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Zusammenfassung: Das Auge von Wirbeltieren
zeigt auBergewdhnliche anatomische und funk-
tionelle Details, welche in groBer Variabilitiat bei
den einzelnen Arten auftreten (z. B. Auflosungs-
vermogen, Lichtempfindlichkeit). Demgegeniiber
werden einige Merkmale (z. B. inverse Retina) aus
evolutionstheoretischer Sicht als phylogenetisch
bedingte Fehlkonstruktionen bewertet. Die funk-
tionelle oder konstruktive Bewertung von Detail-
strukturen des Wirbeltierauges (z. B. der Retina)
ist aber unvollkommen, wenn die verschiedenen
Ebenen ihrer integrativen Verkniipfung mit ande-
ren Elementen im biologischen Gesamtsystem des
visuellen Sinnes unberiicksichtigt bleiben. Diese
wechselseitigen Beziehungen auf ontogenetischer,
morphologischer und physiologischer Ebene (z. B.
mit dem Gehirn oder anderen Sinnesorganen)
erfahren in der Auseinandersetzung mit evoluti-
onstheoretischen Argumenten eine besondere Be-
deutung. Nach kritischer Analyse muf} festgehal-
ten werden, daf3 plausible Erklarungsmodelle fiir
die Evolution von Wirbeltieraugen bis heute nicht
verfiigbar sind.

Einfihrong

In ihrem von der Offentlichkeit viel beachteten
Buch ,,Warum wir krank werden — Die Antworten
der Evolutionsmedizin® (1997) beurteilen NEsse
und WiLLiams das Design des Wirbeltierauges in
folgender Weise: ,Die umgekehrte Retina ist ein
universaler Konstruktionsfehler bei allen Vertebra-
ten, der keinen funktionellen Sinn ergibt, Genau wie
bei der ungliickseligen Uberschneidung der Wege
fiir die Nahrung und Luft gibt es auch hier nur eine
historische Erklarung, und diese gilt fiir alle Verte-
braten. Im funktionell analogen Auge des Tinten-
fisches ist die Retina verniinftiger orientiert, ...."

Fir die Evolutionstheorie sind solche Argumenta-
tionen in zweierlei Hinsicht wichtig. Zum einen
sind unvollkommene und funktionell nicht ein-
sichtige Strukturen im Erscheinungsbild der Orga-
nismen als Ergebnis der ungerichtet und stocha-
stisch (zuféllig) wirkenden Evolutionsfaktoren zu
erwarten. Thr Nachweis wird zum anderen als
Widerspruch gegen die Annahme eines genialen
Schopfers gewertet. Der Aufbau der Retina im
Wirbeltierauge dient diesbeziiglich schon lange als
Préazedenzfall (z. B. Dawkms, R. The blind watch-

maker* 1986, , Climbing mount imprabable® 1996).
In Fortfihrung der beiden Artikel ,Ist das Wirbel-
tierauge suboptimal?“ und ,Ist das Tintenfischauge
besser als das Wirbeltierauge?* (Avous 1997, Neu-
HaUs 1997) wird in diesem Beitrag versucht, durch
die Zusammenstellung anatomischer, embryona-
ler, physiologischer, biochemischer und moleku-
largenetischer Aspekte des visuellen Sinnes die
Diskussion auf einer sachlich breiteren Basis zu
fuhren. Die funktionelle oder konstruktive Bewer-
tung von Detailstrukturen des Wirbeltierauges
(z. B. der Retina) ist bedeutungslos, wenn die ver-
schiedenen Ebenen ihrer integrativen Verkniip-
fung mit anderen Elementen im biologischen
Gesamtsystem des visuellen Sinnes unberiicksich-
tigt bleiben.

Ob einzelne biologische Phanomene der opti-
schen Wahrnehmung bei Wirbeltieren nur unter
Riickgriff auf die Evolutionstheorie verstanden
werdenkonnen, bedarf einer kritischen Analyse. Es
wird gezeigt, daf die angesprochenen phylogene-
tisch motivierten Argumentationen aus methodi-
schen und sachlichen Griinden nicht haltbar sind.

Grundlegendes zu Anatomie, Embryologie
und Physiologie des Wirbeltierauges

Anatomie

Trotz der ausgepragten Variabilitdt von Einzel-
merkmalen (s. u.) zeigt das Wirbeltierauge einen
typischen Bauplan (Abb. 1). Es ist in das optische
Sinnessystem als Teilsystem eingebunden, dessen
Aufbau und Funktionalitat beim erwachsenen
Organismus nur in der Zusammenschau seiner
Komponenten und unter Beriicksichtigung der
Entwicklungsgeschichte (Ontogenese) begriffen
werden kann.

Zum Sehorgan im engeren Sinn gehoren das
Auge und die Hilfsorgane des Auges. Zusétzlich
miissen die filir den Sehsinn bedeutsamen Anteile
des Nervensystems beriicksichtigt werden. Auf-
grund funktioneller und ontogenetischer Zusam-
menhé#nge iiberlappen einzelne Komponenten. Die
Regenbogenhaut, die Aderhaut, die Netzhaut und
der Sehnerv zdhlen makroanatomisch zum Auge,
miussen aber aus Sicht der Ontogenese als Teile
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des Gehirns gewertet werden. In Tab. 1 kénnen nur
die wesentlichen makroanatomisch gegliederten
Strukturen aufgelistet werden (vgl. Abb. 1).

Die hohe Komplexitat der an der Architektur
des visuellen Sinnes beteiligten anatomischen
Strukturen erfahrt bei einer weitergehenden Ana-
lyse des geweblichen Feinaufbaus eine zusatzliche
Steigerung. Ein Beispiel soll zur Illustration dienen.
Die Netzhaut besteht hauptsédchlich aus einem
Anteil, welcher der Reizaufnahme und -weiterlei-
tung dient. Dieser untergliedert sich in das ein-
schichtige Pigmentepithel und die Netzhaut im
engeren Sinn, die aus drei Schichten aufgebaut ist
(zur untersten gehéren etwa 110 Millionen Stéb-
chenzellen und ca. 6 Millionen Zapfenzellen). An
zwei eng umschriebenen Stellen der Retina, dem
blinden Fleckund dem gelben Fleck findet sich eine
andere Anordnung. Derblinde Fleckist ca. 1,5 mm
grof3, er stellt den Sammelpunkt der zahlreichen
Nervenfortsitze (ca. 1 Million) dar, die aus der
obersten Schicht der Netzhaut an der Sehnerven-
papille zusammenlaufen und als Sehnerv gemein-
sam mit den Arterien und Venen der Netzhaut den
Augapfel nach hinten verlassen. 3 bis 4 mm seit-
lich davon befindet sich der gelbe Fleck (Macula),
welcher den Punkt des schérfsten Sehens darstellt.
Durch eine nach zentral zunehmende Reduktion
der aufleren Schichtanteile entsteht eine Eindel-
lung, die eine Ausdehnung von 1-2 mm erreicht.

Optisches Sinnessystem

Sehorgan (Organum visus)
Auge (Oculus)
Sehnerv (N. opticus)
Augapfel (Bulbus oculi)
duBere Augenhaut
*Hornhaut (Cornea)
«Lederhaut (Sclera)
mittlere Augenhaut (Tunica vasculosa bulbi)
*Aderhaut (Chorioidea)
«Strahlenkérper (Corpus ciliare)
*Regenbogenhaut (Iris)
innere Augenhaut (Tunica sensoria bulbi)
-Netzhaut (Retina)
Pars optica retinae
Pigmentepithel (Pars pigmentosa)
Netzhaut i.e.S. (Pars nervosa)
mit Blindem Fleck (Disc.n.optici)
und Gelbem Fleck (Macula)
Pars ciliaris retinae
Pars iridica retinae
Arterien und Venen der Netzhaut
(Vasa sanguinea retinae)
Vordere Augenkammer
Hintere Augenkammer
Glaskérper (Corpus vitreum)
Linse (Lens)

Hilfsorgane des Auges (Organa oculi accessoria)
Knocherne Augenhghle (Orbita)
Fettgewebskdrper der Orbita

(Corpus adiposum orbitae)
Tenonsche Kapsel (Vagina bulbi)
Augenmuskeln (Musculi bulbi)

4 Gerade Augenmuskeln

2 Schrage Augenmuskeln
Augenbraue (Supercilium)
Augenlider (Palpebrae)
Augenbindehaut (Tunica conjunctiva)

Tunica conjunctiva bulbi

Tunica conjunctiva palpebrarum
Trénenapparat (Apparatus lacrimalis)

Tréanendriise (Glandulae lacrimalis)

Tranensack (Saccus lacrimalis)

Trénen-Nasengang (Ductus nasolacrimalis)

Nervensystem

Zentrales Nervensystem (Gehirn)
Sehnerv (Nervus opticus)
Sehbahn (Tractus opticus)
Sehstrahlung (Radiatio optica)
Kerngebiete (Corpus genigulatum lat., Lamina tecti)
Sehrinde im Occipitallappen

Peripheres Nervensystem
3.,4.,5.,6.und 7. Hirnnerv

Vegetatives Nervensystem
Sympathische und parasympathische Nerven
und Ganglien

Tab. 1: Teile des optischen Sinnessystems




Die diinnste Stelle der Fovea ist die Foveola. Hier
besteht die Retina nur aus einer einschichtigen 0,2-
0,4 mm breiten Zapfenzellschicht (ca. 2500). Die
Stédbchenzellen fehlen in diesem Bereich vollstan-
dig. Dieser Bereich der Netzhaut, auf dem die
Hauptanteile des einfallenden Lichtes durch die
optischen Eigenschaften der Hornhaut und der
Linse fokussiert werden, zeigt einen eversen Auf-
bau, d.h. die Sinneszellen liegen auf der dem Licht
zugewandten Seite im Unterschied zum iibrigen
inversen Aufbau. Die Sinneszellen liegen bei der
inversen Anordnung unter Schichten aus Nerven-
zellen, Nervenfasern und den der Netzhaut innen
aufliegenden Blutgefafien (vgl. Abb. 2 und 3).

Embryologie

Im Gegensatz zur Situation bei den Insekten ist die
Augenentwicklung bei Wirbeltieren auf molekula-
rer und genetischer Ebene nur schlecht verstan-
den. Dennoch sind in den letzten Jahren eine Reihe
von identischen Genen in beiden Tiergruppen
nachgewiesen worden, welche zumindest bei den
Wirbellosen (Insekten u.v.a.) eine bedeutende Rolle
spielen und unter dem Begriff der Master-Regula-
tor-Gene diskutiert werden (vgl. dazu Tab. 2). Die
Ubertragung einzelner solcher Gene vom Sauger
auf die Fruchtfliege (Maus: Pax 6-Gen entspricht
dem eyeless-Gen bei der Fruchtfliege) fithrte zur
Ausbildung von ektopischen (an der falschen Stel-
le ausgebildeten) Komplexaugen. Die Befunde bei
Fruchtfliegen weisen fiir den Beginn der Kom-
plexaugenentwicklung auf die Existenz von hier-
archisch organisierten Wirkmechanismen hin, an
deren Spitze wenige Genkomplexe stehen. Die feh-
lerhafte Funktion eines solchen Gens verédndert
und determiniert das Schicksal des ganzen Organs.
Z. B. fithren Funktionsverlustmutanten, wie am
Beispiel des eyeless-Gen gezeigt werden konnte,
zur Reduktion oder zum Fehlen von Augen bei Insek-
tenund bei Sdugeim. Diese Erkenntnisse waren {iber-
raschend und haben hinsichtlich phylogenetischer
Betrachtungen zu neuen Ansichten gefiihrt (s.u.).
Die Entwicklung des Wirbeltierauges ist eng an
die Entwicklung des Gehirns gekoppelt. Andere
Sinnesorgane (z. B. das Ohr) sind ektodermalen
Ursprungs, entstehen also dadurch, daf3 zarte Ver-

Optikusfaserschicht

Optikusganglienschicht =

Schicht der bipolaren
Ganglienzellen

Schicht der Sehzellen
(Zapfen und Stabchen)

Pigmentepithel —

Aderhaut

Lederhaut —

sich zwei sogenannte Augenblaschen heraus, wel-
che iiber den Augenbecherstiel mit dem Gehim (in
der Region des spateren Zwischenhirns) verbun-
denbleiben. Diese jetzt ,,optische Vesikel“ genann-
ten Bildungen stofen durch weiteres Wachstum
mit einem bestimmten Bereich der embryonalen
Haut (Ektoderm) zusammen und leiten dort die
Entwicklung der Linse ein. W4hrend nun vom indu-
zierten Ektoderm Zellen in die Tiefe abwandern
und die Linse bilden, stiilpen sich gleichzeitig die
optischen Vesikel ein und bilden die Augenbecher.
Jetzt liegen die zwei neuroektodermalen Epithelien
aneinander, aus denen sich im weiteren Verlauf die
verschiedenen Schichten der Retina entwickeln.
Dabei bildet das duBBere Blatt das Pigmentepithel
und das innere Blatt die neuroretinalen Anteile der
Netzhaut. Der zundchst noch vorhandene Spalt
zwischen den beiden Epithelien bildet sich voll-
standig zurtick. An der Unterseite des Augen-
becherstiels gelangen Blutgefaf3e (A. und V. hya-
loidea) an die Linsenanlage und an die Innenseite
des Augenbechers. Die zentralen Anteile dieser
GefédlBe werden spéter von den zum Gehirn hin-
strebenden Sehnervenfasern umschlossen und treten
deshalb gemeinsam mit dem Sehnerv iiber den
blinden Fleck aus bzw. in das Auge. Die periphe-

andere Wirbeltiere

Hihnchen: Pax 6
Zebrafisch: Pax 6

Drosophila-Gene Sauger-Gene

Maus, Mensch: Pax 6

dickungen der embryonalen Haut (Plakoden)in tie-
fere Gewebeschichten abwandern und sich dort zu Eyless
Sinneszellen differenzieren. Diese gewinnen dann
iber Nervenzellen und deren Fortsdtze (Axone)
Kontakt zu den entsprechenden Zentren im Gehirn.

Cubitus interruptus  Maus, Mensch: GliZ und 3

Enhancer of split Maus, Ratte: Hes1T und 5  Xenopus: ESR 1 und 3

Im Unterschied zu allen anderen Tierklassen ent- hairy Mensch: HRY

wickeln sich die Lichtsinneszellen bei Wirbeltieren Sine oculis Maus: Six 3

direkt aus der Gehirnanlage. In der Abb. 4 wird Achaete-scute- Maus: Ratte Mash 1 Hihnchen: CASH-1
schematisch die Entwicklung des menschlichen Komplex, atonal Maus: Math 1 Xenopus: ASH 3a,b
Auges gezeigt. Die erste Anlage des Auges tritt am seven up Maus: Aporp 1, Earb 2 Hihnchen: COUP-TF

Mensch: TFCOUP1/2 Zebrafisch: svp

22. Tag auf. Aus dem vorderen der drei embryo-
nalen Gehirnbldschen (Neuroektoderm) stiilpen
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tieren die NetzhautgefaBe. Die vollstandige Aus-
bildung der Sehnervenfasern (AbschluB3 der Myeli-
nisierung) ist 10 Wochen nach der Geburt erreicht,
die Photorezeptoren der Fovea differenzieren sich
in den ersten 4 Monaten nach der Geburt und
schlieen die Augenentwicklung ab.

Die Ausbildung der tibrigen Hilfsstrukturen des
Auges (duliere Augenhaut, Muskulatur, kndcherne
Augenhéhle, Tranenapparat u.s.w.) sowie die
Gestaltung der Nase und des Gesichtes ist abhén-
gig von einernormalen Entwicklung der Retina und
der Linse.

Physiologie

Die Realisierung der visuellen Wahrnehmung
geschieht im Ergebnis eines prézis abgestimmten
Wechselspiels vieler Einzelfunktionen. Dazu
zéhlen u.a.:

» Der Schutz des Auges vor schédigenden
mechanischen sowie biologischen Reizen durch
die knocherne Augenhohle, den das Auge umge-
benden Fettkorper, die Lederhaut (Sclera), Augen-
lider und die Produktion von Tranenfliissigkeit.

* Gleichsinnige Augenbewegungen durch zen-
tralnervose Steuerung der Augenmuskulatur.

« Die Aufrechterhaltung eines konstanten
Augeninnendrucks (15-22 mm Hg) sowie der
Durchsichtigkeit, Formkonstanz und einer glatten
Oberflache der einzelnen Bestandteile des opti-
schen Apparates, wobei die Produktion von Kam-
merfliissigkeit und deren Zirkulation zwischen der
hinteren und vorderen Augenkammer einen ent-
scheidenden Faktor darstellt.

* Die Versorgung der einzelnen Strukturen mit
Sauerstoff und Nahrstoffen tiber Blutgefie, welche
auchindas Augeninnere gelangen, Die speziell auf-
gebaute Aderhaut mit ihrem Kapillargeflecht
(Choroidea) deckt dabei zu 80%, die Netzhaut-
arterie zu 20% den Bedarf der gesamten Netzhaut.

+ Die Regulation des Lichteinfalls entspre-
chend des Adaptationszustandes der Netzhaut und
der Umgebungshelligkeit erfolgt durch die in der
[ris radiar und zirkular angeordneten und tGber das
vegetative Nervensystem erregten Muskelfasern.

auf die Netzhaut. Dabei kann die Linse ihre Bre-
chungskraft andern, indem die an ihr befestigten
Zonulafasern uiber den Ziliarmuskel diese abfla-
chen (Fernakkomodation - Anpassung an das
Fernsehen) oder abrunden (Nahakkomodation —
Anpassung an das Nahsehen) konnen.

* Die Funktion der Stdbchen- und Zapfenzel-
len. Diese wandeln einzelne Lichtquanten in ent-
sprechend starke elektrische Spannungszustédnde
um, die iiber die Nervenleitung an das Gehirn wei-
tergeleitet werden. Die farbempfindlichen Zapfen
(Farbsehen = photopisches Sehen) unterteilen sich
in 3 Subtypen: ,S“ fiir kurzwelliges Licht (blaue
Farbe), ,M"“ fiir mittlere Wellenldngen (griines
Licht) und ,L" fiir das langwellige oder rote Licht.
Durch die zentralnervos realisierte additive Farb-
mischung werden die {ibrigen Farbténe und das
weille Licht wahrgenommen. Wie bereits erwéhnt
finden sich in der Fovea zentralis ausschlieBlich
Zapfenzellen, deren Dichte nach auflen schnell
abnimmt. Die Stébchenzellen, verantwortlich fiir
das schwarz-weif3e Sehen (= skotopisches Sehen)
sind am dichtesten rings um die Fovea centralis
anzutreffen. (Weitere Erlduterungen zur Funktion
dieser Sehzellen weiter unten.)

* Die zentrale Verarbeitung im Gehimn. Die
tiber die Netzhaut aufgenommenen Sehreize wer-
den in verschiedenen Zentren analysiert, verstirkt
oder abgeschwécht und im Zusammenhang mit
vorhandenen Informationen auch aus anderen Sin-
nesorganen (z. B. Gleichgewichtssinn, Gehor) ver-
arbeitet. Deshalb sind wir in der Lage, optische
Informationen hinsichlich ihrer Farbe, der Form,
der Bewegung, ihrer Entfernung und Plastizitét
wahrzunehmen. Zusatzlich werden hier zahlreiche
Reflexe gesteuert (z. B. Pupillenreflex — Enger-
werden der Pupille bei starkem Lichteinfall, Kor-
nealreflex — SchlieBen der Lider durch Beriihren
oder Annghern).

Der héaufig zitierte Vergleich des Auges mit
einem herkdmmlichen Fotoapparat kann unter
Beriicksichtigung der aufgelisteten Funktionalita-
ten kaum noch aufrecht erhalten werden. Die
Leistungsfahigkeit des Auges liegt weit tiber den
Maéglichkeiten digital arbeitender Kamerasysteme.
Zur llustration einige Beispiele, die fir das



menschliche Auge gelten:

+ Anzahl der Detektoren (Lichtsinneszellen):
ca. 120 Millionen auf einer Flache von ca. 2 em?

= Konvergenz von vielen Rezeptoren auf wenige
Nervenfasern (von zentral nach peripher zuneh-
mend) bis zum Verhaltnis 1000:1 moglich

» Hohe des ausgeldsten Spannungspotentials
in einer Sinneszelle bei Lichteinfall 30 mV

+ Verhéltnis der geringsten zur gréften Leucht-
dichte, welche vom Auge wahrgenommen werden
kann: 1: 10*

» Brechungskraft (Akkomodationsbreite) des
Auges von 58 bis 68 Dioptrien

» geringste Entfernung, in dernoch scharf gese-
hen werden kann (Nahpunkt): 0,1 m; gréfite Ent-
fernung, in der noch scharf gesehen werden kann
(Fernpunkt): unendlich

* kleinster Winkel, bei dem das Auge zwei
Punkte nebeneinander wahrmimmt: 1/60 Grad

» Regulation des Lichteinfalls durch die Pupille
um den Faktor 16

Die Leistungsfahigkeit des Auges
liegt weit tiber den Moglichkeiten

digital arbeitender Kamerasysteme.

Die an dieser Stelle nur kurz skizzierten anatomi-
schen, entwicklungsgeschichtlichen und physiolo-
gischen Daten des optischen Sinnessystems unter-
streichen die hohe Komplexitdt von Struktur und
Funktionalitdt der im einzelnen unverzichtbaren
Subsysteme. Dartiber hinaus agiert das Auge nicht
isoliert im Organismus. Die wechselseitigen Bezie-
hungen auf morphologischer und physiologischer
Ebene mit dem Gehirn oder anderen Sinnesorga-
nen (Schall- und Gleichgewichtssinn) diirfen bei
der Auseinandersetzung mit evolutionstheoreti-
schen Argumenten nicht unberticksichtigt bleiben.

Hurze Hinweise zur morphologischen
Variabilitat von Wirbeltieraugen

Die Grundstruktur der Wirbeltieraugen ist — im
Ganzen gesehen — sehr dhnlich und das mensch-
liche Auge mag als ein Beispiel dafiir stehen. Es
gibt aber immer wieder interessante Abweichun-
gen und besondere Anpassungen an die jeweiligen
Umweltbedingungen der Tiere.

Beim Vipertiefseefisch sind die Schaltkreise, die
den Sehvorgang steuern, denen des Menschen wie-
derum &hnlich. Jedoch ist die Netzhaut der Tief-
seefische, im Gegensatz zu der des Menschen, aus-
schlieBlich mit Stébchen besetzt. Die stdbchenfor-
migen Zellen konnen nur Hell-Dunkel-Unterschie-
de wahrnehmen, sind aber viel lichtempfindlicher

als die farbtiichtigen Zapfen. Die interessante
Besonderheit ist, da3 mehrere Schichten solcher
Stabchen nun hintereinander angeordnet sind.
Photonen, die der ersten Schicht ,,entgangen® sind,
kénnen so von den nachfolgenden Rezeptoren auf-
gefangen werden. Weiterhin ist das Rhodopsin (der
sogenannte Sehpurpur) besonders der ersten
Rezeptorreihe verdandert. Er bleicht nicht so rasch
aus wie das anderer Schichten. Dadurch wird eine
extreme Steigerung der Lichtempfindlichkeit
ermdglicht. Doch auch mit all diesen Anpassungen
wiirden auch solche hochempfindlichen Augen in
der Tiefsee nichts wahrnehmen. Der Viperfisch hat
daher Leuchtorgane in zwei Reihen unterhalb der
Augen, die wie Scheinwerfer die Umgebung erhel-
len (FroHLICH 19964, b).

Viele Nachtvogel besitzen ein sogenanntes
Tapetum. Dies ist eine reflektierende Schicht
unterhalb der Retina. Das Licht, das beim ersten
Durchgang nicht von den Sinneszellen aufgenom-
men wurde, wird durch die Reflektion noch einmal
durch die Retina geworfen. Dadurch erhoht sich
die wahrgenommene Lichtmenge (KappeEL & ANKEN
1992).

Bei den Knorpelfischen wird die Akkomodati-
on an Nah- und Fernsicht nicht durch eine Verén-
derung der Linsenkrimmung erreicht. Bei diesen
Tieren ist das Auge in Ruhe auf Fernsicht einge-
stellt. Fiir Nahsicht zieht ein Muskel die Linse nach
vorne. Beim Menschen wird im Gegensatz dazu die
Linsenkrimmung verdndert. In Ruhe ist die Linse
stark gekrimmt und damit auf Nahsicht eingestellt.
Zur Fernsicht wird sie mit einem Muskel gestreckt
(KapPeL & ANKEN 1992).

Eineinteressante Besonderheit besitzt auch das
Auge des Chaméleons. Diese baumlebenden Echsen
visieren ihre Beute mit den Augen an. Dabei kon-
nen sich beide Augen unabhingig voneinander
bewegen und die Tiere ,scannen” so ihre Umge-
bung nach FreBbarem. Wird ein Beutetier ent-
deckt, so bewegt das Chaméleon seinen Kopf in
Richtung des Beutetieres, um es so mit beiden
Augen zu fixieren. Dann wird die klebrige Zunge
iber Muskeln vorgespannt und diese schnellt in
Sekundenbruchteilen aus dem Maul mit grofBBer
Treffsicherheit auf die Beute. Durch Experimente
mit Vorsatzlinsen konnte man zeigen, daf die Ent-
fernung zur Beute Uiber das Akkomodieren mit den
Augen gemessen wird. Diese Messung iiber das
~Scharfstellen” des Bildes benétigt aber fiir prézi-
se Entfernungsmessungen ein grof3es Bild auf der
Retina. Dies fithrte Orr & ScHakrreL (1995) dazu,
den Brechungsindex von Chaméleonlinsen zu
messen. Uberraschenderweise war er negativ, das
heifit, es handelt sich um Zerstreuungslinsen. In
Zusammenarbeit mit der positiven Lichtbrechung
der Hornhaut ergibt sich somit ein Effekt wie bei
einem Fernglas. Chamaéleone konnen also jeweils
nur einen kleinen Ausschnitt ihrer Umwelt wahr-
nehmen, diesen aber sehr genau.




Sehnerv sehnerv

Abb. 5: Das mensch-
liche Auge, wie es
nach Nesse & Wii-
LiAMS (1997) sein sollte
(links), und wie es
tatsdchlich gebaut ist
(rechts).

Wiederum bei Vogeln findet man noch weitere
interessante Anpassungen des Auges an die jewei-
ligen Lebensbedingungen. Vogel sind mehr noch
als andere Tiere durch ihre Fortbewegung und
Geschwindigkeit auf prazise optische Informatio-
nen angewiesen. In den Augen einiger Vogel befin-
det sich ein kammférmiges Gebilde, der soge-
nannte Pecten. Er dient einerseits der Ernghrung
des Glaskorpers, aber andererseits rastert er das
Bild aufund erméglicht dadurch ein wesentlich ver-
bessertes Bewegungssehen. Die Augen solcher
Tiere kénnen bis zu 150 Bilder pro Sekunde als
getrennte Bilder wahrnehmen (KappeL & ANKEN
1992). Ein Kinofilm mit 24 Bildern pro Sekunde
wire fur solche Vogel wahrscheinlich hochstens
einschneller Diavortrag. Greifvogel wiederum sind
auch auf eine gute Auflosung ihrer Augen ange-
wiesen. Sie miissen aus gro3en Hohen zuverlissig
ihre Beutetiere erkennen kénnen. Die Augen solcher
Vogel haben eine siebenmal starkere Auflésung als
das menschliche Auge. Erreicht wird dies durch
eine dichtere Packung von Sehzellen, die dann ent-
sprechend kleiner sind.

JHonstruktionsfehler”

Kurzer Vergleich von
eversem und inversem Auge

Im Vergleich beider Augentypen wird deutlich, daf3
das Auge des Menschen und des Tintenfischs Octo-
pus eine dhnliche Auflésung erbringen. Ein Unter-
schied besteht jedoch darin, daB3 die Augen des
Menschen farbttichtig sind, wahrend Octopuskeine
Farben, dafiir aber die Polarisation des Lichtes
wahrnehmen kann. Beides erklart sich zwanglos
aus dem Lebensraum. Fiir Menschen als ,Augen-
wesen” ist es entscheidend, ein maglichst infor-
matives Abbild der Umwelt aufzunehmen, was Far-
ben mit einschlieBt. Z. B. ist roter Klatschmohn in
einem Kornfeld fiir Farbenblinde nur sehr schlecht
wahrnehmbar. In der Wasserwelt der Tintenfische
gibt es kaum Farben, dafiir polarisieren Fische das
Licht und die Beute kann leichter wahrgenommen
werden (Avous 1997, Neunaus 1997). Das Auflo-
sungsvermogen des Wirbeltierauges ist sogar noch

steigerbar (siehe oben), wahrend Tintenfische die
maximale Auflosung everser Augen haben.

Die Leistungen der Retina und ihrer Gewebe

Grundsatzlich sind Photorezeptoren in der Lage,
einen Nervenimpuls aus einem einzigen eingefan-
genen Photon zu generieren. Das entspricht einer
enormen Verstarkungsleistung von ca. 10°-10°. Ein
einzelnes eingefangenes Photon verandert dabei
nur ein Molekiil Rhodopsin (Sehfarbstoff) und diese
Veranderung bewirkt letztendlich einen Nerven-
impuls. Fir diese Leistungsverstarkung brauchen
die Photorezeptoren extrem viel Energie und dem-
zufolge ist die Retina das Gewebe, das bezogen auf
das Eigengewicht am meisten Sauerstoffund damit
auch Nahrung verbraucht. Der Sauerstoffkonsum
der Retina ist sechsmal gréf3er als beim Herz, drei-
mal grofer als bei der Hirnrinde und noch doppelt
so grof3 wie in den Nieren. Das Sehen sowie die
Funktionen der Hirnrinde und der Nieren sind
energieaufwendiger als die Pumpbewegungen des
Herzens. Photorezeptoren sind dabei die ,hung-
rigsten” Zellen. Dieser Hunger wird durch ein ein-
zigartiges Kapillargeflecht auf der Augenriickwand
erreicht. Die Kapillaren sind um einiges gréfer,
flach und auf der Seite, wo sie den Photorezepto-
ren anliegen, diinner. Zum Schutz und zur Funktion
des Auges liegen zwei diinne Gewebsschichten
zwischen diesen BlutgefaBBen und den Rezeptoren,
das Retinale Pigment-Epithel (RPE) und die Bruch-
sche Membran (zum RPE vergleiche Avour 1997).
80% des Blutes, welches das Auge durchflieBt, lduft
durch diese -einzigartigen Choroid-Kapillaren.
Dieserelativ gesehen grofie Menge an Blut bewirkt,
daf3 der Sauerstoffpartialdruck von den Arterien zu
den Venen nurum ca. 3% sinkt, bei normalen Kapil-
laren sind es durchaus 50%. Den Photorezeptoren,
insbesondere den lichtempfindlichen Teilen, steht
also jederzeit gentigend Sauerstoff und Nahrung
zur Verfiigung (Denton 1999).

Ist eine Umkonstruktion madglich?

Wie kénnte nun ein everses Wirbeltierauge ausse-
hen? Dreht man die Photorezeptoren um, so ist der
lichtempfindliche sauerstoffbegehrende Teil dieser
Zellen von den Blutgefafien abgewandt. Eine maxi-
male, energieverbrauchende Verstarkung kann
ohne direkten Kontakt zur Chorioidea nicht
erreicht werden. Auflerdem miissen unbedingt
abgenutzte Teile der Photozellen immer wieder
entfernt werden. Diese Aufgabe iibernimmt das
RPE und es ist fraglich, wie das RPE ohne direkte
Blutanbindung seinen Aufgaben nachkommen
konnte. Werden die Blutgefale zwischen den Pho-
torezeptoren plaziert, so entstiinden Liicken zwi-
schen diesen Zellen, die Auflosung des Auges



wiirde absinken. Wiirde man alle Blutgefée auf die
Oberseite verlegen, so hitten die Kapillaren zwar
wieder Kontakt zu den lichtempfindlichen Teilen
der Rezeptoren, wiirden aber den Lichteinfall
behindern. da Blut das Licht (auf3er rot) sehr gut
absorbiert. Es scheint sich also um keine Fehlan-
passung, sondern durchaus um eine Notwendig-
keit zu handeln, dal3 die Retina der Wirbeltiere so
aufgebaut ist, wie wir sie vorfinden. Beim Tinten-
fisch werden die lichtempfindlichen Teile (Mikro-
villi) von diinnen ,, Versorgungsschachten” seitlich
versorgt (vergl. NeuHaus 1997).

Fehl- oder Voranpassung?

SchlieBlich bleibt dann noch die faszinierende
Frage der Voranpassung (Praadaptation). Alle Wir-
beltiere haben dieselbe inverse Retina und es ist
fraglich, weshalb sie so entstanden ist. Tintenfische
haben aufgrund ihrer Kaltbliitigkeit einen geringe-
ren Energieumsatz als warmblitige Vogel oder
Sauger. Thr Auge ist dem vieler Wirbeltiere funk-
tionell ebenbiirtig und der Energieumsatz ent-
spricht dem der ebenfalls kaltbliitigen Fische. Mit
anderen Worten, die inverse Retina ist fiir kalt-
blitige, im Wasser lebende Tiere keine Notwen-
digkeit, die everse Retina der kaltbliitigen Tiere
funktioniert unter ihren Umweltbedingungen wun-
derbar. Weshalb schldgt — evolutionstheoretisch
betrachtet — die Bildung des Wirbeltierauges einen
anderen Weg ein? Und ist es dann Zufall, daB sich
diese merkwiirdige Konstruktion derinversen Reti-
na fir Landwirbeltiere als eine bessere Alternative
zur eversen darstellt? Sollte man statt von einer
Fehlanpassung nicht besser von einer nahezu klas-
sischen Préadaptation reden? Die ,Wahl" wurde
gemacht, lange bevor die Notwendigkeit bestand
(DenTon 1999).

Der Blinde Fleck und die Blutgefille
auf der Netzhaut

Im bereits angesprochenen Buch von Nesse und
WirLiams ,,Warum wir krank werden” werden der
Blinde Fleck, die Austrittsstelle des Sehnerven und
der BlutgefaBe aus dem Auge, und der Verlauf der
Blutgefile als konstruktive Fehler dargestellt. Die
einzelnen Gefial3e werfen einen Schatten, welcher
zusammen ein Netz aus blinden Flecken auf der
Netzhaut entstehen 14B3t. Zusatzlich scheint durch
die Existenz des Blinden Fleckes, auf dem jegliche
Sinneszellen fehlen, wichtiger Platz fiir das Sehen
vergeudet. Diese Schatten beeintréchtigen —so die
Autoren weiter — die Qualitat des Sehvermdogens
der Wirbeltiere, welche aber durch ,sekundare
Erfindungen” diesen ,Designfehler” zu minimieren
versuchen. Dazu zidhlen sie z. B. winzige Augen-
zuckungen in Bruchteilen von Sekunden und die
Fahigkeit des Gehirns, die Fiille der unscharfen und

von standigen Unterbrechungen gekennzeichne-
ten Reizaufnahme zu einem kohérenten Bild
zusammenzusetzen.

An dieser Stelle entwerfen die Autoren einen
Vorschlag fiir das menschliche Auge, ,wie es sein
sollte”, mit einer Netzhaut wie beim Tintenfisch
(vgl. Abb. 5). Neben der vollstandigen und unein-
geschrankten Ausnutzung des in das Auge einfal-
lenden Lichtes ohne iberlagernde Blutgefafie oder
einen Blinden Fleck, wirden bei diesem Aufbau
auch die gefiirchtete Netzhautablosung (Trennung
des Pigmentepithels von den iibrigen Anteilen der
Netzhaut) und die Erblindung infolge von Netz-
hauteinblutungen nicht eintreten.

Diese Argumentation wére nur dann berechtigt,
wenn die angesprochenen Strukturen des Auges
vollig unabhangig von den bereits dargestellten
anatomisch-embryologischen und physiclogi-
schen Gegebenheiten existieren wirden. Die Funk-
tionalitdt des Wirbeltierauges kann daher ohne den
Blinden Fleck und die retinalen Geféafe nicht auf-
recht erhalten werden. Es fehlt weiterhin der Nach-
weis, daf} die Existenz des Blinden Fleckes und der
retinalen Blutgefdsse tatsdchlich physiologische
Nachteile oder Einschrankungen verursachen, die
durch bessere — wenn auch nur auf spekulativer
Ebene angebotener! — Strukturkonzepte tiberwun-
den werden kénnten. Die Vorstellungen von Nesse
und WirLiams sind ohne verwertbaren Erkenntnis-
gewinn fiir biologische und phylogenetische
Fragestellungen, weil das Gesamtsystem des Orga-
nismus bei der Wertung des biologischen Details
unberticksichtigt bleibt.

Evolutive Befrachtungen

Seit 1994 Dan Nisson und Susanne PELGER einen
Fachartikel in Proceedings of the Royal Society zur
Entstehung des Auges geschrieben haben, scheint
dessen Evolution eine leichte Sache zu sein. Weni-
ger als 400.000 Generationen seien notig, um aus
einem flachen, lichtempfindlichen Feld ein Lin-
senauge zu ,evolvieren”. NiLsson & PeLGER (1994)
berticksichtigen jedoch nur eine Verdnderung der
Gewebe (mehr, langer, gekriimmter usw.). Ein fla-
ches lichtempfindliches Feld wird als gegeben vor-
ausgesetzt. Jede gegebene Struktur darf in ihrer
Dimension um 1% von der vorhergehenden ab-
weichen. Die Auslese erfolgt nach der Zunahme
einer Abbildungsqualitét dieses ,Auges”, was sich
leicht berechnen 146t. Schon nach einigen hundert
Schritten ist ein Linsenauge entstanden (Abb. 6).
In Verbindung mit etlichen pessimistischen popu-
lationsgenetischen Annahmen kommen die Auto-
ren auf besagte 400.000 Generationen. Diese
Jkurze® Zeitspanne, so schreibt Dawxins (1994) ist
zu kurz, um von den Geologen wahrgenommen zu
werden, sie sei ein geologisches Blinzeln. Das




bedeutet aber nichts anders, als daf der postulier-
te Evolutionsvorgang unprufbar ist.

Diese Simulation hat aber gleichwohl ihre
Ticken. Problematisch ist allein die Tatsache, daR3
ein lichtempfindliches Feld mit diversen Struktu-
ren als gegeben vorausgesetzt wird. Eine vorhan-
dene Konstruktion leicht zu verandern und dann
positive Zwischenstufen auszulesen, um dann wie-
derzu verdndernund wieder auszulesen, ist ein vol-
lig anderes Problem als der , Entwurf* einer Struk-
tur mit Minimalfunktion. Solche Simulationen wer-
den schon seit langerem in der Technik verwandt,
um schnell und ohne groBen rechnerischen Auf-
wand gewiinschte Strukturen zu optimieren
(RecHEnBERG 1994). Nur, wo nichts ist, kann nichts
optimiert werden. Die Autoren muflten eine licht-
empfindliche Flache (die sp&tere Retina) ebenso
vorgeben, wie eine Schutzhaut (die spétere Horn-
haut) und eine lichtdurchlédssige Schicht (die spa-
tere Linse).

Dazu kommt als weiterer Kritikpunkt, daB die
Retina der Wirbeltiere sich vom embryonalen
Gehirngewebe ableitet. Initiale Verdnderungen
miiiten, ohne Selektion von auflen, am embryo-
nalen Gehirn vorausgesetzt werden.

Man kann bei der Entstehung des Auges aber
viel weiter unten ansetzen: Ist es denkbar, dal3 in
der Natur der Prozef3 des Sehens, inklusive der
Wahrnehmung durch Nerven und der Auswertung
durch das Gehirn von alleine entsteht? Kann man
ein ,Minimalauge" konstruieren, das innerhalb der
von der Biologie gegebenen Mdoglichkeiten von
selbst entsteht? Bisherige Beobachtungen spre-
chen klar dagegen. So zeigen Untersuchungen von
ScHERER (1996), dal3 neue Strukturen nicht mehr als
sechs Mutationen von einem Vorldufer entfernt
sein diirfen, sonst sinkt die Wahrscheinlichkeit
ihrer evolutiven Entstehung selbst fiir geologische
Zeitrdume (4 Milliarden Jahre) schnell gegen 0.

2ffende Befrachfungen

+~Warum finden wir in der Natur so wenige wirklich
perfekt entwickelre Augen, wenn die Evolution
eines solchen Auges ceologisch gesehen kaum Zeit
in Anspruch nimmt?". fragen NiLssoN & PELGER
(1994) in ihrem Artikel Uber die Evolution des
Auges. Interessanterweise geben sie selbst eine
Antwort, die unseres Erachtens weitreichendere
Konsequenzen hat, als die Autoren beabsichtigen.
Sie schreiben, ein hochentwickeltes Auge fiir sich
macht keinen Sinn. Ohne nachfolgende neurale
Verarbeitungsprozesse ist ein Linsenauge wertlos.
Ein Wurm miBte grofe optische Zentren im
Gehirn besitzen, wenn er die Informationen von
einem Linsenauge auswerten wollte. Jedoch ware
das nicht genug. Die ausgewerteten Informationen
sollen ja in Verhaltensweisen umgesetzt werden,
die dem Tier nitzen. Entsprechende Nervenim-
pulse miiliten generiert werden, ein groBeres

[n einem Lebewesen kann kein Teil
isoliert von den anderen betrachtet
werden. Das gilt auch fiir Uberlegungen

hinsichtlich der Entstehung,

Gedachtnis wére vonndten usw. Mit anderen
Worten, dieses Tier mii3te ein Fisch sein, um ange-
messen auf die Informationsflut der Augen reagie-
ren zu kénnen, so Nitsson & PeLcEr. Man kénnte
ihre SchluBfolgerungen auch anders umsetzen: Die
Evolution einer isolierten Struktur zu betrachten
fithrt zwar moglicherweise zu gewtinschten Teil-
losungen, ist aber nicht sinnvoll, da in einem Lebe-
wesen kein Teil isoliert von einem anderen
betrachtet werden kann (s. 0.). Evolviert das Auge,
mulf alles andere nachziehen. Damit wird aber eine
mogliche Evolution immer unwahrscheinlicher, da
viele positive und aufeinander abgestimmte Muta-
tionen notig wéren. Dies widerspricht dem biolo-
gischen Befund, daf Mutationen einzeln und unge-
richtet auftreten, und verringert die Wahrschein-
lichkeit threr Entstehung, statt sie zu erhohen.
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