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Die Augen der Siugetiere: Anpassungen an unterschiedliche

Lebensriaume und Lebensweisen

Wie alle Wirbeltiere besitzen die Sdugetiere
Linsenaugen, deren grundsitzlicher Bauplan
bei allen Spezies gleich ist. In einigen wesent-
lichen Details haben sich allerdings im Lauf
der Evolution artspezifische Anpassungen an
die jeweilige Lebensweise und die damit ver-
bundenen Anforderungen an das Sehvermo-
gen entwickelt. Tag- und nachtaktive Sduger,
Jiger und Gejagte, Wald- und Steppenbewoh-
ner leben in unterschiedlichen visuellen Um-
gebungen. Fiir einige sind visuelle Informatio-
nen nur von eingeschrinkter Bedeutung, fiir
andere ist - wie flir uns Primaten - das Sehen
cin sehr wichtiger Sinn.

Im Idealfall gibt uns die Kombination von
anatomischen, physiologischen und Verhal-
tens-Untersuchungen Auskunft iiber die Seh-
leistungen einer Spezies. So wissen wir iiber
die Sehsysteme einiger Labortiere sehr gut
Bescheid. Fiir viele Wildsduger stehen jedoch
nur eingeschrinkte und manchmal anekdoti-
sche Befunde zur Verfiigung. Anatomische
Untersuchungen sind hier am ehesten mog-
lich, und wegen der grundsiitzlichen Ahnlich-
keit der Bauplidne lassen sich daraus einige
funktionelle Eigenschaften ableiten. Die fol-
genden Beispiele zu artspezifischen Anpas-
sungen an unterschiedliche Lichtverhiltnisse
und an unterschiedliche Erfordernisse der
Raumerfassung zeigen, wie flexibel der Bau-
plan des Sdugerauges ist.

Augenstellung und Gesichtsfeld

Der optische Apparat des Auges entwirft ein
umgekehrtes, verkleinertes Bild der Umwelt

auf der Retina (Netzhaut), die den Augenhin-
tergrund auskleidet. Bei Fixierung des Hori-
zontes wird das Terrain unterhalb des Hori-
zontes auf die obere Retinahidlfte und der
Himmel auf die untere Retinahilfte projiziert.
In dieser kartographischen (visuotopen) Ab-
bildung entspricht jedem Raumpunkt ein Bild-
punkt auf der Retina. Eine retinale Nervenzel-
le gegebener Grofie und Position ,schaut™
durch die Augenoptik also auf ein definiertes,
begrenztes Raumsegment, das als rezeptives
Feld dieser Nervenzelle bezeichnet und meist
in Raumwinkelgraden gemessen wird.

Die Position der Augen im Kopf bestimmt,
welcher Ausschnitt der Umgebung insgesamt
gesehen wird, d. h. welches Gesichtsfeld das
Tier hat. Lateral stehende Augen liefern ein
grofles Gesamtgesichtsfeld, das auch Gebiete
neben und manchmal sogar hinter dem Tier
einschlieft. Der Nachteil lateral stehender
Augen ist, dafi sich vor dem Tier die Gesichts-
felder der beiden Augen nur wenig {iberlappen
und so nur ein kleines binoculares Gesichts-
feld existiert. Tiere mit frontal stehenden
Augen haben ein wesentlich groferes binocu-
lares Gesichtsfeld, erkaufen dies aber durch
einen Verlust an Sicht auf die Regionen neben
und hinter sich. Das binoculare Gesichtsfeld
ist wichtig fiir die Tiefenwahrnehmung: Hier
empfangen beide Augen Informationen iiber
dasselbe Objekt, das sie jedoch wegen des Au-
genabstandes aus leicht unterschiedlichen
Winkeln sehen. Aus der Verrechnung der Win-
kelunterschiede konnen hohere visuelle Zen-
tren im Gehirn auf die Position des Objektes
im Raum schlieflen.
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Abb. 1 (4) Augenstellungen. Horizontale Divergenz
der optischen Achse des Auges von der Frontalrichtung
Siir einige Sduger.

(B, C) Gesichtsfelder der Katze und des Kaninchens.

P - P: Periphere Grenzen des Gesamtgesichtsfeldes;

L, R: Gesichtsfelder des linken und rechten Auges:
Bin: Binocularer Gesichtsfeldbereich;

Mon: Monuclarer Bereich. Verdndert nach Hughes (1977).

Wie Abbildung 1A zeigt, finden sich relativ
lateral stehende Augen bei praktisch allen
Beutetieren (Hasen, Kaninchen, Huftieren,
Nagern), deren primires Interesse es offen-
sichtlich ist, lebensbedrohende Gefahren iiber
ein moglichst grofes Gesichtsfeld zu erfassen,
auch wenn dies mit schlechter binocularer Tie-
fenwahrnehmung einhergeht. Die Carnivoren
hingegen haben eher frontal stehende Augen.
Ihnen ist riumliche Zielgenauigkeit beim Auf-
spiiren, Anspringen und Greifen der Beute
wichtiger (binoculares Gesichtsfeld der Katze:
98°, des Hundes: 60°), das eingeschrinktere
Gesamtgesichtsfeld (Katze: 186°, Hund: 240°)
ist fiir sie nicht existenzgefihrdend (Abb. 1B).
Auch die Affen und der Mensch haben frontal
stchende Augen, obwohl sie phylogenetisch
keine Jiger sind. Hier korrelieren zielgenaues
Springen im Gedst und die Entwicklung ma-
nueller Geschicklichkeit mit der ausgeprigten
binocularen Tiefenwahrnehmung. Bei Hasen
und Kaninchen hingegen stehen die Augen so
weit lateral, daf sie sogar hinter das Tier
schauen konnen, das Gesamtgesichtsfeld um-
fafit 360° (binocularer Bereich 30°, Abb. 1C).
Abbildung 1A zeigt zusitzlich viele Zwi-
schenformen. Auch Huftiere miissen beim
Flichen Bodenunebenheiten und Hindernisse
sicher orten konnen. So umfafit beim Schaf
das Gesamtgesichtsfeld etwa 300°, der bin-
oculare Teil des Gesichtfeldes etwa 60°. Bei
manchen Tieren sind die Augen zusitzlich
etwas nach oben gerichtet; beim Kaninchen
etwa erstreckt sich der binoculare Bereich
nach oben iiber den gesamten Kopf, so daB} es
auch Objekte iiber sich orten kann. Bei jeder
Tierart hat sich wohl in Wechselwirkung mit
der Lebensweise die Augenstellung zu einem
jeweils brauchbaren Kompromif3 zwischen
Gesichtsfeldgrofie und ausreichender Tiefen-
wahrnehmung entwickelt, auch wenn wir die-
sen Zusammenhang in vielen Fiéllen nicht ex-
perimentell belegen konnen.

Retinale Bildverarbeitung

Fiir die visuelle Wahrnehmung der Umwelt ist
nicht nur die Groe des Gesichtsfeldes mal3-
geblich. Mindestens genauso wichtig ist das
Auflosungsvermdgen, mit dem Objekte gese-
hen werden. Hier gehen drei Faktoren ein: (1)
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dic GroBe des Auges, die die Abbildungsgrofie
bestimmt; (2) die Grofle und Packungsdichte
der Photorezeptoren, die bestimmen, wie fein-
kornig das Raster ist, mit dem das optische
Bild in ein neuronales Erregungsmuster iiber-
setzt wird; (3) die rdumlichen Summationsei-
genschaften  nachgeschalteter  Nervenzellen,
dic das feinkornige Photorezeptorsignal unter
Umstéinden wieder vergrobern.

Die Variationsbreite der Augengrdfie ist bei
den Sdugern beachtlich. Der Augapfeldurch-
messer betridgt bei der Maus 3,5 mm, beim
Menschen 24 mm, beim Damhirsch 36 mm
und beim Finnwal 120 mm; entsprechend un-
terschiedlich sind auch die Abbildungsmaf-
stibe auf der Retina. Die Grofle der Photore-
zeptoren (Zapfen und Stibchen) und ihre
Packungsdichte variieren wesentlich weniger,
so dal} eigentlich groBere Augen ein viel fein-
kornigeres neuronales Bild, eine viel grofiere
Schschirfe haben sollten. Dem ist jedoch
nicht so. Die Photorezeptoren sind untereinan-
der gekoppelt und ,,verschenken® so einen Teil
des Auflosungsvermogens wieder, um eine
bessere Signalisolierung gegen ihre eigene,
biochemisch bedingte Hintergrundaktivitit
(Rauschen) zu erreichen. Das eigentlich limi-
ticrende Element beim Auflésungsvermogen
sind aber die retinalen Ganglienzellen, deren
[-igenschaften im folgenden besprochen wer-
den. Generell sind die Ganglienzellen in
groflen Augen grofler als in kleinen Augen und
haben dadurch, in Raumwinkelgraden ausge-
driickt, keine signifikant kleineren rezeptiven
Felder. Die Augengrofie spielt also wider Er-
warten keine signifikante Rolle fiir die Seh-
schirfe und stellt wohl hauptsichlich eine al-
lometrische Korrelation mit der Korpergrofie
des Tieres dar.

Die etwa 150-200 pm dicke und je nach Spe-
zies einige Quadratmillimeter bis Quadratzen-
timeter grofle Retina enthélt mehrere Millio-
nen Nervenzellen, die sich nach Gestalt und
[Funktion in einige Dutzend Klassen gruppie-
ren lassen. Diese filtern und bearbeiten die vi-
suelle Information betrichtlich, bevor sie im
optischen Nerven aus dem Auge und zu den
Schzentren des Gehirns weitergeleitet wird.
Der prinzipielle Aufbau und die Funktion der
Siugerretina ist in neueren Ubersichtsartikeln
ausfiihrlich beschrieben worden (WASSLE &

Abb. 2
(A) Querschnitt durch die retinalen Schichten.

1: AufSen- und Innenglieder der Photorezeptoren (Zapfen
dick, Stiibchen diinn); 2: Aufiere Kornerschicht, Zellkér-
per der Photorezeptoren; 3, 5: Schichten der Zellfortsdtze
und synaptischen Verbindungen; 4: Innere Kornerschicht,
Zellkorper der Interneurone; 6: Schicht der Ganglien-
zellkorper.

(B) Anordnung der Zapfen und Stibchen.
Horizontalschnitt (parallel zur Retinafldche) auf Hohe
der Innenglieder. Epon-Einbettung, Schnittdicke 1 um,
Toluidinblau-Fdirbung. Skala 50 um fiir 4 & B.

Retina des Rindes.
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Abb. 3
Darstellung durch intrazelluldre Injektion eines Fluoreszenzfarbstoffes in vitro. Skala 100 um.

Bovcort, 1991; PeicHL, 1991, 1992a). Die
Zapfen und Stibchen bilden als Photorezepto-
ren die Eingangsstation fiir die retinale Bild-
verarbeitung, dort werden die Lichtsignale in
elektrische, neuronale Signale umgewandelt.
Nach mehreren Verarbeitungsstufen in zwi-
schengeschalteten Nervenzellen wird die In-
formation von den Ganglienzellen aufgenom-
men, die mit ihren Axonen den optischen Ner-
ven bilden und damit die Ausgangsstufe der
retinalen Bildverarbeitung darstellen (Abb. 2).
Es gibt circa 20 verschiedene Ganglienzellty-
pen, die sich zum Beispiel in der Grofle ihres
rezeptiven Feldes, in ihrer Empfindlichkeit fuir
stechende und bewegte Reize oder in ihrer
Farbempfindlichkeit unterscheiden. Sie wir-
ken als Filter, die eine visuelle Szene in viele
Komponenten zerlegen und diese getrennt ans
Gehirn tibermitteln. Dort werden die Kompo-
nenten getrennt weiter aufbereitet und schlief3-
lich zu einem einheitlichen Wahrnehmungs-

Zwei Ganglienzelltypen mit unterschiedlich groffen Dendritenbdumen aus der peripheren Retina des Fuchses.

eindruck rekonstituiert. Abbildung 3 zeigt als
Beispiel zwei Ganglienzelltypen aus der
Fuchsretina, die unterschiedlich groBe dendri-
tische Verzweigungsbiume und damit unter-
schiedlich groBe rezeptive Felder haben. Der
kleinere Zelltyp ist fiir die Sehschirfe maB-
geblich, der groBere Typ ist unter anderem an
der Erkennung globaler Formen und an der
Steuerung visueller Aufmerksamkeit beteiligt.
Einige Ganglienzelltypen hat man bei allen
Sidugern gefunden, einige Typen fehlen bei be-
stimmten Spezies, und fiir die meisten Typen
kennen wir die Verbreitung nicht (PEICHL,
1991).

Ganglienzell-Verteilungen zur Erfassung
des Gesichtsfeldes

Alle Retinae besitzen viel weniger Ganglien-
zellen als Photorezeptoren (Abb. 2A). In der
menschlichen Retina etwa konvergieren circa
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130 Millionen Photorezeptoren auf circa 1,2
Millionen Ganglienzellen. Selbst die Gangli-
enzellen mit den kleinsten rezeptiven Feldern
summieren die Signale mehrerer Photorezep-
toren. damit sind die retinalen Ausgangssigna-
le grober gerastert als die Eingangssignale.
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Die rezeptiven FeldgroBen und die Packungs-
dichte der Ganglienzellen sind also die limitie-
renden Faktoren fiir die Sehschirfe einer Spe-
zies. Dies gilt fiir fast alle Sduger; nur die Re-
tinae des Menschen und einiger anderer Pri-
maten haben im kleinen Bereich der Fovea
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Abb. 4 Ganglienzellverteilung in der Wolfsretina. (4) Zentrale Retina, hohe Zelldichte; (B) Periphere Retina, geringe
Zelldichte; (C) Ubersichtsaufinahme mit der Area centralis (Stern) und dem temporalen Teil (T) der streifenformigen
Area hoher Zelldichte aus dem Flachprdparat einer linken Retina (vgl. auch Abb. 5). Die Kresylviolett-Férbung stellt
die Zellkorper, jedoch nicht die dendritischen und axonalen Fortsdtze dar: Skala in (4) 100 um fiir A & B, in (C) 1 mm.
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eine 1:1-Verschaltung zwischen Photorezepto-
ren und Ganglienzellen und konnen damit das
hohe Auflosungsvermogen der Photorezepto-
ren bewahren.

Jeder Ganglienzelltyp ist an jedem Retinaort
vertreten, um seinen Anteil an der Bildverar-
beitung zu leisten. Ganglienzellen mit kleinen
rezeptiven Feldern miissen dichter angeordnet
sein als solche mit groflen rezeptiven Feldern,
um eine liickenlose Uberdeckung zu errei-
chen. Deshalb stellen die kleinen, hochauflo-
senden Ganglienzellen einen grofien Prozent-
satz der Zellkorper in der Ganglienzellschicht,
wodurch die lokale Ganglienzelldichte ein
guter Indikator fiir das Sehvermdgen an einer
gegebenen Retinastelle ist. Die Zelldichte 1df3t
sich an flach ausgebreiteten und mit Kresyl-
violett gefirbten Ganzpriparaten der Retina
bestimmen (Abb. 4). Von jeder Ganglienzelle
lduft ein (hier nicht angefirbtes) Axon zum
Austrittspunkt des Sehnerven (dem ,,blinden
Fleck™) und ins Gehirn.

In allen Sdugerarten nimmt die Ganglienzell-
dichte vom Zentrum zur Peripherie der Retina
hin ab (Abb. 4A, B). Aus Einzelzelluntersu-
chungen ist bekannt, dal umgekehrt propor-
tional dazu die Grofle der rezeptiven Felder fiir
die meisten Ganglienzelltypen zunimmt. Auch
in der peripheren Retina erreicht damit jeder
Zelltyp eine liickenlose Uberdeckung, aber die
Verarbeitung wird insgesamt ,,grobkorniger*.
Hiervon ist besonders die Sehschirfe betrof-
fen, die im peripheren Gesichtsfeld sehr
schlecht ist, wihrend zum Beispiel die Bewe-
gungswahrnehmung weniger von der Grofle
der rezeptiven Felder abhingt. Die hdchste
Ganglienzelldichte und die kleinsten rezepti-
ven Felder sind auf einen kleinen Bereich der
zentralen Retina beschrinkt, die ,,Area centra-
lis™ (siehe auch Abb. 5), die somit die Seh-
schirfe eines Tieres bestimmt. In diesem Be-
reich befindet sich beim Menschen und vielen
anderen Primaten die Fovea, die zum Fixieren
von Objekten verwendet wird. Die anderen
Sdugetiere, die keine Fovea besitzen, bringen
durch Augen- oder Kopfbewegungen ein Ob-
jekt, das sie fixieren wollen, so ins Gesichts-
feld, daB} sein Bild in beiden Augen auf die
Area centralis féllt (vgl. auch BRUCKNER et al.,
1961a; allerdings wird in dieser Arbeit auch
bei einigen Carnivoren eine ,,Fovea™ beschrie-

ben, was der heutigen Definition nicht mehr
entspricht). Bei Spezies mit frontal stehenden
Augen befindet sich die Area centralis etwa in
der Retinamitte, bei Spezies mit lateral stehen-
den Augen liegt sie weiter peripher im tempo-
ralen (schlidfenseitigen) Retinateil. Die Area
centralis ,,schaut dadurch in jedem Fall nach
vorne in den frontalen binocularen Bereich
des Gesichtsfeldes. Die hochsten Zelldichten
in der Area centralis, und damit auch die Seh-
schirfe, sind von Spezies zu Spezies verschie-
den. Als Beispiele seien einige in Verhaltens-
experimenten bestimmte Sehschirfen ange-
fiihrt: Mensch 17, Hund 57, Katze 7-10, Ziege
10", Rothirsch 11°, Kaninchen 20", Ratte 40’
(in Sehwinkelminuten gemessene Streifen-
breite des feinsten noch erkennbaren Streifen-
musters; Daten groflenteils aus BACKHAUS,
1959 und HuGHES, 1977).

Viele Sduger besitzen zusitzlich ein relativ
schmales Band hoher Ganglienzelldichte, das
sich von der Area centralis ausgehend hori-
zontal in die temporale und nasale Retina er-
streckt und eine erweiterte Region guten Seh-
vermogens darstellt (Abb. 4C). Dies ist die
Zone, auf die die Horizontlinie des Gesichtfel-
des abgebildet wird. Das Zellband wird seit
CHIEVITZ (1891) ,streifenformige Area™ ge-
nannt. Seither ist das Vorkommen von strei-
fenformigen Areae bei den Sidugetieren viel-
fach untersucht worden, stellvertretend sei
hier auf die Arbeiten von BRUCKNER et al.
(1961b) und HEBEL (1976) hingewiesen. Be-
reits CHIEVITZ (1891) hatte bemerkt, daf} die
Ausprigung der streifenformigen Area bei
nahe verwandten Spezies sehr unterschiedlich
sein kann. HUGHES (1977) hat viele weitere
Beispiele analysiert und zusammengetragen
und folgert in seiner ,, Terrain-Hypothese*, daf§
die streifenformige Area eine Anpassung an
den Lebensraum (priziser gesagt: an die Le-
bensweise) ist und bei Spezies vorkommt, in
deren Terrain der Horizont ein sichtbares und
wichtiges Element des Sehraumes darstellt. In
offenem Terrain tauchen neu im Gesichtsfeld
erscheinende Objekte (Feinde und Gefahren,
aber auch Beute) generell am Horizont auf,
wenn es sich nicht gerade um Raubvogel han-
delt. Es ist deshalb vorteilhaft fiir das Uberle-
ben, wenn man diese Region besonders gut
sicht. Fiir die Bewohner stark bewachsenen
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Rotfuchs
Vulpes vulpes

Rothirsch
Cervus elaphus

Ratte

Rattus norvegicus

Eisfuchs
Alopex lagopus

Wolf J Kaninchen
Canis lupus Oryctolagus cuniculus

thb. 5 Schematische Karten der Ganglienzellverteilung fiir einige Sauger: Die Area centralis (durch die hohe Zell-
dichte schwarz erscheinend) liegt in der temporalen Retina, die streifenformige Area verlduft horizontal. Der kreis-
formige bis ldngliche blinde Fleck (Umriflinie) liegt meist in der unteren Retinahdlfte, nur beim Kaninchen oben. Alle
Retinae sind von rechten Augen; sie sind in natiirlicher Orientierung und bei gleicher Vergrofferung dargestellt;

die Markierungen T (temporal) und N (nasal) gelten fiir alle Karten.



268 Beitriige zur Jagd- und Wildforschung, Bd. 21 (1996)

Terrains oder fiir sehr kleine Tiere ist der Hori-
zont meist nicht relevant. Gefahr und Beute
konnen (iberall im Gesichtsfeld auftauchen,
und eine streifenformige Area bietet keinen
besonderen Vorteil. Andererseits kann auch
fiir einen Waldbewohner eine streifenférmige
Area vorteilhaft sein, wenn er Teile des Tages
in einem Terrain zubringt, in dem der Horizont
relevante Informationen enthilt.

Unsere eigenen Untersuchungen der Gangli-
enzellverteilungen bei verschiedenen Sdugern
sprechen ebenfalls fiir die Terrain-Hypothese.
Einige Beispiele sind in Abb. 5 dargestellt.
Kaninchen und Hasen besitzen als gefdhrdete
Nutzer offenen Geldndes eine extrem ausge-
prigte streifenformige Area, in der sich die
Area centralis nicht als zusitzlicher Dichte-
gipfel heraushebt. In ihrem 360° groBen Ge-
sichtsfeld haben sie damit eine ,,Rundum-
sicht™ des Horizontes mit guter Auflosung. Als
besondere Anpassung an Flugfeinde liegt bei
ihnen der blinde Fleck in der oberen Retina
(Abb. 5) und ist damit auf den Boden gerich-
tet, so daB} die untere Retina einen uneinge-
schrinkten Blick auf den Himmel hat. Bei den
meisten anderen Sidugern liegt der blinde
Fleck in der unteren Retina.

Rotfiichse haben eine nur schwach ausgebil-
dete streifenformige Area, Eisfiichse hingegen
einen sehr deutlichen Streifen: bei beiden Spe-
zies ist zusitzlich eine Area centralis mit noch
groferer Zelldichte vorhanden. Trotz der nahen
Verwandtschaft der beiden Fuchsarten haben
dic unterschiedlichen Terrainbedingungen
(Wald gegeniiber Tundra) zu unterschiedlichen
Ganglienzellverteilungen gefiihrt. Wolfe be-
sitzen neben der Area centralis ebenfalls eine
deutliche streifenformige Area (siche auch
Abb. 4C). Caniden konnen also relativ hoch-
auflosend fixieren, Eisfiichse und Wdlfe
haben innerhalb ihres begrenzten Gesamtge-
sichtsfeldes zusitzlich einen guten Blick auf
den Horizont. Bei einigen Hunde-Rassen und
-Individuen hat sich der Streifen erhalten, bei
anderen ist er (vermutlich als unbeabsichtigter
Nebeneffekt ziichterischen Einflusses) verlo-
rengegangen (PEICHL, 1992b). Unter den Feli-
den hat die Katze eine gut ausgebildete Area
centralis ohne streifenformige Area, der grof3e-
re und in der Steppe jagende Gepard hingegen
einen ausgeprigten Streifen (HUGHES, 1977).

Alle von uns untersuchten Paarhufer (Rind,
Schaf, Wild- und Hausschwein, Rot-, Dam-
und Sikawild) haben eine Area centralis und
einen deutlichen Streifen. Bei den in offenem
Terrain lebenden Spezies verwundert dies
nicht. Aber auch die Hirscharten, das Wild-
schwein und der Wolf, die zwischen Waldzo-
nen und offenem Geldnde wechseln, profitie-
ren offensichtlich von der streifenformigen
Area. Bei den Boviden und Cerviden findet
sich zusitzlich oberhalb der Area centralis
eine leicht erhdhte Ganglienzelldichte (HuG-
HES, 1977). Auf diesem Retinagebiet wird der
Boden vor dem Tier abgebildet und so vermut-
lich die Wahrnehmung von Hindernissen beim
Laufen verbessert. Viele nachtaktive Nager
haben keinen Streifen und eine nur schwach
ausgeprigte Area centralis. Dem Sehsystem
dieser Tiere wird im Vergleich zu ihren ande-
ren Sinnesorganen (Tastsinn, Gehor, Geruch)
nur geringe Bedeutung fiir das Verhalten zuge-
sprochen.

Leider gibt uns die Ganglienzellverteilung nur
einen Teil der Information, die wir zur Beur-
teilung der Leistungsfihigkeit eines Sehsy-
stems brauchen. Neben der Sehschirfe sind
weitere Faktoren der Bildanalyse wichtig fiir
die Wahrnehmung, zum Beispiel die rezepti-
ven Feldeigenschaften der einzelnen Zellklas-
sen sowie die Weiterverarbeitung der Signale
im Gehirn. Hier sind wir bislang auf die Extra-
polation von Befunden an wenigen Spezies
angewiesen. Bei den meisten Spezies konnen
wir nur vermuten, welche Reizkonfiguratio-
nen (Farben, Muster, Bewegungen) besonders
gut oder schlecht wahrgenommen werden; das
wissen wahrscheinlich erfahrene Freilandbe-
obachter besser als die Retinaspezialisten. Al-
lerdings weckt zum Beispiel die Tatsache, daf3
die Retinae von Schwein und Schaf sehr dhn-
lich strukturiert sind, erhebliche Zweifel an
der etwa in Grzimeks Enzyklopidie (1988) ge-
duflerten Ansicht, dafd Schweine ein schlechtes
und Schafe ein hervorragendes Sehvermogen
besitzen.

Photorezeptoren und Lichtverhiltnisse

Bei der Anpassung einer Spezies an die Licht-
verhiltnisse ihrer 6kologischen Nische spielen
die Photorezeptoren eine Schliisselrolle. Je-
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dem Wirbeltier stehen im retinalen Grundbau-
plan zwei prinzipielle Photorezeptortypen zur
Verfiigung (Abb. 2). Die schlanken Stibchen
enthalten Rhodopsin (Sehpurpur) als licht-
empfindliches Pigment und besitzen eine mor-
phologisch und biochemisch bedingte hohe
Empfindlichkeit flir schwache Lichtreize,
dafiir aber auch eine recht niedrige Sattigungs-
grenze bei mittleren Helligkeiten. Die stimmi-
geren Zapfen enthalten ein Zapfen-Opsin als
Schpigment, werden erst durch stérkere Licht-
reize aktiviert und befinden sich auch noch bei
hohen Lichtintensititen im linearen Arbeitsbe-
reich der Rezeptor-Kennlinie.

Durch elektronenmikroskopische, spektrome-
trische, immunhistochemische und molekular-
biologische Analysen wissen wir heute, daf3
die Retinae aller untersuchten Sdugerspezies
sowohl Stdbchen als auch Zapfen enthalten.
Die bis vor wenigen Jahrzehnten vorherr-
schende Ansicht, dal es zapfenlose Retinae
(zum Beispiel Maus) und stibchenlose Re-
tinae (zum Beispiel Erdhornchen) als extreme
Anpassungen an Nacht- oder Tagaktivitit
gcbe, basierte auf einem unzureichenden Me-
thodenarsenal (vgl. Jacoss, 1993). Tages-.
Didmmerungs- oder Nachtaktivitit spiegelt
sich aber bis zu einem gewissen Grad in den
Dichteproportionen der beiden Rezeptortypen
wider. Bei den nachtaktiven Ratten und Méu-
sen sind nur 1% bzw. 3% der Photorezeptoren
Zapfen, wihrend die tagaktiven Meerschwein-
chen circa 15% Zapfen besitzen. Katzen
haben 2% Zapfen und Kaninchen 4% Zapfen
unter ihren Photorezeptoren. Auch der
Mensch hat im grofiten Teil seiner Retina nur
ctwa 5% Zapfen, nur der foveale Bereich ist
ausschlieBlich mit Zapfen besetzt und enthilt
keine Stibchen. Selbst bei den tagaktiven Spe-
zies sind also die Stibchen wesentlich zahlrei-
cher als die Zapfen. Eine Ausnahme bilden die
tagaktiven Hornchen, bei denen die Stibchen
cine Minderheit darstellen. Die amerikani-
schen Grauhornchen haben einen Zapfenanteil
von 60%, die Erdhornchen sogar mehr als
90%.

Aus Literaturdaten und eigenen Befunden
wissen wir, daf} in der peripheren Retina bei
den ddmmerungs- bis tagaktiven Paarhufern
die Zapfenanteile mit 5% bis 10% generell
hoher sind als bei den ddmmerungs- bis

nachtaktiven Carnivoren (1% bis 4%: Zahlen-
werte jeweils speziesabhingig). Dies ist in
Abb. 6A-D zu erkennen. Die Schweine haben
mit 10% einen besonders hohen Zapfenanteil
in der peripheren Retina, was zu ihrer ur-
spriinglich tagaktiven Lebensweise paft. In
allen Retinae gibt es, wie bei den Ganglienzel-
len, eine Dichtezunahme der Zapfen von der
Peripherie zur Area centralis und streifenfor-
migen Area; auch auf der Zapfenebene ist also
zentral das Raster zur Informationsverarbei-
tung feinkorniger (Abb. 6G, H). Interessanter-
weise ist der Zapfendichtegradient bei den
Carnivoren wesentlich steiler, sie erreichen je
nach Spezies in der Area centralis mit 8% bis
13% dhnlich hohe Zapfenanteile wie die Paar-
hufer (9% bis 13%). In dieser wichtigen Re-
tinaregion sind offensichtlich beide Tiergrup-
pen an die gleichen Lichtverhiltnisse ange-
palit.

Zapfentypen und Farbensehen

Die Zapfen sind nicht nur fiir das Sehen bei
Tageslicht, sondern auch fiir das Farbensehen
wichtig. Menschen und Altweltaffen sind
Trichromaten: sie besitzen drei Zapfentypen.
die unterschiedliche Zapfen-Opsine enthalten
und dadurch auf unterschiedliche Lichtwellen-
lingen (Farben) reagieren. Dies sind die Blau-
, Griin- und Rot-Zapfen mit ihren spektralen
Empfindlichkeitsmaxima bei den Wellenlidn-
gen 430 nm (blau), 530 nm (griin) und 560 nm
(gelb; der Name Rot-Zapfen ist ein histori-
sches Relikt). Thre unterschiedlich starke Erre-
gung durch einen gegebenen Farbreiz wird
von den nachgeschalteten Nervenzellen in der
Retina und im Gehirn verrechnet und zur
Farbwahrnehmung verarbeitet.

Andere Sduger galten lange Zeit als generell
nicht farbtiichtig. Mit den neuen Analyseme-
thoden (siche oben) erwiesen sich jedoch
praktisch alle untersuchten Sduger als Dichro-
maten. Sie besitzen Blau-Zapfen und einen
weiteren Zapfentyp, der auf lingerwellige Far-
ben reagiert (L-Zapfen). Je nach Spezies va-
riert das Empfindlichkeitsmaximum der L-
Zapfen im griinen bis gelben Bereich etwas
(536 nm bis 555 nm), und auch die Blau-Zap-
fen variieren bei einigen Nagern bis ins ultra-
violette (JacoBs, 1993). Molekulare Analysen
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crgaben, dal die Opsine der menschlichen
Rot- und Griin-Zapfen in ihrer Struktur zu
U8% tibereinstimmen und daB beide phyloge-
netisch aus dem einen L-Zapfen-Opsin der
Siuger hervorgegangen sind  (NATHANS,
1989). So entspricht die Zapfenausstattung der
dichromatischen Sduger ziemlich genau derje-
nigen rot-griin-blinder Menschen, die ja auch
nur das blaue und ein langwelliges (rotes oder
oriines) Zapfenpigment besitzen. Daraus 1d03t
sich vermuten, dafl die mit zwei Zapfenpig-
menten ausgestatteten Sduger nicht farben-
blind sind, sondern ein (wenn auch einge-
schrinktes) Farbsehvermdgen haben konnen.
Dies wurde durch Verhaltensversuche be-
stiitigt (siehe unten).

Inzwischen gelang es mehreren Forschergrup-
pen, spezifische Antikorper gegen das Opsin
der Blau-Zapfen und der L-Zapfen herzustel-
len. die nun zur immuncytochemischen Analy-
se der Zapfenpopulationen in verschiedenen
Siugern verwendet werden konnen. Mit von
Jeremy Nathans erhaltenen Antikorpern haben
wir bei vielen weiteren Spezies der Ordnun-
cen Artiodactyla, Perissodactyla, Carnivora
und Rodentia die Existenz der zwei Zapfenty-
pen nachgewiesen. Wie bei den bereits be-
kannten Sdugern ist die groBe Mehrheit der
Zapfen vom L-Typ, die Blau-Zapfen bilden
cine Minderheit. Abbildung 6 zeigt dies fiir
drei Spezies. Die Antikorper firben die Opsi-
ne in den Auflengliedern der Zapfen, die unge-
firbten Innenglieder (die den Zapfen ihren
Namen geben) sind aber beim Wildschwein
als dickere eiformige Strukturen zu erkennen.

1hb. 6 Zapfentvpen und ihre Verteilung bei einigen
Sciugern. Immuncytochemische Anfdarbung der L-Zapfen
und Blau-Zapfen mit pigmentspezifischen Antikorpern in
retinalen Fliachenpréparaten, nur die das Opsin
enthaltenden Aufienglieder sind intensiv gefirbt.

(A - F): Periphere Retina.

Wildschwein: (4) L-Zapfen, (B) Blau-Zapfen:

Wolf: (C) L-Zapfen, (D) Blau-Zapfen;

Ratte: (E) L-Zapfen, (F) Blau-Zapfen.

(G, H): Hohere L-Zapfendichten in der zentralen Retina
heim Wildschwein (G) und Wolf (H). Details siehe Text.

[lle Aufnahmen bei gleicher Vergrofierung, Skala 50 um.

Das Wildschwein mit seiner hohen peripheren
Zapfendichte (18.000/mm?) besitzt einen dich-
ten Rasen regelmifig angeordneter L-Zapfen
(87%: Abb. 6A), die Blau-Zapfen (13%:
Abb. 6B) stehen teils in Gruppen, teils verein-
zelt. Beim Wolf ist die periphere Zapfendichte
geringer (6000/mm?), aber wieder ist das Mo-
saik der L-Zapfen (90%:; Abb. 6C) regelmaBi-
ger als das der Blau-Zapfen (10%: Abb. 6D).
Auch die Ratte mit ihrer noch niedrigeren
Zapfendichte (3200/mm?) zeigt das gleiche
Bild (84% L-Zapfen, 16% Blau-Zapfen:; Abb.
6E. F).

Die Abbildungen 6A-F stammen aus periphe-
ren Retinagebieten; zum Vergleich ist in Abb.
6G. H die deutlich héhere Populationsdichte
der L-Zapfen in der zentralen Retina von
Wildschwein (21.000/mm?) und Wolf (23.000
/mm?) dargestellt; die Dichte der Blau-Zapfen
nimmt zentral ebenfalls zu. Die angefiihrten
Zahlen belegen eine gewisse Variationsbreite
im Anteil der Blauzapfen, beim Pferd kann er
bis zu 25% betragen. Bei den Primaten betrigt
der Anteil an Blau-Zapfen 10%, trotzdem neh-
men wir die Farbe Blau genauso stark wahr
wie andere Farben. Es muf} also auf nachge-
schalteten Ebenen eine kompensierende Ver-
stairkung des Blausignals stattfinden, deren
Mechanismus noch ungeklirt ist.

Unsere Befunde stirken die Schluflfolgerung,
daB3 die Sduger im allgemeinen Dichromaten
sind. Auffillig ist in Abbildung 6, daf3 in der
Reihe Wildschwein - Wolf - Ratte parallel zur
Abnahme der Zapfendichte die das Opsin ent-
haltenden lichtempfindlichen AuBenglieder
der Zapfen diinner und linger werden. Bei den
nachtaktiven Tieren ist die Gestalt der Zapfen
insgesamt stibchendhnlicher als bei den tag-
aktiven Tieren, weshalb sie bei den ersteren
lange Zeit unentdeckt blieben. Vielleicht gibt
ihnen das auch funktionell eine den Stibchen
dhnlichere hohere Lichtempfindlichkeit.

Die Existenz von zwei Zapfentypen ist zwar
eine notwendige Voraussetzung, aber noch
nicht der hinreichende Beweis fiir die Farb-
tiichtigkeit einer Spezies. Die Farbsignale der
Zapfen miissen auch in den nachgeschalteten
Verarbeitungsstufen bewahrt werden und diir-
fen sich nicht unspezifisch mit anderen Sig-
nalanteilen mischen. Bei den Primaten sind
farbspezifische Neurone in der Retina und in
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der Sehrinde des GroBhirns durch austfiihrli-
che Untersuchungen belegt worden, bei den
meisten anderen Sdugern weifd man wenig dar-
tiber. Der direkteste und definitive Beweis fiir
die Farbtiichtigkeit einer Spezies ist der (in der
Praxis schwierige und mit vielen experimen-
tellen Fallstricken behaftete) Verhaltensver-
such. Dieser Beweis konnte bei verschiedenen
Sdugern (etwa Hund, Katze, Schaf, Hornchen,
Kaninchen) erbracht werden; bei weiteren
Arten (etwa Wolf, Musteliden, Schwein, Rind,
Ziege. Rothirsch) gibt es gute Hinweise auf
Farbtiichtigkeit. Die meisten Angaben sind
dem Ubersichtsartikel von JacoBs (1993) ent-
nommen. der die Befunde kritisch diskutiert;
weitere Angaben finden sich zum Beispiel bei
BAcKHAUS (1959), GEWALT (1959) und Eis-
FELD (1966). Die verbreitete Auffassung, daf3
die meisten Sduger farbenblind sind, muf nach
heutigem Stand der Forschung revidiert wer-
den. Jacoss (1993) vermutet ein Kontinuum

der Farbtiichtigkeit vom exzellenten Farben-
sinn der trichromatischen Primaten iiber ein
robustes dichromatisches Farbensehen der
Sdugerarten mit mittleren Zapfendichten bis
hin zu einem bescheidenen Farbunterschei-
dungsvermogen der nachtaktiven zapfenar-
men Dichromaten.

Die ,leuchtenden Augen der Thiere*

Neben der Stibchen-Dominanz in der Retina
und einer weit expandierbaren Pupille gibt es
bei einigen Sdugergruppen eine weitere An-
passung der Augen an niedrige Lichtintensité-
ten. Dies ist das Tapetum lucidum, eine hinter
der Retina liegende reflektierende Schicht
(Abb. 7), die das durch die Retina gefallene
Licht noch einmal zuriickwirft und dadurch
die Lichtausbeute der Photorezeptoren erhoht.
Bereits seit Mitte des vorigen Jahrhunderts
wurden die ,leuchtenden Augen der Wirbel-

Abb. 7

Tapetum lucidum. Der Augenhintergrund von Damhirsch (4) und Wolf (B) zeigt ein reflektierendes Tapetum,

das auf die obere Augenhdlfte beschrdnkt und unterschiedlich geformt ist. Zur Aufnahme wurde der vordere Teil des
Auges mit Linse und Glaskorper entfernt. Beides sind linke Augen (T: temporal, N: nasal), die Vergrofierung ist gleich;
Skala 1 em. (C) Elektronenmikroskopische Aufname des Tapetum cellulosum einer Katze im Querschnitt; Skala 5 um.

Details siehe Text.
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thiere™, also das Tapetum lucidum, histolo-
gisch und chemisch untersucht. BRUCKE
(1845) beschrieb in seiner auch heute noch le-
senswerten Arbeit systematisch das Vorkom-
men des Tapetum lucidum und definierte bei
den Sdugern anhand histologischer Unter-
schiede zwei Typen, das Tapetum fibrosum
und das Tapetum cellulosum.

Das Tapetum fibrosum ist eine extrazelluldre
Matrix von Fibrillen, die dicht und regelméfig
cepackt sind und an ihren Grenzflichen das
Licht durch Interferenz diffus reflektieren. Es
kommt bei den Huftieren vor (Abb. 7A) und
besteht, zumindest beim Rind, aus Kollagen.
Je nach Packungsstruktur zeigt die Interferenz
cin ganzes Spektrum von Reflexionsfarben.
Die Carnivoren (Abb. 7B) besitzen ein Tape-
tum cellulosum, eine mehrlagige Schicht von
pflastersteinartig aneinandergesetzten Zellen,
die als reflektierende Einlagerungen regel-
miilig und parallel angeordnete Stibchen oder
[ibrillen enthalten (Abb. 7C); dadurch findet
cbenfalls Interferenz statt. Die Stéibchen er-
scheinen in der elektronenmikroskopischen
\ufnahme dunkel, weil sie einen hohen Anteil
an Zink enthalten. Die Orientierung der Stdb-
chen d@ndert sich von Zelle zu Zelle, wodurch
insgesamt eine diffuse Reflexion erzeugt wird.
Das Tapetum cellulosum der Carnivoren re-
[Tektiert in leuchtendem Gelb bis Griin.

[Unter den Sidugern kommt das Tapetum bei
allen Huftieren und Carnivoren vor, die einzi-
ce mir bekannte Ausnahme ist das Schwein
(CHIEVITZ, 1891; BRUCKNER et al., 1961a, b;
JOHNSON, 1968; eigene Beobachtungen). Bei
den anderen landlebenden Ordnungen besit-
zen nur ganz wenige Spezies ein Tapetum;
verbreitet ist es wieder bei den aquatischen
Robben und Walen (eine ausfiihrliche Uber-
sicht gibt LAUBER, 1936). Das Tapetum fast
aller terrestrischen Sduger ist auf den oberen
leil des Fundus (Augenhintergrundes) be-
schrinkt, sein unterer Abschluf3 ist meist eine
scharfe horizontal verlaufende Grenze etwa
auf Hohe des blinden Flecks. Bei den Paarhuf-
ern bedeckt das Tapetum temporal die obere
Fundushilfte, nasal lduft es in einen breiten
Streifen aus, der die streifenformige Area hin-
terlegt (Abb. 7A). Bei den Carnivoren bedeckt
es die ganze obere Fundushilfte halbkreisfor-
mig, nur die Peripherie ist ausgespart (Abb.

7B; BRUCKNER et al., 1961a, beschreiben aller-
dings bei einigen GroBkatzen ein in die untere
Fundushilfte reichendes Tapetum). Die obere
Fundushilfte empfiangt das Bild der unteren
Gesichtsfeldhilfte. Es wurde deshalb gefol-
gert, dafl das Tapetum ein Kompensationsme-
chanismus ist, der die geringeren Lichtinten-
sititen auf dem Boden unter der Horizontlinie
und die hoheren Lichtintensititen des Him-
mels ausgleicht. Bei den aquatischen Sidugern
bedeckt das Tapetum den ganzen Fundus, dort
wire es ein Lichtverstirker im gesamten Ge-
sichtsfeld, das ja unter Wasser keinen Horizont
enthilt.

Die vollig unterschiedliche Morphologie des
Tapetum cellulosum der Carnivoren und des
Tapetum fibrosum der Huftiere legt nahe, daf3
es sich dabei um phylogenetisch unabhingige,
konvergente Entwicklungen des Reflektors
handelt; das Tapetum muf also wesentliche
Vorteile bieten. Warum kommt es dann nicht
haufiger vor? Helligkeitsunterschiede zwi-
schen oberem und unterem Gesichtfeld sind
auch bei Tageslicht vorhanden, und dennoch
haben die meisten tagaktiven Sduger (etwa
Primaten und Erdhornchen) kein Tapetum.
Hier kommt vielleicht ein Nachteil des Tape-
tums ins Spiel. Seine diffuse Reflexion streut
das Licht und vermindert die Schirfe der Ab-
bildung. Da bei Tageslicht die Zapfen optimal
funktionieren und keine Lichtverstirkung
brauchen, mag dieser Nachteil gegen die Ent-
wicklung eines Tapetums gewirkt haben. Viel-
leicht haben deshalb die tagaktiven Schweine
mit ihrer hohen Zapfendichte als einzige Paar-
hufer kein Tapetum. Aber auch die meisten
nachtaktiven Sduger (etwa Nager), die ja von
einer hoheren Lichtausbeute am meisten pro-
fitieren wiirden, besitzen kein Tapetum. Viel-
leicht sind ihre Retinae durch den hohen Stib-
chenanteil so gut an die Dunkelheit angepalit,
daf3 ein Tapetum nicht nétig ist. Jedenfalls fin-
det sich ein Tapetum hauptsidchlich bei ddm-
merungsaktiven Tieren oder solchen, die arr-
hythmisch tags und nachts aktiv sind. Sie
haben einen verhiltnismifBig hohen Zapfenan-
teil als Anpassung an die Tageshelligkeit und
miissen dennoch auch bei geringen Helligkei-
ten gut sehen konnen. Bei dieser Balance mag
das Tapetum einen signifikanten Vorteil bie-
ten. Warum haben dann die dimmerungsakti-
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ven Hasen und Kaninchen kein Tapetum, ob-
wohl ihre Zapfenanteile denen der Carnivoren
gleichen? Vielleicht haben sie die Anpassung
an wechselnde Helligkeiten und die Kompen-
sation zwischen oberem und unterem Ge-
sichtsfeld nicht auf der optischen, sondern auf
der neuronalen Ebene erreicht und spezielle
retinale Verschaltungen entwickelt. Das Tape-
tum ist moglicherweise nur einer von mehre-
ren Wegen, die der Evolution offenstanden.
Gegenwirtig 140t sich iiber die genaue Funkti-
on und den adaptiven Vorteil des Tapetum lu-
cidum nur spekulieren.

Der Beitrag hat an Beispielen dargestellt, daf3
es einen allgemeinen Grundbauplan des Séu-
getierauges gibt, der allerdings sehr flexibel
ist. Die Niitzlichkeit einiger Spezialisierungen
konnen wir bei heutigem Kenntnisstand aber
nur behaupten oder vermuten. Das Material
fiir weitere vergleichende Untersuchungen ist
oft schwierig zu beschaffen; hier sind wir auf
die Mithilfe von Wildbiologen, Hegern und
Zoos und auf internationale Kooperation an-
gewiesen.
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Viele aus der Literatur entnommenen Einzeldaten wurden
nicht mit Zitaten belegt. Diese Quellen und weitere Li-
teratur konnen beim Verfasser erfragt werden.

Zusammenfassung

Der Ubersichtsartikel beschreibt einige spe-
zies-spezifische Unterschiede im Bau der Séu-
getieraugen und interpretiert sie als Anpassun-
gen an verschiedene Lebensweisen. Die Au-
genstellung bestimmt die Gesichtsfeldgrofie
und den Bereich der binocularen Tiefenwahr-
nehmung. Die Dichteverteilung der Nerven-
zellen iiber die Netzhaut bestimmt das visuelle
Auflosungsvermdogen beim fixierenden Beob-
achten und bei der Wahrnehmung des Hori-
zontes. Augenstellung und Zellverteilung un-
terscheiden sich bei Beutetieren einerseits und
Raubsiugern andererseits. Auf der Photore-
zeptorebene korreliert das Mischungsverhilt-
nis zwischen Zapfen und Stibchen mit den
Lichtverhiltnissen, unter denen eine Spezies
aktiv ist. Als weitere Anpassung an das Leben
bei wechselnden Lichtverhiltnissen besitzen
einige Arten ein reflektierendes Tapetum luci-
dum, dessen genaue Funktion allerdings unge-
kldrt ist. Fast alle Sduger sind Dichromaten,
sie besitzen zwei Zapfentypen mit unter-
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schiedlicher spektraler Empfindlichkeit (Blau-
Zapfen und L-Zapfen) und sollten daher Far-
ben wahrnehmen konnen. Fiir mehrere Spe-
zies wurde dies auch durch Verhaltensexperi-
mente bestitigt. Der Grundbauplan des Sdu-
gerauges zeigt insgesamt eine beachtliche ad-
aptive Flexibititét.

Summary

Title of the paper: Eyes of mammals:
Adaptations to different habitats and
life styles.

The review describes some species-specific
differences in the construction of mammalian
cyes and discusses them as adaptations to con-
trasting life styles. The position of the eyes de-
fines the field of view and the region in which
binocular depth perception is possible. The
density of specific neuronal populations
across the retina defines the visual acuity with
which the point of fixation and the horizon
can be resolved. Both eye position and neuron
density differ between mammals that are pre-
dators and those that are prey. At the level of
the photoreceptors, the proportion of rods to
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cones correlates with the light levels at which
the species are active. Some species have a Ta-
petum lucidum as a further adaptation to chan-
ging light levels; its detailed role, however, is
poorly understood. Nearly all non-primate
mammals are dichromats with two types of
cones (blue cones and long wavelength sensiti-
ve L-cones) and should thus perceive colours.
For some species this has been confirmed by
behavioural experiments. These differences
demonstrate an adaptive flexibility of the basic
blueprint of the mammalian eye.
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