Zufall oder Design? Die Evolution
der Augen

Intro

Das Auge gilt oft als Inbegriff komplexer Evolution — so raffiniert, dass es Charles
Darwin selbst Kopfzerbrechen bereitete. Doch von den ersten lichtempfindlichen
Zellen winziger Organismen bis zu den hochentwickelten Sehorganen von
Tintenfischen, Insekten und Wirbeltieren fuhrte kein Sprung, sondern eine Abfolge
kleiner Schritte. In diesem Video reisen wir Milliarden Jahre zurick und folgen den
evolutionaren Spuren des Lichts.’

Nicht reduzierbar komplex?

Das Auge gilt sprichwdrtlich als das Fenster zur Aul3enwelt. Anders als ein Fenster ist
das Wirbeltierauge aber deutlich komplizierter mit vielen einzelnen Komponenten, die
miteinander interagieren. Solche Organe sind fur Kreationisten ein beliebtes Thema,
denn das Auge sei nicht-reduzierbar komplex. Alle Einzelteile stehen miteinander in
einer engen Beziehung und entferne ich einzelne Komponenten, ist das System nicht
mehr funktionsfahig. Gerne werden Vergleiche mit technischen Geraten gemacht, im
Falle der Augen gerne mit Kameras. Laut Ansicht der Kreationisten kann solch ein
perfektes Organ unmoglich entstanden sein, da die Wahrscheinlichkeit, dass zufallig
alle Komponenten zusammenkommen, um ein funktionierendes Auge zu bilden, viel
zu gering sei. Wir haben hier also das Beispiel der sogenannten nicht reduzierbaren
Komplexitat. An sich ist der Gedanke nicht ganz verkehrt: Entferne ich den Sehnery,
kann das Gehirn die Sinnesinformationen nicht verarbeiten. Entferne ich die Linse,
habe ich ein unscharfes Bild und ohne Blutversorgung kann das Auge auch nicht mit
Nahrstoffen versorgt werden. Und tatsachlich hat so ein menschliches Auge sehr viele
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einzelne Komponenten, die miteinander agieren: Iris, Hornhaut, Linse, Glaskorper,
Netzhaut und Sehnerv, um nur einige zu nennen, mussen tatsachlich gut miteinander
agieren. Dennoch hat das Prinzip der nicht reduzierbaren Komplexitat einige
gravierende Denkfehler.

Erstens: Der Vergleich mit technischen Geraten hinkt alleine schon deswegen, weil
technische Gerate keine Lebewesen sind, sie pflanzen sich also nicht fort, haben
keinen Stoffwechsel etc. Zweitens: Auch mit der ,Perfektion” ist es so eine Sache.
Wirbeltiere besitzen kameraahnliche Augen mit einer einzigen Linse. KopffiRer wie
Tintenfische, die mit uns nicht ndher verwandt sind, sondern zu den Mollusken
gehoren, verflgen ebenfalls Uber ein kameradhnliches Linsenauge, dass bei genauer
Betrachtung perfekter konstruiert ist, denn sie haben z. B. keinen blinden Fleck und
die Sehzellen der Netzhaut richten sich nach der dem Licht zugewandten Seite,
sodass Nervenbahnen hinter den Sehzellen als Sehnerv austreten. Da sich bei
KopffuRern die Netzhaut vom hinteren Teil einer von der Epidermis abgeschnurten
Blase bildet, ist diese Anordnung so moglich. Anders hingegen beim Wirbeltierauge.
Die Netzhaut entwickelt sich als becherférmige Vorstulpung des Zwischenhirns,
sodass die Sehzellen dem Pigmentepithel zugekehrt und vom einfallenden Licht
abgewandt sind. Die Nervenfasern verlaufen daher in Richtung Licht zugewandter
Seite, machen einen Umweg durch das ,Innere“ des Auges und treten durch den
sogenannten ,Blinden Fleck” (bei dem sich keine Sehzellen befinden) als Sehnerv aus
dem Auge Richtung Gehirn aus. Die umgekehrte Ausrichtung der Sehzellen, die
Umwege der Nervenfasern und der blinde Fleck sind keineswegs ein Zeichen fur
intelligentes Design — es sei denn Gott ist ein Tintenfisch. Und drittens ist der Gedanke,
dass alle Strukturen zur gleichen Zeit in einem Schritt entstanden sein mussten, eine
weitere Fehlvorstellung.

Evolution ist ein additiver Prozess, der das Problem der Unwahrscheinlichkeit in viele
kleine Teile zerlegt. Richard Dawkins hat dies in seinem Buch ,Gipfel des
Unwahrscheinlichen® schon dargestellt.2 Auf einer Seite des Berges ist eine Felswand,
die man unmoglich besteigen kann, aber auf der anderen Seite flhrt eine sanfte
Bdschung zum Gipfel. Auf dem Gipfel steht ein komplexes Gebilde, beispielsweise ein
Auge. Kreationisten haben die absurde Vorstellung, dass solche komplexen Gebilde
wie das Auge in einem Schritt entstanden sind, ohne Zwischenstufen. Der
Kreationismus symbolisiert also den Sprung vom Ful® der Felswand zum Gipfel. Die
Evolution dagegen begibt sich auf die andere Seite des Berges und kriecht Uber die
sanfte Steigung zum Gipfel. Solche Zwischenstufen finden sich auch bei lebenden
Organismen. Besonders erwahnenswert sind die Mollusken, zu denen neben den
KopffiRern auch Schnecken und Muscheln dazugehéren. Bei Mollusken gibt es die
verschiedensten Augentypen: von einfachen Pigmentzellen, die zwischen dunkel und
hell unterscheiden koénnen, bis zu den komplexen Linsenaugen der Tintenfische.3
Zwischen diesen beiden Extremen finden sich verschiedene Ubergangsformen. Ein
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Auge, so komplex wie das Linsenauge, muss also nicht in einem Schritt entstanden
sein, sondern Uber verschiedene Zwischenstufen. Tatsachlich ist die Entstehung
komplexer Augentypen aus einfachen Pigmentzellen, die nur hell/dunkel
unterscheiden konnen, gar nicht so kompliziert. Alle Augen bestehen aus
lichtempfindlichen Zellen und Pigmentzellen, die den Winkel des einfallenden Lichts
so beeinflussen, dass es die Lichtrezeptoren erreicht. Die primitivsten Augen bestehen
also aus diesen zwei Zelltypen und man findet diese tatsachlich bei vielen Lebewesen,
so auch bei den Larven bestimmter Tiere, wie beim Wurm Platynereis dumerilii.* Einen
Tag nach der Entwicklung aus einer befruchteten Eizelle verfugt die Larve Uber zwei
Augen aus jeweils zwei Zellen. Die Entwicklung der groReren, becherformigen Augen
des heranwachsenden Wurms ist mit der Erhdhung der Anzahl der Lichtrezeptor- und
Pigmentzellen verbunden. Die Augenzellen des gleichen Typs vermehren sich und
ordnen sich dreidimensional an — gleiche Bausteine, andere Organisation.

Schon in den frihen 1990ern stellte sich eine Forschergruppe die Frage, wie lange die
natlrliche Selektion brauchen wirde, um komplexe Strukturen wie Linsenaugen
entstehen zu lassen und entwarfen ein mathematisches Modell.®> Sie erlaubten den
Strukturen sich zufallig zu verandern und begrenzten die Veranderungen fur jeden
Schritt auf 1% (z. B. durfte die GroRRe die Augen nur um 1% zunehmen). Dabei konnten
sich nur die veranderten Strukturen weiterentwickeln, die die Sehleistungen
verbessern. lhren — konservativen und pessimistischen — Berechnungen zufolge
waren nur 1.829 Schritte notwendig, um aus einer einfachen Pigmentschicht ein
Linsenauge entstehen zu lassen. Sie berechneten auch, wie lange solch eine
Umwandlung dauern wirde — dabei wurden nur eine moderate genetische Vielfalt und
eine schwache Wirkung der natlrlichen Selektion zugelassen. Aber selbst unter diesen
konservativen Berechnungen wirde es nur 400.000 Generationen dauern, bis solch
eine Struktur entstehen kann. Gehen wir doch auf Basics zurlick und betrachten, was
Sinneszellen Uberhaupt sind und wie Lichtwahrnehmung funktioniert.

4 Arendt, D. et al. (2002): Development of pigment-cup eyes in the polychaete Platynereis dumerilii and
evolutionary conservation of larval eyes in Bilateria. Development 129: 1143-1154
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Sinneszellen

Alle Tiere verfugen Uber Sinneszellen, also spezialisierte Zellen, die physikalische oder
chemische Reize aufnehmen und in elektrische Signale umwandeln. Hierzu zahlen u.
a. Mechano-, Chemo-, Photo-, Thermo-, Magneto- und Elektrorezeptoren.®

Mit Ausnahme der Thermo- und Elektrorezeption kdnnen alle Sinne bereits bei
anderen Organismen aullerhalb der Tiere nachgewiesen werden. So wurden
beispielsweise Magneto- und Chemorezeption bei Bakterien und Mechanorezeption
bei Paramecium untersucht. Das bedeutet, dass die molekularen Signalwege flr
Sinnesstrukturen oft sehr alt sind. Der Hauptunterschied besteht darin, dass bei
Einzellern die Signallibertragung direkt auf die Zielstruktur innerhalb derselben Zelle
abzielt, wahrend bei Tieren (oder besser Eumetazoen, da nur diese Uber Sinneszellen
verfiugen) die Signalubertragung (mit Ausnahme der Elektrorezeptoren) auf
lonenkanale abzielt, die die zentrale Schnittstelle zwischen dem sensorischen und
dem Nervensystem bilden. Im Grunde genommen haben wir also Parallelen zur
Evolution des Nervensystems, wo einzelne Elemente sich auch aullerhalb des
Tierreiches wiederfinden. Aber wie funktioniert grundsatzlich die Reiztbertragung?

Bei Sinneszellen flhrt je nach Spezialisierung ein physikalischer Reiz (Stimulus), zum
Beispiel Licht- und Schallwellen, Berluhrung, Temperatur, oder Duftstoffmolekule
zunachst zu einer Anderung des Ruhemembranpotenzials. Diese Anderung wird
Rezeptorpotenzial genannt. Die im Rezeptorpotenzial steckenden Informationen
werden dann in neuronale Signale umgewandelt, genauer in Aktionspotentiale. Diese
werden zur Verarbeitung, Integration und Interpretation in das Zentralnervensystem
weitergeleitet. Der erste Schritt besteht in der Aktivierung eines Rezeptorproteins, das
eine bestimmte Reizmodalitdat wie Licht als Reiz wahrnehmen kann. Das
Rezeptorprotein 6ffnet oder schliel3t dann direkt oder indirekt lonenkanale in dieser
Sinneszelle, was zu einer Anderung ihres Ruhemembranpotenzials fiihrt, also zu
einem Rezeptorpotenzial. Rezeptorpotenziale sind graduierte Membranpotenziale, die
sich nur Uber kurze Entfernungen ausbreiten.

Diejenigen sensorischen Rezeptorproteine, die direkt auf das Membranpotenzial
wirken, sind entweder selbst lonenkanile oder beeinflussen das Offnen eines
assoziierten lonenkanals direkt. Beispiele hierfir sind Mechano- oder
Thermorezeptoren. Sensorische Rezeptorproteine, die lonenkanale indirekt
beeinflussen, tun dies gewdhnlich durch Aktivierung von G-Proteinen und sekundaren

6 Zur allgemeinen Ubersicht (iber Sinneszellen und ihre evolutiondren Urspriinge, siehe:
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Botenstoffen, wie wir sie schon in einer anderen Episode beschrieben haben. Beispiele
hierfur sind die meisten Chemo- und Photorezeptoren. Elektrorezeptoren weisen in der
Regel Uberhaupt kein Rezeptorprotein auf, doch ihre Plasmamembran ist sensibel flr
Spannungsanderungen und reagiert auf Depolarisation durch  Offnen
spannungsgesteuerter Calciumkanale; das einstromende Ca?* bewirkt dann eine
Neurotransmitterausschuttung.

Um im Nervensystem weite Entfernungen zurlckzulegen, mussen die in ihnen
enthaltenen Informationen in Aktionspotenziale umcodiert werden. Dies kann auf
zweierlei Weise geschehen: Erstens: Das Rezeptorpotenzial kann Aktionspotenziale
in der Rezeptorzelle selbst generieren. So arbeiten primare Sinneszellen; sie befinden
sich direkt am Ort der Reizaufnahme und sind mit einem Axon ausgestattet, das zum
Zentralnervensystem lauft. Zweitens: Das Rezeptorpotenzial kann die Ausschittung
eines Neurotransmitters ausldsen, der ein postsynaptisches Neuron zum Generieren
von Aktionspotenzialen anregt. So arbeiten sekundare Sinneszellen; sie sitzen
wiederum am Ort der Reizaufnahme, besitzen aber kein Axon.

Alle Sinnessysteme senden ihre Informationen in Form von Aktionspotenzialen zum
zentralen Nervensystem. Aber die sensorischen Empfindungen, die wir wahrnehmen
unterscheiden sich, weil die Aktionspotenziale von unterschiedlichen Sinneszelltypen
an unterschiedlichen Stellen im Gehirn eintreffen und verarbeitet werden.
Aktionspotenziale, die in der Sehrinde (im visuellen Cortex) des Gehirns eintreffen,
werden als Licht interpretiert, im auditorischen Cortex als Téne, im Riechkolben
(Bulbus olfactorius) als Gertiche usw. Obwohl die Aktionspotenziale, die von all diesen
sensorischen Axonen weitergeleitet werden, gleich aussehen, ist die Verbindung eines
jeden Axons mit einem bestimmten Bereich des Gehirns spezifisch flr eine bestimmte
Sinnesmodalitat. Die Intensitat einer gegebenen sensorischen Empfindung wird durch
die Frequenz der Aktionspotenziale codiert.

Sinneszellen finden sich in allen Metazoen und zeichnen sich dadurch aus, dass sie
bewimpert sind. In vielen Fallen sind einzelne Rezeptorzellen als integrierte
Bestandteile der Epidermis vorhanden, und es ist anzunehmen, dass eine
Spezialisierung bestimmter Epidermiszellen zur Aufnahme von Rezeptormolektlen
und zur Weiterleitung dieser Informationen an das Nervensystem der erste Schritt in
der Evolution der Sinneszellen war. Die Funktion der ersten Sinneszelle lasst sich nicht
komplett rekonstruieren, aber es scheint wahrscheinlich, dass zumindest
Mechanorezeption und Chemorezeption sehr frih vorhanden waren. Strukturell
scheint es wahrscheinlich, dass die erste Sinneszelle als ,Kragenrezeptor® organisiert
war, d. h. mit einem Zilium und einem Kragen aus Mikrovilli. Mikrovilli sind fadenférmige
Zellfortsatze, die die Oberflache von Zellen vergrolern und den Stoffaustausch
verbessern. Dieser Rezeptorzelltyp ist sehr haufig und kommt in mehreren basalen
Taxa vor. Es gibt Variationen in diesem Zilien-/Mikrovilli-System, vor allem in Form und
Feindstruktur der Mikrovilli. Ausgehend von einzelnen ziliaren Rezeptorzellen gibt es
zahlreiche parallele Trends, Sinneszellen mit anderen Sinneszellen oder weiteren
Zellen in komplexeren Sinnesstrukturen zu kombinieren. Photorezeptoren, also jene



Sinneszellen, die sich auf Lichtreize spezialisiert haben, scheinen zu den ersten
komplexen Sinnesstrukturen zu gehoren, die sich entwickelt haben.

Wie funktioniert die Lichtwahrnehmung?’

Lichtempfindlichkeit basiert auf der Fahigkeit von Opsinen Lichtquanten zu
absorbieren und ein G-Protein zu aktivieren. Opsine sind Proteine, die selbst nicht
lichtempfindlich sind, aber sie enthalten ein kovalent gebundenes organisches
Molekul, ein Chromophor, das 11-cis-Retinal. 11-cis-Retinal absorbiert Lichtquanten,
und die Farbe, in der dieses Licht empfangen wird, hangt von der Struktur des
jeweiligen Opsins ab. Es gibt eine ganze Reihe verschiedener Opsine. Das haufigste,
das Menschen selbst bei Dammerlicht noch sehen lasst, wird als Rhodopsin
bezeichnet.

Wenn das 11-cis-Retinal ein Photon absorbiert, kommt es zur Konformationsanderung
und es bildet sich all-trans-Retinal. Diese Konformationsanderung setzt die Bindung
zwischen Retinal und Opsin unter Spannung und verandert dadurch die Konformation
des Opsins. Diese Veranderung wiederum signalisiert die Wahrnehmung von Licht. Im
Wirbeltierauge trennen sich Retinal und Opsin schlie3lich voneinander, was dazu flhrt,
dass das Molekul seine Lichtempfindlichkeit verliert. AnschlielRend ist eine Reihe
enzymatischer Reaktionen erforderlich, um all-trans- Retinal wieder in das 11-cis-
Isomer umzuwandeln, das sich dann erneut mit Opsin zum Sehfarbstoff verbindet.

Nachdem Retinal von der 11-cis-Form in die all-trans-Form uberfihrt worden ist,
durchlauft seine Wechselbeziehung mit Opsin mehrere instabile Zwischenstadien.
Eines dieser Stadien ist als Metarhodopsin Il (photoerregtes Rhodopsin) bekannt; es
I6st eine Kaskade von Reaktionen aus, die in einer Veranderung des
Membranpotenzials resultieren. Normalerweise weisen die Photorezeptoren offene
Natrium-Kanale in ihren Membranen auf. Metarhodopsin Il aktiviert das G-Protein
Transduin und dieses eine Phosphodiesterase. Dieses wandelt zyklisches GMP in
GMP um, was die Natriumkanéale veranlasst, sich zu schlieen. Das verandert die
Balance zwischen dem Natriumeinstrom in die Zelle und dem Kaliumausstrom aus der
Zelle und bewirkt eine Hyperpolarisation der Zelle. Dadurch kommt es zu einer
Signalverstarkung; es bildet sich jedoch kein Aktionspotential.

In der Netzhaut des Wirbeltierauges finden sich zwei Typen von Photorezeptoren:
Stabchen und Zapfen. Wahrend Stabchen hochst lichtempfindlich und daher fur Sehen
bei schwachem Licht geeignet sind, wenn auch ohne Farbwahrnehmung (Hell-Dunkel-
Sehen), dienen die weitaus weniger lichtempfindlichen Zapfen dem Farbensehen und
der Sehscharfe. Eine menschliche Netzhaut weist rund 5 Mio. Zapfen und etwa 100
Mio. Stabchen auf.

7 Zur Funktionsweise und Aufbau von Photorezeptoren siehe:
e Sadava, D., et al. (2019): Purves Biologie. Berlin Heidelberg New York: Springer-Verlag. Kapitel 45
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Neben den Stabchen und Zapfen kommen in der Netzhaut weitere Neuronenschichten
vor. Der Linse (und damit dem Lichtinput) am nachsten liegt eine Schicht
Ganglienzellen; eine mittlere Schicht enthalt drei Neuronentypen, Bipolarzellen,
Horizontalzellen und Amakrinzellen, und die letzte Schicht der Netzhaut bilden
schliel3lich die Photorezeptoren (Stabchen und Zapfen). Man bezeichnet diese
Anordnung, bei der die Photorezeptoren ganz hinten liegen, als inverse Retina,
wahrend, wie vorhin erwahnt, die Netzhaut der Kopfful3er eine everse Retina ist; dort
trifft das Licht also zuerst auf die Photorezeptoren.

Nachdem die Photorezeptoren hyperpolarisiert sind, setzen diese Neurotransmitter
Uber ihre Synapsen an die Bipolarzellen frei. Dadurch verandert sich das
Membranpotential der Bipolarzellen; dies wiederum verandert die Rate, mit der die
Bipolarzellen an ihren Synapsen mit den Ganglienzellen Neurotransmitter freisetzen.
Die Rate der Neurotransmitterfreisetzung aus den Bipolarzellen bestimmt die Rate, mit
der die Ganglienzellen Aktionspotenziale generieren. Die Ganglienzellen senden die
Informationen durch den Sehnerv an das Gehirn.

Die Horizontalzellen kommunizieren seitlich (lateral) mit benachbarten
Photorezeptoren. Daher kann Licht, das auf einen Photorezeptor fallt, die
Lichtempfindlichkeit seiner Nachbarn beeinflussen. Dieser laterale Informationsfluss
ermoglicht der Retina eine verbesserte Kontrastwahrnehmung zwischen hellen und
dunklen Bereichen eines Musters. Amakrinzellen stellen lokale Verbindungen
zwischen Bipolarzellen und Ganglienzellen her und reagieren empfindlich auf
Beleuchtungsveranderungen.



Augen-Gene®

Spannend ist es auch sich die genetischen Komponenten der Augenentwicklung
anzuschauen. Man geht davon aus, dass verschiedene Tiergruppen unabhangig
voneinander die Fahigkeit evolvierten Augen zu entwickeln — bis zu 40-mal.® Eine
aulRergewohnliche Entdeckung war aber, dass diese verschiedenen Tiergruppen auf
dieselben genetischen Netzwerke zur Augenentwicklung zurlckgreifen. Man
entdeckte bei der Fruchtfliege Drosophila ein Gen, dass an der Entstehung fur ihre
Komplexaugen beteiligt ist. Wird dieses Gen durch eine Mutation funktionslos
gemacht, bleibt die Augenentwicklung aus. Daher tragt das Gen den Namen ,eyeless®.
,Eyeless‘ hat Ahnlichkeiten mit einem Gen der Maus, dass ,small eye“ und des
Menschen, dass ,Aniridia“ genannt wird. ,Small eye“ und ,Aniridia“ sind wie ,eyeless”
an der Entwicklung der Augen beteiligt — nur dass hier Linsenaugen entstehen. Es
handelt sich also um dasselbe Gen, weshalb es heute den Namen Pax-6 tragt. Weitere
Experimente bestatigten, dass die Pax-6-Gene von Maus und Fliege austauschbar
sind. Das Pax-6-Gen von Mausen wurde bei Fliegen eingesetzt und sorgte auch dort
fur die Ausbildung von Fliegen-Augengewebe.

Dieses Gen muss sehr fruh in der Evolution der Tiere entstanden sein, da es offenbar
Teil des frihen genetischen Werkzeugkastens ist. Obwohl Korallen und Quallen nicht
dieselben Pax-Gene wie die Bilateria haben, besitzen sie ein PaxB-Gen, das ahnlich
genug ist, um auf dessen Vorhandensein im letzten gemeinsamen Vorfahren der
Triploblasten und Diploblasten zu schliel3en. Dieses wichtige Augengen mutierte im
Laufe von einigen zehn Millionen Jahren oder weniger zum Pax6-Gen, das an der
Bildung der Augen bei Bilateria beteiligt ist. Und die Suche nach Nahrung oder
Fortpflanzungspartner wirde eine Richtungsorientierung, also eine Cephalisation,
erfordern. Obwohl das Sehen nicht der einzige Mechanismus zur Entdeckung der
Richtungsorientierung war, war es doch einer der frihesten und vielleicht der
wahrscheinlichste.

Der Geruchssinn war wahrscheinlich viel friher entstanden. Und es gibt Gene, die den
Pax-Genen ahneln, die den Geruchsinn ebenso wie das Sehen organisieren.

8 Einige ausgewahlte Spezialliteratur zu den genetischen Programmen der Augenentwicklung:
e  Gehring WJ (2002). The genetic control of eye development and its implications for the evolution of the
various eye-types. Int J Dev Biol.46(1):65-73. https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/11902689/
e  Gehring WJ (2004). Historical perspective on the development and evolution of eyes and
photoreceptors. Int J Dev Biol.48(8-9):707-17 https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/15558463/
e Gehring WJ (2005). New perspectives on eye development and the evolution of eyes and
photoreceptors. J Hered.96(3):171-84. https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/15653558/
e  Gehring, W, lkeo, K (1999). Pax 6: mastering eye morphogenesis and eye evolution. Trends Genet. 15
(9): 371-7 https://[pubmed.ncbi.nim.nih.gov/10461206/
e Halder, G et al. (1995). Induction of ectopic eyes by targeted expression of the eyeless gene in
Drosophila. Science 267: 1788-1792 https://pubmed.ncbi.nIm.nih.gov/7892602/
e Kozmik Z. (2005). Pax genes in eye development and evolution. Curr Opin Genet Dev.15(4):430-8.
https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/15950457/
e Piatigorsky J, Kozmik Z (2004). Cubozoan jellyfish: an Evo/Devo model for eyes and other sensory
systems. Int. J. Dev. Biol. 48: 719-729. https://doi.org/10.1387/ijdb.041851jp
e Quiring, R et al. (1994). Homology of the eyeless gene of Drosophila to the Small eye gene in mice and
Aniridia in humans. Science 265: 785-789 https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/7914031/
9 Salvini-Plawen, L. V. & Mayr, E. (1977): On the Evolution of Photoreceptors and Eyes. Evol Biol. 10: 207-263
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Wahrscheinlich gab es also schon recht fruh einfache lichtverarbeitende Sinne, z. B.
in Form von Augenflecken, die mit lichtempfindlichen Zellen ausgekleidet waren, um
Hell und Dunkel zu erkennen und die Richtungswahrnehmung zu férdern.

Weiterhin sind eine Reihe Transkriptionsfaktoren an der Differenzierung von
Photorezeptoren beteiligt. Insbesondere Transkriptionsfaktoren der Basic Helix-Loop-
Helix-Familie fungieren typischerweise als Determinations- und/oder
Differenzierungsgene far neuronale oder sensorische Zelltypen.
Transkriptionsfaktoren wie Ascl1, Otx2, Crx, Rax und Neurog1 sind an der
Differenzierung einzelner Zelltypen der Netzhaut beteiligt.'®

Evolution der Lichtrezeptortypen und Opsine’’

Von den Rezeptorzellen, die fur die Lichtwahrnehmung verantwortlich sind, gibt es
zwei Zelltypen: den Rhabdomertyp, der sich u. a. bei Insekten und Mollusken findet
und der Cilientyp, der sich bei Wirbeltieren wiederfindet. Der Unterschied der
Zweizelltypen hat damit zu tun, wie die Membran der Zellen vergréRert wird, um mehr
Opsine aufnehmen zu konnen. Diese morphologischen Unterschiede spiegeln sich
auch im molekularen wider. Beide Photorezeptor-Typen verwenden unterschiedliche
Opsine, c- und r-Opsine, verschiedene G-Proteine, Signaltransduktionsmechanismen
und lonenkanale. Werden zwar beide Zelltypen von Pax-6 gesteuert, es spielen aber
bei der weiteren und abschlieRenden Differenzierung der Zellen auch verschiedene
Transkriptionsfaktoren eine Rolle. Das heif3t der Cilientyp konnte nicht aus dem
Rhabdomertyp hervorgehen oder andersrum. Ging man friiher davon aus, dass die
jeweiligen Tiergruppen jeweils entweder nur den Cilien- oder den Rhabdomertyp
hatten, zeigten mehrere Untersuchungen, dass einige Organismen beide Zelltypen
ausweisen.

Untersuchungen am Wurm Platynereis dumerilii haben gezeigt, dass sich im Gehirn
dieser Warmer wahrend der Embryonalentwicklung cilienbesetzte Zellen befinden, die

10 Siehe:

e Grigoryan EN (2022). Self-Organization of the Retina during Eye Development, Retinal Regeneration In
Vivo, and in Retinal 3D Organoids In Vitro. Biomedicines 10(6):1458.
https://doi.org/10.3390/biomedicines10061458

e Schlosser, G (2018). A Short History of Nearly Every Sense-The Evolutionary History of Vertebrate
Sensory Cell Types. Integr Comp Biol. 58(2):301-316. https://pubmed.ncbi.nlm.nih.qov/29741623/

" Eine Reihe an Literatur befasst sich konkret mit der Evolution der Lichtrezeptoren (Cilien-Rhambdomer-Typ,
Stabchen, Zapfen).

e Fernald DR (2006). Casting a Genetic Light on the Evolution of Eyes. Science 313,1914-1918.
https://www.science.org/doi/10.1126/science.1127889

e Lamb TD (2015): Evolution of Phototransduction, Vertebrate Photoreceptors and Retina
https://webvision.org.es/part-vi-evolution-of-the-vertebrate-eye/6-1-evolution-of-phototransduction-
vertebrate-photoreceptors-and-retina-by-trevor-d-lamb/

e Lamb TD. (2022). Photoreceptor physiology and evolution: cellular and molecular basis of rod and cone
phototransduction. J Physiol. 600(21):4585-4601. https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/35412676/

e Lamb TD et al. (2007). Evolution of the vertebrate eye: opsins, photoreceptors, retina and eye cup. Nat
Rev Neurosci. 8(12):960-76. https://pmc.ncbi.nlm.nih.gov/articles/PMC3143066/

e Oteiza P, Baldwin MW (2021). Evolution of sensory systems. Curr Opin Neurobiol. 71:52-59.
https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/34600187/
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den Photorezeptoren der Wirbeltiere dhneln.'? Diese Zellen produzieren auch ein
Opsin, welches eine gréRere Ahnlichkeit mit den Opsinen der Wirbeltiere hat als mit
den Opsinen der Lichtrezeptorzellen im Auge der Wiarmer. Dieses ,cililare Opsin® wirkt
nicht am Sehvorgang mit, sondern bei der Steuerung der biologischen Uhr. Damit
besitzt der Wurm beide Typen von Lichtrezeptoren und Opsinen. Beide Zelltypen
finden sich auch beim Lanzettfischchen.

Diese Entdeckungen lassen darauf schlieBen, dass die Vorfahren der Bilateria
ebenfalls beide Versionen von Lichtrezeptorzellen und Opsinen besallen. Ins
Sehzentrum der Mollusken, Anneliden und Arthropoden wurde dann der
Rhabdomerentyp aufgenommen, wahrend der Cilientyp bei den Wirbeltieren als
Lichtrezeptortyp fungierte.

Der Cilientyp der Wirbeltiere differenzierte sich dann in die Stabchen und Zapfen, bei
denen die Zapfen der urspriinglichere Zelltyp sind.’™® Molekulare Untersuchungen
eigen, dass die Opsine der Zapfen evolutionar urspriinglicher sind. Stabchen
entwickelten sich wahrscheinlich als Folge, dass freischwimmende Wirbeltiere auch
die Suche nach Nahrung in tieferen Gewassern ermoglichten. Auch der Feinbau der
beiden Zelltypen bei Neunaugen zeigt, dass diese eher den Zapfen der anderen
Wirbeltiere ahneln.

Auch die anderen Zelltypen der Netzhaut gehen auf einen gemeinsamen Vorfahren
zuruck: Stabchen und Zapfen weisen z. B. viele strukturelle und molekulare
Ahnlichkeiten mit Bipolarzellen auf. Die Amakirin — und Horizontalzellen zeigen
hingegen Ahnlichkeiten mit den Photorezeptorzellen des Rhabdomertyps auf.

Stabchen und Zapfen verwenden unterschiedliche Isoformen der Opsine in der
Phototransduktionskaskade und stellen damit ein einzigartiges evolutionares System
dar, bei dem derselbe Prozess (die Wahrnehmung von Licht) einen unterschiedlichen
Satz von Genen in zwei Zellklassen verwendet. Die meisten Unterschiede zwischen
Stabchen und Zapfen entstanden vor mehr als 500 Millionen Jahren als Folge von
Genomduplikationen. Beim gemeinsamen Vorfahren der Wirbeltiere, vor etwa 500 bis
600 Mio. Jahren, kam es zu zwei aufeinanderfolgenden Runden der Duplikation des
Gesamtgenoms: die erste Duplikation erfolgte beim gemeinsamen Vorfahren der
kieferlosen Wirbeltiere (Agnatha) und den kiefertragenden Gnathostomata. Eine

2 Arendt D et al. (2004). Ciliary Photoreceptors with a Vertebrate-Type Opsin in an Invertebrate Brain. Science
306:869-871 https://www.science.org/doi/10.1126/science.1127889
'3 Siehe:
e Frederiksen R, et al. (2025). Evolution of rod bipolar cells and rod vision. J Physiol. 603(21):6503-6515.
https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/39775947/
e Tommasini D et al. (2025). Comparative transcriptomic insights into the evolutionary origin of the
tetrapod double cone. Curr Biol. 35(10):2228-2239.e4. https://www.cell.com/current-
biology/fulltext/S0960-9822(25)00376-8

e Arendt D (2003). Evolution of eyes and photoreceptor cell types. Int J Dev Biol. 47(7-8):563-71.
https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/14756332/

e Arendt, D et al. (2009). The ‘division of labour’ model of eye evolution. Philos Trans R Soc Lond B Biol
Sci 364 (1531): 2809—2817. https://doi.org/10.1098/rstb.2009.0104

e Frederiksen R, et al. (2025). Evolution of rod bipolar cells and rod vision. J Physiol. 603(21):6503-6515.
https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/39775947/
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zweite Duplikation erfolgte beim gemeinsamen Vorfahren der Gnathostomata, zu
denen auch wir gehoren. Damit waren bestimmte Gene vier Mal vorhanden, man
spricht dann von Paralogen. Die schon in einer anderen Episode vorgestellten Hox-
Gene sind ein Beispiel fur diese Duplikationsereignisse. Nach jeder dieser
Genomverdopplungen kam es zu einem umfangreichen Verlust von Paralogen, sodass
von vielen der ursprunglichen Gene nur eine einzige Kopie erhalten blieb. In
zahlreichen anderen Fallen Uberlebten jedoch entweder zwei oder drei oder sogar alle
vier Paraloge. Heute umfasst das menschliche Genom Uber 200 Genfamilien, die alle
vier Paraloge enthalten, die wahrend der der beiden Duplikationen entstanden sind.
Diese Duplikationen betrafen auch Gene die an der Lichtwahrnehmung beteiligt sind.
Solche Duplikationen erlauben es, dass sich die einzelnen Genkopien unterschiedlich
entwickeln kdnnen. Wahrend eine Genkopie die ursprungliche Funktion beibehalten
kann, konnen die anderen durch Mutationen entweder funktionslos werden oder neue
Funktionen bekommen, die dann im Fall der Stabchen und Zapfen zu leicht
abgewandelten Signalkaskaden oder Lichtempfindlichkeiten flhren.

Opsine sind zwar die einzige Genfamilie, die Lichtreize bei Tieren wahrnehmen, sie
gehoren aber zu der Superfamilie der Rhodopsin-ahnlichen G-Protein-gekoppelten
Rezeptoren, zu denen neben Opsinen auch Hormon-, Neuropeptid-, Neurotransmitter-
und Geruchsrezeptoren gehoren.'®

Dennoch sind Opsine unter den G-Protein-gekoppelten Rezeptoren einzigartig, da sie
eine inaktive Form ihres spezifischen Liganden, des vorhin beschriebenen Retinals,
binden und so eine Reaktion auf Lichtstimulation hervorrufen. Das freie Retinal
absorbiert eigentlich im ultravioletten Bereich, aber seine Empfindlichkeit andert sich,
wenn er an ein Opsin gebunden ist, um die Absorption auf bestimmte Wellenlangen
vom UV- bis zum roten Bereich des sichtbaren Spektrums abzustimmen. Opsine
entstanden frih in der Evolution der Tiere und duplizierten sich, wodurch c- und r-
Opsine als wichtigste Sehpigmente der Wirbeltiere bzw. Wirbellosen entstanden sind.
DarUber hinaus gibt es weitere, weniger gut untersuchte Opsin-Gruppen, darunter die
RGR/Go-Opsine und frih divergierende Opsine in Nesseltieren, Rippenquallen und
Placozoa. Bemerkenswert ist, dass Opsine neben dem Sehen auch an der
Synchronisation des Tag-Nacht-Rhythmus, der Temperaturunterscheidung und dem
Gehor beteiligt sind. Angesichts dieser unkonventionellen Funktionen und

15 Zur grundsétzlichen Evolution der Opsine, siehe die in den vorherigen FulRnoten erwéhnten Arbeiten, hinzu
sind weitere Detailstudien interessant:

e Deiniger, W et al. (2000). Opsin evolution: out of wild green yonder? Trends in Genetics 16(4):158-159
https://www.cell.com/trends/genetics/abstract/S0168-9525(99)01959-9

e Feuda, R etal. (2012). Metazoan opsin evolution reveals a simple route to animal vision. Proc Natl Acad
Sci U S A, 109(46): p. 18868-72. https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/23112152/

e Kirishnan, A et al. (2012), The origin of GPCRs: identification of mammalian like Rhodopsin, Adhesion,
Glutamate and Frizzled GPCRs in fungi. PLoS One 7(1):p.e29817
https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/22238661/

e Plachetzki, DC et al. (2007). The origins of novel protein interactions during animal opsin evolution. PLoS
One, 2(10): p. e1054. https://pubmed.ncbi.nim.nih.gov/17940617/

o Plachetzki, DC et al. (2010). The evolution of phototransduction from an ancestral cyclic nucleotide gated
pathway. Proc R Soc Lond [Biol], 277:1963-9. https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/20219739/

o Porter, ML et al. (2012). Shedding new light on opsin evolution. Proc R Soc Lond [Biol], 279:3-14.
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/22012981/

e Terakita, A (2005), The opsins. Genome Biol 6(3):213. https://pubmed.ncbi.nlm.nih.qov/15774036/
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Expressionsmuster kdnnte die grole Variation in der Grol3e des Opsin-Repertoires bei
Tieren also auf lichtunabhangige Funktionen hindeuten, die Uber die visuelle
Spezialisierung hinausgehen.

Untersuchungen an 17 Wirbeltierarten (Mensch, zwei nicht-menschliche Primaten, vier
Nagetiere, drei Huftiere, ein Opossum, ein Frettchen, ein Spitzhérnchen, ein Vogel, ein
Reptil, ein Fisch und ein Neunauge) zeigen, dass die verschiedenen Zellen der
Netzhaut (Photorezeptoren, Horizontal-, Bipolar- und Amakrinzellen, Ganglienzellen
und Muller-Zellen) molekular hochgradig konserviert waren, also schon beim
gemeinsamen Vorfahren der Wirbeltiere vorhanden waren, wobei je naher die Arten
evolutionar miteinander verwandt waren, desto hoher war der Grad der
Konservierung.'® Anders ausgedrtickt: Neunaugen als basalste Wirbeltiere teilen in der
Netzhaut viele Gemeinsamkeiten mit der Netzhaut des Menschen, doch zwischen
Menschen und z. B. den anderen Primaten gibt es noch mehr Gemeinsamkeiten. Der
Grad der Variation zwischen den Zelltypen nahm von der &ufleren Netzhaut
(Photorezeptoren) zur inneren Netzhaut (Ganglienzellen) zu, was darauf hindeutet,
dass die Evolution bevorzugt die Netzhautleistung beeinflusst. Interessanterweise
zeigen sich aber auch einige besondere Anpassungen: wahrend sich bei Menschen
bis zu 70 verschiedene Zelltypen in der Netzhaut befinden, sind dies bei Mausen 130.
Warum haben sich bei Menschen, genauer bei Primaten trotz genetisch sehr ahnlicher
Expressionsmuster, die Zahl der verschiedenen Zellen in der Netzhaut halbiert? Eine
Méoglichkeit liegt darin, dass die Gehirne der Primaten komplexer wurden, die die
visuelle Verarbeitung vor allem dort stattfindet und so weniger auf die
Signalverarbeitung im Auge angewiesen ist.’” Die Signalverarbeitung im Auge ist fir
Reflexhandlungen wie die Reaktion auf einen sich nahernden Raubtier entscheidend.
Diese Verarbeitung findet bei Primaten eher im visuellen Cortex statt, was zu einer
Reduktion verschiedener Zelltypen flihren kann.

Eine wichtige Gruppe von lonenkanalen sind TRP-Kanale.'® Das sind lonenkanale, die
Kationen wie Natrium, Kalium oder Calcium passieren lassen und in 9 Familien
unterteilt werden. Diese 9 Familien werden wiederrum in zwei Gruppen geteilt, die zu
unterschiedlichen Zeitpunkten divergieren. 7 Familien (TRPA, TRPM, TRPN, TRPC,
TRPS, TRPV und TRPVL) entstanden vor der Trennung der Tiere von den anderen
Eukaryoten, da sich einige Familien auch bei Choanoflagellaten finden. 2 weitere
Familien (TRPP und TRPML) entstanden wahrscheinlich viel friher, da auch andere
Eukaryotengruppen diese lonenkanale haben. Die uralte Natur der TRP-Kanale, ihre

6 Hahn, J et al. (2023). Evolution of neuronal cell classes and types in the vertebrate retina. Nature 624, 415—
424. https://doi.org/10.1038/s41586-023-06638-9
7 Peng, YR et al. (2019). Molecular Classification and Comparative Taxonomics of Foveal and Peripheral Cells in
Primate Retina. Cell 176(5):1222-1237.e22
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0092867419300376
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124:104771. https://doi.org/10.1016/j.yhbeh.2020.104771
e Lezama-Garcia K et al. (2022). Transient Receptor Potential (TRP) and Thermoregulation in Animals:
Structural Biology and Neurophysiological Aspects. Animals 12(1):106.
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e Valencia-Montoya WA et al. (2024). Evolution of Sensory Receptors. Annu Rev Cell Dev Biol. 40(1):353-
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unzahligen sensorischen Funktionen und ihre konservierten Merkmale in der
gesamten Tierwelt liefern Hinweise darauf, dass diese Rezeptorfamilie moglicherweise
als sensorisches Werkzeugset der Vorfahren der Tiere fungierte, insbesondere bei
mechanischen und chemischen Sinnen. lhre sensorische Funktion ist alter als das
Nervensystem oder gar die Sinnesorgane. Durch Genduplikationen und
Neofunktionalisierung, als auch durch springende Gene, konnten sich die TRP-
lonenkanale weiter diversifizieren und die vielfaltigen Funktionen im Tierreich
ubernehmen.

In der Netzhaut der Wirbeltiere wurden zudem weitere Zelltypen entdeckt, die
sogenannten Muller-Zellen. Sie leiten das ins Auge einfallende Licht an den
streuenden Zellschichten vorbei auf die Netzhaut und optimieren den Sehvorgang
insofern, als sie wie Lichtleiter wirken. Was erstmal wie eine ,intelligent designte
Lésung“ aussieht, entpuppt sich aber als eine Behelfslésung, eine nachtragliche
Bastelei, welche die offensichtlich unvorteilhafte Gesamtsituation optimiert. Das heif3t,
es wurde ein Workaround geschaffen, der die schwerwiegenden Konsequenzen des
konstruktiven Mangels abmildert, ohne den Mangel selbst zu beseitigen. Zielorientierte
Losungen offenbaren sich nicht in einer nachtraglichen, behelfsmafigen
Fehlerkorrektur, sondern in vorausschauender Fehlervermeidung. Eine weitreichende
Kompensation der optischen Verzerrungen und Sehscharfe-Einbul’en ermoglichen
auch die Muller-Zellen nicht. Die Mauller-Zellen haben zudem einen erheblichen
Nachteil: Sie neigen, ausgelost durch UV-Licht, oxidativen Stress, Traumata,
Infektionen usw., zur Hypertrophie, zur Bildung von Verdickungen und vermehrten
Fortsatzen. Diese sogenannte "Gliose" schadigt zunehmend Neurone bzw.
Fotorezeptoren und flhrt unbehandelt zur Degeneration der Netzhaut bis zum vélligen
Sehverlust. Weshalb hat der "geniale" Konstrukteur nicht die Vaskularisation samt
Nahrstoffversorgung und ableitenden Nerven hinter die Sehzellen verlagert und auf
hypertrophierende Mullerzellen und "blinde Flecke" verzichtet? Dass es bessergeht,
belegen die KopffiiBer, die dieses Problem eleganter gelost haben.®

9 AG Evolutionsbiologie (2021). Das Argument der Designfehler (unintelligentes Design). https://www.ag-
evolutionsbiologie.de/html|/2021/evolution-designfehler-unintelligentes-design.html
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Evolution des Wirbeltierauges

In der Evolution des Wirbeltierauges lassen sich grob sechs Phasen unterscheiden.?°
In der ersten Phase hatten vor etwa 600 Mio. Jahren einfache bilateralsymmetrische
Tiere rhabdomerartige und ziliare Fotorezeptoren mit entsprechenden Opsinen und
den lichtempfindlichen Farbstoffen.

In Phase zwei, vor etwa 550 Mio. Jahren hatten die Vorfahren der Wirbeltiere
fortgeschrittene ziliare Fotorezeptoren mit entsprechendem Opsin-Protein entwickelt.
Wir haben hier das Konstruktionsniveau, wie wir sie bei Lanzettfischchen und
Manteltier-Larven finden.?! Photorezeptoren gehen aus dem Neuralrohr hervor. Durch
Einrollen ins Korperinnere entsteht aus der Neuralplatte das Neuralrohr als erste
embryonale Entwicklungsstufe des zentralen Nervensystems hoherer Tiere. Dies
bewirkt ein "Umkrempeln" des Gewebes, sodass die lichtempfindlichen Sinneszellen
im Innern des Neuralrohrs liegen. Das Neuralrohr tritt bereits bei augenlosen
Chordaten auf, den Vorfahren der Wirbeltiere. Bei den Wirbeltieren bilden sich aus
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dem Neuralrohr spater Gehirn, Ruckenmark und Augen. Unter der Herrschaft des Pax-
6-Mastergens quellen aus dem hinteren Bereich des Vorderhirns Wulste hervor, die
sich zum Augenbecher umformen. Aufgrund dieses Entwicklungszwangs kommt es
zur Inversion der Netzhaut. Jene embryogenetische Weichenstellung, die die Inversion
der Netzhaut herbeiflihrt, trafen also schon die Vorfahren der Chordatiere. Sie geht auf
eine Zeit zuruck, bevor sich die Entstehung von Wirbeltieraugen abzeichnete. Diese
"Vorentscheidungen" lieRen spater keine Alternativen mehr zu. Denn ihr genetisches
Erbe zu modifizieren, bis die Sehzellen "richtig" im Augenbecher liegen, wirde es
erfordern, die embryonale Anlage des Nervensystems von Grund auf umzugestalten.
Fur Prozesse, die keinen Plan kennen, ist das nicht leistbar, also blieb die
Differenzierung von Stammzellen des Neuralrohrs in ihrer besonderen
topographischen Lage zu den Sinneszellen, wie sie war.

In Phase drei, vor ca. 550- 530 Mio. Jahren gab es bereits einen Fotorezeptortyp mit
Aullenmembran und einem fir eine abgestufte Signallibertragung an der Synapse
geeigneten Ausgang. Es entstanden an der Kopfregion erste Ausstilpungen des
Gehirns, die Augenblaschen. Diese begannen sich becherférmig einzustilpen, wobei
die Innenseite des Bechers die Netzhaut darstellt. Zudem entstand die Linsenplakode,
homolog der gleichnamigen embryonalen Linsenanlage hoherer Wirbeltiere. Die
Linsenplakode verhinderte aber zunachst nur die Pigmentierung der Uber dem
Augenvesikel liegenden Aullenhaut des Kopfes, sodass die Aullenhaut an diesen
Stellen lichtdurchlassig blieb. Dieses friihe Auge hatte noch keine bilderzeugenden
Fahigkeiten der Netzhaut und ist vergleichbar mit dem Konstruktionsniveau der
Schleimaale, den urspriinglichsten rezenten Wirbeltieren®2.

In Phase vier, vor etwa 530-500 Millionen Jahren, entstanden fiinf verschiedene
Fotorezeptoren, die Zapfen, jede mit ihrem eigenen Opsin?3, sowie Bipolarzellen und
Ganglionzellen als Voraussetzung fur die anspruchsvollere Signalweiterleitung zum
Sehnerv. Bipolarzellen und Ganglionzellen sind hierbei in einer drei-lagigen
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Nervenstruktur innerhalb der Netzhaut organisiert. Durch Einstilpung der
Linsenplakode in den Augenbecher und anschlieRende Abschnlrung entsteht die
Linse. Akkommodation und Iris (und damit die Moglichkeit einer GréRenveranderung
der Pupille) kamen spater hinzu, sowie, fur die Augenbewegung, extra-okulare
Muskeln mit Nervenanbindung. In diesem Zeitraum, vor etwa 500 Millionen Jahren,
existierte somit bereits ein Auge, das dem fast aller heutigen Wirbeltiere in Grundzigen
vergleichbar war. Es hatte die Bauweise einer einfachen Kamera, konnte daher Bilder
sehen und war dem Auge der heutigen Neunaugen am ahnlichsten?*,

Alle Bewegungen der Augen werden vom Gehirn so gesteuert, dass beide Augen
gleichzeitig koordiniert arbeiten. Die Augenmuskulatur diente urspringlich wahrend
der Fortbewegung und bei Kopfwendungen vor allem der Ruhigstellung des
Netzhautbildes ohne Bildverschiebungen. Mit der Entstehung von bestimmten Arealen
des Augenhintergrundes, insbesondere der Fovea centralis, also dem Ort des
scharfsten Sehens, anderte sich auch die Funktion der Augenmuskeln, und die Augen
wurden mit zunehmender Beweglichkeit zur Veranderung der Blickrichtung genutzt.
Die aufleren Augenmuskeln sind mesodermalen Ursprungs und entstammen wie die
Kiemenbogenmuskulatur dem prasomitischen, paraaxialen Mesoderm (quergestreifte
Muskulatur). Der dritte, vierte und sechste Hirnnerv versorgen die einzelnen
Augenmuskeln. Die Anordnung der 4 geraden und 2 schragen aul3eren Augenmuskeln
findet sich bei den Gnathostomata, wahrend Neunaugen eine leicht abgewandelte
Anordnung der duReren Augenmuskeln zeigen.?®
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In Phase flunf, vor 500-430 Millionen Jahren, evolvierte Myelin?6, das fiir eine
schnellere Signalweiterleitung im gesamten Nervensystem sorgt. Dazu kommt ein
weiterer neuer Fotorezeptor-Typ, die Stabchen, die das Sehen bei schwachem Licht
ermdglichen. Die Stabchen nutzten das fur Wirbeltiere charakteristische Sehpigment
Rhodopsin. Die Iris wurde kontraktil und konnte die Pupillengréf3e nunmehr optimal an
die Lichtverhaltnisse anpassen. An der Innenseite des Augapfels entstanden Muskeln
fur die Linse, die eine verbesserte Akkommodation ermdoglichten. Dieser Augentyp
fand sich wohl schon bei den gepanzerten kieferlosen Fischen, aber mit Sicherheit bei
allen Gnathostomata.

In der letzten Phase, vor etwa 430 Millionen Jahren wurde die Linsenoberflache
transparent und nahm spater, mit der Entwicklung der Landwirbeltiere eine im
Querschnitt elliptische Form an. Dies war notig, da das Licht in Luft in die Hornhaut
starker gebrochen wird, als beim Wasser. Zum Schutz der Augen vor Austrocknung an
der Luft entstand das Augenlid. Das Auge entwickelte nach und nach eine immer
bessere Sehscharfe und Akkommodationsfahigkeit.

Wie entstand die Augenlinse?

Obwohl die Linse augenscheinlich ein spezialisiertes Gewebe darstellt, ist ihre
Konstruktion auffallend opportunistisch. lhre Grundbausteine wurden von jeder
griffoereiten Quelle in der Nahe verwendet, von Mineralien und Kristallen bis hin zu
Enzymen. Die Augen der Trilobiten verwendeten z. B. das Mineral Calcit, die bei
langsamem Wachstum wdarfelférmige klare Kristalle bilden, die man als Rhomben
bezeichnet. Sie beugen Licht von allen Seiten, ausgenommen der Achse, als c-Achse
bezeichnet, die geradewegs durch die Mitte verlauft. Durch diese Achse strahlt das
Licht ungehindert direkt hindurch. Diese Eigenschaft verschaffte den Trilobiten einen
Vorteil. Jeder der vielen Einzelaugen richtet seine einzige Calcitlinse entlang dieser
bevorzugten Achse aus. Durch jede Linse kann Licht aus nur einer Richtung zu der
darunterliegenden Netzhaut hindurchdringen.?’

Tatsachlich bildet sich solch eine Calcit-Linse auch bei einer Art des Schlangensterns,
Ophiocoma wendltii, aus. An ihren Armen sitzen Calcitnoppen, die den Linsen von
Trilobiten ahneln. Diese Linsen bilden sich wie andere mineralisierte Strukturen wie die

26 Siehe unseren Beitrag zur Evolution der Hirnnerven und Myelin: ,Wie Kiemenbdgen Hirnnerven (chaotisch)
ordnen (Von LUCA bis Eva #12)" https://internet-evoluzzer.de/wie-kiemenboegen-hirnnerven-chaotisch-ordnen-
von-luca-bis-eva-12/ als Video: https://www.youtube.com/watch?v=sv2FBs|Dx40
27 Zu den Komplexaugen der Trilobiten siehe:
e Clarkson, ENK (1979). The Visual System of Trilobites. Palaeontology, 22:1-22
e Clarkson, E et al. (2006). The eyes of trilobites: The oldest preserved visual system. Arthropod Structure
& Development. 3 (4):247-259. https://doi.org/10.1016/j.asd.2006.08.002
e Lindgren, J et al. (2019). Fossil insect eyes shed light on trilobite optics and the arthropod pigment
screen. Nature 573:122-125 https://doi.org/10.1038/s41586-019-1473-z
e Schoenemann, B (2007). Trilobite Eyes and a New Type of Neural Superposition Eye in an Ancient
System, Palaeontographica Abteilung A, 281(1-3):63-91
https://www.schweizerbart.de/papers/pala/detail/281/87794/Trilobite Eyes and_a New Type of Neural
Superposit?af=crossref
e einen Uberblick online findet man auf: https://www.trilobites.info/eyes.htm
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Stacheln der Seeigel.?® Die Entwicklung beginnt in Zellen, wo hohe Konzentrationen
von Calciumionen mit Proteinen wechselwirken, welche sie in festgelegte Positionen
einbinden. Andere Lebewesen nutzen andere Kristalle, z. B. Guanin, welches in
Schichten kristallisiert, die das Licht blndeln kénnen. Die Facettenaugen vieler
Krebstiere verlassen sich bei der Blindelung des Lichts ebenfalls auf Spiegel, welche
sich wiederrum naturlicher Kristalle entlang der Guaninreihen bedienen.

Tatsachlich ist die Auswahl der Proteine zur Linsenbildung opportunistisch. Werden die
Proteine, die mit den Calcit-Kristallen beteiligt sind, auf ein Blatt Papier geschmiert und
anschlieend in eine konzentrierte Losung aus Calciumkarbonat gegeben, wachsen
auf dem Papier perfekte Kristalle, die Rhomben ausbilden, genau wie die Linse der
Trilobiten. Die genaue Auswahl der Proteins ist hierbei unerheblich. Es ist nur wichtig,
dass das Protein viele Seitenketten hat. Im Grunde genommen verlauft der gesamte
Prozess spontan, wenn sich einfache Proteine mit einfachen Mineralien vermischen.?®

Nicht anders war es mit der Linse der Wirbeltiere.® Ihre Proteine entstanden namlich
nicht im Zusammenhang mit der Linse. Wir haben hier also ein Merkmal, dass vorher
eine andere Funktion hatte und fur den Lichtsinn ,kooptiert* wurde. Linsenproteine,
sogenannte Kristalline, sind opportunistische Proteine; sie stammen von existierenden
Proteinen mit anderen Funktionen in anderen Teilen des Organismus ab, so etwa in
Gehirn, Leber, Lunge und Herz. Im Verlauf der Evolution spezialisierten sie sich in der
Linse und nahmen neue Aufgaben an. Entscheidender als ihre molekulare
Veranderung ist ihre neuartige Anordnung in der Linse in Form zwiebelartiger
Verschalung, die begleitet ist vom Abbau des Zellkerns und der Organellen der
Linsenfaserzellen, wodurch erst eine lebenslange Uberdauerung des Linsenkerns
gewahrleistet wird. Die Schwierigkeit, das Entstehen der Linse als von der Netzhaut
unabhangige Augenkomponente evolutionar erklaren zu konnen, kann als
Uberwunden gelten, seit das Vorhandensein von Kristallinen in Organismen ohne
Augen sowie der Induktionsmechanismus fur die Induktion der Linsenplakode bekannt
sind, die die schrittweise embryonale Entwicklung des Wirbeltierauges steuern. War
eine erste, primitive, plane Linse vorhanden, war ihre evolutionare Weiterentwicklung
ein wiederholter Prozess von Variation und naturlicher Selektion, in dessen Verlauf
sich eine verbesserte ovale, transparente und eigenelastische und damit
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e Sumner-Rooney L et al. (2020). Extraocular Vision in a Brittle Star Is Mediated by Chromatophore
Movement in Response to Ambient Light. Curr Biol. 30(2):319-327.e4.
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29 Addadi, L, Weiner, S (1992). Control and Design Principles in Biological Mineralization. Angewandte Chemie
31(2): 1563-169 https://doi.org/10.1002/anie.199201531
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e Mathias RT et al. (2010). Lens gap junctions in growth, differentiation, and homeostasis. Physiol Rev.
90(1):179-206. https://pubmed.ncbi.nIm.nih.gov/20086076/
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o  Wistow G (2012). The human crystallin gene families. Hum Genomics 6(1):26.
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akkommodationsfahige Linse nach und nach entwickeln konnte. Heute ist anerkannt,
dass selbst eine primitive Linse, die noch keine Unterstitzung durch eine Hornhaut
besitzt und nicht akkommodieren kann, evolutionar eine bessere Sehfahigkeit besitzt
als ein Auge ohne Linse. Es verfligt bereits tGber eine gewisse Bildaufldsungsfahigkeit.

Die Akkommodation, also der Vorgang der Fokussierung zwischen entfernten und
nahen Objekten, wird durch verschiedene Mechanismen in unterschiedlichen Gruppen
erreicht.

So werden beispielsweise bei Neunaugen zur Einstellung auf weitere Sichtdistanzen
die Hornhaut und die Linse durch die Kontraktion eines Corneamuskels der Netzhaut
angenahert. Bei Fischen, Amphibien und Schlangen hingegen erfolgt eine
Verschiebung der in einem Aufhangeapparat befindlichen starren Linse durch
unterschiedliche innere Muskelstrukturen. Dabei wird bei Fischen die Linse durch den
Musculus retractor lentis nach hinten gezogen, bei Amphibien durch den Musculus
protractor lentis nach vorn. Schlangen besitzen keine Ligamente und entsprechende
Muskulatur. Bei ihnen wird die Linse durch eine Muskelkontraktion an der Basis der
Iris und den dadurch entstehenden hoéheren Druck im Glaskérper nach vorn
geschoben. Die innere Augenmuskulatur der Sdugetiere besteht aus glatten Muskeln.
Der Ziliarmuskel dient der Akkommodation, der Musculus sphincter pupillae steuert die
Pupillenverengung und der Musculus dilatator pupillae die Pupillenerweitung. Im
Gegensatz zu den inneren, glatten Augenmuskeln der Saugetiere bestehen diese bei
Vogeln und sonstigen Reptilien (Echsen, Schildkroten und Krokodile) aus
quergestreifter Muskulatur.3’

31 Siehe:
e Oftt, M (2006). Visual accommodation in vertebrates: mechanisms, physiological response and stimuli. J
Comp Physiol A 192, 97—111 https://doi.org/10.1007/s00359-005-0049-6
o W. Westheide, W R. Rieger, R (Hrsg. 1997/2004): Spezielle Zoologie. Teil 1: Einzeller und Wirbellose
Tiere. Gustav Fischer, S. 85-86.



https://doi.org/10.1007/s00359-005-0049-6

Netzaugen?3?

Es gibt natlrlich noch weitere Augentypen und werfen wir hier erneut einen Blick auf
die Arthropoden, sie verfligen Uber sogenannte Netzaugen, auch Facettenaugen
genannt. Es ist wie das Auge der Wirbeltiere oder Kopffuler eine Abwandlung des
Linsenauges. Beiden gemeinsam ist das Mastergen Pax6 fur die Augeninduktion.
Facettenaugen bestehen aus vielen Einzelaugen, den Ommatidien, bei der Biene sind
es etwa 5.000, bei Libellen etwa 30.000. sie erzeugen zusammen ein scharfes Bild,
ein hohes zeitliches Auflésungsvermdgen von bis zu 300 getrennte Bildern pro
Sekunde (beim Menschen sind es nur 30 Bilder pro Sekunde) und die kugelférmige
Anordnung ermoglicht einen Rundumblick. Netzaugen sind nur im Nahbereich zu
Scharfsicht fahig; fir Scharfsehen auf weitere Distanz fehlt den einzelnen Ommatidien
optisch die erforderliche Grofde und fir gutes raumliches Sehen die bessere
Uberlappung der Einzelbilder. Jedoch, ist einmal ein Evolutionsweg von Augentypen
eingeschlagen, kann dieser nicht einfach so geandert werden, die Entwicklung ist
kanalisiert. Arthropoden sind also bei Netzaugen geblieben, haben hier aber eine
grolde Variation in der Anzahl der einzelnen Ommatidien, der Abstand (und Material)
der Linsen zu den Photorezeptoren und der Fahigkeit Farben zu erkennen. Fossil
treten Netzaugen schon frih auf, so bei den Trilobiten, bei denen viele Formen schon
im Kambrium relativ komplexe Netzaugen haben. Das bedeutet aber nicht, dass es bei
ihnen keine Variation gibt. Vor 530 Millionen Jahren lebte die Trilobitenart Schmidtiellus
reetae.®® |hre Facettenaugen hatten nur 100 Ommatidien, die relativ weit
auseinanderlagen und keine Linse hatten. Grundsatzlich kénnen lichtsensorische
Zellen in einem Augenfleck statt einen Becher auch eine konvexe Vorwoélbung der
Zellschicht bilden, wodurch ebenfalls raumliche Informationen und somit ein Auge
entstehen. Solch eine Vorwodlbung kann eine Vorstufe eines Ommatidiums sein und
mehrere Ommatidien kdnnen dann zu grof3eren Facettenaugen werden. Dass die
Ausbildung von Augen theoretisch relativ schnell gehen kann, etwa 400.000
Generationen, haben die Simulationsexperimente flr das Wirbeltierauge gezeigt, die
recht am Anfang des Videos vorgestellt wurden.
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Augenverlust bei Fischen

In Texas, New Mexiko und Mexiko gibt es eine interessante Fischart: Astyanax
mexicanus.®* Von dieser Fischart gibt es zwei Formen: eine an der Wasseroberflache
lebende Form mit Augen und Pigmenten und eine Hohlenbewohnende Form ohne
Augen und Pigmente, auch bekannt als Hohlenfische.

Mindestens 30 verschiedene Populationen von Hohlenfischen kommen in
Kalksteinhdhlen in Mexiko vor, von denen allgemein angenommen wird, dass sie seit
mehreren Millionen Jahren von ihren Verwandten an der Oberflache isoliert sind.
Obwohl diesen erwachsenen Hohlenfischen funktionstiichtige Augen fehlen, beginnen
die Embryonen mit der Entwicklung kleiner Augenprimordien, die aus einem
Augenbecher und einer Linse bestehen, die anschlieRend degenerieren. Die
Hauptursache fur die Augendegeneration ist die Apoptose, also der programmierte
Zelltod, der sich entwickelnden Linsenzellen, die dann das Wachstum anderer
optischer Gewebe, einschliellich der Netzhaut, verhindert. Die Linsenapoptose wird
durch eine erhodhte Aktivitat des Sonic-Hedgehog-Signalsystems entlang der
embryonalen Mittellinie der Hohlenfische im Vergleich zu den Embryonen der an der
Oberflache lebenden Art induziert. Die genetische Grundlage fur diese erhohte
Aktivitat ist jedoch unbekannt. Jungste Arbeiten deuten darauf hin, dass bei
Hohlenfischen die natlrliche Selektion auf bereits vorhandene Variationen in der
Population eingewirkt hat. Bei oberirdisch lebenden Formen von Hohlenfischen
scheinen Variationen in der AugengroRe durch das Hitzeschockprotein HSP60
gepuffert zu werden. Es wird vermutet, dass die Umgebung in Hohlen dieses System
stort und dadurch Variationen in der AugengrofRe offenbart, auf die die naturliche
Selektion einwirken kann.

Bei allen blinden, in Hohlen lebenden Wirbeltieren werden die Augen zunachst gebildet
und dann wahrend der Larven- oder Erwachsenenentwicklung abgebaut. Es ist
Uberraschend, dass sich die Augen Uberhaupt zu entwickeln beginnen. Dies konnte
daran liegen, dass die frihen Schritte der Augenentwicklung fur andere wesentliche
Entwicklungsschritte erforderlich sind und die Eliminierung dieser Schritte fatal ware.
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Aufgrund dieser starken Entwicklungsbeschrankung ist es daher unwahrscheinlich,
dass Hohlenwirbeltiere ohne embryonale Augen entdeckt werden. Die Evolution des
Augenverlusts konnte zur Energieeinsparung stattgefunden haben, da die
Aufrechterhaltung der Netzhaut und der visuellen Teile des Gehirns sehr
energieaufwendig ist und in den dunklen Hohlen keinen Selektionsvorteil bietet.

Outro

Die (nahezu) perfekte Konstruktion bestimmter Augen verleitet manche Menschen zu
der Annahme, dass ein intelligentes Wesen diese Augen geschaffen haben musse,
naturliche Evolution kdnne sie nicht hervorgebracht haben. Zunehmendes Wissen um
Homologie auf molekularem Niveau, um Zwischenstufen in der Konstruktion wie auch
um suboptimale Lésungen (z. B. inverses Auge der Wirbeltiere) machen Annahmen
Uber 'intelligentes Design' aber keineswegs zwingend. Im Gegenteil unterstitzen die
Daten die Sicht, dass bekannte Mechanismen der Evolution letztlich eine Vielfalt
brauchbarer Lésungen hervorbrachten. Wir sehen (im wahrsten Sinne des Wortes),
dass unsere Augen ein Prozess der naturlichen Selektion waren und nicht auf einmal
entstanden sind.

Die ersten Wirbeltiere entwickelten Schadel, Sinnesorgane, Kiefer — und wurden zu
den dominanten Akteuren in den Meeren des Erdaltertums. Doch ihre Geschichte
endet nicht im Wasser. Denn irgendwann — viele Millionen Jahre spater — wagten
einige von ihnen das Undenkbare: Sie verlieRen das Meer. Im nachsten Video geht es
um einen der bedeutendsten Schritte der Evolution: den Landgang der Wirbeltiere.
Wie kam es dazu? Welche Anpassungen waren nétig? Und warum musste man daflr
Lungen, Beine und trockene Haut entwickeln — aber auf Kiemen, Flossen und ewiges
Nass verzichten? Also: Bleib dran, abonnier den Kanal — und begleite uns auf die Reise
von der Flosse zum Ful}.



