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Die gleichzeitige Ausbildung der einfach gebauten Stirnaugen neben den
hoch differenzierten Komplexaugen, also von zwei verschiedenen Lichtsinnes-
organen bei ,fast ausschlieBlich fliegenden oder wenigstens sich rasch fort-
bewegenden Insekten® (BozLEr 1925, 178) stellt zweifellos ein héchst markantes
Problem dar, mit welchem sich die Naturforscher vor allem in der letzten
Jahrhunderthilfte intensiv beschiftigt haben. Wenn dabei die Ocellen hin-
sichtlich ihrer Funktion eine zum Teil unterschiedliche Deutung erfahren
haben, so ist hierfiir der Hauptgrund darin zu suchen, daf} bei den vorgenom-
menen Versuchen nicht immer einwandfrei vorgegangen worden ist. Ubrigens
ist schon von Homany (1924, 541) auf die grofen Schwierigkeiten, die Bedeu-
" tung der Punktaugen der Insekten experimentell kldren zu wollen, aufmerksam
gemacht worden. Einmal hat man sich bei der Elimination der Ocellen unzu-
reichender Mittel bedient (wie etwa durch Lackierung der Stirnaugen mit
Siegellack oder Paraffiniiberziigen), mit denen nun einmal bei den gleichzeitig
von den Versuchstieren mit den Vorderbeinen verstérkt vorgenommenen Putz-
bewegungen und der physikalischen Beschaffenheit des VerschluBmittels das
Licht sich nicht vollkommen ausschalten lieB. Bei der Wahl der Versuchs-
objekte fanden dann neben deren individuellen Verschiedenheiten die art-
spezifischen Differenzen kaum eine Beriicksichtigung oder die notwendige
Abgrenzung. Erstere lassen sich nur durch das Arbeiten mit zahlreichen Kon-
trollen, letztere hingegen durch das Hantieren mit Vertretern der verschieden-
sten Insektenordnungen weitgehend ausschalten. SchlieBlich darf auch auf
Grund des nervosen Zusammenhanges zwischen den Facetten- und Stirnaugen
bei Ausschaltung der letzteren — mindestens bei verhaltenskundlichen Experi-
menten — mit einer Kompensation etwaiger Ausfallserscheinungen von seiten
der ersteren gerechnet werden. BEYRAMOGLU-BERGENE (1964, 477) mulB bei-
gepflichtet werden, wenn sie darauf hinweist, da8 die Frage der Ocellenfunktion
Detailuntersuchungen bei den einzelnen systematischen Gruppen notwendig
macht.

1 Die Untersuchungen wurden durch finanzielle Unterstiitzungen von seiten der Dentschen Forschungsgemein-
schaft groBziigig gefordert.
* Anschrift des Verfassers: 477 Soest/Westfalen, Windmiihlenweg 93.
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Seit Homany (l.c., 542), welcher als erster bei Hristalis und den gefliigelten
Formen von Formica rufa eine optische Analyse der Stirnaugen vornahm und
von diesen Sinneswerkzeugen die entsprechenden Konstanten ermittelte, wissen
wir, daf} diese ,,Hilfseinrichtungen der Komplexaugen® fiir ein visuelles Perzi-
pieren von Lichtreizen unbrauchbar sind, da der Abstand zwischen den die
;Retina‘ bildenden photorezeptorischen Elementen und der Cornealinse zu
gering ist. Seine Feststellung 148t sich wohl noch aus einem anderen Grunde
meines Erachtens ohne die Gefahr einer voreiligen Generalisierung auf die
Ocellen der anderen Insektenordnungen ausdehnen. Das Vorhandensein von
zwei verschiedenen ,dioptrisch arbeitenden Augentypen‘ fiir ein rdumliches
Sehen, welche sich zudem auf Grund ihres Baues nicht unerheblich hinsichtlich
Lichtstirke und Auflésungsvermdégen unterscheiden, wiirde, soll ein reibungs-
loses Arbeiten dieser Einrichtungen gewahrleistet sein, besondere Kooperations-
einrichtungen notwendig machen. Diese wiren um so notwendiger, weil mit
der durch den Flug erméglichten schnellen Fortbewegungsweise ein sehr rascher
Wechsel der dann gemeinsam zu perzipierenden optischen Eindriicke verbunden
wére. Da entsprechende Regulationsmechanismen fehlen, wire eine funktio-
nelle Harmonie zwischen beiden Augentypen schlecht denkbar. Ubrigens
konnten Homanns Feststellungen von CorNWELL (1955) bei Calliphora und
Locusta bestitigt werden.

Trotz der variablen Interpretation der Ocellenfunktion, zu der die hochst
unterschiedliche Ausbildung der Stirnaugen bei den verschiedensten Hexapoden
berechtigten Anlafl gibt, sind sich alle Autoren darin einig, daf die Bedeutung
dieser Sinnesorgane etwas mit der Lichtperzeption zu tun haben mufi. Wahrend
nach DemorL & ScmrUrING (1912) die Ocellen als Hilfseinrichtungen der
Komplexaugen bei der Entfernungslokalisation und Fixierung von Licht-
eindriicken eine Rolle spielen sollen, werden sie im grofen und ganzen von
Bozier (1925), GoTze (1927), Mtrrer (1931), Worsky (1930—1933), PARrY
(1947), ScHrREMMER (1949), MyrrrrsraEnT (1950), Ricsarnp (1950), GousTarDd
(1958), MEpIoNT (1959; 1961) und Cassier (1960; 1962) als photokinetische
Stimulationsorgane gedeutet. Threr Auffassung schlieBt sich auf Grund von
verhaltensphysiologischen Experimenten bei der Wanderheuschrecke Schisto-
cerca gregaria. BEYRAMOGLU-ERGENE (1964, 478) an, wihrend dies bei den
Acrididae von Vorgonsky (1939) in Abrede gestellt wurde. Nach von Hzss
{(1920), Homanw, Bozier, MirTersTtaEDpT, CORNWELL {1955) und GoOUSTARD
wirken auBerdem die Punktaugen bei der phototaktischen Orientierung mit.
Auf Grund némlich ihrer groBen Lichtstirke, welche sich mit einem geringen
Auflésungsvermogen paart, halt Homany (p. 557) die Stirnaugen besonders fiir
die Perzeption von Helligkeitsunterschieden und damit fiir ein Richtungssehen
geeignet. Ubrigens ist die Registrierung von Helligkeitsdifferenzen durch die
Ocellen vor HoMaNN auch von Lowwngs (1878) und Lussock (1889) und nach
ihnen neben Worsky, PARrY, HoviE (1955) und in den letzten Jahren besonders
von RUck (u.a. 196la—d), AvrrumM & MerscHL (1961; 1963) und METSCHEL
(1963) herausgestellt worden.
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Darf den &lteren Autoren, welche im Laboratorium das photokinetische
Reaktionsvermégen — die Stirnaugen wurden dabei teils intakt gelassen, teils
durch Lackierung ausgeschaltet — entweder in diffusem oder auch direktem
Sonnenlicht studierten, vorgehalten werden, daf} sie sich hierbei keines exakt
messenden Verfahrens bedienten, so verliert dieser Vorwurf gegeniiber der
elektrophysiologischen Methode, mit der man in der Gegenwart die funktionelle
Bedeutung der Ocellen zu kliren versucht, seine Berechtigung. Wenn nun von
diesen Forschern im grofilen und ganzen mit elektrophysiologischen Mitteln
bestétigt werden konnte, daB die Stirnaugen u. a. zur ,,empfindlichen Regi-
strierung von Helligkeitsinderungen besonders geeignet* (AuTRUM & METSCHL
1963, 272) erscheinen, ja von BEYRAMoGLU-ERGENE (1964, 478) bei Schistocerca
als ,photokinetische Stimulationsorgane‘ bezeichnet werden, so ist damit trotz
der unterschiedlichen Untersuchungstechnik hinsichtlich der Deutung der
Ocellenfunktion die Synthese zwischen der der dlteren Autoren (z. B. BozLEr,
Gorze, MULLER, WorskY) und der modernen Interpretation hergestellt. Xhe
wir uns dem morphologischen Bau der Stirnaugen bei den Libellen zuwenden,
soll uns noch etwas niher das elektrophysiologische Verfahren beschiftigen.
Bei dieser Methode lassen sich von dem frei gelegten Ocellusnerv (AUTRUM
& MurscHL 1963, 256; Merscan 1963, 231) oder auch durch seitliches oder
frontales Einstechen von Stahlnadeln oder Kapillarelektroden in das Stirnauge
selbst (vgl. Ruck 1944, 528) mittels empfindlicher elektrischer Gerdte elek-
trische Impulse registrieren, welche bei einer Einwirkung von Helligkeits-
unterschieden in den Sensillen der Retina als reiztransformierender Apparat
entstehen und kurz als Elektroretinogramm (ERG) bezeichnet werden. Es steht
wohl auBer allem Zweifel fest, daB auf diese Weise die Leistungsfahigkeit der
Punktaugen exakt und objektiv, d. h. frei von egozentrischen Imponderabilien,
von denen selbst der ganz korrekt arbeitende Verhaltensforscher sich niemals
ganz freimachen kann, beurteilen 148t. Die elektrophysiologischen Messungen
von AutruM & MerscHL der Erregungsimpulse an dem Ocellusnerven der
Schmeififliege haben nun das Ergebnis gezeitigt, dafl die hierbei abgeleiteten
Aktionspotentiale bei Einschaltung der Verdunklung eine Frequenzzunahme
erkennen lassen, welche wihrend der Dauer der Dunkelphase zu einer statio-
ndren Schwingungsperiode abklingt und die anschlieBende erneute Exposition
{Belichtung) mit einer nochmaligen Abnahme der Impulsfrequenz beantwortet.
Damit ist nach diesen Autoren der experimentelle Nachweis erbracht, daf
zumindest von den Stirnaugen Fluktuationen der Lichtintensitdt registriert
und perzipiert werden. Von Avrrum & MerscHL (l.c., 258), welche eine Zusam-
menstellung aller bisher von den Insektenocellen abgeleiteten ERGs — darunter
u. a. auch die von Ruck (1961a--¢) von den Odonaten Sympetrum rubicundu-
lum, Libellula varians, Anax junius, einer Tetragoneura und Aeschna sp. —
gegeben haben, sind die gewonnenen Resultate diskutiert und zu den eigenen
Ergebnissen in Beziehung gesetzt worden. Erwéahnenswert erscheint mir der
Hinweis, daB RUCK seine Untersuchungen sowohl auf die Median- als auch
die Lateralocellen bei den Libellen ausgedehnt hat. Bei den seitlichen Stirn-
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augen war wegen der lingeren Nerven die Abnahme der Erregungsimpulse
leichter als bei dem Frontalocellus. In dem néchsten Kapitel, welches sich mit
dem morphologischen Bau der Libellenocellen beschiftigt, wird auf Ruck
& Epwarps, welche einen der Lateralocellen von Sympetrum rubicundulum
licht- und elektronenmikroskopisch untersucht haben, zuriickgekommen werden.
AvrruM & METsCHL stellen bei ihrer Uberpriifung der bisher gefundenen Unter-
suchungsbefunde fest, daf} sich bei allen von den Stirnaugen der Insekten ver-
schiedener Ordnungen abgeleiteten ERGs bei Einschaltung der Verdunklung
eine Erregungsspitze der Impulsfrequenz konstatieren 1a6t, welche bei perma-
nenter Belichtung einer tieferen Impulsfrequenz Platz macht. Ihre Unter-
suchungen gipfeln in der Feststellung, daBl ,,die Ocellen phasisch-tonische
Rezeptoren darstellen, welche ,,alle drei Parameter elektrophysiologischer
Schwingungen, wie Beleuchtungsstirke, die Wellenldnge und die Dauer der
Schwingungen perzipieren und das Zentralnervensystem dariiber informieren
kénnen (l.c., 271 —272). Es ist nicht uninteressant, daB LINDAUER & SCHRICKER
(1963, 724), welche die Ocellenfunktion bei der Honigbiene verhaltenskundlich
untersucht haben, bestitigen konnten, daBl die Stirnaugen von Apis mellifica
bei der Orientierung wihrend der Ddmmerung eine Rolle spielen, so dafl diese
,»Rezeptoren der Dunkelheit als Informatoren zu betrachten sind, welche
iitber ,,die absolute Helligkeit, eventuell auch die dynamische Helligkeits-
dnderung’* unterrichten. Auf die Ergebnisse von LINDAUER & SCHRICKER wird
gleichfalls im nachsten Kapitel, wenn wir uns mit dem bei einigen GroBlibellen
ausgebildeten Dammerungsflug beschiftigen, zuriickzukommen sein.

Der Ort, die Anordnung und die GrioBe der Ocellen bei verschiedenen
Odonaten-Arten

In der Anordnung der Ocellen auf der Vertexregion zeigt sich insofern bei
den Anisopteren und den Zygopteren eine gewisse Ubereinstimmung, als
erstere ein gleichschenklig stumpfwinkliges Dreieck — so bei den GroBlibellen —
bis anndhernd gleichseitiges Dreieck bilden. An dessen nach vorn gerichteter
Spitze befindet sich das gréBere und frontal gerichtete Scheitelange, wihrend
seine hinteren Eckpunkte won den kleineren und sich seitwirts 6ffnenden
Punktaugen eingenommen werden. Von den Gomphidae abgesehen, hat bei
den GroBlibellen durch die méichtige Entwicklung der Facettenaugen die dunkel
gefirbte Scheitelregion eine auffillige Finengung erfahren. Auf ihr und zwar
vor dem median sich breit oder bei den Cordulegasteridae (Fig. 1) nur in einem
Punkte berithrenden Komplexaugen befindet sich das mehr oder weniger ein-
gesenkt erscheinende Ocellusdreieck. Von demselben erfihrt besonders der
Medianocellus nach vorn durch die halbkugelig aufgeblihte Stirnblase und
noch deutlicher occipitalwirts durch einen Chitinwulst (vgl. Fig. 1, 5, 6, 7)
eine ,Abschirmung’, wodurch der Eindruck dessen grubenartiger Versenkung
noch verstdrkt wird. An den seitlichen Ecken dieses postvertikalen Wulstes
sitzen die beiden Lateralocelli. Sie sind nicht eingetieft, sondern erscheinen
sogar ein wenig erhoht, so dafl von einer dreidimensionalen Anordnung
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der Scheitelaugen gesprochen werden kann. Hinsichtlich der Auspragung
des den Frontalocellus gegen die Komplexaugen abschirmenden Wulstes sind
bei den Anisopterenfamilien deutliche Unterschiede ausgebildet. Lateral von
den seitlichen Punktaugen und zwar in den Eckwinkeln des groBeren Scheitel-
dreiecks sind die Antennen inseriert, von deren grofien Basalgliedern indes der
Lichteinfall der sich seitlich 6ffnenden Lateralocellen nicht beeintrichtigt wird.
In den Fig. 8—12 ist das bei fiinf verschiedenen Anisopteren-Arten aus der
Scheitelgrube herausgeschnittene Ocellusdreieck mit der verbindenden Vertex-
partie wiedergegeben. Der Medianocellus, dessen Cornealinse mehr oder weniger
deutlich eingefalit erscheint (gut in der Fig. 5 zu erkennen), hat die Form
eines Ellipsoids, dessen Seiten mitunter stark konisch zulaufen, aber in einer
Rundung enden. Seine Querachse schneidet sich in ihrer Verldngerung mit
denselben Linienelementen der gleichfalls ellipsoidisch konturierten Lateral-
ocellen fast unter einem Winkel von 90 Grad. Ist die Apertur des mittleren
Stirnauges frontal und dabei ein wenig aufwirts gerichtet, so 6ffnen sich die
Lichteinfallsfelder der seitlichen Punktaugen lateralwirts. Von allen drei
Ocellen sind iher Querachsen bzw. ihre groferen konvexen Breitseiten je-
weils den von vorn, rechts- oder linksseitig einfallenden elektromagnetischen
Schwingungen voll zugewandt. Dabei erleiden die seitlichen Stirnaugen, da sie
niveaumé#fBig ein wenig hoher angeordnet sind, sowohl von vorn unten durch
die Stirnblase als auch von dem von ihnen eingefaBten Chitinwulst keine
Abschirmung.

Was nun die Anordnung der Ocellen bei den Zygopteren (vgl. Fig. 3 und 4)
betrifft, so hat schon vox Huss (1920, 1) dariiber fiir Agrion (syn. Calopteryx)
virgo nihere Angaben gemacht und ein Ubersichtsbild gebracht. Bei den Klein-
libellen ist es zwischen den auch merklich kleineren Facettenaugen zur Aus-
bildung eines gerdumigen Scheitelfeldes (Fig.3) gekommen, auf dem das
Ocellusdreieck gegeniiber den Anisopteren — auf die Mittelstellung der Gom-
phidae ist bereits hingewiesen worden — dorsal eine mediane und allseitig
offene Lage aufweist. Von einer Abschirmung und damit einer gewissen Ein-
schrinkung des Lichteinfalls kann selbst bei dem stérker ausgebildeten Frontal-
ocellus keine Rede sein. Der Fig. 4 ist zu entnehmen, daB sich die kleineren
seitlicken Punktaugen gegeniiber dem mittleren in verschiedenen Niveaus
befinden und somit ebenfalls raumdimensional angeordnet sind. MuB} bei der
einerseits frontal bzw. lateral und andererseits aufwérts gerichteten Apertur
der Cornealinsen der Anisopteren-Ocellen der Akzent entschieden auf die erstere
Eigenschaft gesetzt werden, so darf bei den Stirnaugen der Zygopteren als
wesentlich herausgestellt werden, da8 sie sich mehr aufwirts 6ffnen. Was noch
die Einfassung der Cornealinsen der Qcellen betrifft, so scheinen da bei den
einzelnen Gattungen der Kleinlibellen deutliche Unterschiede ausgebildet
zu sein. Bei manchen Formen, so z. B. bei Plalycnemis pennipes PALLAS,
fallen beim Herausschneiden des Ocellusdreiecks aus der Vertexregion bei
Verletzung des Chitinringes die Linsen heraus, so daBl dann an ihrer Stelle
Locher klaffen.

15 Beifr. Bnt, 16
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Tabelle 1

Die GréBenangaben des mittleren Ocellus (MO) und
der beiden seitlichen Ocellen (= 1 L0, r LO) in u

MO L0
a b [ a b [4
. 5 GroBte + . GroBte und
LHeLIen Breite: Arith- Kleinste | DBreite: Arith- Kleinste
Linge metisches . Linge metisches it
& Mittel Brefte Mittel Brelt
& von Ind. | 94 %ange & von Ind. |0nd Ldnge
Anisoptera 614:516 10 707 —541 1LO 10 490 —350
Cordulegaster boltonii 541520 414:328 416 —333
(Fig. 2) rLo 10 £90—333
388:313 350312
Aeschna grandis 796:593 10- 874 --749 1LO 10 624 —375
782—416 | 184:900 333--290
rLo 10 590 —360
448:302 320281
Aeschna viridis (Fig. 5) 811:478 5 832790 1LO 5 305—295
500456 | 300:245 250 —240
r LO 5 291285
288:238 245 —230
Aeschna cyanea 569:413 15 624 —541 11.0 15 374291
(Fig. 9) 416—400 | 332.216 201 —227
rLO 15 374--333
353:261 291 —208
Anas imperator 987:631 8 1079—832 1LO 8 471 —365
(Fig. 8) 832552 | 704:310 426250
rLo 8 458 —356
423:322 410291
Anax parthenope 850:616 5 957 820 1LO 5 374—333
749—541 | 382.238 266208
rLo 5 374—354
364:208 228 —207
Somatochloraflavomaculata 640:432 5 707578 1L0O 5 425365
500333 397:294‘ 333 —258
rLo 5 416375
380:301 332-—2568
Cordulia aenea 601:362 5 624 —578 110 5 333310
374350 | 322.257 265 —250
rLo 5 291225
258:226 250-—202
Orthetrum cancellatum 503:314 4 582 —420 110 4 416275
334276 320:208 250 —185
rLo 4 395 —260
807207 270—170
Orthetrum coerulescens 458326 3 500 —437 110 3 374—333
(Fig. 10) 374—201 347:272 312—255
rio 4 374—312
334:248 291 —225
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MO LO
Libellenart
a b [ a b [
Libellula depresse 567:876 2 592-—541 110 2 267 —190
378—-374 299:157 - 174—140
rLo 2 258 —243
251:209 233—185
Sympetrum vulgatum 541:312 5 582 — 500 110 5 395 —833
333 —230 367:215 229 —208
r Lo 5 416290
346:200 250—1056
Sympelrum meridionale 52413858 2 545 —503 1LO 2 358 —316
(Fig. 11) 376--340 | 337:232 233231
r Lo 2 855335
345:230 255 —205
Sympetrum danae 374:228 3 416333 1LO 2 229—208
250208 210:158 166 —150
r Lo 2 220 225
227:146 165127
Leucorrhibia dubia 583:421 2 624 — 541 1LO 2 374291
(Fig. 12) 425—416 | 333:975 291—258
rLO 2 333333
333:288 291 ———285
Zygoptera 297:202 10 834--274 1LO 10 258182
Agrion (syn. Calopteryz 213182 | 999.186 213167
splendens

rLo 10 243198
226:189 213—152
Lestes sponsa 342:2565 10 880319 1LO 10 304—258
(Fig. 3) 274228 276:234 2568 —213
r1o 10 319258
285:244 258 —220
Ischnura elegans 282:223 10 296 —258 110 10 258 —212
(Fig. 4) 258198 236:197 228170
Enallagma cyathigerum 297:237 3 304 —290 1LO 3 275—244
243 —230 250: 204 210198
rLO 3 258 —255
257:198 158198
Pyrrhosoma nymphule 342:254 5 380—319 1LO 5 304—258
270288 | 591234 258213
rLo 5 319258
285:241 258 —220

15%
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Ich habe nun bei mehreren Individuen einer Reihe von Anisopteren- und
Zygopteren-Arten mit einem Okularmikrometer die GréBendimensionen von
den drei Stirnaugen ermittelt. Bei der ibersichtlich geordneten Wiedergabe
der gefundenen Zahlen (in u) beschrénke ich mich einmal auf die Angabe des
Breiten- zum Lingendurchmesser vom Median- und von den beiden Lateral-
ocellen und in der folgenden Rubrik auf die Auffithrung des grofiten bis klein-
stenn Wertes. Alle {ibrigen Daten der Ubersicht bediirfen keiner Erléuterung.
Die Ermittlung dieser Zahlen bereitete bei den ,,Gleichfliiglern’‘ ob der offenen
Lage des Ocellusdreiecks auf der Vertexplatte iiberhaupt keine Schwierigkeiten,
wihrend bei dessen Eintiefung bei den ,,Ungleichfliiglern* das Stirnaugen-
Dreieck herausprépariert werden mulite. Auf die jeweils verschiedene Mon-
tierung des Préparates beim Messen auf dem Objekttriger wegen der rdum-
lichen Anordnung der Ocellen braucht wohl nicht weiter verwiesen zu werden.

Wenn wir die in der Tabelle 1 zusammengestellten Grofenverhiltnisse der
Libellenocellen betrachten, so fillt bereits bei einem fliichtigen Blick auf, daff
die Stirnaugen der GroBlibellen merklich grofiere Dimensionen aufweisen als
bei den Kleinlibellen. Dieser Umstand 146t sich nur zu einem geringen Teil
dadurch verstdndlich machen, daB die Anisopteren an GrofBe des Korpers und
seiner Anhénge die Zygopteren iibertreffen; denn bei einem Vergleich der
Punktaugen der Sympetrum-Arten als kleinste ,,Ungleichfligler* mit denen von
Agrion splendens, die bei den ,,Gleichfliiglern® zu den gréf8ten Formen zahlt
und durch ibre Kérperproportionen zum Teil erstere tibertrifft, zeigt sich hin-
sichtlich der Ocellengrofe keine Verwischung der differentiellen Ausbildung
dieser Sinneswerkzeuge bei beiden Unterordnungen der Odonaten. Weiter 145t
sich aus der Ubersicht ohne Einschrinkung die Feststellung ableiten, daB die
GroBenunterschiede einerseits zwischen dem mittleren und andererseits den
beiden seitlichen Stirnaugen bei den GroBlibellen auffallender als bei den Klein-
libellen sind. Diese unterschiedliche Auspragung der Ocellen bei den Vertretern
der beiden Libellen-Unterordnungen steht auBer allem Zweifel mit ihren ver-
schiedenen Flugleistungen in Zusammenhang. Die Anisopteren stellen die flug-
gewandtesten Odonaten dar, welche an Rasanz, Vitalitit und Ausdauver ibres
Fluges den der Zygopteren empfindlich dibertretfen. Die Vitalitdt der Libellen,
welche nach MITTELSTAEDT (1950, 452) nach Fluglust, Flugdauer und Reaktions-
bereitschaft zu beurteilen ist, zeigt sich nun in einem aufBerordentlichen Maf
von der Lichtintensitdt abhingig. Bei den groBferen Ocellen der Anisopteren
paart sich mit deren groBerer Lichtstérke aber gleichzeitig, worauf bereits
weiter oben aufmerksam gemacht worden ist, gegentiiber den bei den Zygopteren
ausgebildeten Verhiltnissen eine gewisse rdumliche Einengung. Letztere hat
zur Folge, daf bei ersteren sich das Ocellusdreieck nicht zwischen, sondern vor
den zusammengesetzten Augen befindet. Erscheint hierbei der auffallend grof3
ausgebildete Medianocellus durch occipital- und frontalwirts ausgebildete
Chitinwiilste eingeengt und eingetieft, so wird gerade dadurch infolge seiner
Ausrichtung auf die Hauptflugrichtung funktionell die Perzeption von Hellig-
keitsunterschieden und damit deren Nutzbarmachung fiir photokinetische
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Reaktionen verstirkt. Die von den beiden kleineren Lateralocellen, deren
Querachsen und. damit groBere Konvexflichen ebenfalls lateralwérts aus-
gerichtet sind, aufgenommenen und in den photorezeptorischen Elementen der
Retina transformierten Lichtreize, welche in Form von Erregungsimpulsen von
den Ocellusnerven abgreifbar und als FRGs demonstrierbar sind, unterrichten,
was sowohl die in Zu- und Abnahme zum Ausdruck kommende Intensitit als
auch die Richtung des Lichtes betrifft, iiber die entsprechenden seitlichen Ver-
héltnisse. Diese lichtinduzierten Informationen miissen, was sowohl die Per-
zeption als auch Transformation anbelangt, bei den rasanter sich forthewegen-
den Anisopteren stirker und rascher zustandekommen als bei den weniger
schnell fliegenden Zygopteren. Die gréBere Flugtiichtigkeit der GroBlibellen
wird demnach nicht nur durch die besseren Kraftreserven, sondern nicht
zuletzt auch durch den vollkommeneren Bau der Komplexaugen und der diese
hinsichtlich der Perzeption von Helligkeitsunterschieden unterstiitzenden Ocel-
len ermoglicht. Die aerodynamisch ungiinstige Vierflugeligkeit (vgl. WEBER
1954, 73; voN Howrst 1964, 48—49) ist namlich bei beiden Libellen-Unterord-
nungen nicht durch Einrichtungen, welche Vorder- und Hinterfligel zu einer
»,funktionellen® (so bei den Hymenoptera) oder auch ,,anatomischen‘ (bei den
Diptera) Einheit verbinden, in die aerodynamisch giinstigere Zweifliigeligkeit
umgewandelt worden. Bei den Odonaten, deren Fliigelpaare sich alternierend
bzw. gegensinnig bewegen, ist in flugmechanischer Hinsicht eine eigene Flug-
technik entwickelt worden, welche der vieler Hymenopteren und Dipteren kaum
nachsteht. Allerdings werden z. B. von den Libellen bei weitem nicht die von
einzelnen Haut- und Zweifliiglern bekannt gewordenen Schlagfrequenzen — man
vergleiche die von WiceLESWORTH (1959, 168) mitgeteilten Zahlen — erreicht.
Was noch die geradezu vorziiglichen Flugleistungen der Anisopteren anbelangt,
so vermogen sie mit hoher Geschwindigkeit geradeaus, auch steil aufwirts zu
fliegen, dann auf der Stelle zu riitteln. Beim Jagen kénnen sie sogar die Auf-
winde niitzen. Nach MITTELSTAEDT (1950, 423) wird ihre Fluglage kaum vom
bdigen Wind, ja selbst von Gewitterstiirmen nicht beeintrichtigt. Es ist dem
zuletzt genannten Autor beizupflichten, wenn er bei den grofien Anisopteran
— er experimentierte hauptsichlich mit Anax imperator — von akrobatischen
Flugleistungen spricht, welche an Eleganz kaum noch zu iberbieten sind.
Derartige Leistungen haben nicht nur einen hoch entwickelten Gleichgewichts-
sinn, sondern dioptrisch arbeitende Sinnesorgane, welche auf Schwankungen
der Lichtintensitdt ansprechen, zur Voraussetzung. Wenn demnach die meisten
Autoren, welche sich mit der Ocellenfunktion beschéftigt haben, einig sind,
daB diese etwas mit der photokinetischen Perzeption zu tun haben, so kommt
doch dadurch mehr oder weniger deutlich zum Ausdruck, dafi bei den mit
diesen Organen ausgestatteten Imnsekten einerseits die Fortbewegung von dem
Licht induziert wird, andererseits wegen der Beschaffenheit der Komplexaugen
fiir eine optische Orientierung die Ausbildung von spezifischen Sinneswerkzeu-
gen, die besonders auf Intensitit und Richtung der elektromagnetischen Schwin-
gungen ansprechen, geradezu notwendig wurde. Allerdings wird z. B. die Beein-
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flussung der Bewegungsgeschwindigkeit durch die Ocellen von Cassier (1960;
1962) und Mifpron: (1958; 1961) bei anderen Insekten in Abrede gestellt.
Bei der Ausschaltung der Stirnaugen, und zwar durch Lackierung bei Locusta
magratoria, ergab sich nach Casster keine Depression der Bewegungsgeschwin-
digkeit, wihrend sich nach M¥proN1 bei Drosophila melanogaster bei der Elimina-
tion der Punktaugen keine Herabsetzung der Klettergeschwindigkeit konsta-
tieren lie}. Wenn wir uns noch in der Tabelle 1 die gesondert von dem ¥rontal-
und den beiden Lateralocellen jeweils die in der dritten Rubrik mitgeteilten
grofiten und kleinsten MeBwerte von dem Breiten- und Léngendurchmesser
ansehen, so lassen sich leicht Beispiele fiir ein erhebliches wie auch ein gering-
fiigiges Differieren ausmachen.
Von dem Trend der Anisopteren mit riesigem Medianocellus
zu Dimmerungsiliigen

Wenn wir uns die in Tabelle 1 bei den Anisopteren von den Frontalocellen
mitgeteilten GroBenangaben ansehen, so darf als besonders auffallig heraus-
gestellt werden, daBl dieselben von Aeschna viridis (Fig. 5), de. grandis, Anax
parthenope und A. imperator (Fig.8) die groBten Dimensionen aufweisen.
Es ist sicherlich kein Zufall, daB sich diese vier GroBlibellen durch die Tendenz
zu Dammerungsfliigen, d. h. zu Jagdiliigen bei geringen Lichtintensititen aus-
zeichnen. Dadurch wird meines Erachtens auch bei Odonaten einwandfrei
bestédtigt, daf ibre Stirnaugen etwas mit der Registrierung von Helligkeits-
unterschieden zu tun haben miissen. Die merkwiirdige Eigenschaft von deschna
viridis, oft nach Sonnenuntergang nochmals eine halbe bis eine Stunde zu
fliegen, hat ihv den deutschen Namen Abendlibelle eingebracht. In unseren
Breiten ist auBler Ae. wviridés das Fliegen nach Sonnenuntergang auch bei
Ae. grondis ausgebildet. Trvwm (1902, 180), welcher als erster die an spéten
Abendstunden fliegenden Aeschninen auf die Art wiridis bezog, machte beim
Fang der Spatflieger immer wieder die Feststellung, daBl sie zu einem grofen
Teile von Ae. grandis gestellt wurden. Der Spitflug beider Odonaten-Arten ist
in unseren Breiten nur an warmen Sommerabenden — fast bei allen Libellen-
arten wird ihr Verhalten tagsiiber weitgehend von den thermischen Gegeben-
heiten bestimmt — zu beobachten (vgl. VALLE 1962, 62). In siidlichen Regionen,
wo sich ungiinstige Temperaturverhiltnisse als modifizierende Faktoren weit
weniger auswirken, ist er bei den beiden Anaz-Arten ausgeprigt. Herr Dr. Jur-
z17zA-Karlsruhe schreibt mir z. B. von der Camargue, dafl dort die Kleine
Kénigslibelle (A. parthenope) ein ausgesprochener Démmerungsflieger sei.
,,(anze Schwirme héngen des Abends, wenn es fast schon dunkel ist, diber der
Steppe und jagen Miicken.“ Won A. imperator, bei welcher Libelle nach meinen
Messungen der Frontalocellus die groSten Dimensionen aufweist (Fig. 8),
hebt CorBET (1957) hervor, daf sie einerseits als Imago von mittags bis gegen
16 Uhr ihre gré’)ﬁ‘ée Aktivitdt entfaltet, andererseits nach Sonnenuntergang ein
Nebenzentrum besitzt, welches er zeitlich von 20—21 Uhr begrenzt. Es ist
ganz offensichtlich, daBl die bel diesen GroBlibellen entwickelte Tendenz zu
spaten Dammerungsfliigen durch die méchtige Ausbildung ihres Medianocellus
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die kausale Begriindung erhilt. DaB die Stirnaugen bei der Orientierung in der
Dammerung wesentlich eine Rolle spielen, wird durch die verhaltensphysiolo-
gischen Untersuchungen von LINDAUER & ScHRICKER bei der Honigbiene (1963,
7211.) bestitigt. Beide Forscher konnten einwandfrei nachweisen, dall des-
ocellierte Bienen mit der morgendlichen und abendlichen Sammeltitigkeit spiter
beginnen bzw. frither aufhéren als intakt gelassene. Beide Forscher machen
dabei auch darauf aufmerksam, daB neben den von anderen Sammlern mitge-
teilten Informationen iiber das Vorliegen von ergiebigen Trachtquellen warmes
Wetter fiir die Aufnahme von Démmerungsfliigen die Voraussetzung bildet.

Ehe wir uns nun den von mir bei Libellen vorgenommenen verhaltenskund-
lichen Experimenten, welche zum Ziele die Kldrung der Funktion der Stirn-
augen hatten, zuwenden, soll uns auf Grund der vorliegenden Literatur kurz
der anatomische Bau und die Innervation dieser ,,Rezeptoren von geringen
Lichtintensitdten‘ beschéftigen. Uber den ersteren sind wir besonders von
Ruck (196lc, 611--612) & Epwarps unterrichtet worden, welche die ent-
sprechenden Verhéltnisse bei einem Lateralocellus von Sympetrum rubicundulum
licht- und elektronenmikroskopisch untersucht haben. Die stark verdickte und
geschichtete Cornealinse bildet eine Verdickung der Cuticula. Sie bildet den
Kondensor fiir die elektromagnetischen Schwingungen. Die unter ihr befind-
liche ,,Retina‘ setzt sich aus den palisadenférmig gestalteten photorezepto-
rischen Elementen zusammen, welche sich zu Gruppen von je 3 Sehzellen mit
axialem Rhabdom, den Retinulae, vereinigen. Ruck & EDWARDS geben von
einem seitlichen Stirnauge der schon genannten Sympetrum-Art 225 Retinulae
mit 675 Sehzellen an. Die Ausldufer der letzteren treten mit den entsprechenden
Einrichtungen der Ocellusnerven-Fasern in Verbindung. ,,Each receptor cell
sends an axon into the synaptic region. The precise number of postsynaptic
ocellar nerve fibers is uncertain. There is one very large fiber of 25 to 38 u,
and three or four fibers of from 4 to 13 u.“ Die Ganglienzellen der Nervenfasern
der Ocellusnerven, die als Dendriten angesehen werden konnen, befinden sich
im Protocerebrum, von dem neben den Stirnaugen bekanntlich auch die
Komplexaugen innerviert werden (vgl. WasEr 1933, 261; 1954, 100). Der bei
den Odonaten grofere Frontalocellus — dies gilt besonders von den Anisopte-

"ren — unterscheidet sich von den Lateralocellen nur quantitativ, in dem einer-
seits infolge der grofer dimensionierten Cornealinse eine bessere Kondensor-
wirkung fiir das einfallende Licht gegeben ist und andererseits entsprechend
ein stirkerer Differenzierungsgrad der die elektromagnetischen Schwingungen
perzipierenden und transformierenden Zellelemente — die Bestdtigung durch
eine zootomische Untersuchung steht allerdings noch aus — existiert. Dadurch
wird das unterschiedliche Leistungsvermogen der Libellenocellen verstindlich.
Durch die gleichzeitige Innervation der Stirnaugen und der Facettenaugen von
dem Protocerebrum und die dadurch existierende nervise Kommunikation
dieser optischen Sinneswerkzeuge ist histologisch die Voraussetzung fir die
reizregulierende und -verstirkende Wirkung geschaffen, welche von den ersteren
auf letztere ausgetibt wird.
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Zur experimentellen Klirung der Funktionsweise der Stirnaugen der Libellen

Wenn MrrsceHL (1963, 230) noch schreiben darf, dafi die Aufhellung der
Funktionsweise der Ocellen durch die fritheren verhaltenskundlichen Experi-
mente im Gegensatz zu dem elektrophysiologischen Verfahren unbefriedigende
Ergebnisse gezeitigt hat, so 148t sich dies durch die gerade in den beiden letzten
Jahren gemachten Feststellungen von LiNpavsr & ScHRICKER bei der Honig-
biene und von BEYRAMOGLU-ErGENE bei der Wanderheuschrecke nicht mehr
sagen. Dabei darf einmal eindeutig herausgestellt werden, dafl sich mit Hilfe
der elektrophysiologischen Methode zwar im Laboratorium die Leistungen der
Scheitelaugen® exakt demonstrieren lassen, daB man aber hinsichtlich der
Klirung der Bedeutung dieser dioptrischen Einrichtungen nach wie vor auf die
Ausfiihrung von verhaltenskundlichen Versuchen angewiesen sein wird. Diese
miissen bei den betreffenden Versuchstieren — ich denke hierbei besonders an
die Libellen, die ob ihrer Flugleistungen in der Gefangenschaft nicht selten ein
merkwiirdiges Verhalten an den Tag legen — unter natiirlichen Gegebenheiten
vorgenommen werden. Dazu glaubte ich mich noch aus dem folgenden Grunde
verpflichtet. Auf Grund meiner jahrelangen Beschiftigung mit diesen Insekten
bereitet mir selbst aus einiger Entfernung die Unterscheidung der einzelnen
Arten, ja der verschiedenen Geschlechter nicht die geringsten Schwierigkeiten.
Zudem schienen die Odonaten ob ihrer hohen Flugleistungen und sodann wegen
der vorziglichen Ausbildung der Stirnaugen (vgl. die Fig. 1-12) zur experi-
mentellen Untersuchung der funktionellen Bedeutung der letzteren ganz beson-
ders geeignet. Bei dem Arbeiten in der freien Natur war am wenigsten mit
einer Anderung des Reaktionsvermogens zu rechnen. Dabei kam z. B. ein
lingeres Eintiten oder Einkiéfigen dieser meist grofen Insekten, welches sich
ungiinstig auf ihr Verhalten auswirken und nicht selten zu Verletzungen der
Tiere fihren kann, in Wegfall. Zu dem Verlegen der experimentellen Eingriffe
bei den Versuchstieren an den Ort ihres Vorkommens war ich noch aus einem
anderen Grunde gezwungen. Ich muflite nicht selten, um derselben habhaft zu
werden, weitere Reisen unternehmen. Das fiir die Experimente erforderliche
Untersuchungsgerit liefl sich im Kraftwagen zudem leicht mitfiihren. Bei den
Libellen befindet sich z. B. der Experimentator nicht in der gliicklichen Lage,
in der sich LinpAvEr & ScHRICKER bei der Honigbiene befanden. Dieses
,domestizierte Insekt® ist auf Grund seiner engen Bindung an den heimischen
Stock und der dadurch gegebenen notwendigen Riickkehr zum Orte des Ein-
griffes wie kein anderes Kerbtier zur Klirung des Wirkungsmodus der Ocellen
durch Freilandexperimente geeignet. Wenn die Odonaten ob der bereits auf-
gezeigten Griinde mich zu der zuletzt genannten Aufgabe regelrecht aufforder-
ten, so sind wegen der geringen Bindung dieser Tiere an den Biotop gewisse
Schwierigkeiten gegeben. Ich muBte mich bei den zu desocellierenden Libellen
auf Arten beschrinken, die nach dem Eingriff nicht in die Ferne entschwinden,
sondern sich ob ihrer Standortstreue von ihrem Entwicklungsgewdsser nicht
allzu weit entfernen. Bei der Klidrung der photokinetischen Reaktionsfahigkeit
war diese Beschrinkung nicht unbedingt erforderlich. Uber die Ortstreue,
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dann das Vagabundieren der juvenilen Libellen, die spétere Riickkehr der
adulten Individuen zu einem geeigneten Entwicklungsgewésser sind wert-
volle Beobachtungen durch umfangreiche Markierungen u. a. von SCHUMANN
(1959, 105f; 1961, 39f) und EBErHARD ScHMIDT (1964, 313) zusammenge-
tragen worden. Ich brauchte jedoch nicht auf die Beobachtungen dieser
Autoren zuriickgreifen, da mir die Bindung meiner Versuchstiere an den Biotop
nicht unbekannt war. Zu den Experimenten zog ich in der Hauptsache von
den Anisopteren Cordulegaster boltonit und bei den Zygopteren Lestes sponsa
heran. Beide Libellen entfernen sich kaum von dem Entwicklungsgewdisser.
Die Versuche fithrte ich in den Sommern 196264 am Hevebecken der Méhne-
talsperre, wo die Brautjungfer (L. sponsa) verbreitet ist, und im Berbke-Tal
bei Arnsberg, wo von mir (1964, 12) ein Vorkommen der Quelljungfer (C. bol-
tonii) ausfindig gemacht werden konnte, aus.

Die Ausschaltung der Ocellen nahm ich nicht durch Kauterisierung vor, wie
dies z. B. BeEYrAMOGLU-ERGENE bei Schistccerca gregaria tat und wozu mir
von Dr. Homax~-Gottingen geraten worden war, sondern durch Uberstreichen
mit einem fiir diese Zwecke besonders geeigneten Lack. Derselbe mull ndmlich
innerhalb von wenigen Sekunden trocknen und auf dem Chitin der betreffenden
Kopfregion fest haften. Bei einem VerschluBmittel, welchem die zuerst ge-
nannte Eigenschaft fehlt, gelingt es den Versuchstieren durch mit den Vorder-
beinen ausgefiihrte Putzbewegungen den Uberzug lichtdurchlissig zu machen.
Der Gefahr des Austrocknens bzw. des Eindickens der Lacklosung muBte leicht
durch den Zusatz von Loésungsmitteln zu begegnen sein. Von den Schwierig-
keiten der Blendung, von denen MiTTELSTAEDT (1950, 453) berichtet, war bei
mir nichts zu bemerken. Das bei den Anisopteren in einer grubenartigen Ver-
tiefung der Vertexregion und bei den Zygopteren auf der Scheitelplatte unge-
schiitzt und offen untergebrachte Ocellusdreieck lie3 sich mittels feiner Haar-
pinsel leicht tberlackieren. Wéahrend dieser Prozedur leistebe mir eine am
rechten Brillenglas leicht montierbare Optikerlupe wertvolle Dienste. Der
Gebrauch dieser Augenlupe war unerlédBlich, da im anderen Falle — wenigstens
bei den Anisopteren — ein Beschmieren der benachbarten Regionen der Kom-
plexaugen unvermeidlich gewesen wire. Unter ihr liel sich auch nur aus-
machen, ob wirklich die Ocellen von dem Lack zugedeckt wurden. Was nun
die chemische Beschaffenheit des von mir verwandten Augenlackes betrifft,
so hatte ich in den fritheren Jahren durch zahlreiche Vorversuche heraus-
gefunden, daf} sich zum Verschliefien der Insektenaugen — damals waren mir
z. B. die Untersuchung der Leistungsfihigkeit der Insektenocellen mit elektro-
physiologischen Mitteln, die in den zahlreichen Arbeiten von Ruck, AUTRUM
und MeTscHL ihren Niederschlag gefunden hat, unbekannt — ganz vorziiglich
das Siliconharz eignet. Dieses chemische Material wurde zunéchst durch Ein-
rithren von feinem Ruf, spiter durch den Zusatz von Teerfarbe vollig fir Licht
undurchlissig gemacht. Das Siliconharz wurde mir von einer chemischen Fabrik
in Minchen je nach Wunsch in 10—25—50%igen Aceton- und Toluollésungen
bereitwilligst zur Verfiigung gestellt. Es lieB sich leicht durch den Zusatz von

DOI: 10.21248/contrib.entomol.16.1-2.221-249


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

234 P. MUNCHBERG, Die Ocellen der Libellen

dem betreffenden Losungsmittel auf den geeigneten Viskositétsgrad digerieren
und mittels feiner Haarpinsel auftragen. Letztere liefen sich nach Gebrauch
in einer CCl-Losung schnellstens reinigen. Die auf die beschriebene Weise
desocellierten Libellen wurden durch Besprithen der Unterseiten der Fligel mit
einem Farbaerosol aus einer Druckzerstiuberdose weithin sichtbar gekenn-
zeichnet und dann fliegen gelassen. So wurde es mir ermoglicht, an den folgen-
den Tagen das Verhalten dieser Libellen im Freien zu beobachten.

Das photokinetische Reaktionsvermigen der Odonaten mit intakt gelassenen
und ausgeschalteten Ocellen

Zunichst sei hier der Behilter beschrieben, mit welchem ich drauBlen im
Geldnde das photokinetische Reaktionsvermégen der Libellen, deren Stirnaugen
unversehrt waren und anschlieBend durch den Siliconharz-Uberzug ausgeschal-
tet: wurden, priifte. Ich hatte mir von einem Tischler den in Fig. 13 wieder-
gegebenen kofferartigen Kasten aus Hartfaserplatten anfertigen lassen. Dieser
in den folgenden Darlegungen als Photokinese-Koffer bezeichnet, besteht aus
einem in finf gleiche Abteile unterteilten Unterteil, iiber welches sich das nur
eine Winzigkeit gréBere Oberteil stiilpen 148t. Die Abteile des Unterbaues
weisen die Dimensionen 10 (H) x 15 (Br.) X 30 (L.) cm auf und lassen sich oben
bequem durch Einschieben von (Glasplatten verschlieBen. Letztere konnten
durch Filterplatten, welche fiir die verschiedenen Wellenbereiche des Lichtes
mehr oder weniger durch- oder undurchlissig sind, ausgewechselt werden. Die
Ausdehnungen der FuBbodenplatte waren so bemessen, dafl der Unterbau von
einem etwa einen cm breiten Rand umgeben wird, auf welchem der iiber den-
selben gestillpte Oberbau fest aufsitzt und den seitlichen Zutritt von Licht
verhindert. Mittels der um den Photokinese-Koifer gelegten Tragvorrichtungen
lieB sich derselbe selbst auf unwegsamem Geldnde mitnehmen. In die Abteile
des Photokinese-Koffers wurden einzeln die Libellen gesetzt und letztere, da ja
bei einer erneuten Exposition die vom Licht induzierte kinetische Reaktionszeit
gemessen werden wollte, durch Hiniiberstiilpen des Oberbaues ,,eingeschlafert‘.
Ehe wir uns hier mit dem Problem des Einschliferns der Libellen — es 165t bei
den Versuchstieren mindestens den Zustand des vélligen Inaktivseins und bei
ihren dioptrisch arbeitenden Lichtsinnesorganen die Dunkeladaptation aus —
beschéftigen, soll hier zunichst auf einige andere Dinge eingegangen werden.
Da sich bei hidufigen Vorversuchen immer wieder gezeigt hatte, daB bei direktem
Sonnenlicht die Libellen selbst bei vorausgeschickten lingeren Phasen der
Beruhigung unglaublich schnell durch Vibrieren und Gebrauch ihrer Flug-
werkzeuge reagieren, entschloB ich mich, meine Versuche nur bei bedecktem
Himmel, also bei diffusem Tageslicht, vorzunehmen. Die jeweils zur betreffen-
den Tageszeit herrschende Beleuchtungsstirke in Lux wurde mit einem von
der Fa. Dr. LaNGE-Berlin-Zehlendorf bezogenen Standard-Beleuchtungsmesser
ermittelt, welcher mit MeBbereichen fiir 10—100 und 100—1000 Lux aus-
geristet ist. Dieselben kénnen durch Aufstecken eines Platinopalfilters um das
Hundertfache, also auf 1000—10000 und 10000 —100000 Lux erweitert werden.
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Von AvtruM & METscHL (l.c.) sind nun die Ocellen der Insekten auf Grund
ihrer phasischen Eigenschaften zur Perzeption gerade von Helligkeitsdnderun-
gen préidestiniert. Dieser Umstand macht es nach diesen Autoren wohl unab-
dinglich, bei kiinftigen verhaltenskundlichen Experimenten an Stelle stationi-
ren oder gleichméiBig-permanenten Lichtes — ich entschied mich aus dem
bereits aufgezeigten Grund fiir diffuses Tageslicht — sich des Flimmerlichtes
resp. einer Lichtquelle mit schnell aufeinanderfolgenden Helligkeitséinderungen
zu. bedienen. RUuck (1961) hat ibrigens bei der Libelle Sympetrum rubicundulum
die Abhéngigkeit der Impulsfrequenz von Flimmerlicht im Ocellusnerv unter-
sucht. Es zeigbe sich bei ihm, dafl bei 35—40 Lichtblitzen pro Sekunde Einzel-
reize unbeantwortet blieben. Da ich die Messung der photokinetischen Reak-
tionsfahigkeit der Libellen in freier Natur vornahm, schied eine Lichtquelle
zur Erzeugung von Flimmerlicht, wie das Lichtblitz-Stroboskop LBS 141 der
Fa. AEG, aus, da es bekanntlich auf den Anschlul von Wechselstrom 220V,
50 Hz angewiesen ist. Die Versuche, welche ich bei den im Photokinese-Koffer
»eingeschliferten® Libellen zwecks einer kinetischen Reaktion mit einer Mehr-
zweckleuchte zur Erzeugung von Flimmerlicht, wie sie beim Camping und
néchtlichen Autopannen als Warnbeleuchtung Verwendung findet, vornahm,
verliefen vollig negativ. Mit dieser Glithlampe von 5 V/0,15 A, welche von einer
Trockenbatterie gespeist wird, lassen sich zudem durchschnittlich pro Sekunde
nur 4 Lichtblitze erzeugen.

Wie bereits dargelegt, wurden die Libellen, deren Ocellen durch einen durch
" Farbzusatz vollig opak gemachten Siliconlack fiir eine optische Reizung ganz
ausgeschaltet worden waren, in den Photokinese-Koffer gesetzt und durch das
Hintiberstiilpen des Aufbaues in einen ,schlafartigen Zustand' versetzt. Es sollten
dann mit wenigstens 2 gleichzeitig betatigten Stoppubren mit Schleppzeiger
bei den Versuchstieren einmal bei intakten, dann aber bei ausgeschalteten
Stirnaugen zeitlich die Spannen ermittelt werden, welche bis zum ,,Aufwachen
verstreichen. Ich bediente mich also hierbei im grofen und ganzen eines alten
Verfahrens, wie es unter anderem aus gleichem Anlafl bereits von BozLir
(1925, 153) bei Drosophila melanogaster angewandt worden ist. MITTELSTAEDT
(1950, 436), welcher mit der Konigslibelle (dnax imperafor) experimentierte,
bewahrte seine Versuchstiere vor der Aufnahme der Versuche stundenlang im
Dunkeln, ja sogar bei Kithlung auf. Darauf mufite ich natiirlich drauBen im
Gelinde verzichten. Ich beschrinkte mich darauf, die Versuchstiere 60 Minu-
ten verdunkelt in dem Photokinese-Koffer zu belassen. Das Beruhigen resp.
.- Einschlifern® verlief bei manchen Individuen schon in einer Spanne von
15—20 Minuten, wihrend bei anderen noch nach 30 Minuten ein Fliigel-
geraschel und -geknister zu vernehmen war. Wenn es auch ziemlich problema-
tisch erscheinen mufl, bei einer Aufbewahrung der Versuchstiere von 60 Minuten
unter Lichtabwesenheit bereits von einem ,,Einschlifern‘ sprechen zu wollen,
so wurde doch dadurch, was iibrigens schon zum Ausdruck gebracht worden ist,
wenigstens eine Inaktivierung und Adaptation der Versuchstiere an die Dunkel-
heit erreicht und damit gewissermaBen die gleiche Voraussetzung hinsichtlich
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der Perzeption bei einer erneuten Lichteinwirkung geschaffen worden. Bei dem
plotzlichen Abheben des Oberbaues und dem gleichzeitig vorgenommenen Ein-
schalten der auf einem Pappdeckel fest montierten Stoppuhren mit Schlepp-
zeiger befanden sich die Versuchstiere in volliger Bewegungslosigkeit. Sie
ruhten entweder auf ihren Beinen oder beriihrten in Seitenlage den Untergrund
mit den Fliigelspitzen. Die an dem an- und abschwellenden Abdomen wahr-
nehmbaren Atembewegungen machen sich ja bekanntlich auch in der Schlaf-
stellung der Tiere bemerkbar. Der Zeitpunkt sowohl des ,,Einschliferns® wie
auch der des ,,Aufwachens’ ist neben den jeweils herrschenden Temperatur-
verhéltnissen besonders von der Dauer der Adaptation sowohl an die voraus-
gegangenen Lichtverhdltnisse als auch an die Lange des exponierten Dunkel-
aufenthaltes abhingig. Neben diesen duBeren Gegebenheiten spielen sicherlich
dabei noch innere Faktoren (vgl. MirTELSTAEDT l.c.) eine Rolle. Werden durch
die zuerst aufgezeigten Ursachen Unsicherheitsfaktoren in die Versuchsarbeit
gebracht, so lassen sich hinsichtlich der letzteren, welche iiberhaupt nicht iber-
schaubar sind, am allerwenigsten etwa konstante Versuchsbedingungen schaffen.
Die jeweils herrschende Aufilentemperatur und die bei der Exposition vorliegende
Lichtintensitdt, welche sich nicht selten wéahrend der Versuchsdauer ver-
sndert, wurden ermittelt und sind bei den in Tabelle 2 zusammengestellten
Versuchen aufgefithrt. Werden die im Dunkeln gehaltenen Odonaten plétzlich
dem Tageslicht exponiert, so pfiegt die erste Reaktion das Bewegen vereinzelter
Beine zu sein. Besonders an den ocellenlackierten Libellen fiel immer wieder
auf, daB sie mit den Vorderbeinen die Scheitelregion abstreiften. Damit wurde
von ihnen nach auBlen sichtbar demonstriert, daff es dort durch den Eingriff
zu einer Beeintrichtigung der Lichtperzeption gekommen war. Es braucht
eigentlich nicht noch einmal darauf hingewiesen zu werden, daBl bei den geradezu
vorziliglichen Eigenschaften des Augenlackes, wie schnelle Verdunstung des
Loésungsmittels und feste Adhision des Siliconharzes am Chitin, alle dies-
beziiglichen Anstrengungen der Versuchstiere vergeblich waren. Dann pflegte
sich das ,,Aufwachen* bzw. das durch die Lichtexposition ausgeloste Aktiv-
werden durch ein zunachst leises Vibrieren der Fligel zu dokumentieren, welches
sich intensivierte, mitunter einige Male unterbrochen wurde. Hinsichtlich der
Dauner dieses Fliigelzitterns waren individuelle Unterschiede unverkennbar.
Schlieflich kam es in dem kleinen Behélter zu einem energischen Bewegen der
Flugwerkzeuge oder gar zu einem Flugversuch, welcher an der Glasplatte endete.
Ich habe mich nun bei den in den Photokinese-Koffer gesetzten Versuchslibellen
darauf beschrinkt, nach der 60 Minuten wihrenden Dunkelaufbewahrung
zundchst bei intakt gelassenen Ocellen und sodann nach deren Ausschaltung
bei erneuter Belichtung den Beginn des Vibrierens und des Gebrauchs der
Fligel als die ersten Symptome einer photokinetischen Reaktion zu betrachten.
Das Betitigen von wenigstens 2, in wenigen Fillen von 3, auf einer Papp-
unterlage fest montierten Stoppuhren mit Schleppzeigern setzte einige Ubung
voraus. Wenn sich bei den Odonaten auf die aufgezeigte Weise experimentell
bestétigen lieB, daf} die ,,Aufwachgeschwindigkeit* bzw. das durch die erneute
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optische Reizung induzierte kinetische Reaktionsvermogen bei den desocellier-
ten Libellen zeitlich eine Verzégerung erleidet, so darf dies eindeutig mit der
durch die Elimination der Stirnaugen hervorgerufenen Abnahme der photo-
kinetischen Fahigkeiten interpretiert werden. Fallt demnach bei den Odonaten
den Stirnaugen als Hilfseinrichtungen der Komplexaugen die Aufgabe der
Beeinflussung des Zentralnervensystems der Tiere zu (BEYRAMOGLU-ERGENE
1964, 461), so gewinnen meines Erachtens die Versuche an Berechtigung, die
aufgezeigte Bedeutung der Stirnaugen — nach HEIDERMANNS (1957, 357) fithrt
die Ocelluserregung zu einer Depression der Reizschwelle der Facettenaugen —
umgekehrt bei Ausschaltung der zusammengesetzten Augen zu untersuchen.
Die AuBerfunktionssetzung der Komplexaugen oder auch nur der anatomisch
unterschiedlich gebauten und daher zu differentiellen Leistungen befdhigten
Ommenpartien (MrrTELSTAEDT 1950, 456) von Libellen mit Siliconharz bereitet
wirklich einem Experimentator kein Problem. Indesist das Ergebnis der beider-
seitigen Elimination der zusammengesetzten Augen bekannt. Nach vox Bup-
DENBROCK (1952, 171) pflegen sich die Tiere bei diesem schweren Eingriff als
vollig blind zu verhalten. Ich schlieBe mich da ohne Vorbehalt MITTELSTAEDT
(l.c., 452) an, nach dem es unzulissig erscheint, aus der etwaigen Reaktion des
Tieres nach einem solch graviden Eingriff ,,irgendwelche Schliisse iiber den
Anteil der Ocellen an der Lichtreaktion zu tun*. Zudem war ein weiteres Ziel
meiner in der freien Natur vorgenommenen Ocellenblendungen, das Verhalten
der Tiere in den néchsten Tagen und Wochen zu studieren. Aus diesem AnlaB
wurde auch den Versuchstieren, deren photokinetisches Reaktionsvermdogen im
Photokinese-Koffer untersucht worden war, nach der Kennzeichnung ihrer
Fligelunterseiten mit einem Farbaerosol die Freiheit geschenkt. Die Applika-
tion der Farblosung mittels eines Druckzerstiubers bzw. mittels des in dem-
selben enthaltenen Frigengemisches — die dasselbe bildenden Komponenten
weisen als halogenierte Derivate des Methans einen unter oder nur wenige
Grade iiber Null liegenden Siedepunkt auf — brachte es mit sich, daB der an
den Fligelunterseiten entstehende Farbniederschlag schon im Augenblick des
Auftreffens vollig trocken war. Ich bediente mich hierbei eines Pappdeckels,
in den ich fiir das Hindurchstecken der Libellenfliigel verschieden breite Lings-
spalten geschnitten hatte. Auf diese Weise wurde verhindert, dafi die die
Libelle haltenden Finger von dem Farbkolorit bedeckt wurden. Der auf diese
Weise an den Fligelunterseiten der Versuchstiere erzeugte Farbniederschlag
lie schon aus weiter Entfernung die desocellierten Odonaten mit Leichtigkeit
von den unversehrten Artgenossen unterscheiden und erwies sich gegeniiber
allen Umweltseinflissen so unempfindlich wie der die Ocellusregion bedeckende
Augenlack.

In der Tabelle 2 sind die von mir bei einigen Libellen mit den Stoppuhren
mit Schleppzeiger ermittelten Zeitspannen aufgefiihrt, welche bei den Versuchs-
tieren a) bei Vorhandensein und b) bei Ausschaltung der Stirnaugen bis zu
erkennbaren photokinetischen Reaktionen verstrichen, wenn sie nach Ver-
dunklung erneut dem Licht ausgesetzt wurden.
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Fig. 3. Kopfoberseite von Lestes sponsa HANSEMANN mit Stirnaugen-Dreieck

Fig. 4. Aus der Kopfplatte geschnittenes Ocellusdreieck von Ischnura
elegans vaN DER LINDEN mit der vorderen Vertexpartie
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Fig. 5. Ocellusdreieck von Adeschna viridis Evers- Fig. 6. Ocellusdreieck von Boyeria
MANN (an dem groflen Medianocellus fallt deutlich srene (FONSCOLOMBE)
die Einfassung der Cornealinse auf)

\

Fig. 7. Ocellusdreieck von Anax impe- Fig. 8. Herausgeschnittenes Ocellusdreieck
rator LEACH (unter den européischen von Anax imperator LEACE

Libellen besitzt der Frontalocellus der

Konigslibelle die groften Dimensionen)

Fig. 9. Herauspripariertes Ocellusdreieck Fig. 10. Herausgeschnittenes Ocellusdrei-
von Aeschna cyaneq MULLER eck von Orthetrum coerulescens FABRICIUS

DOI: 10.21248/contrib.entomol.16.1-2.221-249


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

Fig. 11. Aus der Vertexgrube isoliertes Ocellusdreieck
von Sympetrum meridionale SELYS

Fig. 12. Herausgeschnittenes Ocellusdreieck von
Leucorrhinia dubia VAN DER LINDEN

Fig. 13. Der unterteilte kofferartige Behiilter, welcher zur Ermittlung des photokine-
tischen Reaktionsvermogens bei Vorhandensein und Ausschaltung der Ocellen diente
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wegs ein solch eindeutiges Bild, wie es der Tabelle 2 zu entnehmen ist. Die
durch die elekfromagnetischen Schwingungen induzierte Reaktion der Ver-
suchstiere, und zwar sowohl der intakt gelassenen wie auch der desocellierten,
ist einmal weitgehend von der Dauer der vorausgeschickten Zeit der Verdunk-
lung und sodann ganz besonders von der Lichtintensitéit, welcher sie exponiert
werden, abhéngig. Libellen sind im wahrsten Sinne des Wortes Sonnenkinder,
deren Motilitit aber weitgehend neben dem Licht von der von demselben aus-
gehenden Wirme bestimmt wird. Beil diesen Insekten kann also jede photo-
kinetische Reaktion ebenso gut als eine ,thermokinetische‘ aufgefallt werden.
Deswegen habe ich auf ein Experimentieren bei direktem Sonnenlicht ganz
verzichten miissen. Es zeigte sich n#mlich, wenn ich die dunkeladaptierten
Versuchstiere der direkten Insolation aussetzte, daf die bis zum Beginn des
Vibrierens oder auch des Bewegens der Fliigel verstreichenden Zeitspannen,
oft so kurz ausfielen, dafl sie nicht mit den Stoppubren zu erfassen waren.
Auch machte ich wiederholt die Wahrnehmung, daf} sich hinsichtlich der
Schnelligkeit der photokinetischen Reaklion zwischen den unversehrt gelas-
senen und den ocellengeblendeten Individuen keine Unterschiede konstatieren
lieBen. Es ist gut denkbar, daB bei direkter Besonnung die Kinese der Ver-
suchstiere weniger von dem Licht als vielmehr durch die von diesem ausgehende
Wirme induziert worden ist. Darf es bis zu diesem Augenblick als erwiesen
betrachtet werden, dafl die Ocellen der Odonaten als photokinetische Stimula-
tionsorgane zu betrachten sind, so muB bei diesen Insekten die Perzeption der
- Wirme noch offen gelassen werden. ’

Bei den nun im Sommer 1964 mit den Stoppuhren vorgenommenen Mes-
sungen der photokinetischen Reaktionsfihigkeit lie sich bei den Versuchs-
tieren im groflen und ganzen die Feststellung machen, daf es bei der Ausschal-
tung der Stirnaugen zu einer Verzdgerung des offensichtlich vom Licht indu-
zierten kinetischen Reaktionsvermogens kommt. Wenn ich mich bei den Ver-
suchen 1, 2, 4, 5, 7 und 8 auf jeweils 2 Versuchstiere beschriankte, so geschah
dies aus dem ebenso verstindlichen Grunde, weil das gleichzeitige Uberwachen
der beiden Versuchstiere (in den Versuchen 3, 6 und 9 sogar von 3 Individuen)
und dadurch das notwendige Manipulieren mit 3 Stoppuhren mich vielfach
tberforderte. Ich konnte dies nur dadurch ermoglichen, daf ich bei den in dem
Photokinese-Koffer befindlichen Libellen hinsichtlich des Versuchsbeginns
kleine Zwischenrdume verstreichen lieB.

Was nun die bis zu dem Beginn des Vibrierens und des Bewegens der Fligel
verstreichende Zeitspannen bei den Versuchstieren mit intakten Ocellen be-
trifft, so offenbaren sich da zwischen den einzelnen Individuen nicht unerheb-
liche Unterschiede, welche 2—3 volle Minuten betragen konnen. Bei den des-
ocellierten Odonaten zeigen sich hinsichtlich ihrer photokinetischen Reaktion
keineswegs geringere Differenzen. Entsprechend 148t sich bei den in den beiden
letzten Rubriken der Tabelle 2 mitgeteilten zeitlichen Verzogerungen, welche
die Ocellenblendung hinsichtlich des Eintrittes einer kinetischen Reaktion ver-
ursacht hat, auch ein betrichtliches Fluktuieren konstatieren.
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Von dem Versuch 6 abgesehen, handelt es sich bei den Versuchstieren durch-
weg um Anisopteren. Es ist sicherlich ein Zufall, daf} bei dem Experiment 6 von
den 333 von Agrion splendens — bei dieser Libelle ist als erstes Symptom
der Kinese das Aufklappen der iber dem Riicken falterartig zusammengelegten
Flugel gewertet worden — das Tier a im desocellierten Zustand seine Flugwerk-
zeuge iber 2 Minuten frither bewegte resp. aufklappte als bei unversehrten
Stirnaugen. Wenn wir deshalb von der Versuchsnummer 6 hier Abstand nehmen,
5o dokumentiert sich bei den iibrigen 5 Anisopteren-Arten ganz eindeutig, daB

die Ausschaltung der Scheitelaugen zu einer Verzogerung des photo-
kinetischen Reaktionsvermogens gefihrt hat. Auf Grund der in der
Tabelle 2 wiedergegebenen experimentellen Unterlagen darf es auch bei
den Odonaten als erwiesen gelten, dafl es sich bei ibren Ocellen unter
anderem um photokinetische Stimulationsorgane handelt.

Um entscheiden zu konnen, welcher Wellenbereich des Lichtes fiir die photo-
kinetische Reaktion der Libellen verantwortlich zu machen ist, wurden die die
einzelnen Abteile des Photokinese-Koffers verschlieBenden Glasplatten durch
Filter ausgetauscht, welche fiir den infraroten, dann den sichtbaren und den
ultravioletten Bereich des Sonnenlichtes eine verschiedene Durchlissigkeit
besitzen, Fir die betreffenden Versuche standen mir 2 Schottfilter des Glas-
werkes ScHOTT & GEN. in Mainz und 2 Farbfilter der Fa. MUSTER-ScHMIDT in
Gottingen zur Verfiigung. Die angestellten Versuche befriedigten insofern
nicht, da ich aus dem schon aufgezeigten Grund auf das Experimentieren bei
direktem Sonnenlicht verzichten muBte. Hier sei nur soviel mitgeteilt, daB sich
bei den Versuchstieren und zwar sowohl bei den desocellierten wie auch den
ocellenintakten wunter dem Farbfilter IR 700, welcher den sichtbaren und
auch den ultravioletten Wellenbereich der elektromagnetischen Schwingungen
absorbierte und nur Infrarot passieren lie}, keine kinetische Reaktion konsta-
tieren lieB. Da ich jedoch bei diffusem Tageslicht die Versuche anstellte, ver-
mag ich nicht zu entscheiden, ob das an den Tag gelegte negative Verhalten
der Libellen so gedeutet werden darf, daBl die Ocellenerregung hauptséchlich
von den sichtbaren und ultravioletten Strahlen des Lichtes bewirkt wird.

Ehe noch herausgestellt werden soll, ob den Stirnaugen der Odonaten noch
andere Fpnktionen zuerkannt werden miissen, seien die Versuche besprochen,
durch welche geklirt werden sollte, ob von unseren Insekten die Elimination
der Ocellen in natura iiberstanden werden kann.

Sind die Stirnaugen der Odonaten als lebenswichtige Organe zu betrachten?

Es steht wohl aufler allem Zweifel fest, dafl sich diese Frage nicht durch
Laboratoriumsuntersuchungen, also etwa mit Hilfe des elektrophysiologischen
Verfahrens, kliren 148%. Vomn mir sind daher in der letzten Julidekade und in
der ersten Augusthilfte des Sommers 1963 im Berbketal bei Arnsberg und an
dem Hevebecken der Mohmetalsperre umfangreiche Ocellenblendungen bei
Cordulegaster boltonii und Lestes sponsa vorgenommen worden. Den Tieren
wurde nach dem Eingriff die Freiheit geschenkt. Doch ehe wir uns hier mit den
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von mir gemachten Feststellungen befassen, sei kurz die Frage diskutiert,
ob auf Grund der vorliegenden Literatur die Stirnaugen der Insekten als lebens-
wichtige Einrichtungen anzusehen sind. Bozrer (1925, 156) hebt bereits hervor,
»daB der Ausfall der Ocellen das Verhalten der Tiere nicht merklich verdndert®.
Wihrend nach den Angaben von Reaumur (1740), Barre (1851) und ScHONE-
FELD (1865) das Ausschalten der Ocellenfunktion bei der Biene einen desorien-
tierenden EinfluB zur Folge haben soll, wird dies auf Grund ausgedehnter Ver-
suche von zahlreichen anderen Forschern, wie MArcELL DE SErRrEs (1813),
Forgr, Prareav, BurtPL-REEPEN, HEssE und LINg in Abrede gestellt. Bei
MorLer (1931, 377), welcher Bienen mit unversehrt gebliebenen Lackiiberziigen
auf den Stirnaugen noch nach Wochen im Stock beobachtet hat, heilit es:
»-unbedingt lebenswichtige Organe sind die Ocellen nicht*. Seine Beobachtun-
gen scheinen durch die Untersuchungen von LiNDAUER & ScHRIOKER (1963)
insofern bestitigt zu werden, als sich die desocellierten Bienen zwar hinsicht-
lich des zeitlichen Beginns der Dammerungsfliige beeintrichtigt zeigten, doch
aber zum Stock auch ohne diese Rezeptoren fiir schwache Lichtintensitéten
zuriickfanden. Nach Mtrrer kann die Bedeutung der Stirnaugen schon aus
dem Grunde ihrer vorziiglichen Ausbildung bei vielen Insektengruppen keine
unwesentliche sein. Seiner Ansicht schlieft sich Homaxn (1924, 565) an, wenn
er hervorhebt, dafl ,,;man so gut ausgebildete Organe mit so verschieden speziali-
sierten Strukturen nicht als rudimentdr bezeichnen kann‘. Setzt schon die
Klérung der Ocellenfunktion diesbeziigliche getrennte Untersuchungen bei den
verschiedensten Insektengruppen voraus, so gilt dies noch weit mehr bei der
Entscheidung, ob die Stirnaugen von den Trigern entbehrt werden konnen.
Es ist sicherlich kein Zufall, wenn die zitierten Autoren, von denen die Lebens-
notwendigkeit der Stirnaugen in Frage gestellt wird, bei ihrer Feststellung sich
auf Wahrnehmungen berufen, welche bei der Honighiene gemacht worden sind.
Bei diesem domestizierten Insekt, das infolge seiner engen Bindung an den
heimischen Stock mit der eingebrachten Tracht immer wiederum zu demselben
zuriickkehrt, 1483t sich die Frage nach der Entbehrlichkeit der Stirnaugen am
leichtesten entscheiden. Fir die Untersuchung des Problems, ob von den
Libellen die Ocellenblendung und dadurch ibr Nichtgebrauch ohne eine Beein-
trachtigung ibrer Lebensfunktionen hingenommen werden kann, konnten von
mir nur Arten herangezogen werden, welche sich durch eine grofie Standorts-
treue auszeichnen. Nur in diesem Falle lieB sich hinsichtlich der Elimination der
Ocellenfunktion an den auf den Eingriff folgenden Tagen ihr Verhalten studie-
ren. Da sich Cordulegaster boltomit und noch mehr Lestes sponsa durch eine
enge Bindung an ihren Entwicklungsbiotop auszeichnen, wurde von beiden
Libellen-Arten an verschiedenen Tagen eine groBere Anzahl — von der Quell-
jungfer jeweils 5—15, von der Brautjungfer sogar 25 —35 Stiick — eingefangen;
dann wurden bei ihnen durch Lackierung die Ocellen ausgeschaltet. Nach dem
Bespriithen der Fligelunterseiten mit dem Farbaerosol wurde den desocellierten
Odonaten die Freiheit geschenkt. Um die Versuchsserien bei einer Wieder-
beobachtung leicht unterscheiden zu koénnen, hatte ich zum Kolorieren der

16 Beitr. Eni. 16
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Fligel mehrere Druckzerstduber zur Verfiigung, welche nebst dem Treibgas
(Frigengemisch) mit verschiedenen Farblosungen beschickt waren.

Ich habe im Sommer 1963 von Cordulegaster boltonii insgesamt 64 33 und
von Lestes sponsa sogar 112 33 und 18 @Q ocellengeblendet und fliegen lassen.
Beim Abflug fiel mir auf, daf} die betreffenden Individuen der Anisoptere steil
aufwirts flogen und bald in den Baumkronen ,verschwanden‘, wihrend die
Angehérigen der Zygoptere sich an den Zweigen der benachbarten Weiden-
straucher oder den Stengeln der Uferpflanzen ( Phragmites communis, Equisetum
limosum) niederlieBen. Es dauerte bei den letzteren oft viele Minuten, bis sie
die gewihlte Unterlage wechselten. Diese Zeitspanne diente offenbar dazu, der
durch den Eingriff gegebenen Einschrinkung der optischen Perzeptibilitdt
irgendwie zu begegnen. Von den ocellengeblendeten Individuen von Cordule-
gaster boltonii habe ich vereinzelte Tiere, einmal gleichzeitig zwei noch am
finften Tag nach dem Eingriff im Sonnenglast Insekten jagen sehen. Dabei
wechselten sie mitunter auch in die von den Bidumen und dem Ufergebiisch
beschatteten Regionen. Im Gegensatz zu den intakten Artgenossen konnte
man dieser Libellen nur noch an sonnigen Tagen ansichtig werden. Mir fiel
weiter auf, dafl ich an den betreffenden Tagen immer erst der unversehrt
gebliebenen Artgenossen ansichtig wurde. Dies wiirde bedeuten, dafl die Aus-
schaltung der Stirnaugen zu einer Einschriankung der tédglichen Flugzeiten
gefithrt hat. Noch eine weitere Anderung ihres Verhaltens erscheint mir mit-
teilenswert. Die intakt gelassenen 33 flogen nicht selten ganz niedrig und
langsam iiber dem Berbke-Rinnsal dahin. Sie waren wohl dabei auf der Suche
nach eierlegenden @9. Ich habe einige Male ocellenintakt gelassene 33 an den
Fliigelunterseiten koloriert und fliegen lassen. Von diesen Stiicken konnte ich
regelmdBig in den néchsten Tagen einige Vertreter bei dem ,,Abpatrouillieren
iiber dem Rinnsal® beobachten, dagegen niemals ein Stiick von den desocellier-
ten Libellen.

Wihrend Vertreter der Quelljungfer mit ausgeschalteten Stirnaugen sich nur
in den auf den Eingriff folgenden Tagen ausmachen lieBen, konnte ich des-
ocellierte Individuen von ZLestes sponsa noch 3 Wochen nach der Ocellen-
blendung am Hevebecken beobachten. Diese Tatsache scheint dafiir zu spre-
chen, daf} die Ausschaltung der Stirnaugen von den Zygopteren leichter als von
den Anisopteren vertragen wird. Dieses unterschiedliche Verhalten steht
sicherlich bei den Kleinlibellen mit den geringeren Flugleistungen im Zusammen-
hang, bei denen aus diesem Anlafl auf die ,,Lichtortung‘® eher verzichtet werden
kann. An den ocellengeblendeten Lestiden fiel mir weiter auf, daf sie gegeniiber
ihren intakt gelassenen Artgenossen sich weniger agil und weniger vorsichtig
zeigten. Ich habe wiederholt von ihnen einzelne Individuen — iibrigens auch
bei Cordulegaster boltonii — eingefangen und konnte mich dann durch Lupen-
betrachtung ihrer Scheitelregion davon iiberzeugen, daf der das Ocellusdreieck
bedeckende Lackiiberzug noch intakt war. Es ist gut denkbar, dafl die ocellen-
geblendeten Odonaten durch die Beeintrichtigung ihres Verhaltens — z. B.
Abnahme der Agilitit und Vorsicht, Schwichung der Reaktionsgeschwindigkeit
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etc. — feindlichen Umweltseinfliissen eher erliegen als die intakt gelassenen
Artgenossen. Ob durch die Ocellenblendung andere Lebensfunktionen — ich
denke da besonders an Paarung und Eiablage — in Mitleidenschaft gezogen
werden, kann wohl erst auf Grund noch umfangreicherer Blendungsversuche
entschieden werden. Sicherlich existieren hinsichtlich der Vertraglichkeit der
Ocellenausschaltung sowoh! individuelle als auch artliche Unterschiede. Bei
Aeschna cyanea, von der ich wiederholt an mehreren Tagen jeweils eine groflere
Stiickzahl desocellierte, fiel mir wiederholt bei den abfliegenden Stiicken auf,
daBl ihr Abflug schwankend war bzw. wellenférmig vor sich ging. Die Tiere
»taumelten® im Fluge zur Erde, um sich dann hoch zu schwingen und schlief3-
lich schriag aufwirts fliegend (oft in Richtung auf die Sonne) das Weite zu
suchen. Bei der Beobachtung dieses Verhaltens verdichtete sich bei mir der
Eindruck, daff durch die Ocellenblendung die Orientierung der Tiere (,,Licht-
ortung®) irgendwie beeintrichtigt worden ist. MiTTELSTAEDT (1950, 452) fielen
bei Anax imperator nach dem Lackieren der Stirnaugen ,,am freifliegenden
Tier eigenartige, schwer analysierbare Ausfallserscheinungen® auf.

AnlafBllich eines kurzen Ferienaufenthaltes im Sommer 1964 im Seeoner Seen-
gebiet (Oberbayern) habe ich an 3 verschiedenen Tagen 66 33 -+ 12 92 von
Agrion splendens an dem aus dem Bannsee flieBenden Schwellengraben
ocellengeblendet und dann fliegen lassen. Dabei liefl sich ein zum Teil ver-
schiedenes Verhalten beobachten. Einige Tiere fuliten an den Uferpflanzen,
wahrend das Gros hinaus auf die Wasserfliche , flatterte’, um sich dort auf
Nupharblittern oder an den Stengeln der aus dem Wasser ragenden Sprosse
von Sparganiwm racemosum niederzulassen. Erstere zeigten sich offensichtlich
stirker gehemmt und lieBen sich nur durch Fingerberiithrung zu einem Weiter-
flug veranlassen, wahrend die letzteren mehrfach von den unversehrten Art-
genossen ,,aufgescheucht und dann verfolgt wurden. Bei den an Uferpflanzen
Schutz suchenden Individuen waren leicht die mit den Vorderbeinen auf
der Kopfplatte vorgenommenen Putzbewegungen zu bemerken. Da Agrion
splendens keine Bindung an den Entwicklungsbiotop besitzt, war mir eine
Wiederbeobachtung bei den ocellengeblendeten Tieren an den néchsten Tagen
nicht vergénnt.

Wenn es auf Grund meiner bei den Libellen angestellten Untersuchungen als
erwiesen gelten kann, dafl die Ocellenblendung von ihnen zwar um Tage (bei
der Anisoptere Cordulegaster boltonii) ja sogar um Wochen (so bei der Zygoptere
Lestes sponsa) iiberlebt werden kann, so wird es von diesen Experimenten
erhirtet, dafl sich diese Tiere einerseits in ihrem Verhalten stark gehemmt
zeigen und andererseits fiir weitere Lebensfunktionen — ich denke hierbei
besonders an die Fortpflanzungsverhiltnisse, wie Paarung und Eiablage —
ausscheiden. Aus diesem Grunde diirfen die Ocellen bei den Libellen sowohl
als lebensnotwendige als auch -wichtige Einrichtungen betrachtet werden.
Offensichtlich sind die betreffenden Verhiltnisse bei den Odonaten andere als
beispielsweise bei den Bienen.

i6*
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Kommen den Libellenocellen aufler einer photokinetischen und phototaktischen
Stimulation noch andere Funktionen zu?

Auf Grund der vorausgeschickten Darlegungen diirfen die Libellenocellen als
Regulationseinrichtungen herausgestellt werden, die ihre Triger von Schwan-
kungen der Lichtintensitdt unabhingig machen und dadurch die Facettenaugen
als Haupt-Stimulationsorgane unterstiitzen. Im Gegensatz zur Ansicht von
Bozrer (1925, 176) wirken sich aber bei den besonders schnell fliegenden
Odonaten infolge des vorziiglichen Baues sowohl der Komplexaugen als auch
der Stirnaugen Fluktuationen der elektromagnetischen Schwingungen am aller-
wenigsten aus. Man kann immer wieder bei diesen ,,Sonnenkindern‘‘ beobach-
ten, wie sie ihre Jagdfliige auch im Schatten, ja im diffusen Waldesdunkel stur
fortsetzen. Wenn sie schlieflich bei ldngerem Ausfall des direkten Sonnen-
lichtes Schutz im Laubwerk von Biumen suchen, so ist hierfiir der Hauptgrund
darin zu suchen, dafl mit dem Ausfall der Insolation gleichzeitig ein Absinken
der Temperaturverhaltnisse verbunden ist. DaB sich in dieser Hinsicht bei den
einzelnen Libellen-Arten groBe Verhaltensunterschiede offenbaren konnen, ist
jedem erfahrenen Odonatensammler eine bekannte Erscheinung.

Die ,,raumdimensionale’ Anordnung und groBenméfig die unterschiedliche
Ausbildung dieser Kondensatoren fiir die einfallenden elektromagnetischen
Schwingungen sowohl bei den Anisopteren als auch den Zygopteren zwingt
mich dazu, hier eine weitere Teilfunktion dieser Unterstiitzungseinrichtungen
der Facettenaugen herauszustellen. Die Apertur némlich des méichtig ent-
wickelten Frontalocellus — bei den zu Démmerungsfliegen tendierenden GroB-
libellen ist er besonders riesig — dffnet sich nach vorn und damit in der Haupt-
flugrichtung, wihrend die Aperturen der kleineren Lateralocellen sich seitwérts
offnen bzw. seitwirts gerichtet sind. Sie informieren ihre Tréger deshalb nicht
nur iiber unterschiedliche Lichtstdrken, sondern auch iber die Lichtrichtung.
Die Perzeption von geringen Lichtquantitéten und gleichzeitig die der Richtung
der einfallenden elektromagnetischen Schwingungen ermoglichen diesen oft
rasant fliegenden Insekten erst die schnelle optische Orientierung. Der Bedeu-
tung der Libellenocellen fiir die Lichtortung glaubt der Verfasser dadurch am
ehesten gerecht zu werden, bei diesen Einrichtungen, welche nicht zu einer
visuellen Perzeption fihig sind, von einer Art Lichtkompa8 zu sprechen. DaB
die Stirnaugen der Insekten auch eine Rolle bei der Richtungsorientierung
spielen miissen, ist bereits von Homan¥, Bozier (1925, 165) und MULLER zum
Ausdruck gebracht worden.

Fiir die Anfertigung der photographischen Aufnahmen bleibe ich den Herren Dr. GERHARD
Jurzitza (Fig. 5—7) vom Botanischen Institut der Technischen Hochschule in Karls-
ruhe, Dr. med. Hzriserr Kiesirz-Beelen/Westfalen (Fig.1, 3) und Druckereibesitzer
Orro Wozrrke-Hagen (Fig. 2, 4, 8—12) zu Dank verpflichtet. Mit Material (konser-
vierte Kopfe von Odonaten) fir die Untersuchungen unterstiitzten mich aufer
Dr. Jurzrrza-Karlsruhe Herr Dipl.-Biol. Dr. Hans SceremMeNz vom Institut fir Landes-
forschung und Naturschutz in Halle (Saale), und zwar dessen Zweigstelle in Dresden, und

vor allem Madame F. CassacwE-MEsgan vom Laboratoire de Biologie génerale der Uni-
versitit in Montpellier. Fiir die Uberlassung von Literatur bin ich schlieBlich Frau SaapET
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BEYRAMOGLU-ERGENE, Istanbul Universited, Fen Fakultesi Zooloji, Istanbul (Tiirkei)
und den Herren Dr. HurnricH Homann-G6ttingen, Professor Dr. Pairrer Ruck, Depart-
ment of Biologie, University of Wisconsin in Madison, U.S.A., Professor Dr. HANSJOCHEM
AvurruM vom Zoologischen Institut der Universitdt Miinchen und ganz besonders Dr.
NoreErT METSCHL, GOggingen iiber Augsburg, zu Dank verbunden. Der zuletzt genannte
Herr lie mich seine Dissertation noch vor ihrer Verdffentlichung einsehen. Worte des
Dankes darf ich auch finden fiir die Leitung der Gesellschait fiir elektrochemische Industrie
Dr. ALEXANDER WackER-Miinchen, die mir wiederholt verschiedene Lésungen von Silicon-
harz in Aceton und Toluol zur Verfiigung stellte. Dieser fiir die Ausschaltung der Stirn-
ocellen der Libellen geradezu vorziiglich geeignete Lack wurde von mir zuerst durch den
Zusatz von FarbruBl, spiter aber durch Einrithren von Teerfarben (ich beschrinkte mich
bei dem Augenlack auf die methanolldsliche Farbe ,,Ceresschwarz®‘) vollig fiir das Licht
undurchlissig gemacht. Den FarbruB iiberlie8 mir die Abteilung fir Ruf der DEeUssA in
Frankfurt (Main), wahrend mir ein ganzes Sortiment von Teerfarben — sie leisteten mir
gute Dienste bei der Herstellung der verschiedenen Farblésungen, welche in Form von
Druckzerstdubern zum Markieren der Odonaten dienten — die Farbenfabriken BavEr in
Leverkusen zugehen lieen. Ich darf den Direktionen der beiden Unternehmen an dieser
Stelle ebenfalls danken.

Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse

Bei den Anisopteren und den Zygopteren weisen die in Dreiecksform auf der Vertex-
region untergebrachten Stirnaugen hinsichtlich ihrer Aperturen deutliche Unterschiede auf.
Wihrend sich bei den GroBlibellen der grofere Frontalocellus mehr nach vorn, also in der
Hauptflugrichtung, die beiden kleineren seitlichen Punktaugen lateralwirts offnen, sind
bei den Kleinlibellen die Aperturen aller drei Scheitelaugen aufwirts gerichtet. Bei den
,,Ungleichfliiglern® erfahrt das Ocellusdreieck — eine Ausnahme bilden die Angehdérigen
der Gomphidae — einerseits durch die méchtige Ausbildung der Komplexaugen und den
vor denselben befindlichen Chitinwulst und andererseits durch die halbkugelig aufgebléhte
Stirnblase eine rdumliche Binengung. Der auf diese Weise entstehende Eindruck einer
grubenartigen Versenkung der Stirnaugen — dies gilt besonders von dem Medianocellus,
weniger von den beiden Lateralocellen — ist gegeniiber der offenen und freien Lage der
Stirnocellen bei den Zygopteren mit einer gewissen Einschrinkung des Lichteinfalles ver-
bunden, welche sich aber fiir die Perzeption der in der Hauptflugrichtung das mittlere
Punktauge treffenden Lichtstrahlen giinstig auswirken mu8.

Da sich bei den Vertretern der beiden Unterordnungen der Odonaten die Scheitelaugen
in verschiedenen Niveaus ,,installiert befinden, kann von einer raumdimensionalen An-
ordnung derselben gesprochen werden.

TUber die Breiten- und Léngendurchmesser der ellipsoidisch geformten Cornealinsen,
welche als Kondensatoren die elektromagnetischen Schwingungen auf die photorezepto-
rischen und -transformierenden Elemente der Retina leiten, werden durch genaue Mes-
sungen dieser dioptrisch arbeitenden ,,Hilfsorgane der zusammengesetzten Augen® bei
einer Reihe von Anisopteren- und Zygopteren-Arten genaue Angaben gemacht. Die gro-
Beren Dimensionen der Stirnaugen der GroBlibellen, welche sicherlich mit einem stérkeren
Differenzierungsgrad der die elektromagnetischen Schwingungen perzipierenden und trans-
formierenden Zellelemente der Retina verbunden sind, gegeniiber denen der Kleinlibellen
werden mit den besseren Flugleistungen der ersteren in Zusammenhang gebracht.

Der Umstand, daB bei den zu Didmmerungsfliigen tendierenden Anisopteren der Median-
ocellus auffallend grofi ausgebildet ist, rechtfertigt die in der Literatur von anderen Insek-
ten vertretene Annahme, daB auch die Libellenocellen als Rezeptoren fiir geringe
Lichtintensitdten aufzufassen sind, die auf Grund dieser Funktion die Leistungen
der Facettenaugen nachhaltig unterstiitzen.

Durch verhaltenskundliche Experimente, welche ohne Ausnahme in der freien Natur
ausgefithrt wurden, wird weiter bestitigt, daf auch den Stirnaugen der Odonaten die
Aufgabe einer photokinetischen und phototaktischen Stimulation zufillt. Auf
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Grund der von Ruck mit dem elektrophysiologischen Verfahren auch bei den Libellen
erzielten ERGs sind bei diesen Insekten die Ocellen ob ihrer phasischen Eigenschaften
geradezu fiir die Perzeption von Helligkeitsdnderungen pridestiniert. Aus diesem Grunde
wire bei der experimentellen Erprobung der photokinetischen Reaktionsfihigkeit statt
einer Heranziehung stationéren Lichtes die Verwendung einer Lichtquelle mit schnell auf-
einanderfolgenden Helligkeitsinderungen notwendig gewesen. Da sich eine wirklich
leistungsfihige Quelle zur Erzeugung von Flimmerlicht in freier Natur nicht in Betrieb
setzen lieB, muBte auf eine entsprechende Ausweitung meiner Experimente verzichtet
werden. Weil das Verhalten der Libellen weitgehend von den thermischen Gegebenheiten
mitbestimmt wird, experimentierte ich nicht bei direktem Sonnenlicht, sondern unter
diffusem Tageslicht. Dies war wohl auch der Hauptgrund, daB die Versuche nicht befrie-
digten, durch welche geklirt werden sollte, welcher Wellenbereich des Lichtes fiir die photo-
kinetische Reaktion der Versuchstiere verantwortlich gemacht werden darf.

Durch Freilassen der ocellengeblendeten Odonaten, deren Fliigelunterseiten mit einem
Farbaerosol weithin sichtbar gekennzeichnet worden waren, sollte geklart werden, ob die
Scheitelaugen als lebenswichtige Organe zu werten sind. Es wird der Nachweis erbracht,
dal die ocellengeblendeten Anisopteren (Versuchstier: Cordulegaster boltonti) einige Tage,
die Zygopteren (Versuchstier: Lestes sponsa) sogar einige Wochen den Eingriff iiberleben
konnen. Diese Beobachtungstatsache darf wohl so gedeutet werden, dafl die Ocellen-
funktionen zum Teil von den Komplexaugen mitiilbernommen bzw. beim Ausfall der
ersteren von seiten der letzteren teilweise kompensiert werden koénnen. Gegeniiber den
intakt gelassenen Artgenossen zeigt sich aber das Verhalten der ocellengeblendeten Odona-
ten (Cordulegaster boltonii und Lestes sponsa) ungiinstig beeinfluBt, so dall wichtige Lebens-
funktionen nicht mehr ausgeiibt werden konnen. Demnach diirfen bei den Libellen die
Stirnaugen weit mehr als z. B. bei den Bienen nach den Untersuchungen von LINDAUER
& ScHBICKER als lebensnotwendige Einrichtungen betrachtet werden.

Auf Grund der raumdimensionalen Anordnung und gréBenmifBig wegen ihrer unter-
schiedlichen Ausbildung dirften mit grofiter Wahrscheinlichkeit die Ocellen der Odonaten
ihre Triger auch iiber die Richtung der einfallenden Lichtstrahlen informieren.

Summary

The ocelli of the Odonata form a triangle in the vertex region. The apertures of the
larger median frontal eye of Anisoptera open in the main direction of flight and those of
their smaller lateral ocelli open sideways, while the ocellus lenses of Zygoptera look in
a more upward direction. Apart from the Gomphidae, the ocellus triangle of the great
dragon-flies is compressed in space and consequently has a reduced incidence of light,
which must have a favourable influence, however, on the perception of light in the direction
of flight. The larger dimensions of the frontal eyes of Anisoptera, which certainly are
connected with a greater degree of differentiation of the structural elements of the retina,
are seen in relation with the better flight performance of the great dragon-flies. The fact
that the median ocelli of Anisoptera, which tend to fly in twilight, are especially large,
confirms their interpretation as “‘receptors for light of low intensity”’. The results of
behavioural experiments suggest that the ocelli of dragon-flies also have the function of
both phototactic and photokinetic stimulation. Their arrangement in space and dimension
indicates that they inform also of the direction of the incident light rays.

Pezmome

OT CTOAIIMX ¥ CTPEKO3 B TPEYroa0HuKe JOOHBIX IIa30B OTKPLIBAIOTCHA allepTypPhl
cpenHero, 0oJgee GoapmIOro JOGHOTO Taasa y Anisoptera B HalupaBileHuWM JIETAa,
MeHHe OOoJbluye JjaTepaljbHBIE OTKPHBAIOTCA K CTOpOHaM. VY Zygoptera Hanpas-
JNeHWA 3peHHsd HalpaBjieHH 6onee HasepX. Kpome y Gomphidae y npyrux Aniso-
ptera TPeyroJbpbHHK JOOHBIX IVIa30B Y3HAET HACYET CBOEro 00HEMHOTO YIJIOTHEHNUA
U YyIJIOTHEHWE 10 HaleHHIo CBETA, KOTOPOe OTpasKaeTcsa Ha IepLenuuio B ompefe-
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JNE€HHOM HanpasiieHuH Jéra GmaronpuatHo. Boiee Gonbmiyve pasMepsl JIOOHBIX
r1asoB y Anisoptera, KOTOpPHIe HAaBepHO CBAB3AHBL 60Jee JyduleRl crereHbo pude-
peHImanmedl CTPOUTEIbHEIX BJIEMEHTOB ceTdaToil 000JI0uKY, CBA3HIBAIOTCA ¢ 00Jlee
XOpOouWmMy JieTarTe/IbHUMM ycllexamMu. Y TexX Anisoptera, KoTophle JeTaioT B
paccBeTe, MeUaHHbIe JIOOHbIE I'1a3a 0cOGEHHO XOPOIIO PasBUTEI. JTO YKpemisaer
uxX O0BACHEHNE KaX ,,PerenTopsl s MAJEHBKHX CBETOBHIX WHTeHCHBHOCTEH .
OnycaHHble DKCIEPHMEHTH II0 IOBEHEHHI0 I'OBOPAT O TOM, YTO JOOHEE IiIasa y
CTPERO03 MMEKT U CTHMYJALUI IO (oTOTaKkcHM M (GoTOKmHeTHMHHA. X 00BEMHOE
PacHoJIOsHeHe YKaspBaeT Ha TO, YTO UX HOCUTENIM ¥ MHPOPMUDYIOTCA O Hallpas-
JIeHNN Nafamiiux Jydeil cBera.
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