Ueber die Nebenretina einiger Pulmonaten.

Von
C. Heidermanns, Bonn (Zool. Institut).

Mit 5 Abbildungen im Text.

Der Gesichtssinn der Pulmonaten ist trotz verhiltnis-
miBig hoher anatomischer Organisationsstufe ibres Auges nur
schwach ausgebildet. Die Moglichkeit des Zustandekommens
eines richtigen Bildsehens kann mit Recht verneint werden.
Die Ursache hierfir darf neben vielem anderem vor allem in
der auBerordentlich geringen Zahl der lichtempfindlichen
Stiabechenzellen gesucht werden. Ihre Zahl diirfte bei Limax
cinereoniger 1000 bei weitem nicht erreichen. Eine Akkommo-
dation, die erst ein wirkliches Bildsehen ermoglicht, ist bisher
nicht nachgewiesen. Die Kleinheit des Auges von L. cirereo-
niger, einer der gréBten Formen mit den Dbestentwickelten
Augen, wird erst dann klar, wenn man ein solches Auge aus
dem Fiibler herauspripariert. Es besitzt nur einen Bruchteil
der GroBe, die man ihm nach #uBerem Anblick im Fiihler
zuzuschreiben geneigt ist. Anpassung des Auges an verschie-
dene Lichtintensititen ist nach Untersuchungen von Smith
und Eisenmann nicht moglich, da Pigmentwanderung wie
etwa im Cepbalopodenauge innerhalb der Retina durch Ver-
suche nicht nachgewiesen werden konnte. Bei Formen, bei
denen eine Linse vorkommt, besitzt diese eine kugelformige
Gestalt, eine Form, die fiir ein Lufttier eine naturgetreue Ab-
bildung schwerlich liefern kann. Man wird in ihr eine Ein-
richtung sehen diirfen, die lediglich der Verstirkung der
Lichtintensitit an bestimmten Stellen der Retina dient, ohne
eine genaue Abbildung der Lichtquelle zu geben. Sie diirfte
namentlich bei schwachen Lichtintensititen die Reaktions-
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fahigkeit der Sehzellen erhdhen oder iiberbaupt erst ermig-
lichen. Vielen Pulmonaten fehlt aber eine Linse iiberhaupt.
Man kann ibnen nach dem Bau ibrer Augen nur ein Richtungs-
sehen zuschreiben. Die Stylomatophoren, bei denen das Auge
auf der Spitze des Augenfiiblers sitzt, sind durch die aufler-
ordentliche Beweglichkeit des Fiihlers in der Lage, ihr Auge
schoell nach allen Seiten zu wenden und sich so iiber die
Richtung des einfallenden Lichtes zu orientieren. Als Feucht-
lufttiere suchen sie dunkle oder schattige Lebensriume auf,
die sie vor direkter Sonnenbestrahlung und bewegter Luft und
damit vor Austrocknung schiitzen.

Der Bau des Auges von Limax maximus ist nach den
Untersuchungen von A. Henchman, G.Smith und R. Hesse
hinreichend bekannt. Von einer membranartigen, kugeligen
Hiille eingeschlossen, liegt im unteren Teil das Sehepithel,
durchsetzt von Pigmentzellen, die gleichzeitiz Stiitzfunktion
ausiitben. Die von den Sehzellen abgehenden Nervenfasern
laufen in besonderer Schicht unter dem Epithel her und gehen
annibernd am tiefsten Punkte als Sehnperv ab. Der obere
Teil des Auges wird von einem durchsichtigen Epithel ge-
bildet, das nach Wirbeltieranalogie Cornea genannt wird. Die
Langsachsen all dieser Zellen sind fast genau auf den Mittel-
punkt der Augenkapsel gerichtet. Durch die lichten Zellen
der Cornea fillt wie durch ein rundes Fenster das Licht in
das Innere des Auges. Die Cornea nimmt etwa 120—130
Bogengrade des durch sie median hindurchgelegten Kreises
ein, liefert also ein ziemlich groBes Gesichtsfeld. Innerhalb
des die Kapsel allseitig umgebenden Epithels befindet sich
eine Augenfliissigkeit, die ihrerseits wiederum eine kugelige,
stark lichtbrechende Linse umgibt. Auf dem Breitekreise,
auf dem das pigmentierte Sehepithel aufhort, ist dieses iris-
artig etwas gegen das Innere vorgeschoben, wodurch eine
stirkere Abblendung des Auges erreicht wird. Die Lage der.
Linse im Innern der Augenkapsel ist ungewif. Es bestéinde
die Moglichkeit, da8 sie dicht der Cornea angelagert, aber der
vorspringende irisartige Pigmentring li8t eine zentralere Lage
wahrscheinlich sein.
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Das durchsichtige Corneaepithel besitzt die Eigentiim-
lichkeit, daB seine Zellen regional verschiedene Hohen besitzen.
Die Kerne dieser Zellen liegen aile am suBersten distalen Ende.

Das Limaxauge kann so orientiert werden, daf man im

eingezogenen Zustande die Seite, die dem Sehnerven zugewandt

Abb. 1.

Limax flavus, Auge, median, mit Nebenauge. Af Augenfliissigkeit.

An Augennerv. Co Cornea. Fe Fiihlerepithel. Fn Fiihlernerv.

L. Linsen. Na Nebenauge. Prot. Protraktor. Ret. Retraktor.
S Sehepithel des Hauptauges.

ist, als Innenseite, die, welche ihm abgewandt ist, als AuBen-
seite bezeichnet; die Corneazellen wiirden die obere, der Seh-
nervenabgang die untere Seite' darstellen. In dieser Orien-
tierung fand ich die Corneazellen, die der AuBenseite zu liegen,
kiirzer, die der Inneunseite genihert sind, linger (Abb. I).
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Das Limaxauge besitzt nun noch ein eigenartiges Gebilde,
das als Nebenretina bezeichnet wird. In der vorhin fest-
gelegten Orientierung liegt es, von der gemeinsamen Hiille
eingeschlossen, an der oberen Innenseite des Auges zwischen
dem pigmentierten Sehepithel oberhalb des irisartizen Ringes
und der Cornea. Seiner Lage nach nimmt es einen Teil der
Cornea ein. Charakteristisch fiir dieses Sehepithel ist das
Fehlen der Pigmentzellen. An der Beriihrungsstelle der beiden
Sehepithelien ist der irisartige Ring, der hier auf der unteren
Seite pigmentiert, auf der oberen unpigmentiert ist, besonders
weit gegen das Augeninnere vorgezogen. Das Sehepithel des
Nebenauges besteht aus Stibchenzellen und pigmentlosen Stiitz-
zellen. Smith u. a. beriihren die Frage, ob diese Stiitz-
zellen Corneazellen oder pigmentlos gebliebene Zellen sind,
die den Pigmentzellen der Hauptretina entsprechen. Bei der
einheitlichen ontogenetischen Entstehung des Auges aus Ekto-
derm werden alle Zellarten nichts anders sein als verschiedene
Differenzierung desselben Ausgangsmaterials.

Die Zahl der Stibchen des Nebenauges ist sehr klein
und schwankt bei den einzelnen Limaxarten. Nach genauer
Zahlung fand ichb bei L. cinereoniger 40, bei Agriolimax
agrestris 15. Bei L. flavus dirfte sie gleich der des cinere-
oniger sein, bei L. arborum zwischen cinereoniger und agrestris
stehen. Die Stibchen des Nebenauges stehen an GroSe denen
des Hauptauges durchaus nicht nach. Der feinere Bau der
Stabchen des Nebenauges stimmt genau mit dem der Stibchen
des Hauptanges iiberein. Durch die Fixierungsmethoden ver-
quellen die Stibchen stets mehr oder weniger. Ihre wahre
Gestalt erhilt man aber leicht durch Priparation des frischen
Auges und Zerzupfen desselben in physiologischer Kochsalz-
losung. Der Fibrillensaum ist alsdann deutlich sichtbar, aber
merkwiirdigerweise erscheint das Stibchen selbst nicht etwa,
wie man nach den bekannten histologischen Bildern vermuten
sollte, wegen der vielen durchziehenden Fibrillen gestreift,
sondern auBerordentlich stark lichtbrechend grob gekdrnelt.
Die Stibchen sollen nach Smith im polarisierten Licht
doppelbrechend sein. Eine Priifung dieses Befundes durch
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Herrn Prof. Dr. W. J. Schmidt an frischen isolierten Stab-
chen ergab aber keine Bestitigung.

Die Stibchen des Nebenauges ragen in einen Raum, der
am besten mit einem langhalsigen Rundkolben verglichen
werden kann. Auch hier zeigt die Lingsachse aller Stibchen
wie im Hauptauge auf den Mittelpunkt dieses Raumes hin,.
nur konvergieren hier die einzelnen Stiabehen oft recht be-
trichtlich {gegenein-
ander, da bei glei-
cher Stabehen- und
Zellengrofe infolge
des geringeren Ra-
dius des Nebenrau-
mes der Krimmungs-
bogen ein viel groBe-
rer geworden ist.
Das mag die Ursache
gein, daB friihere Un-
tersucher, vor allem
Smith, zu der An-
sicht kamen, daf im
Nebenauge die Stib-
chen ungerichtet und
regellos durcheinan-
o Igen. Hyalina cellaria, Nebenauge. Af Augen-

Der Nebenaugen- fliissigkeit. Co Cornea. Fe Fiihlerepithel..
raum steht dureh K Kern einer Sehzelle der Nebenretina.

; G R Na Nebeuauge. L Linse, S. Sehepithel des-
einen ziemlich engen Hauptauges.

Kanal mit dem In-

nenraum des Hauptauges in Verbindung. Beide sind mit der
gleichen Augenfliissigkeit erfiillt. Smith schildert fir das.
Nebenauge eine besondere Linse, die bisweilen im Nebenauge:
ausgebildet sei. Von einer solchen ist aber nie etwas zu er-
kennen. Der Irrtum diirfte, wie aus seiner Abb. Plate 2
Abb. 13 hervorgeht, darauf beruhen, da8 er einen ovalen,
stark gefirbten Schnitt durch die Augenflissigkeit fiir eine-
Linse gehalten hat.

Abb. 2.
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AuBer bei allen Vertretern der Gattung Limax fand ich
eine Nebenretina noch bei Hyalina cellaria, wenn auch in
bedeutend kleinerer Ausbildung (Abb. 2). Hyalina cellariq
‘besitzt im Sehepithel keine Stibchen, sondern einen feinen
Stiftchensaum. An derselben Stelle des Auges wie bei Limax
befindet sich ein Nebenaugenraum, der mit Augenflissigkeit
erfillt ist, und der, wie an Schnittreihen zu verfolgen ist,
durch einen Kanal mit dem Hauptauge in Verbindung steht,
In den Nebenraum ragen die Stiftchen der hier ebenfalls von
pigmentlosen Stiitzzellen umgebenen Sehzellen hinein. Die
Zahl der Sehzellen des Nebenauges ist sehr gering, diirfte
nach der Zahl der Kerne 6—8 nicht iibersteigen. Die gleich-
artige Ausbildung bei beiden Gattungen ist aber vollkommen.

Eine noch ungeklirte Frage des Gastropodenauges ist
die Frage nach der Herkunft der Linse und vor allem der
Augenflissigkeit. Meisenheimer gibt an, daf die Linse
sich als Ausscheidung von seiten der Blischenwandung, aus
der sich das Auge differenziert, absondert. Es ist zu ver-
muten, daf sich nicht alle Zellen an dieser Absonderung be-
teiligen. Bei den hochentwickelten Augen der Tintenfische
entsteht sie, wenn auch wohl auf andere Art, aus einem be-
stimmten Zellkomplex. Uber die Absonderung der Augen-
fliissigkeit wissen wir auch nichts als Vermutungen, und zwar
werden hierfiir die Corneazellen und die Pigmentzellen des
Sehepithels herangezogen. Beides sind aber Zellarten, die
bereits eine bestimmte ganz andersartige Funktion besitzen,
‘wenn dies auch von vorneherein nicht eine Sekretionsnatur
auszuschliefen braucht.

Im Auge jeder von mir untersuchten Pulmonatenart sind
die einzelnen Zellarten wie Sehzellen, Corneazellen und Pig-
mentzellen schon an der GroSe und Form ihres zugehorigen
Kernes zu erkennen. Es fiel auf, daB in jedem Auge an
beatimmter Stelle, dort, wo das pigmentierte Sehepithel in die
Cornea iibergeht, einige Zellkerne sich befinden, die die Kerne
der Sehzellen an GroBe bedeutend ibertreffen. [Ferner ist
der zugehorige Zellkorper dunkler gefirbt als die Zellkorper
der meist sehr hell gefirbten Sehzellen. Solche groSen,
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dunkler gefirhten Zellen finden sich an der betreffenden Stelle
picht nur bei allen Limaxarten, sondern in besonders schoner
Ausbildung bei Arion empericorum, Buluminus detritcfs, Suc-
cinea putris und Hyalina cellaria, d. h. bei allen VOl.l mir unter-
guchten Arten (Abb. 3—5). Bei Succinea putris ist die Zellkern-
groBe nicht besonders von der der Sehzellen verschieden, da diese’
bei dieser Art ausnahmsweise groB sind. Bei allen anderen
Arten jedoch ist der Unterschied deutlich erkennbar. Durch-

Abb. 3. Abb. 4.
Arion empericorum. Buluminus detritus. Driisenzelle.
Driisenzelle.

sicht aufeinanderfolgender Schuitte 148t, da man bei der ge-
bogenen Form dieser Zellen fast nie einen Léngsschnitt erhilt,
jedesmal ein Hinaufziehen des Zelleibes bis zur Epithelhohe
erkennen, an der sie enden. Bei den Limaxarten und bei
Succinea, Formen, deren Sehzellen Stibchenform besitzen,
kénnte man immerhin vermuter, daB das proximale Ende
einem abgebrochenen Stibchen entspricht, bei den anderen
Arten Arion, Buluminus und Hyalina, Formen mit Stiftchen-
Verh. d. Nat. Ver Jahrg. 82. 1926. 2
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saum, kann eine Verwechslung mit Sehzellen nicht vorliegen.
Bei Arion und Buluminus vor allem entspricht die Form
dieser Zellen ganz der von Driisenzellen. Sie liegen teilweise
vollkommen in den Corneazellen; so fand ich bei Succinea
eine, die rings von Corneazellen eingeschlossen war (Abb. 5).

Dies wiirde fiir driisige Funktion dieser Zellen sprechen.
Eigentliche Granula fanden sich jedoch in den Zelleibern nicht.
Diese waren vielmehr feinfidiger, manchmal auch etwas netz-
artiger Struktur. Vielfach findet sich in der Retina von
Wirbeltieren und Wirbellosen, da8
Sehzellen, die in den seitlichsten
Teilen stehen, also nur sehr selten in
Funktion treten, verkiimmert oder
miBbildet sind. Dies ist aber hier
wegen der starken Ausbildung des
Kernes nicht anzunehmen. Trotzdem
der direkte Beweis ihrer Sekretions-
fihigkeit fehlt, halte ich doch ihren
driisigen Charakter fiir das wahr-
scheinlichste, wobei dabingestellt blei-
ben mag, ob sie dauernd oder nur
voriibergehend secernierend titig sind.
. Driisen, die nur ganz kurze Zeit —
Abb. 5. wenige Tage — titig sind, fand ich

Succinea puiris. auch im Verdauungskanal von Pla-
Driisenzelle.

norbis. Eine Driisenzelle findet sich
ja auch im Alciopidenauge, wo ihre secernierende Titigkeit
sicher nachgewiesen ist. '

Das Auftreten des Nebenauges bei Limax und Hyalina
cellaria legt die Frage nach seiner Bedeutung und Titigkeit
nahe.. AuBer hei den genannten Formen sind solche Neben-
retinae bei Alciopiden, bei Hornissen und bei Tiefseefischen
gefunden worden. R. Hesse sieht ihre Bedeutung -in einer
Erweiterung des Gesichtsfeldes. Dies wird besonders bedeu-
tungsvoll sein fir Tiere, die sich nach héufig ganz schwachen
Lichtintensititen richten miissen, also namentlich fiir Dunkel-
tiere, wozu ja ihrer Lebensweise nach die Gattung Limax
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__ vielleicht nicht so sehr Agriolimax agrestris — und
Hyalina cellaria 7u rechnen sind. :

L. flavus z. B. fand ich nur in dunklen, feuchten Kellern,
and auch hier konnte ich beobachten, daB sie bei Tage sich
in eine dunkle Ecke verkriechen, trotzdem pur ganz geringe
Lichtspuren durch kleine Fenster eindrangen, mit eintretender
Diammerung dagegen ihre Verstecke verlieBen und auf Nab-
rungssuche gingen, fir die optische Empfindungen bei der
volligen Dunkelheit sie wohl kaum leiten diirften. Hyalina
cellaria fand ich in den Gewichshausern des botanischen
Gartens, am Tage unter Tépfen verkrochen ; erst hei Dunkel-
heit verlassen sie ihr Versteck. L. cinereoniger und L. arborum
sind ebenfalls Dunkeltiere, wenn auch nicht in gleichem Mafe
wie: flavus. Tagsiiber halten sie sich meist in Baumhohlen
oder sonstigen Verstecken verborgen.

Zu einem Richtungssehen sind die Nebenaugen wegen
des Fehlens des Pigmentes nicht geeignet; sie konnen nur ein
Hell-Dunkelsehen vermitteln, aber dies offenbar selbst dann,
wenn in das Hauptauge iiberhaupt keine Lichtstrahlen ge-
langen, falls sie aus einer Richtung kommen, daB sie durch
die Pigmenthiille abgehalten werden. Vor allem, wenn das
Tier seinec Augen eingezogen hat, ist in lichtschwachen Rdumen
seine optische Verbindung mit der AuBenwelt nahezu ganz
aufgehoben. '

Es findet sich nun im Limaxauge ein sinnreicher Mecha-
pismus, der auch in diesem Zustande mit Hilfe des Neben-
auges das Gesichtsteld des Tieres in bezug auf Helligkeits-
unterschied bedeutend erhéht. An der Stelle, an der sich das
Nebenauge befindet, setzt sich ein starker Muskel an — er
sei musculus protractor oculi genannt, — der im eingezogenen
Zustande des Auges (s. Abb. 1 Prot.) nach oben in den iiber-
stehenden Fihler verlauft und sich hier auffasert. Bei einer
Kontraktion dieses Muskels, die das Hervorkommen des Auges
einleitet, wird nun das Nebenauge an die hichste Stelle des
Auges gezogen. Lichtstrahlen werden nun sowohl von der
einen Seite durch die Cornea, aber auch wegen des Fehlens
des Pigmentes von oben und von der Riickseite durch den
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durchsichtigen Fiihler hindurch an die Sehzellen gelangen. Ist
das Auge, wohl auch durch Blutdruckwirkung, ganz aus-
gestiilpt, dann steht die Cornea des Hauptauges nach oben,
das Nebenauge ist dann schrig nach unten und zur Seite ge-
richtet. An der anderen Seite der Cornea entlang verlduft
ein zweiter Muskel, der musculus retractor oculi (Abb. 1, Ret.),
der am Epithel des Fiihlers inseriert, aber einen schwachen
Ausléiufer tiber die Cornea hinweg bis zum musculus protractor
oculi abzweigt. Kontraktion dieses Muskels, der das Auge
einsttilpt, wirkt so, daB hei schlaffem protractor das Neben-
auge wiederum die hochste Stelle wihrend des Einstiilpens
einnimmt und in eingesttilpter Lage beibehilt. Die Erweite-
rung des Gesichtsfeldes ist besonders in lichtschwachen Réumen
mit einseitigem Lichteinfall, wie es in freier Natur in gréferen
und kleineren Hohlen, ja selbst Verstecken zu sein pflegt,
von grofler Bedeutung. Ferner wird die Schnecke auch dann
ein groBes Helldunkel-Gesichtsfeld besitzen, wenn der Fiihler
aus irgend welchen Ursachen eingezogen ist.

Es soll allerdings nicht behauptet werden, da8 das Fehlen
eines Nebenauges und damit Verengerung des Gesichtsfeldes
die Dunkeltiere in allen Fillen in ihrer Lebensweite beein-
flusse. In allen Organismengroppen finden wir Organe oder
besser Bildungen, deren Vorbandensein dem Individuum vor-
teilhaft sein kann, aber nicht solche Bedeutung zu gewinnen
braucht, daB ohne ihr Dasein der Organismus betrichtlichen
Schaden erlitte.
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