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Hierzu 10 Abbildungen im Text.

Vor 5 Jahren hat R. Hesss (1898) die schon lange bekannten
schwarzen Pigmentflecke, welche sich theils dicht gedringt, theils
mehr vereinzelt fast durch die ganze Linge des Neuralrohrs des
Amphioxus erstrecken, eingehend untersucht und ist dabei zu dem
Ergebniss gelangt, dass diese Bildungen als Organe der Licht-
empfindung anzusehen sind. Was bei schwacher Vergrosserung
als Pigmentfleck erscheint, stellt sich bei genauer Analyse als ein
Compositum von 2 Zellen?) dar, einer schalen- oder becherartig ge-
formten, bald flachern, bald tiefern Pigmentzelle und einer in den
Hohlraum dieser schiwarzen Schale eingebetteten ,Sehzelle®, die
sich auf ihrer freien Seite in einen Nervenfortsatz auszieht. Die-
jenige Fliche der Sehzelle, die gegen den Pigmentbecher gerichtet
ist, trigt einen zarten Stiftchensaum. Das ganze Gebilde ist in
seiner Form und Structur dem von Hrmssk (1897) beschriebenen
Auge gewisser Plathelminthen, speciell dem von FPlanaria torva, SO
ghnlich und die Vertheilung im Rilckenmark entspricht so gut den

1) Vgl. hierzu 8. 415.
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Resultaten der Belichtungsversuche an ganzen und zerschnitteney
Thieren'), dass der Schluss von Hessr, dass in diesen Pigmentflecken
die Sehorgane unseres Thieres gefunden selen, so gut begriindet ist, .
wie dies fiir irgend ein einfaches Lichtempfindungsorgan bei einem
tief stehenden Organismus fiberhanpt moglich erscheint.

Was die genauere Anordnung der ,Becheraugen® bel unserm
Thier anlangt, so liegen sie nach den Angaben Hessw's und den
gleichzeitigen Mittheilungen von HEymANs 1. VAN DER STrRIcHT (1898)
zi beiden Seiten und ventral vom Centralcanal, und zwar dem Lumen
fast angelagert. In Fig. A ist dieses Verhalten in etwas schemati-
sirter Weise wieder gegeben; typischer Weise erscheinen auf dem
Querschnitt drei Augen, zwei seitliche und ein medianes. In der
Liingsrichtung des Thieres sind sie zu Gruppen geordnet, welche den
einzelnen Muskelsegnienten entsprechen; sie beginnen mit dem dritten
Muskelsegment, auf welches aber jederseits nur zwei Augen treffen.
Vom vierten Segment an, wo sie viel zahlreicher sind, konnte Hzssz
in einer Gruppe jederseits etwa 25 zihlen. ,Nach der Mitte zu
nimmt die Zahl mehr und mehr ab und ist in der hintern Kérper-
hélfte viel geringer als in der vordern; gegen das Schwanzende hin
findet man héufig nur ein Auge in einem Segment, §fters gar keines®
(Hessg, p. 363). Sehr merkwiirdig ist die Orientirung der einzelnen
Augen: die ventral vom Centralcanal gelegenen sehen nach unten,
die der rechten Seite gleichfalls nach wunten, die der linken nach
oben. Doch kommen, wie Hesse fiir das dritte Segment beobachtet
hat, genau seitlich gerichtete Augen vor, entsprechend der TFig. A,
und dass solche bei manchen Individuen auch weiter hinten nicht
selten sind, zeigen mir eigene Priparate. KEs erscheint nach diesen
Variationen nicht ausgeschlossen, dass die Augen zu einer gewissen
Drehung befihigt sind. ‘

Als ich die Hwusse’sche Arbeit kurz nach ihrem FErscheinen zu
Gesicht bekam, gewann ich aus ihrer Lectiire unmittelbar die Ueher-
zeugung, dass in diesen primitiven ILichtempfindungsorganen des
Amphioxus die einfache Grundlage fiir das Cranioten-Auge zu er-
kennen sei; und ich habe die Hypothese, die ich im Folgenden néher
ausfithren will, seither alljihrlich in der Vorlesung iiber vergleichende
Anatomie vorgetragen, ohne dass ich mich, da sie mir fast selbst-

1) Vgl. W. Nacrr (1896).
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verstandlich erschien, zunéchst zu einer Veriffentlichung entschliessen
konnte.

Allm#hlich aber muss ich annehmen, dass die Anschauung, die
gich mir selbst so ohne Weiteres aufgedringt hat, nicht allen Fach-
genossen ebenso nahe legt. Hat doch schon Hmsse am Schluss
ceines Aufsatzes resignirt geschrieben: ,Freilich ist mit unserm
Befunde auch die Hoffnung geschwunden, beim Amphioxns ein Seh-
organ zu entdecken, das sich mit dem Wirbelthierauge homologisiren
liesse. Eine phylogenetische Bedeutung dieser Becheraugen lisst sich
einstweilen nicht erkennen. Aehnlich &dussert sich WIEDERSHEIM
in der neuesten Auflage seiner vergleichenden Anatomie (1902). Ja,
nicht nur, dass die Auffassung der Phylogenie des Vertebraten-
Auges, die mir aus dem Vorliegeﬁden Material fast mit Nothwendig-
keit hervorzugehen scheint, meines Wissens bisher keinen Vertreter
gefunden hat, sehen wir vielmehr gegenwirtig eher eine ganz ent-
gegengesetzte IHypothese zur Geltung kommen. Krst kiirzlich hat
R. BurcxuarDpT (1902), auf der &ltern Plakodentheorie KUPFFER'S
(1894) und gewissen von RETZIUS (1892) gehusserten Anschanungen
fnssend, die Hypothese vertreten, dass der primir lichtempfindende
MTheil des Cranioten-Auges eine Epidermisverdickung gewesen
sei, die spater zur Linse und also zum Hilfsorgan herabsank, wihrend
der urspriingliche, dem Lobus olfactorius vergleichbare centrale An- |
theil durch Verlegung der Sinneszellen in ihn die Lichtempfindung
ibernommen habe. Unter diesen Umstdnden ist es wohl nicht un-
zeitgemiss, auch eine andere Aunffassung der Verhidltnisse den Fach-
genossen vorzilegen.

Hiilt man iiberhaupt, wie ich es thue, amphioxusartige Thiere
fiir die Vorfahren der Cranioten und zieht man also eine Homo-
logie der hier und dort bestehenden Sehorgane in Krwigung, S0
ist gewiss diejenige Annahme allen iibrigen sonst denkbaren vorzu-
ziehen, welche die lichtempfindenden Theile, also die Sehzellen,
homologisirt. Tch nehme also an, dass die Sehzellen des Amphioxus
den Sehzellen (Stabchen- und Zapfenzellen) der Cranioten entsprechen.
Die Berechtigung dieser Homologisirung kann keinem Zweifel unter-
liegen. Hier wie dort sind die Sehzellen Elemente des Neuralrohrs,
hier wie dort ist ihr basales Ende in einen Nervenfortsatz ausge-
zogen, das entgegengesetzte, welches typischer Weise dem Central-
canal zugekehrt ist, als ,Sehstabchen® oder ,Stiftchensaum® ent-
wickelt, hier wie dort muss das Licht die ganze Dicke der Neural-
rohrwand und schliesslich die Sehzelle selbst durchsetzen, um zu der
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lichtpercipirenden Stelle . zu gelangen.  Selbst die Thatsache,
dass die Augenblasen der Cranioten wesentlich aus ventralen Be-
reichen des Neuralrohrs hervorgehen, kinnte damit in Beziehung
gebracht werden, dass auch bei Amphioxus die Sehzellen ausschliess-
lich im ventralen Theil des Neuralrohrs vorkommen (Fig. A).

Fig. A.

Stimmt man dieser Homologisirung zu und sueht man sich numn
einen Weg zu construiren, wie sich phylogenetisch aug den primitiven
Verhiltnissen des Amphioxus diejenigen der Cranioten entwickelt haben
konnen, so wird man fast mit Nothwendigkeit zur Annahme einer
Succession von Zustinden gefithrt, wie sie in der Ontogenie des
Craniotenauges vorliegen. :

Sollen die lichtempfindlichen Stellen des Amphioxus-Neuralrohrs
zu den Sehorganen der Cranioten werden, so erscheint vor Allem die
Vorstiilpung gegen die Haut, wie sie sich ontogenetisch in
der Bildung der primirven Augenblase ausprigt, als eine Nothwendig-
keit (Fig. B). Unter den Verhiltnissen, wie sie von den Cyclostomen
bis zu den S#augethieren bestehen, konnte nirgends mehr das Licht
bis ins Neuralrohr dringen. Es hitte also entweder die beim Am-
phioxus vorhandene, freilich schon hier unvollkommene Durchsichtig-
keit aller iiber dem Neuralrohr gelegenen Organe sich erhalten
milssen, oder es musste eine Verschiebung der lichtempfindlichen
Theile des Neuralrohrs nach der Oberfliche stattfinden. Ob und wie
die erstere Alternative hei der bedentenden Vergrosserung des
Korpers hitte realisirt werden kinnen, brauchen wir nicht zu er- -
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ortern; denn die zweite, ohne Zweifel in jeder Hinsicht vollkommenere,
igt, verwirklicht.

Dabei mag es unentschieden bleiben, was als das erste Motiv
der Ausstillpung zu betrachten ist. Hs wire denkbar, dass durch

Umstinde, die mit dem Sehen nichts zu thun hatten, ein locales
Wachsthum und eine dadurch nothwendige Faltung der Newralrohr-
wand bedingt worden ist, wodurch gewisse Theile desselben der
Haut besonders nahe kamen und nun, als dem ILicht besonders gut

Z0E a,nohoh die Fahigkeit zur Bildung von Sehzellen allein bewahrten.
Ist aber emma.l die Bewegung der mit Sehzellen ausgestatteten Neural-
rohrwand gegen die Haut, d. i. gegen das Licht, zu giner phylo-
genetischen Tendenz geworden, dann wird sie nicht eher endigen,
als bis die #ussere Seite der gich vorstillpenden Wand unter der
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Haut angekommen ist und sich flach unter ihr ausgebreitet hat
(Fig. C).%) ~

Mit der Ansstilpung und raumlichen Sonderung eines licht
empfindlichen Theils der Neuralrohrwand ist der erste wichtige
Sehritt zu weiterer Differenzirung gethan., Der vorgestiillpte Theil
wird seine Function als Leitungsbahn zwischen vordern und hintern
Regionen, als Empfangs- und Abgabeheerd sensibler und motorischer
Nerven verlieren und dafiir seine nun einzige Aufgabe, die Licht-
empfindung, durch Vermehrung der Sehzellen verbessern. Ky wird
neben diesen Zellen nur die sich direet ihmen verbindenden nervisen
[lemente conserviren und dadurch zur Retina werden; der Ver-
bindungsstiel, nur noch mit der Function betraut, die Lichteindriicke
von diesem, wie FirsriNaER sagt, detachirten Theil deg Neuralrohrs
andern Stellen desselben zu vermitteln, wird ,,Sehnerv®, eine, wie
schon oft hervorgehoben, mit den typischen peripheren Nerven nicht
vergleichbare Bildung.

In den in der Tiefe verbleibenden Theilen des Neuralrohrs da-
gegen wird nun die Bildung von Sehzellen ganz verschwinden; die
urspriinglich fast tiber die ganze Liénge des Korpers verbreitete
Lichtempfindungsfihigkeit ist auf den ausgestiilpten Theil beschrinkt,
der damit zum ,Aunge* geworden ist, in welchem nun bereits die
Sehzellen zn einer hohern Kinheit verbunden sind.

An der Augenblase aber, wie wir sie uns schliesslich flach unter
der Epidermis ausgebreitet denken (Fig. C), ergiebt sich ganz von
selbst ein Gegensatz zwischen einer vordern (&ussern), dem Licht
zugekehrten Wand und einer hintern, deren Selizellen gegen das
Innere des Korpers gerichtet wiren. Konnten diese anch wohl bei
einem amphioxusartigen Thier noch von Licht getroffen werden, so
erscheint dies unter den Verhiltnissen aller hdhern Wirbelthiere
unmiglich, Diese hintere Wand, schon durch die Pigmentschicht
der vordern von der Lichtzufuhr abgeschnitten, wird degenerireh, bis
auf einen Bestandtheil, dessen Anwesenheit der vordern Hilfte von
Nutzen ist: das Pigment. Diese Riickwand bildet eine secundiire
Pigmentschicht; sie wird so zum Pigmentepithel. Und sie vermag
diese Iunction, einen dunklen Augenhintergrund zu bilden, so voll-

-

] 1) Die Tiguren sind mit Absicht ganz schematisch behandelt, und es
1st speciell auf die fiir unsere Betrachtungen gleichgiiltigen Verhiltnisse,

die mit dem fitalen Augenspalt zusammenhiingen, keine Riicksicht ge-
nommen,
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kommen zu erfilllen, dass die Sehzellen selbst ilire Pigmenthauben
‘entbehren konnen und verlieren (Fig. D).

Es sei hier darauf hingewiesen, dass sich ither die Werthigkeit
der Pigmenthaube zweierlei Angaben gegeniiber stehen. IIEssy be-
trachtet, wie oben schon angeftihrt, die Pigmentschale als selb-
stindige Zelle, desgleichen ganz neuerdings Borxe (1902); Hevmaxs
n. VaN DERr Stricur dagegen rechnen sie der Sehzelle zu. Die
Trage ist deshalb nicht ganz leicht zu entscheiden, weil das Pigment
so dicht liegt, dass man jedenfalls fiir gewdhnlich von einem ihm

Fig. D.

zugehdrigen Kern nichts sieht. Doch habe ich selbst auch, in Ueber-
einstimmung mit den erstgemannten Autoren, an einigen giinstigen
Schnitten Kerne gesehen, die wohl nur zu den Pigmentschalen ge-
horen konnen und dieselben also als selbstindige Zellen kennzeichnen
wiirden. Fiir meine Auffassung der Phylogenie ist es im Uebrigen
gleichgiiltig, wie es sich verhilt. Im einen Fall wiirde das Pigment-
epithel aus degenerirten Sehzellen bestehen, die nur den Pigmenttheil
conservirt haben, wogegen in denen der Retina gerade dieser Theil
riickgebildet ist, im andern Fall haben sich im Pigmentepithel nor
die Pigmentzellen erhalten und sind in der Retina ginzlich ge-
schwunden. Endlich wiirde das Wesentliche meiner Deutung auch
dann nicht berithrt werden, wenn man etwa annehmen wollte, dass
sich der Pigmentgehalt des Tapetum nigrum nicht aus der partiellen
Erhaltung hier gelegener Becheraugen herleitet, sondern erst secundir
nen entstanden ist.

Tiir die Aunffassung, dass die Retina selbst urspriinglich eine
Pigmentschicht besessen hat, ist es nicht uninteressant, dass in der
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Entwicklung des Froschauges bel der Depigmentirung der Retina
ein Stadinm vorkommt, wo die hintersten, gegen den fast ver-
schwundenen Spalt der prim#ren Augenblase gerichteten Retina-
zellen einen ziemlich scharf begrenzten Pigmentsaum tragen, wie
auch im Tapetum das einstweilen nicht sehr reichliche Pigment
vorwiegend gegen den Spalt zu abgelagert ist. Im Fig. K ist zur
THustration dieses Zustandes ein Stilck aus einem Priparat abge-

bildet, das ich der Freundlichkeit des Herrn Dr. SpEManyN verdanke.
Teh Detrachte dieses Verhalten keineswegs als phylogenetische Re-
capitulation; doch wird man sagen diirfen: wenn ein solcher Zu-
stand fiberhaupt vorkommen kann, so ist nichts gegen die Annahme
einzuwenden, dass er in der phylogenetischen Reihe in &hnlicher
Weise als fertiger vorgekommen ist.

Die Berechtignng der vorgetragenen IHomologisirung wird viel-
leicht noch anschaulicher, wenn man folgende Betrachtung anstellt.
Die Angenblase ist ein Stiick Neuralrohr, ibr Hohlraum ist ein
Stiick Centralcanal, ihre Winde, Retina und Pigmentepithel, sind
parallele Winde des Rohres. Wir kiénnen also einen senkrechten
Schnitt durch die beiden Winde der secundiren Augenblase, wie er
in Fig. Fb schematisch gezeichnet ist, direct mit den beiden Winden
des Neuralrohrs des Amphioxus, wie sich dieselben in einem Langs-
schnitt darbieten, in Parallele stellen. Rin solcher Schnitt ist in
Fig. Fa gezeichnet; ein Vergleich mit den figg. 6 und 7 bei Hesse
wird lehren, dass unser schematisches Bild der Wirklichkeit sehr
nale kommt. Der Schuitt zeigt unmittelbar, wie die Pigmenthauben
jeder Sehzellenschicht, wenn auch hier unnéthiger Weise, zugleich
eine Pigmentwand fiir die Augenschicht der Gegenseite liefern.
Denken wir uns diese beiden Winde als die Schichten einer Augen-
blase, welche nunmehr lediglich von der einen Seite — in der
Richtung des Pfeiles — vom Licht getroffen wird und von allen nicht
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zum Sehen gehorigen nervisen Functionen enthoben ist, so wird
uns nach den Principien, die wir allgemein bei Gebrauch und Nicht-
gebranch verwirklicht finden, nichts natiirlicher erscheinen, als dass
sich der Zustand der Fig. F'h, d. h. der des Craniotenaunges, daraus
entwickelt.

Damit sind morphologisch die definitiven Verhiltnisse der cen-
tralen Aungentheile im Prineip erreicht.

Nachdem bei Amphioxus in der ganzen Linge des Neuralrohrs
vom dritten Muskelsegment bis gegen das Schwanzende Sehorgane
vorkommen, ist die Moglichkeit zur Entstehung von ,, Augenblasen®
iiberall gegeben. Kg ist nicht un-
moglich, dass urspritnglich mehrere
Paare vorhanden waren, was ich An-
gegichts der Hypothese von TLocy
(1895, 1897) iiber ,accessorische
Augenblasen“ erwihne, wenn ich
auch fiber die Grundlagen dieser
Hypothese vollkommen die Meinung
theile, die GeeENBAUR (1898) dariiber
gedussert hat. Dass gerade im
vordersten Theile des Korpers ver-
hesserte Sehorgane entstanden sind,
dies hingt ohne Zweifel mit der
Differenzirung des Kopfes zusammen,
fir die wiederum in der Uménderung
der Erndhrungsweise von der unwillkiirlichen Ein-
fihrung kleiner im Wasser suspendirter Theilchen
zu activem Fressen der erste Anstoss gelegen
haben wird. '

Was der Amphioxus fiir die Phylogenie des Cranioten-Auges
unmittelbar lehrt, diirfte mit dem (resagten erschopft sein. Aber
die auf unserm Wege erlangte Ueberzengung, dass das in der
Ontogenie der Cranioten enthaltene Stadium einer flach unter der
Epidermis ausgebreiteten Augenblase einer phylogenetischen Etappe
entspricht, fordert dazu auf, aunch auf den muthmaasslichen weitern
Verlauf der Phylogenese einen Blick zn werfen.

Es handelt sich zunichst um den wichtigsten, weil folgen-

Zool. Jalrb., Supplement VIIL. 27
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schwersten Schritt in der Augenentwicklung, die Umformung
einer Camera obscura. Denn erst von diesem Zustand an beginnt
die Entstehung eines Bildes und damit die Msglichkeit wirklichen
Sehens. s fragt sich, ob wir der Art und den Motiven dieser Umn-
wandlung noch etwas niher kommen kdnnen. Als Wegweiser kann
uns das Mollusken-Auge dienen, fiir welches wir in der glitcklichen
Lage sind, das zu besitzen, was bel den Wirbelthieren fehlt, neben
der ontogenetischen eine vergleichend-anatomische Stufenfolge, die
keinen Zweifel bestehen lisst, dass die Phylogenese der hichst ent-
wickelten Molluskenaugen wesentlich den Gang genommen hat, den
schon ihre Ontogenie hochst walrscheinlich macht.

Das Molluskenauge, das in seiner vollkommensten Ausbildung
mit dem Craniotenauge eine so weitgehende physiologische Ueher-
einstimmung zeigt, beginnt anf der niedersten Stufe als ein flaches

Fig. @&,

Hautgriitbchen mit zu Sehzellen umgewandelten Epidermiszellen.
Aunch hier kann es sich, wie hei Amphioxus oder bei dem in unserm
Schema Fig. C dargestellten hypothetischen Zustand der Urcranioten,
nur nm eine allgemeine Lichtempfindung handeln; die flache Grube,
wie wir sie bei Patella finden, ist optisch bedentungslos. Ihr
Zweck kann nur darin liegen, das Sinnesepithel durch Zuriickziehen
unter das umgebende Nivean der Haut zu schiitzen. Diesem Motiv
des Schutzes, als zur Einbuchtung einer Oberfliche von specifischem
Werth fithrend, begegnen wir Ja ungemein hinfig; es sei nur an die

- Geruchsorgane, an die Sinnesorgane der Seitenlinie, an die Tiefer-

legung des. Trommelfells erinnert. Konnte nun nicht auch bei der
phylogenetischen Weiterbildung des primitiven Craniotenauges das

=
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- gleiche Motiv wirksam gewesen sein? Allerdings sind hier die
retinalen Theile noch mindestens von einer schittzenden Schicht,
der Epidermis, fiberzogen. Aber diese Epidermis muss durchsichtig
sein und bleiben, und eine Zuriickziehung  derselben durch Kin-
buchtung muss hier, ganz #hnlich wie beim Trommelfell, eine Ver-
besserung bedeuten. Ich moehte also vermuthen, dass das Cranioten-
ange einmal den Zustand einer nach aussen offenen Grube durchiaufen
hat, wobel die Retina direct von durchsichtiger Epidermis als der
Auskleidung der Grube itberzogen war (Fig. G). In der Onfogenie
wird dieser Schritt der Phylogenie durch die Bildung des Linsen-
gritbchens im Verein mit dem Uebergang der flachen Augenblase
zuy Becherform recapitulirt. Man kanu sich den hypothetischen
fertigen Zustand ganz &hnlich dem des Nautilus-Auges vorstellen
(Fig. H); nur dass es bei den Mollusken, deren ganzer Sehapparat

%ﬁg{z@{{i’#}]j@:ﬂr&:\usf@
K’&, N \iﬁ.@ﬂl&f& s

Fig. H.

Auge von Noutilus, nach HENSEN (aus Liane, Vergl, Anat.). I Augenhihle,
2 Stiibchenschicht, 3 Pigmentschicht, 4 Sehzellenschicht, 5 Ganglienzellen-
schicht, 6 Aeste des Sehnerven.

von der Epidermis geliefert wird, eine einzige Epithelschicht ist,
die die Augengrube darstellt, wihrend sich bei den Wirbelthieren
drei parallele Schichten daran betheiligen. Denn auch die Epidermis
miissen wir, in so fern sie fiber der Retina durchsichtig sein muss,
mit zu den Theilen des Auges rechnen.

Ist diese Hypothese eines den Urcranioten zukommenden Gruben-
auges richtig, dann ist damit der weitere Gang so viel wie selbst-
verstiandlich; er wird wieder aufs beste durch die ganz analogen
vergleichend-anatomischen Etappen illustrirt, die bei den Mollusken
noch heute existiren. Die Augengrube schliesst sich, das Gruben-

27%
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ange geht iber in das Blischenauge (Fig. J), ein Vorgang, der
ontogenetisch recapitulirt ist in der Abschniung des ILinsensick-

chens. Der vergleichbare Zustand der Mollusken wird durch das
Pulmonaten-Ange reprisentivt (Fig. K), nur wieder mit dem Unter-
schied, den die verschiedene Zall
und Werthigkeit der Schichten be-
dingt. In beiden Fillen schniirt sich
beim Uebergang des Grubenauges in
das Blidschenauge ein Kpidermissidck-
chen ab; aber wihrend dieses bei den
Mollugken die retinalen Theile ent-
halt, hat es Dbei den Wirbelthieren
nur die Bedeutung eines das Licht
durchlassenden Mediums. Auch fir
diesen Abschluss der Augengrube nach
aussen diirfte wieder die Schutztendenz
als ,Motiv¥ wirksam gewesen sein.
Die letzte Hauptetappe endlich
wire bezeichnet durch die Entstehung
Auge eines Pulmonaten (aus Lawe, d'l:f\r Wirklic.hex% Lil?se’ Lll]c:t fir diese
Vergl. Anat). 1 usseres, 2 inneres Bildung,- die ja wieder bei den Mol-
Eﬁigﬁﬂgfﬁefo‘fﬁl as’iai%%fegelﬁgf lusken, im Auge der dibranchiaten
tina, & Ganglion opticum, 7 Selmerv. Cephalopoden, ihr Gegenstiick findet,
stehen nun den beiderlei Typen nicht

die gleichen Mittel zwr Verfiigung. Das Wirbelthierauge (Ifig. J) ent-
hilt in seinem Hohlraum ein abgeschlossenes Epidermissickehen, das,
S0 zu sagen, disponibel ist. So fern es nur durchsichtig bleibt, ist
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es fiir jede weitere Umbildung verfiighar: es wird, indem es seinen
Hohlranm zum Verschwinden bringt, zur Krystallinge. Das Mollusken-
ange besitzt einen so bequemen Weg zur Herstellung der Linse nicht.
Hier wird sie erzeugt durch correspondirende Verdickung der beiden
Epithelschichten der vordern Blidschenwand (Fig. K. 1 und 2); die
primére Cornea betheiligt sich daran, und so muss dieses Auge, um
durch Ausstattung mit einer Iris und Abschluss der Linse von der
Anssenwelt zur Vollkommenheit des Wirbelthierauges zu gelangen,
in seiner Umgebung noch weitere Faltungsprocesse erfaliren, die dem
von Anfang an complicirtern Craniotenange erspart sind.

Es sei noch hervorgehoben, dass mir alle die mancherlei An-
zeichen, welche in der Ontogenie zu phylogenetischen Schliissen ver-
werthbar sind, entschieden fir die frithere Existenz eines Nawfilus-
ibnlichen Grubenauges zu sprechen scheinen und damit auch
mittelbar fiir eine Weiterbildung., wie sie soeben postulirt worden ist.

Nie Liinsenhdhle, bei Petromyzon Zeit Lebens persistirend,
beweist meines Erachtens, dass wir denjenigen Entstehungsmodus
der Linge, wo sie sich von Antang an als hohles Séckchen anlegt,
als den ursprimglichern anzusehen haben. Awuch ldsst sich auf
Grund physiologischer Erwigungen wohl ein phylogenetischer Ueber-
gang einer hohlen Linse in die compacte, kaum aber das Umgekehrte
verstehen. Weiterhin ist es sehr auffallend, wie streng die Iiinfal-
tung der Epidermis zur Linse mit der becherférmigen Umformung
der Augenblase parallel geht, wie z B. ein Blick auf die Tafeln
C. RaBr’s (1898—1900) lehrt. 'Wir diirfen aus diesem ontogenetischen
Befund den Schluss ziehen, dass die Umbildung der Augenblase in
die Becherform auch phylogenetisch von einer entsprechenden Kpi-
dermiseinfaltung genan begleitet, dass beides gewissermaassen ein
einheitlicher Process war. Die von Semaaxx (1901) experimentell
nachgewiesene Abhiingigkeit der Linsenbildung vom Contact mit der
Augenblase ist dieser Auffassung jedenfalls giinstiger als jeder andern;
das Speaanx’sche Kxperiment zeigt, dass zwar die Umformung zum
Augenbecher von den centralen Theilen selbstiindig vollzogen wird,
dass die Epidermis aber erst von der Aungenblase zu einer ent-
sprechenden Rinstiilpung veranlasst wird, ganz im Einklang mit
der physiologischen Werthigkeit, die beiden Theilen zukommt. Und
endlich, wenn wir nach den Forschungen von TorxATOL4, Rasr,
Vax Pir, voN KiLmker u. A, iiber die Entwicklung des Glaskirpers

Fs

fast berechtigt sind, diesen als veridete Retina zu bezeichnen, so



A et i

499 Ta. BovERi,

konnte man behaupten, dass noch im jetzigen Craniotenauge hintere

Linsenfliche und Retina sich beriibren. ‘
Grernsavr (1898) scheint anzunehmen, dass schon auf jener

Stufe, wo die Augenblase flach unter der Kpidermis gelegen war,

- eine linsenformige Verdickung der letztern bestanden habe, welche

im jetzigen Auge durch den Complex der Linsenfasern repri-
sentirt wire und dass dann bei der Umgestaltung der Augenblase
zur Becherform diese primére Linse in die Tiefe mitgenommen worden
sei, indem die angrenzende HEpidermis sich fiber ihr einfaltete und
damit das Liinsenepithel darstellte. Kin solcher Entwicklungs-
gang scheint mir viel weniger wahrscheinlich zu sein als der von
mir angenommene, wie man finden wird, wenn man sich die einzelnen
Etappen desselben mit Ricksicht anf die jeweilige Brauchbarkeit
des Apparats aufzuzeichnen versucht. Auch sind die ontogenetischen
Thatsachen dieser Annahme nicht giinstig. Denn selbst da, wo sich
die Linse zuerst als Epidermisverdickung anlegt, wie bei Haien,
wird dies¢ Verdickung nicht durch Einfaltung der Umgebung in die
Tiefe verlagert, um spéter lediglich die Linsenfasern zu bilden, son-
dern die zuerst solide Wucherung repriisentirt die ganze Linse
und wird nachtriglich ausgehthlt, wobei die innere Wand eine Zeit
lang sogar diinner ist als die dussere (vgl. C. Ranr, 1898, tab. 28, fig. 7
und 8). Alles dies spricht dafiir, dass das Grubenauge zuniichst von
indifferenter, nur durchsichtiger Epidermis ausgekleidet war und
dass sich erst nach der Umbildung in das Blischenauge aus dem
Epidermissickchen die Linse entwickelt hat.

Blicken wir noch einmal auf das Verhiltniss der Sehorgane der
Cranioten zn denen des Amphioxns zuriick, so ist es freilich zuerst
die ungeheure Liicke des vergleichend-anatomischen Materials, die
wir empfinden, und es zeigt sich hier, wie iiberall, dass uns gerade
diejenigen (lieder der zu postulirenden Reihe besonders wichtig er-.
scheinen, die nicht mehr erhalten sind. Aber doch ist der Zustand,
den uns der Amphioxus in seinen Sehorganen darbietet, nach meiner
Ansicht fiir die Auffassung des Craniotenauges von hochstem Werth;
er zeigt den einfachsten Anfang, den wir uns fiir dieses wunderbar
vollkommene Sinnesorgan nur vorstellen konnen, so einfach, dass die
Beziehung bisher ganz unbeachtet bleiben konnte, und doch so weit
gediehen, dass die Zurickfithrung des complicirt gewordenen Zu-
standes aunf den einfachen nicht nur ohne Zwang moglich ist, sondern
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an der Hand der Ontogenie der Cranioten fast selbstverstindlich
erscheint.

s ist beachtenswerth und kann noch als eine weitere Stiitze
fir die vorgetragene Auffassung betrachtet werden, dass der Zustand,
in dem wir die Sehorgane beim Amphioxus finden, anfs Beste
mit dem primitiven Charakter und dem indifferenten Verhalten harmo-
pirt, das wir bei diesem Thier fast in allen Organsystemen antretfen
und das sich fiir viele Organisationsverhiltnisse vielleicht durch den
Satz ausdriicken liesse: es reicht gerade noch, sonst wire der Verte-
bratentypus iiberhaupt nicht mehr zu erkennen. Ein Hauptkenn-
zeichen dieses primitiven Zustandes des Amphioxus liegt darin, dass
eine morphologische Bildung oder eine physiologische Function, so
zn sagen, diffus vorliegt, iitber weite Strecken gleichartig ausgebildet
oder in vielfacher stereotyper Wiederholung, wie im Muskelsysten,
in den Geschlechtsorganen, dem unpaaven Klossensaum, in der Con-
tractilitit der Blutgefisse und eben auch in den Sehorganen. Speciell
die Art, wie sich aus dem bei Amphioxus diffusen Triebwerk fiir die
Bluthewegung bel den Cranioten die einheitliche centrale Pumpe,
das Herz, differenzirt hat, bietet uns das Dbeste Analogon zu der
Bildung eines einheitlichen localisirten Sehorgans aus der allgemeinen
Lichtempfindungsfihigkeit des ganzen Neuralrohrs. Und wie wir
fitr den Blutkreislauf verstehen, dass der Widerstand in den Kiemen
gerade an einer hestimmten Stelle zu besserer Ausbildung der
Contractilitit fithren musste, woraus diesem Theil des (efissystems
schliesslich das Monopol fir die gesammte Blutbewegung erwuchs,
ganz ebenso konnen wir, wie oben schon erwiihnt, am vordern Korper-
ende die besondern Bedingungen zur KEntstehung hoherer Sehorgane
erkennen, womit allméhlich die ditffuse Lichtempfindungsfihigkeit des
ganzen Korpers erlosch. .

Oft wird der Amphioxus als degenerirter Vertebrat hezeichnet, und
es ist gewiss sehr wahrscheinlich, dass manches Einfache in seiner
Organisation anf Riickbildung beruht. Aber so gut die Myxinoiden
Riickbildung darbieten und doch cewiss nicht etwa von der Stufe
eines Amphibinms auf ihren degenerirten Zustand herabgesunken
sind, so scheint mir, wie ich schon bei anderer Gelegenheit (1892)
betont habe, auch fiir den Amphioxus kein Zweifel miglich, dass
das Wesentliche seiner Organisation anf p rimirer Einfachheit he-
ruht wnd nicht auf Degeneration. Gerade fiir die Sehorgane der
Vertebraten wissen wir ja ganz genat, wie sie sich im Fall der
Degeneration verhalten: sie werden Xkleiner, sie entarten in ihrer
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histiologischen Structur, sie erreichen nicht mehr die Stelle, wo sie
vom Licht getroffen werden konnen; aber sie bewahren unverkennbay
den Typus und die allgemeine Localisation des functionirenden Auges;
sie werden, kurz gesagt, unbrauchbar, aber nicht indifferent,
Und so halte ich es fir ausgeschlossen, dass etwa der Gang der
Phylogenie der umgekehrte gewesen sein kiénnte von dem, wie er
lier vertrefen worden ist. :

Wie oben erwdhnt, sind die Sehzellen bei Amphioxus in den

verschiedenen Korperregionen sehr verschieden dicht gelagert: in den-

vordersten Segmenten, in denen sie vorkommen, sind es nur je zwei,
im Schwanztheil findet sich oft nur eine auf ein Segment. Daraus
gelit hervor, dass jedes einzelne dieser primitiven Sehorgane fiir
sich allein functioniren kann, fiir sich ,ein Auge® ist, wie es ja anch
von Hesse geradezu als ,Becherauge® bezeichnet wird. Wenn also
die vorgetragene Hypothese richtig ist, so ist das Craniotenauge ein
Compositum aus solchen einfachen Augen, es ist ein ,zusammen-
gesetztes Auge“, ganz in dem gleichen morphologischen Sinn,
wie wir das Facettenange als zusammengesetztes Ange bezeichnen;
das heisst: das Auge ist phylogenetisch durch engere Vereinigung
von Gebilden entstanden, die selbst schon Lichtempfindungsorgane
waren, ohne mit einander zu einer hohern Kinheit verbunden zu
sein. Physiologisch freilich muss jedes zur Bildempfindung be-
fahigte Ange ein ,zusammengesetztes® sein, es giebt kein anderes
wirkliches Sehen als musivisches, und so liegt der essentielle phy-
siologische Unterschied zwischen dem Facettenauge und dem der
Cranioten nur in der Verschiedenheit der physikalischen Vorrichtung,
durch welche den einzelnen lichtempfindenden Rlementen klare und
geordnete Theilbilder des lichtaussendenden Objects  vermittelt
werden. |

Noch eine letzte Betrachtung sei hier angefithrt. Unsere Hypo-
these nimmt an, dass die Retina der Cranioten zuerst flach , auf
etwas hoherer Stufe seicht eingezogen unter der genau parallelen
Epidermis gelegen war, #hnlich einem primitiven Molluskenauge,
und dass sich diese Grube spiter zu einem Sickchen mit enger
Oeffnung weiter entwickelt hat, wie uns eine solche noch im Naudilus-
Auge erhalten ist. Selbst wenn man diesem Entwicklungsgang fir
die Wirbelthiere nicht beistimmen sollte, fiir die Mollusken wird ihn
N_iem&nd bezweifeln._ Was ist nun, den Vorgang an sich betrachtet,

R
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fir ein winziger Unterschied zwischen der flachen Einziehung der
Sehfliche und der sickchenartigen FEinsenkung! Und wie gering ist
der Fortschritt mit Rilcksicht auf das Motiv des Schutzes! Nicht
orosser als bei der Zuriickziehung des Trommelfells in die Tiefe
eines kurzen Gehorgangs. Aber welch ein in seinen Consequenzen
mermesslicher Fortschritt wird gewissermaassen nehenbei erzielt!
Der erste Zustand kann nwr Licht empfinden, der zweite kann sehen,
i L. er bietet die Moglichkeit zur Bildempfindung, wemn diese
solbst anch sicherlich erst durch complicirteste Weiterbildungen
centraler Natur erworben werden muss. Was ich an diesem Sach-
verhalt betonen méchte, das ist das Accidentelle des erreichten
Fortschritts. Hundertfiltig sehen wir oberflichliche Theile durch
grubenformige Einsenkung in die Tiefe verlagert und damit Con-
figurationen hergestellt, wie sie uns am Auge begegnen; und es ist
kaum zu bezweifeln, dass das Geruchsorgan manches Vertebraten
eine Camera obscura, #hnlich dem Nawtilus-Auge, formirt und zum
Sehen dienlich wire, wenn nur die zum Sehen nothigen sensorischen
und nervosen Apparate davin vorhanden waren,

9o scheint mir in diesem wichtigsten Schritt der Phylogenese
des Aunges eine besonders Kklare Ilustration zu einer Erscheinung
vorzuliegen, die ich als accidentelle Entstehung neuner
Functionsmoglichkeit bezeichnen mochte. Liangst ist der
Functionswechsel als eines der wichtigsten Principien bei der Um-
gestaltung der Organismen erkannt worden, und speciell DoHRN
(18756) hat darauf hingewiesen, wie ein Organ neben seiner Haupt-
function Nebenfunctionen besitzt, von denen unter Umstinden eine
zur Hauptfunction wird und unter Ritckbildung der urspriinglichen
Hauptfunction zur Umgestaltung des Organs fithrt. Die Erscheinung;,
von der ich spreche, kniipft zwar an dieses Princip an, fithrt aber
in bestimmter Richtung noch dariber hinaus. Weun wir ndmlich
das physiologische Endziel, das wir in der phylogenetischen Auns-
bildung eines Zustandes angestrebt sehen, als ,Motiv® der Ent-
stehung bezeichnen, wobei es fiir unsere Betrachtungen gleichgiiltig
bleibt, in welcher Weise Realisirung und Motiv vermittelt sind, so
filhrt, wie mir scheint, in vielen Fillen ein bestimmtes Motiv zu einer
Configuration der Theile, durch welche unmittelbar eine IFunctions-
moglichkeit geboten wird, die mit dem urspriinglichen Motiv gar
nichts zu thun hat, die in Bezug auf dasselbe zufallig ist, die aber
nun vom Organismus benutzt und, indem damit ein neues Motiv
oegeben ist, selbstindig weiter getordert wird.

R
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Ein Beispiel fiir diese accidentelle Entstehung neuer Functions-
moglichkeit sehe ich in der Amnioshildung, die, wie schon Barroug
(1885) angedeutet hat, sich einfach aus dem Motiv des embryonalen
Athmungsbediirfnisses vermittels der Allantois erkldren lisst. Soll
die Allantois das mit dem Wachsthum des Kmbryos bestiindig
wachsende Sauerstoffbediirfniss bis zuletzt befriedigen, so ist ein Zu-
sammenschlagen der ektodermalen Dottersackwand fiber dem Kmbryo
unerlisslich. Rein accidentell bilden dabei diese Falten eine Schutz-
kammer fiir den Embryo, und diese accidentelle Functionsmoglich-
keit wird zu einer selbstindigen Function ausgebildet. Das uniiber-
treffliche Beispiel aber fiir dieses Princip der accidentielen Function
bietet, wie gesagt, das Auge, indem hier das accidentell Erreichte,
nimlich die Bildentstehung, in ihrer Consequenz rviesenhaft er-
scheint im Verhdltnis zu dem urspriinglichen Motiv des Schutzes,
das wir als das treibende Moment bei der Kntstehung der in Frage
kommenden Umbildung anzusehen haben. Ich mdichte glauben, dass
in dem Gesagten ein Factor angedeutet ist, der bei der Umbildung
der Organismen eine sehr bedeutende Rolle spielt. '
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