die Vielgestaltigkeit dieser Sinnesorgane erkliirt
sich daraus, daf sie polyphyletischen Ursprungs sind, also in den
verschiedensten Klassen und Ordnungen unabhiingig voneinander auf-
getreten sind, was nicht ausschliefit, dall sie in jeder natiirlichen Ent-
wicklungsreihe ihre Besonderheiten bewahrt haben und also auch fiir
die Beurteilung der Stammesgeschichte von Wert sind. Jedenfalls ist
wohl kein Organ geeigneter, um Fille von Konvergenz, von physio-
logisch bedingten Aehnlichkeiten, festzustellen, als das Auge der Wirbel-
losen. Diese Vielgestaltigkeit macht es unmdglich, die Augen nach
einem einfachen Prinzip einzuteilen, sondern man muf, um zu einer
befriedigenden Uebersicht zu gelangen, morphologische und physio-
logische Merkmale nebeneinander verwerten. Es gibt Augen mit und
solche ohne Pigment, mit zugewandten und mit abgewandten Sehzellen,
einfache und Komplexaugen, solche von flacher Gestalt, Becher- und
Blasenaugen, solche, die nach dem Prinzip der Lochcamera gebaut sind
und Linsenaugen, festsitzende und bewegliche usf. Nach ihren physio-
logischen Leistungen dienen sie zum Hell-, Dunkel-, Richtungs-, Be-
wegungs-, Entfernungs-, Bild- oder Farbensehen: Akkommodations-
einrichtungen konnen vorhanden sein oder fehlen, kurz die Gegensitze
sind unerschopflich und werden oft bei nahen Verwandten, ja sogar in
verschiedenen Augen desselben Tieres beobachtet.

Die Lage der Augen am Tierkorper wird verstiindlich nach
den beiden GGesichtspunkten, dalf sie dort ihren Sitz haben, wo sie am
leichtesten vom Lichte getroften werden und wo sie die Bewegungen
des Tieres am besten kontrollieren kénnen, denn dieses ist ihre Haupt-
aufgabe. Daher treffen wir sie bei radialen Tieren an der Peripherie
des Korpers (Glockenrand der ocellaten Medusen, Armspitze der See-
sterne) an. Bei Bilaterien finden sie sich iiberwiegend am Kopfende,
weil dieses in der Bewegung vorangeht, und wenn nur zwei oder einige
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wenige Augen vorhanden sind, sitzen sie immer hier, wenn auch zu-
weilen in merkwiirdig versteckter Lage; so bei Mytiliden (443) an der
Basis des vordersten inneren Kiemenpaares. Zuweilen erheben sie sich
dabei iiber die Fliche des Kopfes und riicken dem Lichte maglichst
entgegen: so auf den Kiemen mancher Rohrenwiirmer (Branchiomma,
406), auf den hinteren Tentakeln der Lungenschnecken und den Augen-
stielen der Malacostracen (519) und einiger Tiefseetintenfische (458).
Wird die Zahl der Augen grofer, so breiten sie sich iiber andere dem
Lichte ausgesetzte Korperregionen aus: so bei manchen marinen Tur-
bellarien (392) und namentlich bei Landstrudelwiirmern (391) und -Ne-
mertinen lings des Seitenrandes, bei Oncidien (436) und Chitonen
(441, 442) iiber den Riicken, bei manchen Blutegeln auf den hinteren
Saugnapf. Unter den Muscheln treffen wir bei den schwimmenden
Pecten- und Lima- und den hiipfenden Cardium-Arten Augen in grofierer
Zahl auf kleinen Tentakeln des Mantelrandes an, aber auch eben dort
bei der fast unbeweglichen Gattung Arca, bei der sie nur das rasche
Schliefen der Schalen vermitteln. Sehr merkwiirdig und biologisch
noch nicht aufgekliirt ist die Lage des Bauchauges des Palolowurms
(404). Vielleicht schwimmen die Tiere beim Absetzen der Geschlechts-
zellen auf dem Riicken und werden durch die Augen der Wasserober-
fliche zugefiihrt. Aus diesen Tatsachen ergibt sich der Schlufl, dal
Augen an jeder dem Lichte ansgesetzten Korperstelle auftreten konnen.
falls diese iiberhaupt lichtempfindlich ist. Sehr deutlich ist die enge
Wechselbeziehung zwischen Beweglichkeit und dem Vorkommen
von Augen. Je rascher ein Tier sich in bestimmter selbstgewiihlter
Richtung laufend oder schwimmend bewegt, auf desto héherer Stufe
pflegen die Sehorgane zu stehen. Kliegende Tiere obhne Augen sind
iiberhaupt nicht bekannt. Viele Planktontiere hingegen, welche passiv
umhergetrieben werden, entbehren der Augen (viele Medusen, alle
Ctenophoren, Siphonophoren und Pteropoden). Umgekehrt sind sessile
Tiere fast immer augenlos, so die Polypen der Colenteren, die Bryo-
zoen, Phoroniden und Ascidien (vgl. zu den letzteren 8. 492). Die
Tentakeln der Polypen, Seerosen und Korallentiere sind zwar sehr be-
weglich, aber sie bediirfen keiner Sehorgane, denn sie vermeiden nicht
Beriihrungsreize, sondern gind zum Ergreifen der Nahrung auf sie an-
gewiesen. Hingegen sind die zarten Kiemen der Sabelliden und Serpu-
liden mit Augen (406, 407) versehen, um jede Anniherung eines Gegen-
standes durch Zuriickziehen in die Rohre zu beantworten. Die frei
umherschwimmenden Rédertiere besitzen im allgemeinen ein Gehirn-
auge und zuweilen auch zwei Seitenaugen. Von einigen Arten (Oecistes
xr)mu!n Lacinularia socialis, Floscularia campanulata) haben die Weib-
chen in der Jugend, solange sie umherschwimmen, Augen; spiter werden
sie sessil und verlieren dann dieselben. Die an der Oberfliche des
Meeres aunf hoher See lebende Prosobranchiergattung Janthina heftet
sich an ein von ihrem Full ausgeschiedenes Flof und hat im Zusammen-
hange damit die Augen fast vollstiindig verloren. Ebenso ist die in
der Haut des Palmipes-Seesterns parasitisch lebende Schnecke Mucro-
nalia palmipedis augenlos geworden, wihrend andere Verwandte mit
ihnlicher Lebensweise sie noch besitzen. Bei den Cirripedien erhiilt
sich das Medianauge von der Naupliuslarve bis zum festsitzenden ge-
schlechtsreifen T1e1 withrend die zwei Komplexaugen beim Uebergange
in das sessile Stadium abgeworfen werden. Auch unter den parasi-
tischen Copepoden und Asseln (Bobyridae) sind manche Beispiele
38*
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bekannt, dal mit Aufgabe der freischwimmenden Lebensweise die Augen
sich riickbilden. Ich habe oben (8. 563) an vielen Beispielen gezeigt,
dall trige Insekten nur Fazettenaugen besitzen, wiihrend die rasch
fliegenden oder springenden Arten auller diesen noch Punktaugen haben.

Aus den angegebenen Tatsachen darf nicht der Schlulf gezogen
werden, daf fast alle gut beweglichen Tiere mit Augen ausgeriistet
sind. Der augenlose Zustand ist der urspriingliche, und daher gibt es
viele niedere Tiere, welche sich bei ihren Ortsbewegungen nur durch
das Tast- oder Riechvermégen oder durch Hautlichtempfindlichkeit leiten
lassen. Unter den Echinodermen finden sich Sehorgane nur bei den
Seesternen, wahrscheinlich weil bei den iibrigen die zahlreichen Fiifchen
und bei manchen auch die Hautlichtempfindlichkeit zur Orientierung
ausreichen. Viele Turbellarien sind ohne Augen; sie treten bei ihnen
zuerst in der Zweizahl am Gehirn auf und werden dann allmiihlich
immer zahlreicher. Bei den Anneliden hat zwar die freischwimmende
Trochophora-Larve fast immer zwei Augen auf der Scheitelplatte, auch
wenn die ausgebildeten Wiirmer augenlos sind, weil sie im Sand,
Schlamm oder Gestein leben. Wie weit ein Orientierungsvermogen
auch ohne Augen sich entwickeln kann, zeigen uns gewisse tropische
Raubameisen aus den Gattungen Dorylus, Aenictus und FEeiton, deren
Arbeiter weite Wanderungen ausfiihren.

Riickbildung bei Lichtmangel. Daf die Augen sich riickbilden
und schlieBlich verschwinden, wenn Tiere als Parasiten, Hohlen- oder
Tiefseebewohner zu Dunkelformen werden, erscheint den meisten Bio-
logen als etwas Selbstverstindliches, und doch liegt hierin einer der
besten Beweise fiir die so oft bestrittene und als unméoglich hingestellte
Vererbung erworbener Eigenschaften. Wirkonnen diese Riick-
bildung Schritt fiir Schritt verfolgen (vgl. Register unter Rudimentation),
und da die Augen zu indifterenten Organen werden, die weder niitzlich
noch schidlich sind, sobald sie durch Einwanderung in eine lichtlose Region
aunsgeschaltet sind, so ist nicht einzusehen, wie die Selektion zufilliger
Minusvariationen die allmihliche Riickbildung veranlaft haben sollte,
denn die ebenso hiiufigen Plusvariationen miissen ihnen entgegenwirken.
Es bleibt also nur die Erklirung, dal die infolge des Lichtmangels
eingetretene Riickbildung der Augen einen hemmenden Einfluf auf die
Erbfaktoren derselben ausgeiibt hat. Ist die Einwanderung erst vor
kurzer Zeit erfolgt, so konnen noch normale oder fast normale Augen
vorhanden sein, so bei dem in der Harnblase des Frosches lebenden
Saugwurm Polystomum integerrinmean, bei der in Bonellia schmarotzen-
den Eunicide Oligognathus bonelliae und bei manchen in der Haut von
Seesternen lebenden Schnecken. Ectoparasiten (7emmnocephala, Tri-
stomum, Blutegel) verlieren die Augen nicht, da sie ja dem Lichte aus-
gesetzt bleiben, und dasselbe gilt auch fir die in der durchsichtigen
Cydippe hausende Alciopina parasitica. Man sieht hieraus, dal nicht
der Parasitismus als solcher, sondern nur der Lichtmangel die Riick-

ildung verursacht.

Die Yerschiedenartigkeit der Augen eines Tieres sowohl im Baun
wie in den Leistungen ist eine bei den Wirbellosen weit verbreitete
Erscheinung. Sie erscheint zuniichst um so auffilliger, als sich bei den
Wirbeltieren kein Gegenstiick findet, denn die Stirnaugen der letzteren
sind funktionslose Rudimente, kommen algo fiir das Sehen nicht mehr
in Betracht. Dieser Mangel wird bei den Vertebraten ausgeglichen
durch komplizierteren Ban und grolere Leistungsfihigkeit des Auges
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welches fast immer allen Anforderungen (Unterscheidung verschiedener
Lichtintensititen, Entfernungen, Richtungen, Formen, Farben) geniigt.
Bei den Wirbellosen aber handelt es sich um sehr verschiedenartige,
nebeneinander funktionierende Sehorgane, zu deren Erklirung ver-
schiedene Gesichtspunkte herangezogen werden miissen. Bei den Krebsen
ist das Medianauge wegen seiner Lage am Gehirn und wegen der ab-
gewandten Sehzellen als ein Erbteil der 7rochophora-Larve der Anne-
liden, welche zum Nauplius wurde, anzusehen. Es hat sich erhalten
und in 3 oder 4 Portionen gespalten, um Hell und Dunkel zu unter-
scheiden und um Licht von verschiedenen Richtungen her wahrzunehmen
(478, 482), wiithrend aus der Verschmelzung neu entstandener, seitlicher
Ocellen das Fazettenauge der Krebse zum Sehen von Gegenstinden
und Bewegungen sich entwickelte. In andern Fillen diirfen wir die
Verschiedenartigkeit der Augen auf eine verschiedene phyletische Ent-
wicklungshohe zuriickfithren. So stehen bei Charybdaea die kleinen
Augen des Randkorpers (383) noch auf der Stufe des Augenbechers,
wihrend die grofien (384) schon zu Blasenaugen mit Linse geworden
sind; bei Awrelia (96) finden wir das Dorsalange des Randkorpers in
Form eines epithelialen Pigmentflecks, wihrend das ventrale die Stufe
eines Pigmentbechers erreicht hat. Die Komplexaugen der Insekten sind
aus den Ocellen durch weitere Difterenzierung und Verschmelzung
hervorgegangen. Die Punktangen dienen zum Sehen in der niichsten
Nihe, wihrend jene mehr zum Erkennen von Bewegungen und ent-
fernten Gegenstinden eingerichtet sind. Dasselbe gilt fiir die Linsen-
augen (»56) und fiir die Fazettenaugen von Limulus (553, 554). In
eine dritte Gruppe konnen wir solche Fille vereinigen, in denen die
Augen nur wenig voneinander abweichen, aber sich verschiedenen Be-
diirfnissen angepaflt haben: so dienen bei Skorpionen und Pedipalpen
die Hauptaugen (547) vermutlich zum Fernsehen, die Seitenaugen (545)
zum Nahsehen: bei den Araneen vermitteln die letzteren das Sehen
nach verschiedenen Richtungen (538) und vielleicht auch die Haupt-
augen das Erkennen im Hellen, die Nebenaugen dasjenige im Dunkeln.
Wieder anders ist die Erscheinung, welche bei einer Anzahl pelagischer
Krebse (501, 505, 516) und bei vielen Insekten (Wasserwanzen, Ephe-
meriden (594), Dipteren (589) beobachtet wird, dal nimlich ein Fazetten-
auge in zwel mehr oder weniger von einander abgesetzte Portionen
zerfilit, in ein Stirnauge mit langen Ommen zum deutlichen Sehen
auf engem Gebiet und in ein Seitenange mit kurzen mehr divergierenden
Ommen zum Sehen von Bewegungen und zur Ausbreitung des Gesichts-
feldes. Endlich konnen zu den urspriinglichen Kopfaugen an ganz
anderen Korperstellen Sehorgane als Neubildung hinzukommen: so die
Riickenaugen der Oncidien (436) und Chitonen (441), um dem Tiere
den Weg in die Flachwasserzone zu zeigen, die Kiemenaugen von
Rohrenwiirmern (406, 407) zum Schutze vor Beriihrungen und die
Bauchaugen des Palolowurms (404, 409), um den geschlechtsreifen
hinteren Korperenden die Richtung zur Wasseroberfliche anzudenten.

Die GrioBfe der Augen schwankt bei den verschiedenen wirbel-
losen Tieren auBerordentlich, und es finden sich alle Uebergiinge von
den mikroskopisch kleinen Ocelli vieler Wiirmer bis zu dem 37 cm im
Durchmesser betragenden Auge eines zehnfiiRigen Riesentintenfisches
mit 10 m langen Armen und schitzungsweise 3!/, m Korperlinge. Es
wiirde aber keinen Sinn haben, eine solche Skala aufzustellen, denn
aus der Grofe der Augen folgt noch nicht, da sie sehr leistungsfihig
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sind oder im Leben des Tieres eine besondere Rolle spielen. So finden
wir unter den Copepoden in der Gattung Copilia (494) ein Auge, welches
sich durch den halben Korper erstreckt, aber nur wenige Sehzellen auf-
weist und daher sicherlich nicht sehr scharf sieht. Im allgemeinen
freilich werden grofle Augen mehr leisten als kleine, namentlich wenn
Tiere derselben Gruppe miteinander verglichen werden. Es ergibt sich
dann stets eine Beziehung zur Lebensweise. So ist bei den zehn-
fiifigen Tintenfischen, welche pelagische Réuber sind, die grofite Augen-
achse meist noch grofer als '/, der Korperlinge (bei Sepiola rondelete
[451] sogar gleich %/,o derselben), wihrend sie bei den am Boden leben-
den Achtfiifern ',,—'/;, betrigt. Besonders grofie und leistungsfihige
Augen finden sich erstens bei sehr beweglichen Tieren, zweitens bei
riuberischer Lebensweise und drittens bez Dunkelformen. Beziiglich
des Einflusses der Beweglichkeit auf das Auftreten von Ocellen bei
gefliigelten und ihr Fehlen bei ungefliigelten Insekten vgl. der Leser
das 8. 563 Gesagte und hinsichtlich der Fazettenaugen S. 578. Be-
sonders lehrreich ist das Beispiel der Geschlechtstiere der Termiten,
deren Augen nur wihrend der kurzen Zeit des Hochzeitsfluges benutzt
werden. Nach demselben werfen sie die Fliigel ab, und dann beginnt
auch bald die Degeneration der Augen. Die von Ast zu Ast springende
brasilianische Ameise Gigantiops destructor besitzt enorm grofie Augen.
Beispiele von Raubtieren mit besonders groflen Augen sind unter den
Wiirmern die Alciopiden (402), unter den Mollusken die Heteropoden
(431. 334) und decapoden Tintenfische (451), unter den Krebsen Bytho-
trephes (501), Leptodora (259) und andere Daphniden, Phronimiden (505)
und Squilla, unter den Insekten Mantis, lLibellen, Raubfliegen (601)
und Wasserwanzen, unter den Spinnentieren Salticus (538 a, 543). Der
Lichtmangel hat bei vielen Tiefseekrebsen (504, 506, 516, 518) und
Tiefseetintenfischen (458—460) zu einer bedeutenden Vergroferung des
Auges gefiihrt, ebenso bei manchen ménnlichen Dipteren (589) und Ephe-
meriden (594), welche in der Dimmerung ihren Hochzeitsflug ausfithren

Besonders grofe Augen neigen hiiufig dazu, statt der Kugelgestalt
eine Rohrenform anzunehmen und werden dann als Teleskopaugen
bezeichnet. Die Linse derselben liegt in betrdchtlichem Abstand von
der Retina und pflegt sehr grofl zu sein, denn mit der gréferen Brenn-
weite wird das Bild einer Linse lichtschwiicher, und dieser Nachteil
kann nur durch die Griofe derselben ausgeglichen werden. Es handelt
sich also um Augen zum Sehen in der Nihe mit moglichst hellen
Bildern, wie sie nmamentlich solchen pelagischen Riubern, die in der
Dunkelheit ihrer Beute nachgehen, von Vorteil sein werden: Hetero-
poden (431, 434), Tiefseetintenfische (459, 460) und Tiefseefische. Ein
solches Auge stellt gleichsam einen rohrenformigen Ausschnitt aus
einem ngSen kugeligen Auge dar und beansprucht daher weniger Platz
und Material. Dieser Vorteil kann aber auch von Tieren, die im Lichte
auf Raub ausgehen, ausgenutzt werden, so bei den grofen Ocellen der
Springspinnen (Salticus, 543) und bei den Copepoden Miracia (491)
und Copelia (495). Im Fazettenauge wird das Bild um so heller, je
breiter die Linse und je linger daher die Ommen sind. Die langen
Stirnaugen vieler Dimmerungskrebse (501, 505, 516, 518) und -Insekten
(90, 594) sind eine Parallelerscheinung zu den Teleskopaugen mit
Linsen und unterscheiden sich von ihnen nur dadurch, daf in der Regel
ein Teil des Auges, das sog. Seitenauge, noch seine urspriingliche Be-
schaffenheit mit kiirzeren, mehr d1ve1glelenden Ommen beibehilt. Da-
gegen hat das langgestreckte Auge mancher Blutegel (421) wohl nur
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den Zweck, moglichst viele Sehzellen den aus bestimmter Richtung
kommenden Strahlen anszusetzen, um eine Verstirkung der Reizempfin-
dung zu bewirken.

Beweglichkeit der Augen. Je beweglicher das Auge ist, desto
rascher kann es in die gewiinschte Blickrichtung eingestellt und sein
Sehfeld gleichsam durch Abtasten der Umgebung vergrifert werden.
Die Augen der Wirbellosen sind hierfiir im allgemeinen wenig giinstig.
denn sie liegen als flache Pigmentflecke, Becher- oder Blasenaugen und
bei den Gliederfiiflern als Ocellen oder Fazettenaugen so fest in der
Haut oder dicht unter ihr, daf sie nicht selbstiindig bewegt werden
kinnen. Um diesen Uebelstand zu beseitigen, haben sich ganz ver-
schiedene Einrichtungen entwickelt, teilweise in gleicher Form als kon-
vergente Bildungen bei systematisch weit voneinander stehenden
Gruppen. So finden wir bewegliche Augenstiele bei manchen Tiefsee-
tintenfischen (458) und Fischen, welche das sehr kurzsichtige Auge dicht
an den durch Leuchtorgane belichteten Gegenstand heranbringen kénnen.
Unter den Entomostracen haben Branchipus und Artemia bewegliche
Augenstiele, und unter den Malacostracen Nebalia, die Schizopoden,
Decapoden und Stomatopoden. Ja, es kommt sogar vor, dal das Auge
an der Spitze des Stiels noch einmal wieder beweglich abgesetzt ist
(519). Die Verlagerung des Auges auf die Spitze des zweiten Fiihlers
bei den Pulmonaten und auf die kleinen Tentakel am Mantelrande von
Pecten und Cardivm dient demselben Zwecke. Dagegen haben die
Riickenpapillen der Oncidien wohl die Aufgabe, die Sehorgane iiber
die hitufig ganz mit Schlamm bedeckte Riickentliche zu erheben. Wenn
das Auge nicht ganz fest in der Haut sitzt, so kann es durch besondere
Muskeln bewegt werden. So bei der Copepode Labidocera (493), bei
Wassermilben (537) und den Ocellen mancher Spinnen (542), deren
Haut ja ziemlich weich ist. Die springemden Salticus-Arten besitzen
sogar 6 Paar solcher Muskeln und konnen damit wahrscheinlich den
Gregenstand genaun fixieren. Bei den Cladoceren liegt das riesige Auge
in weicher Umgebung und kann durch jederseits drei Muskeln (500)
nach den verschiedenen Richtungen eingestellt werden. Ein #dhnliches
Verhalten zeigen die Heteropoden. Bei den Tintenfischen (453 D) ragt
das Auge in eine tiefe Hauttasche (Orbita) hinein und kann in dieser
durch eine Anzahl Muskeln bewegt werden. Endlich ist der Kopf
mancher riuberischer Insekten (Asiliden, Libellen) sehr beweglich mit-
samt den Augen und kann nach beiden Seiten um 90 © gedreht werden.

Morphologische Einteilung der Augen der Wirbellosen.

Der wesentlichste Bestandteil der Augen sind die Sehzellen, denn
diese nehmen die Aetherenergie auf und verwandeln sie in Nerven-
erregung, welche durch den Sehnerven weiter geleitet wird. Alle
iibrigen Teile : Pigment, Linsen und andere dioptrische Apparate, Iris-
blenden, Schutzhiillen, Lider, Driisen, Muskeln u. a. sind sekundire
Beigaben zur Erhohung der Leistungsfihigkeit und konnen daher auch
fehlen. 1In der nachstehenden Uebersicht folge ich in erster Linie
Hesse (1902, 8. 620). Sie lift die in der Phylogenie der verschieden-
sten Gruppen wiederkehrende Reihe Flachauge, Becherauge, Blasen-
auge deutlich erkennen und geht aus von den Sehzellen.

I. Sehzellen mit Phaosomen (ohne Stibchen), in oder unter der
Epidermis:
Lumbriciden, Naiden (417, 418), Hirudineen (419—421), vielleicht bei Salpen
(471), in den Crausschen Organen der Copepoden (480) u. a.
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II. Sehzellen mit iuBeren oder inneren Fibrillenenden (Stiftchen,
Stiibehen).
A. Subepidermalaugen unter der Epidermis: 1. mit abgewandten

Sehzellen und meist mit Pigmentbecher:

entodermal. Pigmentbecher mit ectodermal. Sehzellen: Leptomeduse Tiaropsis,
Scyphomeduse Awrelia (96).

Pigmentbecher der Trochophoratiere: Turbellarien (393, 394), Trematoden,
Nemertinen (398), Nematoden, Anneliden (403 408), Ridertiere, Trocho-
phoralarven. Bei Landplanarien (396) und Landnemertinen (399) schlieBt
sich zuwellen der Becher, und die Sehzellen werden teilweise revertiert.
Augengruppe der Chiitognaten (423).

Medianauge der Entomostracen und Zoéen (478 ff).

Ocellen von Chironomus-Larven.

Riickenmarksaugen des Amphiorus (475). Gehirnange der Salpen. Pyro-
somen (466, 473), bei Kettenformen als Augengruppe.

Riickenaugen der Oncidien (438) mit mesod. Linse und Pigmentbecher.

Schalenauge von Callochiton.

Mantelaugen von Cardium (446) mit einer, von Pecten (447), Spondylus mit
zwei Schichten Sehzellen,

2. mit zugewandten Sehzellen:
Gehirnauge der Ascidienlarve (474).

B. Epidermalaugen. Im Zusammenhang mit der Epidermis.
1. Einfache zugewandte Augen.

a) Flach- oder Schei- b) Becher- oder Gruben- |

benaugen — - augen —> ¢) Blasenaugen
Medusen: | Charybdaca, Seitenangen (383) | Charybdaea, Medianaugen
Aurelia (96) | ohne ‘ ' mit Linse (384)

Catablema (379) | Linse | '
Nausithoi (381) mit Linse |
Seesterne: Astropecten|Asz'mpecfe@r (B) ohne, Asterias —

(387 A) (C) mit Linse

Turbellarien: Awlawrina, - =
Mierostomum |

Anneliden: Eunice viridis| Ranxania (HM2A), Syllis (B) Nereis (412 C) ohne Linse,
(409) ohne Linse Aletopa (414) mit Linse

lf’hy{lodocc (413) mit Linse :
Mollusken: Schalenauge Schalenaugeyv. Schixochiton (440), Fissurella, Turbo ohne

von Toniera (10) |Patella, Haliotis (424 A, B) Linge
Mytiliden (443), Lima (444) meiste Gastropoden mit
Nautilus (448) Linse (424 C)

' dibranch.Cephalopoden mit
zweiteiliger Linse (156,

. 457)
Arthropodenoecellen: Myriopoden (530, 532), Arach- Peripatus
Machilis (617), | noiden (537—552), Limulus
Orchesella (616) (656), Insekten (564 —572)")

2. Einfache abgewandte Augen.
— |Seitenocellen der Arachnoiden| —
| (544, 551, 552) und Pantopoden
(557) |
3. Komplexe zugewandte Augen.
Réhrenwiirmer: Branchi-| Myriopoden: Scutigera (533) -

omma (407, 410) Lemulus (5563, bbd)
Muscheln: Area (445), Krebse (502 ff.)
Peetunculus Insekten (580 ff.)

1) Der Becher geht bei allen diesen Abteilungen nicht aus einer Einstiilpung,
sondern aus einer Verdickung der Epidermis hervor. Ferner sind die Hauptaugen
der Araneen (540), Skorpione (547) und Pedipalpen sekundiir zugewandt, kénnten also
auch unter 2 aufgefithrt werden.
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Die Uebersicht 1dBt die erstaunliche Mannigfaltigkeit der Augen
deutlich erkennen; trotzdem sind nicht alle Moglichkeiten erschopft.
Es fehlen z. B. komplexe abgewandte Epidermalaugen, obwohl sie
physiologisch sehr gut wirken koénnten.

I. Die Sehzellen mit Phaosomen sind nur von Oligochiiten und
Hirudineen genauer bekannt. Diese glinzenden weichen Binnenkorper
konnen in einer Zelle in mehrfacher Zahl auftreten, sehr verschiedene
Grestalt zeigen und unter Umstinden miteinander verschmelzen. Die
radifire Streifung an der Peripherie (419) konnte einem Stiftchensaum
entsprechen. wenn ein Zusammenhang mit Neurofibrillen bestiinde.
Aber dieser scheint zu fehlen. Daher halte ich sie vorliufig fiir diop-
trische Apparate, die durch ihre Lichtbrechung das umgebende Proto-
plasma erregen. Derartige Sehzellen konnen einzeln oder in Gruppen,
allein oder in Verbindung mit Pigmentzellen auftreten. In den Haupt-
und Nebenaugen der Kettenformen der Salpen sind dhnliche Gebilde
beobachtet worden. Ferner hat man &hnliche glinzende Binnenkdorper
in Sehzellen mit Stibchen gefunden, so bei Nautilus (449), Eucalanus
(481), Limnadia (486), Ostracoden (487), aber es ist noch nicht er-
wiesen, dafl es sich in diesen Fiéllen um mehr als irgendwelche Stoff-
wechselprodukte handelt.

II. Die ganz iiberwiegende Zahl der Augen der Wirbellosen hat
Sehzellen mit Stiftchen, welche frei nach aufen hervorragen oder im
Innern der Zelle liegen. Ueber ihre Verschiedenheiten im einzelnen
s. S. 605.

A. Subepidermale Augen.
1. Abgewandte Pigmentbecherocellen.;

Die erste Untergruppe von Augen mit abgewandten Sehzellen und sub-
epidermaler Lage enthiilt eine grofe Anzahl konvergenter Bildungen,
ein Zeichen, dal die Natur iiberall unter einer durchsichtigen Haut
solche Sehorgane erzeugen kann, da im Mesoderm der verschiedensten
Tiergruppen Pigmentzellen und zerstreute Ganglienzellen vorkommen.
Nur bei den Trochophoratieren scheint der Pigmentbecherocellus auf
Vererbung zu beruhen und sich iiber die Anneliden bis zum Median-
auge der Krebse und bis zu den Sagitten erhalten zu haben. Das
Auge besteht immer aus einem ein- oder mehrzelligen Pigmentbecher,
in den sich die Sehzellen ohne epitheliale Anordnung einsenken (393,
394, 408, 475). Zuweilen legt sich eine Linse davor, die aus einigen
wenigen Zellen (Ostracoden, 487 ; Oncidien, 438) oder aus einem Haufen
derselben (Cardium, Pecten, 446, 447) oder einer cuticularen Verdickung
(Pontelliden, 489) bestehen kann. Derartige Augen haben eine Neigung,
zu mehreren eine fest vereinigte Gruppe zu bilden (Chiitognathen, 423 ;
Temmocephala, 397 ; Medianauge der Krebse; Kettenformen der Salpen,
469) oder in sehr groBer Anzahl nebeneinander aufzutreten (386, 390,
392, 436, 446, 447, 475). Indem nun die vielen Becher in bestimmter
Weise ihre Oeffnungen nach verschiedenen Richtungen kehren, werden
sie zum Richtungssehen besonders geeignet. Die Sehzellen enden an
ihrem, dem Pigment zugekehrten Saum mit Stiftchen, nur im Median-
auge der Krebse (486 ff.) und bei den Salpen liegen zwischen zwei Seh-
zellen cuticulare Verdickungen, welche wohl, dhnlich wie die Rhabdome,
aus der Verschmelzung von Stiftchen hervorgegangen sind. In einigen
Augen hat sich das invertierte Becherauge zu besonderer Hohe ent-
wickelt durch Vermehrung der Sehzellen und sonstige Einrichtungen.
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So hat sich bei Landturbellarien (396) und Landnemertinen (399) der
Pigmentbecher zu einer Blase geschlossen, welche in ihrem Innern die
sehr verlingerten Stiibchen umschliet, wiihrend die Sehzellen aufier-
halb liegen. Bei manchen Onecidien (438) haben sich die Sehzellen zu
einem Epithel aneinander geschlossen, welches vom Opticus durchbrochen
wird, so dal an dieser Stelle wie bei den Wirbeltieren ein blinder Fleck
entstanden ist. Die hochste Ausbildungsstufe erreicht der invertierte
Becherocellus in den Mantelaugen von Curdium (446) und Pecten (447),
indem die Sehzellen gegen ein Tapetum gerichtet sind, welches die
Lichtstrahlen zuriickwirft und so die Reizempfindlichkeit verstirkt. Die
Riickenaugen der Oncidien und diese Muschelaugen sind weiter da-
durch bemerkenswert, dall sich das an sich subepidermale Auge so eng
an die Oberhaut anlegt, dal diese als Cornea zu einem Teil des Seh-
organs wird. Es liegt also darin ein Uebergang zur Gruppe B vor.
Bei gewissen Ringelwiirmern (403) liegt ein Teil der Pigmentbecher
in der Epidermis, was ich als eine sekundiire Verlagerung nach aullen
auffasse, denn die meisten Augen liegen im Gehirn. Da die Gehirn-
zellen aus dem Ectoderm hervorgehen, kann jener Zustand durch eine
ontogenetische Hemmung entstehen.

B. Epidermale Augen.

Diese Augen stehen in direktem Zusammenhang mit der Oberhaut,
welche als Cornea, Retina oder als Linse sich am Aufbau des Seh-
organs beteiligt. Hierher gehort die grofe Mehrzahl der wirbellosen
Tiere, deren Augen ferner iiberwiegend in die erste Untergruppe fallen.

1. Einfache zugewandte Augen.

Das phyletische Ausgangsstadinm, das Flachauge, dessen Sehzellen
in der Epidermis liegen, hat sich, wie aus der Uebersicht hervorgeht,
verhiltnismifRig selten erhalten, sehr wahrscheinlich, weil es leicht ver-
letzlich und wohl nur zur Hell- und Dunkelunterscheidung geeignet ist;
wenn Linsen hinzu kommen, so miissen sie Bildungen der Cuticula sein
(381, 409). Bei den Schalenaugen der Chitonen (10) liegt der hochst
eigenartige Fall vor, daf das Mantelepithel sich in Gestalt diinner
Striinge durch die dicke Schale bis zu deren Oberfliche fortsetzt und
hier Tastapparate (Makréstheten) bildet, die wohl zugleich lichtempfind-
lich waren wie der Mantel und aus denen die Sehorgane geworden sind.
Dabei ist die Linse aus der Scheitelkappe des Aestheten hervorgegangen.

Die Becher- oder Grubenaugen sind von einer erstaunlichen
Mannigfaltigkeit trotz ihres so einfachen Baus. Wenn eine Linse fehlt,
so ist die Oeffnung selten weit (Astropecten, 387 B, Patella, 424 A),
meist besitzt sie eine enge Miindung (HHaliotis, 424 B, Ringelwiirmer,
412, 413) und wird dadurch geeigneter im Richtungs- und Bewegungs-
sehen, denn ein leuchtender Korper wird seine Strahlen nur auf eine
kleine Stelle der Netzhaut werfen und diese wird sich mit der Be-
wegung verschieben. Liegt dagegen eine Linse vor dem Becher, so
pflegt der Eingang weit zu sein (Sechixochiton, 440, Ocellen der Tra-
cheaten), um die Linse in ihrer ganzen Breite auszunutzen. Mafgebend
ist weniger die Weite der Einstiilpungsoffnung, als diejenige der Pig-
mentpupille. Bei Phyllodoce (413) ist jene sehr eng, was sehr unprak-
tisch wiire, aber diese ist viel weiter, und die vor der Linse liegenden
Epithelien sind so durchsichtig, daB sie das Licht nicht aufhalten. In
seltenen Killen (Nereis pelagica und besonders bei Nawtilus [448]) ist
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die Oefftnung so schmal, dal sie nach dem Prinzip der Lochcamera
ein Bild auf der Netzhaut entwerfen kann, wenigstens der Theorie nach.
Wirklich beobachtet ist ein solches Bild noch nicht. Nawtilus ist die
einzigste Form, welche einen Sphincter besitzt zum Regulieren der
Pupille. Daher ist es nicht unwahrscheinlich, daBl das Tier durch starke
Kontraktion derselben die bildentwerfende Linse der iibrigen Tinten-
fische ersetzt. Um das Eindringen von Schmutz zu verhindern, wird
der Hohlraum des Becherauges bei Mollusken und Wiirmern erfiillt
von einer schleimigen oder gallertigen Sekretmasse (Emplem, Glas-
korper), welche homogen oder auch fidig (Syllis, 412 B) aussieht. Nur
bei den Patellen ist die weiche Grube nicht vollstindig ausgefiillt,
sondern enthillt eine niedrige Sekretschicht. Die Fiillmasse wird aus-
geschieden entweder von vielen Stiitzzellen der Retina, welche zwischen
den Sehzellen stehen und hiufig auch die Triger des Pigments sind
oder auch von besonderen Driisen. So besitzt Phyllodoce (413) eine
grofie Driisenzelle, und bei Alciopiden entsteht der Glaskorper (414 sekr)
durch eine sehr grofie Zelle, withrend die dahinter liegende weiche Fiill-
masse (fiz) von den Stiitzzellen abgesondert wird. Die in den Becher-
augen der Wiirmer und Mollusken auftretenden Linsen sind festere
Partien der Fiillmasse (424 C, 428), so daf es zauweilen kaum zu ent-
scheiden ist, ob man solche Bildungen als Glaskérper oder als Linse
ansehen oder ob man beide Bildungen nebeneinander unterscheiden
soll. Dies gilt z. B. fiir das Auge von HHelix (426). In den Ocellen
der Tracheaten, welche ebenfalls als Becheraugen aufzufassen sind,
fehlt ein Emplem, d. h. eine durchsichtige Sekretmasse, denn der sog.
Glaskorper wird aus den hellen Zellen gebildet, welche zugleich die
Linse ausscheiden und daher die direkte Fortsetzung der Epidermis-
zellen sind (540 ff.). Diese Zellen konnen unter Umstinden so weich
werden, daB sie wie eine Sekretmasse erscheinen (Sulticus, 543 GL,).
Eine Ausnahme macht nur das Larvenauge von Dytiscus (572), welches
zwischen den Glaskirperzellen eine besondere Sekretmasse (ghk) auf-
weist. Ebenso scheint die Linse der Wassermilben der Curripes-Gruppe
(537) ein Produkt der umgebenden Zellen zu sein. — Die Wand des
Augenbechers ist dunkel pigmentiert, damit nur das von vorn hinein
fallende Licht die Sehzellen reizen kann. Das Pigment dient also zum
Richtungssehen. Es liegt entweder in den Sehzellen selbst, welche
dann als autochrom bezeichnet werden (Seesterne [387], Alciopa
414] und andere Wiirmer, viele Mollusken, Ocellen von Secolopendra
530|, Helophilus [575), Myrmeleon-Larve [573]), oder noch hiinfiger findet
es sich in besonderen Pigment- oder Stiitzzellen zwischen den Seh-
zellen oder um sie herum. Man spricht dann von exochromen
Sehzellen. Als dritte Moglichkeit finden wir Pigment in allen Zellen
der Retina, Sehzellen wie Stiitzzellen. Nahe Verwandte konnen in
dieser Hinsicht verschieden sein, wie aus der S. 459 gegebenen Ueber-
sicht hervorgeht.

Die Blasenaugen schliefen sich in den meisten Verhiltnissen so
nahe an die Becheraugen an, daf sie hier nicht nidher geschildert zu
werden brauchen. Unter den Arthropoden ist diese hochste Stufe nur
einmal, bei Peripatus, erreicht worden, welcher sich in dieser Hinsicht
eng an die Anneliden anschlieft und wie diese eine weiche, nur von
dinner Cuticula bedeckte Haut besitzt, welche den Becher zur Blase
fortbilden konnte. Bei den Tracheaten hingegen entwickelte sich aus
der dicken Chitinhaut die Linse des Becherocellus, und damit war die
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Moglichkeit der Umwandlung in ein Blasenauge genommen. Die Ver-
schiedenartigkeit der Blasenangen kommt namentlich in dem Fehlen
oder Vorhandensein einer Linse, ferner in der GroBle und in der Ent-
stehungsweise derselben zum Ausdruck. Wihrend sie bei Wiirmern
und Gastropoden aus dem verdichteten Kern der Fiillmasse hervorgeht,
wird sie in den Medianaugen von Charybdaea (384) von den stark ver-
lingerten Zellen der Vorderwand der Augenblase gebildet. Noch eigen-
artiger verhalten sich die Tintenfische, deren vordere Linsenportion
von den Corneazellen, deren hintere von der Vorderwand der Augen-
blase ausgeschieden wird (456, 460). DBesonders kompliziert sind die
Blasenaugen von drei riuberischen Tiergruppen, von Alciopa (414), von
Heteropoden (434) und von Tintenfischen (453).

2. Einfache abgewandte Augen

vom Bechertypus kommen bei Pantopoden (557) und Arachnoiden vor;
so in den Seitenaugen der Pedipalpen (551), bei den Pseudoskorpionen
(552), in den Nebenaugen der Araneen (544), in den Hauptaugen der
Skorpione (547) und Pedipalpen. Die vergleichend-anatomische Ana-
lyse zeigt, daR die abgewandten Sehzellen aus zugewandten hervor-
gegangen sind, indem zur Vergriferung des Zellmaterials sich eine
Epidermiseinstiilpung unter die Glaskorperschichten schob (529 ¢). Die
Zellen des #duBeren DBlattes erhielten dadurch eine inverse Lage. Da
diejenigen des inneren Blattes pigmentiert waren, entwickelten sie sich
zu einem reflektierenden Tapetum. Das letztere ist also nicht die Ur-
sache, sondern eine Begleiterscheinung der abgewandten Lage der Seh-
zellen. So entstanden Dimmerungsaugen, deren Sehstibchen Licht von
vorn und von hinten empfingen. Auf der hochsten phyletischen Stufe
haben sich aus den abgewandten Augen wieder zugewandte Tagaugen
entwickelt (529 %, 7).

3. Komplex(Féicher- oder Fazetten-)Augen.

Diese Augen setzen sich aus einer Anzahl von zugewandten Teil-
augen (Ommatidien, Ommen, Fazetten) zusammen, von denen jedes
seinen eigenen dioptrischen Apparat und seine eigene Pigmenthiille be-
sitzt, so dall es fiir sich als Sehorgan dienen kann. Es ist daher sehr
wahrscheinlich, dall diese Augen aus der Verschmelzung von urspriing-
lich getrennten Einzelaugen hervorgegangen sind, weshalb sie auch als
zusammengesetzte Augen bezeichnet werden. Nur bei Area und Peclwn-
culus weist nichts auf eine solche Verschmelzung hin, sie scheinen viel-
mehr durch Teilung der Einzelaugen sich zu vergrofern, worauf ihre
Zusammensetzung aus 1080 derselben hinweist (445). Sehr deutlich
lift sich das Zusammenriicken der Einzelaugen bei den Réhrenwiirmern
(405) und den Myriopoden (533, 534) verfoltreu wiihrend es bei Limu-
lus, Krebsen und Insekten aus der verglelchend -anatomischen Analyse
mit Sicherheit hervorgeht (s. S. 517, 574 ff. und 577). Bei den Glieder-
filflern sind also die zusammengesetzten Augen viermal unabhiingig
voneinander aus Ocellen hervorgegangen (s. Stammbaum §. 539), und
wir nennen sie homoiologe Organe, weil der Einfluf der Ver-
erbung nicht vollstiindig ausgeschaltet ist, denn sie alle haben dasselbe
Grundmaterial geerbt. Ihre Ommen sind Becheraugen, deren epi-
theliale Einstiilpung vorn durch eine Chitinlinse (Cornea, Fazette) ver-
schlossen wird, wihrend im Grunde sich mehrere Sehzellen eng zu
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einer Retinula zusammenschliefen. Die Komplexaugen der Rohren-
wiirmer und jener Muscheln sind Flachaugen, und jedes Omma enthélt
nur eine Sehzelle (410, 645), welche gleichzeitig auch den dioptrischen
Apparat in sich birgt. Die Aungen dieser beiden Tiergruppen bilden
ein schones Beispiel von sehr weitgehender Konvergenz. Physio-
logisch sind die Komplexaugen dadurch charakterisiert, dall jedes Teilauge
nur einen Bildpunkt, das ganze Auge daher nur ein Bild erzeugt (411,
musivisches Sehen). Sie sind besonders geeignet, um Bewegungen
zu erkennen, denn in dem Mafe als der Gegenstand sich verschiebt,
werden immer neue Ommen gereizt werden. Springt dann noch das
ganze Auge stark kegelformig vor, was sehr hiufig der Fall ist, so
wird es Bewegungen von den verschiedensten Richtungen her wahr-
nehmen. Bei den Rohrenwiirmern und jenen Muscheln ist der licht-
brechende Teil der Sehzelle so wenig entwickelt. dal von einem Bild-
sehen nicht die Rede sein kann. Es sind Hell-Dunkel-Augen, welche
namentlich Schattenreize wahrnehmen und das Zuriickziehen der Wiirmer
in die Rohren bzw. das Schliefen der Schalen auslésen. Die Komplex-
augen der Krebse und Insekten hingegen sind wie 8. 514, 579 geschildert
wurde, viel leistungsfihiger, nehmen aufrechte Bilder wahr und kénnen
vielfach durch Pigmentwanderungen (8. 514, 590) sich den wechselnden
Beleuchtungen anpassen.

Nachdem wir im vorstehenden die verschiedenen Augenformen der
Wirbellosen als Ganzes vergleichend betrachtet haben, wenden wir uns
jetzt den einzelnen Elementen zu.

Yerschiedenartigkeit der Sehzellen. Die Sehzellen sind die
wichtigsten Teile des Auges, denn in ihnen wird die Aetherenergie in
eine spezifische Nervenerregung umgewandelt. Es sind stets primiire
Sinneszellen, welche an ihrer Basis in eine Nervenfaser iibergehen,
deren feinste Fibrillen das Protoplasma der Zellen in der verschieden-
sten Weise durchsetzen. Auf die beiden Hauptarten von Sehzellen,
deren Gegensiitze zurzeit noch unvermittelt einander gegeniiberstehen,
auf die Sehzellen mit Phaosomen bei den Regenwiirmern (417, 418)
und Blutegeln (419) und auf die Sehzellen mit Stiftchen bei allen
iitbrigen Tieren habe ich schon oben (8. 601) hingewiesen. Hier be-
schiifftigen wir uns zuniichst nur mit den Stiftchenzellen, deren charak-
teristische Stiftchen als die das Licht rezipierenden Elemente und zu-
gleich als die Enden der Neurofibrillen angesehen werden kionnen.
Diese Stiftchen ragen urspriinglich frei iiber das Niveau des Zellkorpers
an einer Stelle hervor (freier Stiftchensaum, 393). In anderen Fillen
bleiben sie unter der Oberfliche (innerer Stiftchensaum, Branchiomma
410, Arca 445). Hiufig setzt sich die rezipierende Region als schmaler
Aufsatz vom iibrigen Zellkorper ab und wird dann als Stiibchen be-
zeichnet (Seesterne 387, Kunice 409, Alciopa 416). Endlich konnen die
Stiftchen einer Zelle oder auch von zwei benachbarten Zellen so dicht
zusammenstehen, daB sie als eine cuticulaartige Platte erscheinen, wie
dies namentlich fiir die Rhabdomere der Arthropoden gilt (486). Jede
Von diesen 4 Hauptformen der Sehzellen kann in sehr verschiedenen
variationen auftreten, von denen einige genannt sein mogen. Um mog-
lichst viele Stiftchen zu bilden, zieht sich die Zelle bei Temnocephala (397),
Tristomum papilloswm und Polyophthalmus (408) in fingerformige Fort-
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sitze aus oder trigt eine iiberall mit Stiftchen besetzte Verliingerung
(Limax, 429 A). Bei Dendrocoelum und manchen Landturbellarien (395,
396) setzt sich diese Verlingerung durch einen diinnen Strang von der
eigentlichen Zelle ab und schwillt zu einem kolbenférmigen Gebilde
an, dall vielleicht auch als modifiziertes Stibchen angesehen werden
kann. Werden die Sehzellen sehr schmal (Prosobranchier 429 B), so
verschmiilern sich naturgemif die Stiftchen auf ein zartes Biindel,
wihrend umgekehrt bei Scutigera (533) mit dem sehr verbreiterten Zell-
ende auch der Stiftchensaum sehr breit geworden ist. Die Sehzellen
mit innerem Stiftchensaum sind bis jetzt nur selten beobachtet worden,
und die Stiftchen bzw. die freien Enden der Neurofibrillen liegen am
basalen Ende der Zelle, und zwar bei Branchiomma (410) auf der einen
Seite, bei Arca und Pectunculus (445) allseitig und bei den distalen
Sehzellen von Pecten (447 di.Se.x) in der Mitte. Von Stibchen
sprechen wir immer dann, wenn die Zelle in einen anatomisch abge-
setzten Fortsatz ohne Stiftchen ausliuft. Er ist meist stark lichtbrechend
und enthilt auler den Neurofibrillen zuweilen auch Protoplasma. Die
Linge kann sehr verschieden sein, ebenso der feinere Bau. Bei den
Seesternen werden die Stiibchen von einem Fibrillenbiindel durchzogen,
wihrend bei vielen anderen Tiergruppen nur eine hidufig mit einer
knopfartigen Verdickung endende Fibrille nachgewiesen werden kann
(Hunice 409, Alciopa 416, proximale Sehzellen von Pecten 429 C, Lima
444, Cardium 446, f\ autilus 449, Cephalopoden 463). Bei letzteren und
bei Aleiopa werden die langen Stibchen durch cuticulare Wandver-
dickungen gestiitzt, wihrend sie bei Scolopendra (531) durch eine Man-
schette des Zellkérpers Halt bekommen. Fiir die Arthropoden ist es
sehr charakteristisch, dal die rezipierenden Elemente nicht am distalen
Ende, sondern an der Seitenfliiche der Sehzellen auftreten, und zwar
bald an deren ganzer Linge, bald distalwiirts (Limnadia 486, Perla
570), bald in der Mitte (Ephemera 566), bald an der Basis (Osmylus 568),
bald in mehrfacher Wiederholung (decapode Krebse 523). Die be-
treftende Zellregion ist meist durch starkes Lichtbrechungsvermogen
ausgezeichnet und ldBt bei verschiedenen Arten alle Ueberginge von
deutlicher Querstrichelung, die ganz an Stiftchen erinnert, bis zu homo-
gener Struktur erkennen. In den letzteren Fiillen sind die Endorgane
vielfach als cuticulare Bildungen angesprochen worden. Aber da die
Neurofibrillen in sie auslaufen, wobei sie meistens eine helle ,Schalt-
zone” durchsetzen, miissen sie als verschmolzene Stiftchen wenigstens
vorliufig gedeutet werden. Dafiir sprechen auch die Befunde von
Orchesella (562), wo 2 kaudale Sehzellen ein Rhabdom bilden, withrend
die ibrigen mit Stittchensiumen enden. Eine Verschmelzung der
Stiftchenplatten mehrerer Sehzellen kommt auch sonst im Tierreich vor,
z. B. bei Salpen (470), bei denen hochst merkwiirdige gitterformige
Bildungen angetroffen werden (ihnlich auch in 513). Aus der lateralen
Anordnung ergibt sich ein zweites Merkmal der Sehzellen der Glieder-
fiilfer: der Zusammenschluf mehrerer zur Bildung eines Sehstibchens
hoherer Ordnung, des Rhabdoms, indem die Rhabdomere, d. h. die
Endplatten von 2—8 Sehzellen, sich eng aneinanderlegen (Brrmrthua
503 e, Insekten 585, in 587 noch getrennt). Dadurch wird der Reiz
gleichzeitig auf ebenso viele Zellen iitbertragen und um so stirker em-
pfunden. Die Rhabdombildung ist also ein Mittel zur Reizsummation.
Aus seiner Entstehung erklirt sich der hiiufig mehrteilige Bau und
sternformige Querschnitt des Rhabdoms sowie sein zentraler Hohl-
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raum (522). Das phyletische Verhiiltnis der verschiedenen Sehzellen
moge das beifolgende Schema (602) erliutern.

Fig. 602. Schema des phyletischen Verhiiltnisses der Sehzellen. a mit freiem
Stiftchensaum, b mit sehr schmalem Stiftchensaum, ¢ mit Stibchen, d mit inneren
Verdickungen der Neurofibrillen, e mit seitlichem Stiftchensaum. f die Stiftchen zum
Rhabdomer verschmolzen. Orig.

Zu- und abgewandte Lage der Stiftchen. Dieser Gegensatz ist
morphologisch so auffallend, daf wir ihn oben bei der Einteilung der
Augen verwandt haben. Physiologisch ist er offenbar ganz gleichgiiltig,
da das Licht die Sehzelle leicht durchdringt, woraus sich auch die ver-
schiedenen in 529 /A'—!' dargestellter Modifikationen erkliren. Ur-
spriinglich befindet sich der Stiftchensaum oder das Stiibchen am distalen
Ende der Sehzellen, die Nervenfaser am proximalen. Das Licht durch-
eilt die rezipierenden Elemente distoproximalwiirts, sie sind dem Lichte
zugewandt, was auch wohl als vertierter Zustand bezeichnet wird
(pevers® bei DEMOLL, ,invertiert“ bei WipmanN). Bei Secolo-
pendra (530), Julus (532), Heteropoden (432) und einigen andern Tieren
steht das Stibchen senkrecht zur Richtung des Lichtstrahls, und die
Sehzelle liegt in der Verlingerung des Stibchens oder schriig zu ihr.
Diese Lage wollen wir als ,halbabgewandt® bezeichnen. Sie leitet
iiber zur ,abgewandten® Stellung (,invers“ bei DEmoLL, ,kon-
vertiert® bei WipMaNN), bei der das Licht zuniichst den Nerven
und die Sehzelle passiert und dann proximodistalwiirts die sensiblen
Elemente (529 ‘). Einen Spezialfall dieser Art (¢*) treffen wir in den
Nebenaugen der Araneen (544 rechts) und bei Pantopoden (557) an,
indem die von hinten herantretende Nervenfaser in der Nihe des
Stibchens inseriert, und der Zellkorper sich nach hinten umgebogen
hat. Das fithrt dann durch das Stadium /' (Hauptaugen der Skorpione
und Pedipalpen) zu den sekundir zugewandten Sehzellen der Netz-
spinnen (¢, N) und Laufspinnen (¥, ). Da die Nervenfaser nicht
lichtempfindlich ist, sondern nur die Stibchen oder Stiftchen, sollten
obige Bezeichnungen nach diesen gewiihlt werden. In der Regel sind
in demselben Auge die Stibchen oder Stiftchen mehr oder weniger
einander parallel gestellt. Es kommen aber auch Ausnahmen vor. So
laufen in dem Auge des Landturbellars Platydesmus (396) die Seh-
kolben radienartig von allen Seiten gegen die Mitte zu, so dal alle
Stellungen nebeneinander vertreten sind, ein weiterer Beweis, dal diese
Unterschiede physiologisch bedeutungslos sind. Es gibt eine primiire
Inversion, d. h. die vom Lichte abgewandte Lage ist von der ersten
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Entstehung der Augen an vorhanden gewesen (z. B. bei allen den oben
[S. 600] unter IT A genannten Pigmentbecherocellen der Trochophora-
tiere), und eine sekundire, welche im Laufe der Phylogenie sich aus
primir zugewandten Sehzellen entwickelt hat (529 %). Hierhin gehoren
manche Seitenocellen der Arachnoiden (551, 552, 544) und der Panto-
poden (957), die auch zugleich ein Tapetum besitzen und schlielich
sich wieder in die sekundir zugewandten Hauptaugen der Araneen ver-
wandelt haben (529 1).

Pigmentlose Augen. Die friithere Auffassung, dafl die einfachsten
Sehorgane Pigmentflecke sind, wird widerlegt durch das Vorkommen
von pigmentlosen Augen in den verschiedensten Tiergruppen. Sogar
bei Siugern einschlieRlich des Menschen sind die roten Augen der
Albinos ohmne Spur von Pigmeut und sehen trotzdem, vnamentlich bei
nicht zu starkem Licht. Die Pigmentlosigkeit gilt sowohl fiir die
Phaosomsehzellen der Oligochiiten (417, 418) und Hirudineen (419) wie
fiir Augen mit Stiftchen- oder Stibchenzellen. So hat der Ringelwurm
Dialychone acustica in einem Gehirnauslinfer zahlreiche abgewandte Seh-
zellen ohne Pigmenthiille, aber von derselben Art, wie sie bei nahen Ver-
wandten mit einer solchen versehen sind. Die Nebenaugen der Ketten-
formen der Salpen (472 », »*), die sog. Costalzellen von Plerotrachea
(434 nex) nach auBen von der Pigmenthiille, die Nebenretina von
Limax (428) sind weitere Beispiele. In andern Sehorganen finden wir
zwar Pigment in der Nihe der Sehzellen, aber doch in einer solchen
Lage, dal es auf die Funktion der Sehzellen keinen Einflufl ausiiben
kann. So hat das Turbellar Phaenacora wumnipunctata neben dem Ge-
hirn eine Sehzelle ohne Pigmenthiille, aber dorsal von ihr liegt eine
Pigmentplatte, welche das von oben kommende Licht abblendet. In
den Seitenocellen mancher Insekten (Mamestra 569, Osmylus 568,
Phryganeen, Ceratopsyllus) dient die dunkle Chitincuticula zum Licht-
schutz, wiithrend das eigentliche Auge pigmentfrei ist. In den Riicken-
aungen der Chitonen (10) liegt der dunkle Farbstoff aullerhalb der Augen
in dem Tegmentum der Schale. Bei Pecten, Cardium, Pedipalpen (446,
447, 551) schiebt sich das Tapetum so zwischen Sehzellen und Pigment,
daB letzteres jene nicht beeinflussen kann. Bei vielen Wirbellosen zeigt
die Retina ungefirbte Sehzellen neben den Pigmentzellen.

Yorkommen und Bedeutung des Augenpigments. Wenngleich
aus diesen Tatsachen hervorgeht, dal das Sehen selbst nicht an die
Gegenwart von Pigment gebunden ist, so beweist doch die aullerordent-
lich weite Verbreitung desselben in den Augen, dal es ein sehr wichtiges
Hilfsmittel sein muB. Die Pigmente der Augen zerfallen in 2 Klassen:
in die nur selten auftretenden, durch Licht leicht zersetzbaren Sensi-
bilisatoren und in die lichtbestindigen Dauerpigmente, welche
fast allen Augen zukommen. Von den ersteren wird angenommen, daf
sie durch ihren Zerfall die Lichtempfindlichkeit erhéhen (vgl. S. 373).
Der Sehpurpur im Auge der Wirbeltiere ist das bekannteste Beispiel.
Ein #hnlicher, leicht zerfallender, roter Farbstoft findet sich im Stiftchen-
saum der Sehzellen von Planaria und Polycelis, in der Retina von
Loligo und, in geringer Menge, von Sepia, in den Rhabdomen von
Mysis und Tagfaltern und in der Haut der Seeigel, deren allgemeine
Lichtempfindlichkeit dadurch vielleicht hervogrerufen oder verstirkt
wird. Genanere Untersuchungen fehlen noch iiber die sensibilisatori-
schen Farbstoffe der wirbellosen Tiere; da sie aber in Tiergruppen
vorkommen, die systematisch weit auseinanderstehen, haben sie wahr-
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scheinlich ein viel allgemeineres Vorkommen. Vielleicht gehort auch
der rote Pigmentfleck von FEuglena (3%6) hierher, da das neben ihm
liegende Protoplasma lichtempfindlich ist, wenn man nicht denselben
als ein l'emperaturorgan deuten will. Das Pigment der Flagellaten er-
scheint freilich lichtbestindig, aber es wire mdoglich, daf bei starken
Intensititsschwankungen doch Zersetzungen vorkommen, die auf das
umgebende Protoplasma einwirken.

Die Daunerpigmente zerfallen in 2 Klassen, welche in der Regel
leicht zu unterscheiden sind, in die zur Abblendung des Lichts be-
stimmten A bsorptionsfarbstoffe und in die zum Zuriickwerfen
des Lichts dienenden Reflexionsfarbstoffe. Krstere sind schwarz,
braun oder rot, letztere pflegen eine gelbliche Farbe zu haben und er-
scheinen bei auffallendem Licht weif. Die meisten Augen der wirbel-
losen Tiere sind nach dem Prinzip einer Camera obscura gebaut, mogen
es Becher- oder Blasenaugen sein: nur die von vorn auf die Oeffnung
des Bechers bzw. auf die Cornea fallenden Strahlen werden wahr-
genommeén (optische Isolation), alle iibrigen werden von dem in oder
aulerhalb der Retina befindlichen Pigment absorbiert. Ebenso stellt
jedes Einzelauge eines Komplexauges einen Pigmentbecher dar, in den,
abgesehen von den Superpositionsaugen (498), nur die von vorn kom-
menden Strahlen eindringen. Dadurch erkennt das Auge die Richtung,
aus welcher die Lichtstrahlen kommen und damit die Lage des ge-
sehenen Objekts. Indem hiufig viele Augen zu demselben Individuum
gehoren und dabei ibre optischen Achsen nach verschiedenen Richtungen
(Komplexaugen, ferner 386, 390, 400, 405, 422) eingestellt sind,
oder indem die Augen durch Muskeln bewegt werden kionnen, wird
das Sehfeld vergrioflert. Solche Absorptionspigmente liegen hinter den
Stiftchen oder Stéibchen, so dall das Licht erst diese reizt und dann
von den Farbstoffen aufgesogen wird, wodurch auch zugleich stérende
Reflexionen verhindert werden. Bei den abgewandten Augen (393,
394) mufl der Korper der Sehzelle pigmentfrei sein, weil das Licht
diesen erst durchdringt, ehe es das lichtempfindliche Element erreicht.
Bei den zugewandten Augen hingegen sind die Sehzellen hiufig dicht
erfiilllt von Farbstoffen, oder diese liegen in besonderen Stiitzzellen
zwischen den Sehzellen (428, 430). Nah verwandte Arten kdnnen in
dieser Hinsicht verschieden sein (vgl. 8. 459). AuBer zur optischen
Isolation dient das Retinapigment vielfach zur Regulation der
Lichtmenge, indem es sich verschieben kann und bei Ueberbelich-
tung sich so gruppiert, daf nur wenig Licht zu den Stibchen gelangt,
wilhrend es bei Unterbelichtung sich von den Stibchen zuriickzieht. so
daf viel Licht zu ihnen dringt. Solche Pigmentwanderungen
zeigen die Netzhiute der Cephalopoden (463) und die Fazettenaugen
der Krebse (520, 521), der Insekten (580, 600) und in geringerem Mafle
die Ocellen der Spinnen. Es ist im vorhergehenden geschildert worden,
dal jene Komplexaugen vielfach keine Pigmentverschiebungen zeigen,
aber nach der dauernden Stellung des Pigments in zwei Gruppen zerfallen,
in die Appositionsaugen (498 B) der Lichtformen, in denen die
Ommen optisch voneinander isoliert sind, und in die Superpositions-
augen (498 C) der Dunkelformen, deren Pigment so angeordnet ist,
dal zu einer Retinula auch Strahlen der Nachbarommen gelangen und
dadurch das Bild lichtstirker, wenngleich verschwommener machen.

Die Farbedes Absorptionspigments der Retina ist meistens
schwarz, weil diese Farbe alle Strahlen von Rot bis Violett aufsaugen

Plate, Allgemeine Zoologie 11, 39
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kann. Dies gilt besonders fiir Landbewohner und fiir sehr viele Flach-
wasserformen. In einiger Tiefe des Wassers, in der blaugriines Licht
herrscht, geniigt rotes oder braunrotes Pigment zur Absorption, und so
finden wir solches bei Seesternen, manchen Turbellarien, Rotatorien
und Anneliden. Einige Arten von marinen Strudelwiirmern sollen im
Flachwasser schwarze, in der Tiefe rote Augen haben. Bei gemssen
Riidertieren sind die Augen in der Jugend rot und nehmen spiiter eine
violette oder blauschwarze Farbe an. Immerhin sind die Beziehungen
zwischen Wassertiefe und Farbe des Augenpigments noch nicht ge-
niigend untersucht.

Die zur Reflexion der Lichtstrahlen dienenden gelben oder
braunen Farbstoffe werden als Argentea bezeichnet, wenn sie wie
bei Cephalopoden (456 Ae, A7) und Fischen in der Iris und AuBen-
wand des Bulbus liegen und verhindern, daB Lichtstrahlen in diesen
eindringen. Bei Tintenfischen wirken die Argenteazellen weniger durch
ihr Pigment als durch ihren Inhalt an Schollen und Platten, welche
das Licht zuriickwerfen. In dhnlicher Weise reflektieren bei Alciopiden
(415) silberglinzende Fasern in der Umgebung der Linse das von
unten kommende Licht. Hingegen werden sie als Tapetum lucidum
zusammengefallt, wenn sie dicht hinter den Sehzellen und vor dem
Absorptionspigment liegen und das Licht, welches die Stibchen passiert
hat, wieder auf diese reflektieren, um die Reizwirkung auf eine noch
nicht klar erkannte Weise zu erhéhen. Wir finden diese Einrichtung
bei Tieren, welche in der Dimmerung oder in dunkler Umgebung sich
umher bewegen, und zwar unter den wirbellosen Tieren fast ausschlief-
lich bei Arthropoden. DBei den Arachnoiden hiingt das Tapetum mit
der Inversion der Sehzellen zusammen, wie aus der Ontogenie (529 g)
klar hervorgeht. So bei den Psendoskorpionen (552), in den Seiten-
augen der Pedipalpen (551), in den Nebenaugen der Araneen (544)
und vielleicht auch bei den Pantopoden (557). Bei all’ diesen Tieren
wirkt es mehr durch seine faserige Struktur als durch eingelagerte
Pigmente, da diese auch fehlen konnen. Eine reflektierende Schicht als
Auskleidung des Pigmentbechers findet sich im abgewandten Median-
ange von Hucalanus (481), Argulus und andern Copepoden. Unter
den Muscheln besitzt Cardium (446) ein faseriges Tapetum als eine
Bildung mesodermaler Pigmentzellen, und fhnlich verhilt sich Pecten
(447). Auch bei diesen Tieren ist das Auge abgewandt. Ein faseriges, von
graugriinlichen Kornern durchsetztes 'I‘apetum besitzen die zugewandten
Stirnaugen mancher Insekten: Mackilis (563), Orthopteren (564, 565),
Ephemeriden (566). Bei den Libellen (567) finden sich in dieser Schicht
kleine Kristalle, dhnlich wie bei Wirbeltieren. In den Fazettenaugen
der macruren Krebse liegen die mit gelben Pigmentkdérnern erfiillten
Tapetumzellen (520, 521) zwischen den basalen Enden der Ommen und
sind mesodermalen Ursprungs. In derselben Weise wirken die Retina-
pigmentzellen (580) am proximalen Ende der Retinulae der Insekten.
In allen diesen Bildungen beruht die Reflexion der Lichtstrahlen mehr
auf dem faserigen oder kornigen Inhalt der Tapetumzellen als auf
deren Pigmenten. DBei manchen Insekten dient eine Schicht von
Tracheen als Tapetum.

Lichtbrechende Apparate. Unter den Hilfseinrichtungen des
Auges spielen durchsichtige lichtbrechende (dioptrische) Apparate die
grofite Rolle. Sie haben infolge ihres dichteren Baues eine stirkere
Brechung als das umgebende Medium und wirken durch ihre ge-
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kriimmten Flichen wie Sammellinsen, indem sie das Licht konzentrieren.
Thre erste Aufgabe besteht also in der Lichtverstirkung. Die weichen
Fiillmassen (Empleme) der Becher- und Blasenaugen, welche wir schon
frither kennen lernten (S. 446), beschrinken sich in ihrer Funktion
hierauf. Sobald aber festere, scharf begrenzte Linsen oder Linsen-
cylinder auftreten, entstehen Bilder auf der Retina, und das Auge
erhebt sich iiber das Hell-, Dunkel-, Richtungs- und Bewegungssehen
zur hoheren Stufe des Bildsehens, also zur Unterscheidung von Formen
und bei gewissen wirbellosen Tieren auch sicherlich zur Wahrnehmung
von Farben. BEER und andere Forscher wollen die Bezeichnung
s~Auge“ nur dann anwenden, wenn Bilder gesehen werden konnen. Ich
halte diese Einschriinkung nicht fiir gliicklich, denn es besteht praktisch
ein ganz allméhlicher Uebergang zwischen niederen und hoheren Seh-
organen, so dal sich oft nicht sagen liBt, ob nicht ein Auge ohne Linse
durch starke Verengung der Oeffnung des Augenbechers oder durch
ein ziemlich festes Emplem ein verschwommenes Bild erzeugt. Auch
sind manche linsenarticen Verdickungen (Funice, 409) zu wenig ent-
wickelt, um ein Bild zu entwerfen. Jede Linse dient ferner zum
Richtungssehen, da sie alle aus einer Richtung oder von einem Objekt-
punkt kommenden Strahlen auf einen Punkt der Netzhaut vereinigt,
vorausgesetzt, dal dieser im Brennpunkt der Linse oder annihernd in
ihm liegt. Liegt er nicht in ihm, so befindet er sich in der Mitte des
entsprechenden Zerstrenungskreises (603 P, p). Die Aufgabe der Linse
ist also eine dreifache: Lichtverstirkung, Richtungssehen und Bild-
sehen. Dazu kann als Nebenfunktion kommen, daB die Linse als Licht-
filter wirkt; sie ist bei vielen Fischen und den Cephalopoden bern-
steingelb gefirbt und lift in der Hauptsache nur die gelben und roten
Strahlen durch und schlieft die kurzwelligen chemisch starkwirkenden
Strahlen aus.

Linsenaugen.

Entstehung der Linse. Um dieses wichtige Hilfsmittel zu er-
zeugen, bedient sich die Natur der verschiedenartigsten Wege.

1. In einzelnen Killen liegt die Linse im Protoplasma der Sehzellen.
So finden wir bei der Flagellate Pouchetia (Erythropsis) vor dem Pigment
einen lichtbrechenden Korper (3797). Beim Rohrenwurm Branchiomma
(410) liegt die Linse zwischen Cuticula und Kern. Es ist auch mit der
Moglichkeit zu rechnen, daf die Phaosome (417 —419) durch ihre Licht-
brechung das umgebende Protoplasma erregen und nicht selbst rezi-
pieren, da ein Zusammenhang mit Nerven nicht nachgewiesen ist.

2. In den Blasenaugen vieler Gastropoden (428, 434) und Wiirmer
geht die Linse durch Erhirtung aus dem Emplem hervor. Bei Alciopa
(414) entsteht der Kern der Linse aus einer besonderen Zelle, um die
sich Glaskdrpersubstanz herumlegt.

3. Sehr hiufig ist die Linse eine Umbildung der Cuticula der Epi-
dermis, unter Umstinden auch der Sehzellen. So bei der Meduse
Nausithoe (381), bei Asterias (387 C), beim Palolowurm (409), bei den
Muscheln Modiolaria (443) und Arca (445), bei den Ocellen und Fazetten-
augen der Arthropoden (491, 495, 510, 516, 540, 543, 572, 598). Einige
besondere Fille dieser Art seien hier noch erwihnt. So besitzt die
Copepode Labidocera (493) eine grofe chitinige Linse unter der eigent-
lichen Cuticula; bei den Chitonen (10, 440) ist die Linse ein umge-
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wandelter Teil der #dulersten Schalenschicht, und bei den Cephalopoden
(456, 462) entsteht die zweiteilige Linse in sehr eigentiimlicher Weise
als ein cuticulares Abscheidungsprodukt der fadenformig verldngerten
Zellen des ,Epithelkorpers®.

4. Bei der Meduse Charybdaca (384) werden die Epithelzellen der
Vorderwand der Augenblase zur Linse.

9. Bei einigen Ocellen von Arthropoden bilden die vorgewdlbte
Cuticula und die Epidermiszellen zusammen die Linse: so bei der Pedi-
palpe Titanodamon (550), bei Acridiern, Ephemeriden (566).

6. Der von den Wirbeltieren bekannte Modus, daf die Linse von
in die Tiefe verlagerten Epidermiszellen sich ableitet, kommt unter den
Wirbellosen bei Ascidienlarven (474) und vielleicht auch bei Cardium
(446) vor.

7. Endlich konnen auch Bindegewebszellen sich als lichtbrechende
Apparate vor das eigentliche Auge lagern: Plagiostomwm (Turbellar),
Cypris (487), Stirnauge von Clocon, Riickenaugen von Oncidium (438),
Mantelangen von Pecten (447), vielleicht auch von Cardium.

Die GrioBe der Linse im Verhiltnis zum Gesamtauge schwankt
bei verschiedenen Arten innerhalb sehr weiter Grenzen, und zwar
treffen wir auffallend grofe Linsen nicht nur bei Dunkelformen, sondern
auch bei solchen an, die im grellsten Sonnenlichte an der Oberfliche
des Meeres vorkommen (Alciopa 414, Plerotrachea 431, manche decapode
Tintenfische). Es handelt sich dann wohl immer um Raubtiere, die
hiufie auch in der Démmerung oder nachts ihrer Beute nachgehen.
Aber auch bei Helix (426), die so schlecht sieht, daf sie von Yune
fiir blind gehalten wurde, ist die Linse auffallend grof, was sich so
erkliirt, dall die Augen zum Unterscheiden von Hell und Dunkel
dienen und die Tiere nach schattigen Plitzen fiilhren, weil diese ihrem
Feuchtigkeitshediirfnis am besten geniigen. Grofle Linsen springen
zuweilen nach auflen stark vor (Skorpion, 545, 547). Viel hiufiger aber
wilben sie sich besonders nach innen vor, weil ein nach aulen flaches
Auge weniger leicht verletzt werden kann. Ich verweise auf Branchi-
omma 410, Schizochiton 440, Pecten 447, Tintenfische 456, Ampelisca
510, Pinnotheres 525, Scolopendra 530, Julus 532, Limwlus 556. In
den Fazettenaugen der Krebse und Insekten stehen die Linsen in
Korrelation mit den Kristallkegeln und fehlen ganz (Daphnia 500,
Branchipus 502, Amphipoden 508) oder sind klein (Asfacus 520),
wenn letztere grof sind. Umgekehrt sind sie bei Pinnotheres (525)
sehr nmfangreich, weil Kristallkegel fehlen.

Von der Grofe der Linse hiingt die Zahl der zugeordneten Seh-
zellen ab, abgesehen von den vereinzelten Fillen (Pouchetia, Branchi-
omma, 377, 410), in denen die Linse ein Teil der Sehzellen selbst ist.
In den meisten Augen gehoren zahlreiche Sehzellen zu einer Linse,
und im Laufe der Phylogenie wird die Zahl derselben immer grifer,
weil ein Gegenstand um so besser gesehen wird, je mehr Sinneszellen
gereizt werden. Zugleich wird dadurch das ganze Auge und damit
auch die Linse an Grofle zunehmen. Wenn bei der Meeresnackt-
schnecke Pleurobranchus membranaceus nur 8—10 Sehzellen in einem
Auge vorkommen, so ist dies als ein primitiver Zustand anzusehen,
da nichts auf eine Riickbildung hinweist. Demgegeniiber besitzen die
meisten Schneckenaugen viele Hunderte von Sehzellen. Das Auge der
achtarmigen Tintenfische besitzt nach HeEsse auf einem Quadratmilli-
meter ca. 60000, bei den hoher entwickelten Augen der zehnarmigen
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100 000—160 000. Diese Zunahme gilt natiirlich auch fiir die phyletische
Entwicklung linsenloser Augen (vgl. 393, 394, 398), und desgleichen
fiir die Komplexaugen in dem Sinne, daf die Zahl der Ommen all-
mihlich grofier wird, wenngleich hier besondere Verhiiltnisse mitgespielt
haben. Bei den Rohrenwiirmern (405) konnte eine Vervollkommnung
nur erzielt werden, indem viele Sehzellen zusammentraten, denn die
in der Sehzelle befindliche Linse (410) kann sich nur unbedeutend ver-
grofern. Warum aber haben die Ocellen der Gliederfiilfer sich nicht
in der Weise phyletisch entwickelt, dal die Zahl der zu einer Linse
gehorigen Sehzellen immer grofer wurde, sondern warum haben sie
sich zu Fazettenaugen differenziert? Es kann nicht an der Bauart
dieser Ocellen liegen, denn bei den Arachnoiden haben sie sich viel-
fach im ersteren Sinne weiter entwickelt (540, 547). Es hat also nicht
etwa an der Rhabdombildung gelegen, sondern der Grund ist in der
dicht gehiunften Gruppierung dieser Ocellen zu sehen, die bei Grofen-
zunahme miteinander verwuchsen. Das ganz isoliert fiir sich da-
stehende ,ocellare Fazettenauge“ von Ampelisca (510) erklirt sich
daraus, dal dem Ommen der Amphipoden urspriinglich die Cornea
fehlt (508). Das zuerst einheitliche Fazettenauge zerfiel in 3 Portionen
(512) und jede der beiden vorderen erwarb als Neubildung eine Liuse.

Zone deutlichsten Sehens und Nebenretina. Wie viele der hier
wiedergegebenen Abbildungen zeigen (414, 428), sind in den Linsen-
angen die Sehzellen am Grunde der Retina besonders grof, haben
besonders lange Stiftchen oder Stibchen und stehen hier meist auch
dichter als an den Seitenteilen des Auges, wohin die Strahlen weniger
hiufig geworfen werden. So entsteht eine Zone deutlichsten Sehens,
eine Area centralis, die sich in manchen Augen schon duBerlich
darch ihre besondere Form oder Firbung abhebt. So finden wir bei
den Heteropoden eine Furche am Grunde des Auges (432) mit besonders
differenzierten Sehzellen, bei den Flachwassertintenfischen (Octopus,
Sepia) hebt sich ein heller Streifen ab mit besonders langen und zahl-
reichen Stibchen, bei manchen Tiefseeformen (460) nimmt diese Region
die Form einer Grube an und in dhnlicher Weise auch in den Haupt-
augen der Springspinnen (543). In seltenen Fillen kommt es zum
Zwecke der Erweiterung des Gesichtsfeldes zur Ausbildung einer Neben-
retina, z. B. bei Liémax (428), wo vor der Linse eine Tasche der Augen-
blase einige pigmentlose Sehzellen aufweist, zu denen das Licht haupt-
sichlich von hinten gelangt, und bei Alciopa (414 nr), wo die Neben-
retina die von oben einfallenden Strahlen wahrnimmt. Eine dhnliche
Einrichtung zeichuet die Stirnocellen vieler Hymenopteren aus (576).
Ferner enthilt der Pigmentmantel von Plerotrachea (434) einige helle
Stellen, durch die das Licht auf Sehzellen der gegeniiberliegenden
Wand fallen kann.

Entfernungsbestimmung und Akkommodation. Der Hauptnach-
teil der Linsenaugen besteht darin, dal nur dann das Bild auf die
Stibchen der Netzhaut geworfen und scharf wahrgenommen wird, wenn
der Gegenstand innerhalb einer bestimmten Entfernungsbreite vor dem
Auge liegt. Befindet er sich vor oder hinter dieser Zone, so entstehen
Zerstreuungskreise (603 bei ¢), welche kein scharfes Bild ergeben. An
der Hand dieser Zeichnung seien die Grundgesetze der Linsenbrechung
dem Leser ins Gediéchtnis zuriickgerufen. Die Linse habe eine solche
Brennweite F, dal der in einiger Entfernung befindliche Gegenstand A
auf der Spitze der Stiibchen ein scharfes kleines Bild a gebe. Liegt
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das Objekt noch weiter ab vom Auge A, so fillt das Bild vor die
Retina, zwischen ¢ und den Bremnpunkt /), erscheint also undeutlich.
Um es deutlich zu machen, mufl die Linse der Retina geniihert werden,
falls dies moglich ist (negative Fernakkommodation). Riickt der
Gegenstand (B) bis auf die doppelte Brennweite heran, so ist die Bild-
grole gleich der Objektgrofe (B=0). Die Retina ist hier so dick an-
genommen, dal das Bild  noch auf sie fillt. Riickt der Gegenstand ()
noch niher heran, so entfernt sich das Bild sehr rasch nach hinten,
wobei es an Grofe zunimmt. Um einen solchen zu nahen Gegenstand
deutlich zu machen, muf die Linse von der Netzhaut abriicken (positive
Nahakkommodation). Liegt der Gegenstand zwischen dem vor-
deren Brennpunkt #"* und der Linse,
so entsteht iiberhaupt kein Bild
A mehr hinter der Linse. Diesen Ver-
| hiiltnissen werden nun die Augen
I | der wirbellosen Tiere in sehr ver-
A /| schiedener Weise gerecht:
=y 1. Durch Ausbildung sehr langer
[ 3 Stiibchen oder Stiftchen (Alciopa 416,
’f Cephalopoden 463, 464, Salticus 543,

| : Typopeltis 551, Rhabdom der In-
' { sekten). Ein Abschitzen der Ent-
N\ fernung wird hierdurch nicht mog-
SR A ~—~ P lich, denn fiir dasselbe Stibchen ist
E Ml = es gleichgiiltig, an welcher Stelle es
b =< durch die Strahlen gereizt wird,
= {4 Jf e aber die Zone des deutlichen Sehens

Ry d |\ 4 > wird dadurch vergrofert.
o~ *%._‘ 1 4 1) 2. Durch Anordnung der Stib-
e A | chen oder Stiftchen verschiedener
\ : Y\ ~ Sehzellen derselben Retina hinterein-
%\« 4%/ ander in der optischen Achse; dann
B/ P & _'\;‘L;f- g e werden die distalen Stéibchen fernere
NGB sl ol R/ Gegenstinde, die proximalen hin-
\ R T gegen niithere wahrnehmen. So bei
T G = den Heteropoden 432, Scolopendra

3 530, Julus H532.

Hil s (T S LTEC 3. Durch Ausbildung einer Retina

i fiir die Ferne und einer anderen fiir

Fig. 603. Schema der Linsen- die Niihe in demselben Auge, ent-
wirkung. Erklirung im Text. Orig. ~ weder nebeneinander (Helophilus,

575) oder hintereinander (Pecten 447,
Agrion H67).

4. Durch Verschiebung der Retina nach vorn oder nach hinten.
Dieser Modus ist bis jetzt nicht sicher nachgewiesen, aber vielleicht
kommt er den Hauptaugen mancher Spinnen (Micrommata) zu, weil
von den 4 Muskeln jedes Auges 2 genau in der Lingsachse ver-
laufen (542).

5. Durch gleichzeitiges Vorkommen von Fernaugen und Nahaugen.
So scheinen bei den Skorpionen die Hauptaugen im ersteren, die
Seitenaugen im letzteren Sinne zu funktionieren. Nach einer, wie
mir scheint, wohlbegriindeten, aber noch strittigen Auffassung dienen
die Ocellen der Insekten zum Sehen in der Nihe, die Komplexaugen
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in der Ferne. Bei manchen Krebsen (501, 505, 516) und Insekten
(589, 590, 594) sind die Fazettenaugen zu ,Doppelaugen® geworden,
welche sich in eine grofe dorsale Portion zum Sehen in einiger Ent-
fernung und in eine kleine ventrale fiir die Nihe gespalten haben.

6. Durch Akkommodation der Linse, indem diese entweder ihren
Abstand von der Netzhaut oder ihre Form zu verindern vermag.
Unter den Wirbellosen konnen nur die hochorganisierten Augen der
Alciopiden, Heteropoden und Cephalopoden akkommodieren, und zwar
besitzen sie nach v. HEss eine aktive Nahakkommodation, indem sie den
Binnendruck des Auges erhéhen und dadurch die Linse cornealwiirts
verschieben. Die Aleiopiden pressen zu dem Zwecke nach einer Auf-
fassung das Sekret einer Driise (414 sekr.x) in den Raum hinter der
Liinse, wihrend die Heteropoden einen unvollkommen ringformigen
Muskel der hinteren Bulbuswand (434 »2) kontrahieren. DBei den Tinten-
fischen iiben die radienformig vom Epithelkorper ausstrahlenden
LaxGERrschen Muskeln (456, 462 La) einen Druck auf die Binnen-
fliissigkeit aus, doch ist diese Auffassung noch strittig, da nach BEER
die Linse der Retina gendhert wird, also Fernakkommodation vorliegt.
Eine Verschiebung der linse ist bei den Ocellen der Gliederfiiler
unmdoglich, weil sie fest in der Chitincuticula liegt. Ebensowenig
kann sich ihre Form verindern, und daher miissen sich die Tiere mit
den vorher genannten Mitteln begniigen. Der zweite Modus, durch
Formverinderung der Linse sich dem Abstand des Objekts anzupassen,
ist bis jetzt nur fiir die Amnioten sicher nachgewiesen worden. Unter
den Wirbellosen hat man ihn vermutet fiir Oncidium, bei welcher
Schnecke der vorderste Teil der Linse durch gewisse Muskeln (438 am)
seine Kriimmung verindern soll, und fir Pecten und Cardivm.

Linseneylinderaugen. Die Ommen in den Fazettenaugen der
Krebse und Insekten besitzen auller der Linse einen Kristallkegel (mit
Ausnahme der aconen Augen), welcher zusammen mit der Linse als
yLinsencylinder” wirkt. Sie sind dadurch ausgezeichnet, dal ihre
Brechkraft von auflen nach innen zunimmt. Wie 497 darstellt, er-
zeugen die Strahlen bei den meisten Gebilden dieser Art zunichst ein
umgekehrtes Bild in der Nihe der Spitze, verlassen diese aber dann
so, daf ein aufrechtes Bild entsteht, welches in jeder Entfernung auf-
gefangen werden kann, aber mit zunehmendem Abstande von der Spitze
grofler und lichtschwiicher wird. Diese Bilder sind stets scharf, eine
Akkommodation ist demnach nicht nitig. Daher liegen auch die Rhab-
dome in sehr verschiedenem Abstande von den Kristallkegeln, bei den
Appositionsaugen (498 A) meist unmittelbar hinter ihmnen, bei den
Superpositionsaugen und bei denjenigen Sehorganen, welche durch
Pigmentwanderung bald zu der einen, bald zu der anderen Kategorie
gehoren (498 B, C) in einiger Entfernung von ihnen. Weitere Einzel-
heiten hieriiber s. 8. 505, HT8AL.

Anpassungen der Augen an die Lichtstirke sind im vorher-
gehenden schon wiederholt erwiihnt, seien hier aber noch einmal kurz
zusammengestellt. Sie sind bis jetzt nur bekannt von einigen be-
sonders hoch entwickelten Augen, wilhrend die grofie Masse der wirbel-
losen Tiere diejenigen Orte aufsucht, wo die ihnen zusagende Licht-
stimmung herrscht. Auf die periodischen Wanderungen der Plankton-
tiere habe ich in dieser Beziehung schon frither (S. 418) hingewiesen.
Von Schutzmitteln gegen eine zu starke Belichtung sind folgende zu
erwihnen: Pigmentwanderungen, durch welche die Stiibchen bald mehr,
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bald weniger dem Lichte ausgesetzt werden, sind bekannt von den
Tintenfischen nund den Fazettenaugen (vgl. S. 514, 590), kommen aber viel-
leicht noch vielen anderen Augen zu. Jedenfalls fehlen ausreichende
Untersuchungen nach dieser Richtung. Eine kontraktile Oeffnung des
Augenbechers besitzt Nawtilus (448), withrend die iibrigen Tintenfische
(453, 456 J), durch eine auf der Innenfliche pigmentierte kontraktile
Iris und hiufig auch noch durch Lider sich gegen zu viel Licht schiitzen
konnen. Viel verbreiteter sind Mittel zur Lichtverstiirkuug, namentlich
grofe Linsen (vgl. S. 612), die Pigmentverteilung im Superpositions-
auge und Tapetumpigmente (S. 610). In den Fazettenaugen vereinigen
sich die Sehzellen eines Ommas mit ihren rezipierenden Elementen zur
Bildung eines Rhabdoms, ebenso in manchen Ocellen, wodurch, wie ich
annehme, die Reize sich summieren. Es wird hierdurch dieselbe Wir-
kung erzielt, wie durch Vermehrung der Lichtstiirke.

Phyletische Bedeutung der verschiedenen Augenformen.

Obwohl bei keinem Organ sich so schoéne Beispiele von Kon-
vergenz und Homoiologie nachweisen lassen wie beim Auge, so
wire es doch durchaus verkehrt, wollte man die phyletische Bedeutung
der verschiedenen Augenformen bestreiten. Es zeigt sich auch fiir
dieses Organ, dal es in jeder phyletischen Gruppe sein besonderes
Geprige besitzt. Nur bei den Seesternen finden wir die Sehzellen in
eigentiimlicher Weise zwischen den Epidermiszellen eingesenkt (387).
Fiir die Plathelminthen und Trochophoratiere sind die abgewandten
Pigmentbecherocellen (393, 394) in hohem Make charakteristisch. Nur
bei Lumbriciden und den ihnen phyletisch nahestehenden Blutegeln
sind die Phaosomsehzellen weit verbreitet. Die Ocellen und Komplex-
augen der Arthropoden zeigen trotz aller Verschiedenheiten, daf dieser
Tiertypus eine einheitliche phyletische Wurzel hat. Ein Blick auf 529
lilt erkennen, dall trotz aller Verschiedenheiten sowohl die Myriopoden
als auch die Arachnoiden einen besonderen phyletischen Zweig dar-
stellen, wie auch die Augen von Limulus (553, 556) dieses Tier als
einen eigenartigen arachnoidalen Typus dokumentieren. Ebenso er-
weisen die einzelnen Klassen der Tunicaten (Salpen, Pyrosomen,
Ascidienlarven) ihre Verwandtschaft mit dem Amphiorus dadurch, dal
die Augen aus Teilen des zentralen Nervensystems hervorgehen. Wo
die Sehorgane als selbstiindige Neubildungen auftreten, wie bei Arca,
Pecten, Chiton, Onecidivin und FEunice viridis, kommt dies in denjBe-
sonderheiten des Auges deutlich zum Ausdruck.

Phyletische Entstehung der Sehzellen und Augen der
irbellosen,

Aus der Lage und der Ontogenie der Augen ldBt sich ein Bild
gewinnen, wie die Sehzellen und damit die Augen der wirbellosen
Tiere phyletisch entstanden sind. Sie gehen immer aus dem Ectoderm
hervor, und da die meisten Augen (S. '1‘r9, 600, Gruppe 1 und II B)
dauernd im Zusammenhange mit der Epidermis stehen. sind sie als um-
gewandelte Oberhautzellen anzusehen. Ein Auge in seiner primitivsten
Form wird man sich als eine Gruppe lichtempfindlicher Epidermis-
nearonen vorzustellen haben, welche noch nicht Pigment enthalten, da
viele Sehorgane keinen Farbstoff besitzen. Die urspriinglichen Formen



Entstehung der Sehzellen, Konvergenzen. : 617

der Sehzellen sind Stiftchenzellen, denn die Sehzellen mit Phaosomen
sind nach unsern jetzigen Kenntnissen beschrinkt auf Oligochiten und
Hirudineen, so daf sie als sekundire Neubildungen zu gelten haben.
Ich kenne nur eine Sorte von Augen, welche aus andern Sinnesorganen
hervorgegangen zu sein scheinen. Es sind dies die Schalenaugen der
tropischen Chitonen (10), welche sich ans Tastorganen entwickelt haben,
denn die Linse entspricht der Kappe der Makriistheten. Eine Licht-
empfindlichkeit der Haut wird bei so vielen niederen Tieren be-
obachtet, dal es nahe liegt, die Sehzellen von solchen lichtempfind-
lichen Epidermiszellen abzuleiten, welche den Lichtreizen besonders
ausgesetzt waren. Das epidermale Flachauge hebt sich auf hoherer
Stafe schirfer von der Oberhaut ab, entweder wie in der Mehrzahl der
Fille, indem es sich in ein Becherauge und spiter in ein Blasenauge
verwandelt und dabei den Zusammenhang mit der Epidermis noch
bewahrt oder in einzelnen Fillen durch Einwanderung in die Tiefe.
So finden wir bei niederen Oncidien einen Haufen invertierter Seh-
zellen unter der Epidermis, die sich bei den hoheren Formen zu einem
vielschichtigen oder einschichtigen Epithel (438) anordnen. Ebenso
sind bei Cardium (446) und bei Pecten (447) die Sehzellen in die Tiefe
verlagerte Epidermiszellen. Desgleichen wandern die Phaosomzellen
der Regenwiirmer und Blutegel hdufig in die Subepidermis. Bei einer
zweiten Gruppe von Augen gehen die Sehzellen aus Ganglienzellen
hervor, liegen also von vornherein unter der Oberhaut. wenngleich sie
ontogenetisch natiirlich aus dem Ectoderm sich ableiten (479, Median-
auge der Krebse). Hierher gehéren einmal die abgewandten Pigment-
becherocellen der Plathelminthen und Trochophoratiere, welche aus der
Umgebung des Gehirns ihren Ursprung nehmen, und zweitens die Seh-
organe der Tunicaten und des Amphiorus, welche aus Ganglienzellen
des Gehirns bzw. des Riickenmarks hervorgehen und ebenfalls ab-
gewandt sind.

Konvergenzen. Sehorgane sind immer wieder unabhingig von-
einander aufgetreten, weil lichtempfindliche Neuronen, seien es Epi-
dermiszellen oder subepitheliale Ganglienzellen, in allen Gruppen weit
verbreitet sind. Ebenso scheint die Fihigkeit, auf Lichtreize hin
Pigment zu erzeugen, schon den niedrigsten Metazoen zuzukommen.
Traf beides zusammen, so entstand ein Auge. Wie die Uebersicht
N. 600 erkennen lift, sind diese polyphyletisch aufgetretenen Sehorgane
sehr hiiufig einander ihnlich, denn die Natur bedient sich immer wieder
derselben \[1ttel, was als Konver genz bezeichnet wird. Dabei ist
besonders zu betonen, daf eine solche nicht blof zwischen den ver-
schiedensten ganzen Augen besteht (die Becheraugen einer Meduse sind
konvergent denjenigen der Seesterne oder Wiirmer oder Mollusken),
sondern auch zwischen ihren Teilen, z. B. den Linsen und den Ent-
wicklungsrichtungen (Flachauge > Becherange —~ Blasenauge). Konver-
gente Augen konnen einander so dhnlich sein, dal man sie ohne
Kenntnis der iibrigen Organe fiir homolog halten wiirde (Pigmentbecher
der Turbellarien [393] und des Amphioxus [475], Blasenauge von Nereis
[412 C] und Fissurella), und dieser Fall tritt natiirlich um so leichter
ein, je einfacher die Augen gebaut sind, aber selbst dann zeigt sich
die Eigenart jeder groferen Gruppe meist klar bei genanerer Analyse
(s. S. 616 unter phyletischer Bedeutung der Augen), und bei kompli-
zierten Augen tritt sie so sinnfillig in die Erscheinung, daf auch der
Laie sie sofort bemerkt. Es gehort schon ein hoher Grad von anti-
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deszendenztheoretischer Voreingenommenheit dazu, z. B. das Auge eines
Tintenfisches (456) fiir im wesentlichen gleich demjenigen eines Wirbel-
tiers (623) zu erkliren, wie dies frither MivarT tat und neuerdings
BErGsoN sogar fiir das Auge von Peclen (447) behauptet hat. Dadurch
wird nicht ein ,élan vital“, sondern nur die Unkenntnis des Urteilenden
b ewiesen.

Auf Homoiologien der Augen innerhalb einer Gruppe haben wir
wiederholt hingewiesen. Die Fazettenaugen sind viermal (S. 530 +) von
den Arthropoden (577) erworben worden, bei Seutigera unter den Myrio-
poden (533), bei Limulus (553), bei Krebsen (502) und Insekten (580).
Die Pigmentwanderungen und das Auftreten eines Tapetums sind
Homoiologien im Rahmen der Komplexaugen. Die Verschmelzung der
Sehstibchen zu einem Rhabdom sitzt, vulgéir ausgedriickt, allen Arthro-
poden im Blute, denn sie zeigt sich schon bei vielen Ocellen (529,
962, 563). Sobald sich die Augen der Spinnen durch Inversion kom-
pliziert haben (5297), so tritt bei drei Gruppen (Skorpione, Pedipalpen,
Araneen) unabhingig voneinander die Tendenz auf, die abgewandten
Sehstibchen wieder dem Lichte zuzukehren (4, /). Es geht hieraus
hervor, daf DorLrLos Regel von der Nicht-Umkehrbarkeit der phy-
letischen Entwicklung Ausnahmen erleidet. Bei den Laufspinnen (529 /)
ist die Sehzelle wieder vollstindig zu dem urspriinglichen Zustand
zuriickgekehrt.

Das Ausnutzungsprinzip lift sich an den Augen immer wieder
in der verschiedensten Form beobachten. Irgendein indifferentes
histologisches Element verindert sich pliotzlich und wird dadurch be-
fihigt, die Sehfunktion zu verbessern. Der Leser vergleiche das S. 611
iiber die Entstehung der Linse Gesagte: die Cuticula, die Epidermis-
zellen, subepitheliale Bindegewebszellen, Erhiirtungen in den Seh-
zellen, in vorgelagerten Elementen oder in der Blasenfliissigkeit, alles
kann in den Dienst der Lichtbrechung treten. Lehrreich ist auch das
Verhalten der Epidermiseinstiilpung, welche sich unter die Glaskorper-
schicht der Arachnidenaugen legt. Die vordere Wand (529 ¢, ) wird
zur Retina; die hintere ist entbehrlich, konnte sich also riickbilden.
Da sie aber einmal da ist und Pigment fiihrt, wird sie bei Dimmerungs-
ocellen zu einem Tapetum umgewandelt (2 und 7, 7'), das erst wieder
verschwindet, wenn die Augen zu Tagorganen (k, /) geworden sind.

Viele Tatsachen sprechen dafiir, dal wie bei den Geruchsorganen
(s. S. 358), so aunch bei der Iuntstehung' der Augen lamarekistische
Prinzipien eine grofe Rolle gespielt haben. Sinneszellen und
Pigmentzellen kommen fast iiberall an der Korperoberfliche vor, und
wenn es nur nach dem Zufall ginge, miiften sie sich auch oft an
solchen Stellen zu Augen entwickelt haben, die zwar belichtet sind,
aber doch dem Lichte nicht besonders ausgesetzt sind. Sie bilden sich
aber immer an den Reizstellen erster Ordnung, namentlich am vorderen
Korperende, welches bei der Bewegung vorangeht. Es wire fiir eine
Helix kein Nachteil, wenn das Auge an der Hinterspitze des FuBes
sich aus der a]]gemelnen Hautlichtempfindlichkeit (s. S. 401) heraus
entwickelt hitte. Es liegt aber auf der Spitze der Fiihler, also an der
Korperstelle, die wohl mehr als irgendeine andere dem Lichte aus-
gesetzt ist. Wenn der Admphiorus im Sande liegt, ragen beide Korper-
enden zuweilen frei heraus, nicht blos der Kopf, daher finden sich die
meisten Augen am Kopf, etwas weniger am Schwanz und noch weniger
im mittleren Teile des Riickenmarks. Dasselbe lernten wir fiir die
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Sehzellen der Regenwiirmer kennen. Die Kiemenaugen der Roéhren-
wiirmer (470), die Riickenaugen der Chitonen (441) und Oncidien (436),
die Mantelrandaugen von Pectern und zahlreiche andere Beispiele be-
weisen, dall die Augen an den lichtzugiingigsten Korperstellen sitzen,
obwohl die Vorbedingungen fiir ihr Auftreten auch an anderen gefrehen
sind. Die Reizzufuhr ist also jedenfalls eine Quelle der phyletischen
Differenzierung. So wird es verstindlich, daf bei den Plankton-
schwimmern Bythotrephes (501) und Phronima (505) die nach oben
gerichteten Fazetten sich zum Scheitelauge verlingerten, wihrend die
nach vorn und unten nach Beute spihende Mantis (499) die lingsten
Ommen in dieser Richtung aufweist.

Ueber die Tragweite des LaMARcKschen Prinzips, dall die reiz-
bedingte Aktivitit der Zellen und Organe erbliche morphologische Ver-
inderungen hervorruft, lift sich zurzeit kaum etwas sagen. Nehmen
wir es an, so wird die so hiufige Umwandlung des Flachauges in ein
Becher- und dann in ein Blasenauge verstindlich. Unter der lebens-
fordernden Wirkung des Lichts vermehren sich die Sehzellen, stiilpen
sich ein und werden schlieflich zu einer Blase. Die Myriopodenaugen
(829 @ —d) differenzieren sich phyletisch ganz dhnlich. Bei den Arach-
niden (e) fiihrt die Zellvermehrung zur Spaltung in Glaskérper und
Retina oder bei den inversen Augen (g, 2 etc.) dazu, dal sich eine
Epidermisfalte unter den Glaskorper schiebt, wiithrend bei den Ommen
der Komplexaugen der durch Lichtreiz erzeugte Zellhaufen sich in
3 Schichten gliedert. Aber selbst wenn man in der angedeuteten Weise
die Form durch die Funktion entstehen liRt, bleibt fiir die harmoni-
sierende Wirkung der Selektion unendlich viel zu tun iibrig, denn
die Reizwirkungen werden bei vielen Individuen unzweckmiilig sich
dullern. Das Tapetumpigment wird nicht von vornherein bei allen
Tieren zum Reflektieren der Lichtstrahlen geeignet, die Cornea und
der Kristallkorper geniigend durchsichtig und lichtbrechend gewesen
sein, usf. Bei dem grolen Selektionswert des Auges lift sich die
Umwandlung des Flachauges in ein Blasenauge nur durch Zuchtwahl
wohl verstehen. Denkt man aber an die vielen Erbfaktoren eines
Fazetten- oder Wirbeltierauges, so entsteht das Problem der Koap-
tation, das unlosbar ist, wenn der Zufall gleichzeitiz viele von ihnen
in bestimmter Weise veriindern und sie alle in Harmonie miteinander
erhalten soll. Daher bekannte selbst Darwin, dal ihn stets ein
Schauder ergriffe, wenn er sich die Entstehung des menschlichen Auges
blof durch zufillige Variationen vorstelle, und er warf mit vollem Recht
den Lamarckismus nicht iiber Bord. Niheres hieriiber im Schlufikapitel.

XII. Kapitel.
Das Farbensehen der Tiere.

Die Farben sind unter Tieren und Pflanzen so auBerordentlich
weit verbreitet und bilden so in die Augen fallende Merkmale, daR
jeder Naturforscher hieraus zuniichst den Schluf ziehen wird, dal sie
fir die Erhaltung des Lebens wenigstens in sehr vielen Fillen von
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