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Zur funktionellen Bedeutung unterschiedlicher
Augenstrukturen bei sexualdimorphen Nachtfaltern
und Leuchtkafern: eine kurze Zusammenfassung
neuerer Ergebnisse

On the Functional Significance of Different Eye Structures in Sexually
Dimorph Moths and Fireflies: a Brief Review of Recent Results

VicTor BENNO MEYER-ROCHOW

Zusammenfassung: Der grundsitzliche Aufbau des Facettenauges sowie die strukturellen und
funktionellen Unterschiede zwischen Appositions- und Superpositionsaugen werden erliutert;
zudem wird gezeigt, dass ein Zusammenhang zwischen Lebensweise und Augenstruktur besteht.
Bei Arten, in denen minnliche und weibliche Tiere sich nicht nur morphologisch unterscheiden
(2. B. durch den Besitz oder die Abwesenheit von Fliigeln), sondern auch unterschiedliche Lebens-
weisen fithren, kann man besonders deutlich die Anpassungen des Auges an bestimmte Aufga-
benbereiche erkennen. Zu diesem Zweck wurden licht-, rasterelektronen- und transmissionselek-
tronenmikroskopisch die Augen von Minnchen und Weibchen folgender Arten untersucht: Rhag-
ophthalmus obbai (Coleoptera), Orgyia antiqua (Lepidoptera), Acentria ephemerella (Lepidoptera) und
Operophtera brumata (Lepidoptera). Die grofiten Unterschiede im Bau und in der Feinstruktur der
Augen fanden sich beim Leuchtkifer R. 0hbai und dem Falter O. antigua. In beiden Fillen sind die
Weibchen fliigellos und wenig mobil, wihrend die Méinnchen auf der Suche nach den Weibchen
umbherfliegen. Weniger modifiziert waren die Augen weiblicher und minnlicher Tiere bei den
anderen zwei Arten von Nachtfaltern, doch war es auch hier offensichtlich, dass die Augen der
Minnchen denen der Weibchen hinsichtlich Empfindlichkeit und Auflésungsvermégen iibetlegen
waren. Bei A. ephemerella und O. antiqua, aber nicht bei Op. brumata wird tiberdies auf Grund der
Anordnung der Rhabdommikrovilli Polarisationsempfindlichkeit vermutet.

Schliisselworter: Insektenaugen, Sexualdimorphismus, Sehvermogen, Lepidoptera, Leuchtkifer

Summary: The basic organization of the insect compound eye is briefly explained. Structural and
functional differences between apposition and superposition eye are described and it is shown how
life style and eye structure are correlated. In species in which males and females are not only
morphologically different, but moreover lead different life styles, the adaptation of the eye to a
particular lifestyle is especially obvious. Towards this end eyes of male and female Rbagaphthalmns
ohbai (Coleoptera) and Orgyia antiqua (Lepidoptera), Acentria ephemerella (Lepidoptera) as well as
Operophtera brumata (Lepidoptera) were examined by light, scanning electron, and transmission
electron microscopy. The greatest anatomical and fine-structural differences were found in the
firefly R. obbai and the moth O. antigua. In both species the males fly around to locate the immobile
and wingless females. Less modified were the eyes of the males and females of the remaining two
species. However, even there the eyes of the males were supetior to those of the females in terms
of sensitivity and resolving power. In A. gphemerella and O. antigna, but not in Op. brumata, based on
the rhabdom microvillar orientation, one can expect polarization sensitivity.
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1. Einleitung

Die bei Arthropoden auftretenden Facetten-
augen — auch Komplexaugen genannt —sind
eine der Photorezeption dienende Alternati-
ve zu den Einzelaugen der Vertebraten und
Mollusken. Doch schon ExXNER (1891) war es
bekannt, dass Facettenauge nicht gleich Fa-

cettenauge ist und dass es grundsitzlich zwei
Typen von Facettenaugen gibt: ndmlich das
vorwiegend bei tagaktiven Insekten ausgebil-
dete Appositionsauge und das hauptsichlich
bei nachtaktiven Kifern und Faltern verbrei-
tete Superpositionsauge (Abb. 1).

Grundsitzlich stimmen beide Typen darin
tberein, dass es distal unter jeder, in der Re-
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Abb. 1: Im fiir tagaktive Insekten charakteristischen Appositionsauge (links) wird von den omma-
tidialen Sehzellen nur solches Licht wahrgenommen, das durch die Facette iiber ihnen ins Auge
dringt. Im Superpositionsauge (rechts) kann eine Sehzelle auch von Lichtstrahlen gereizt werden,
die durch andere, entferntere Facetten ins Auge fallen. Nach Nirsson (1989).

Fig. 1: In the for day-active characteristic apposition eye (left), ommatidial photoreceptive cells only
receive light that has entered directly through the facet above. In the superposition eye (right) one
visual cell can also receive rays that have entered through facets further away. After Nisson (1989).

Abb. 2: Die unter einer Facette liegenden Struk-
turen bilden ein Ommatidium. Die Abkiirzun-
gen bedeuten: F = Facette, C = Cornea, CC =
Kiristallkegel, PC = Pigmentzelle, SP = sekun-
dires Pigment, Rh = Rhabdom, RetC = Retinu-
lazelle, BM = Basalmembran, Ax = Axon. Nach
GULLAN & CRANSTON (2000).

Fig. 2: 'The structures beneath one facet are
collectively known as the ommatidium. The ab-
breviations are: F = facet, C = cornea, CC =
crystalline cone, PC = pigment cell, SP = secon-
dary pigment, Rh = rhabdom, RetC = retinula
cell, BM = basement membrane, Ax = axon.
After GULLAN & CRANSTON (2000).
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gel hexagonalen Facette einen dioptrischen
Apparat gibt, der aus Cornea und Kristallke-
gel besteht und von Nachbarfacetten durch
peripher positionierte primére und sekunda-
re Schirmpigmente optisch isoliert wird und
dass es weiter proximal einen lichtperzipie-
renden Teil gibt, der die als Retinulazellen
bekannten Sehzellen sowie weitere Schirm-
pigmente beinhaltet (Abb. 2). Die unter jeder
Facette sich wiederholenden Strukturen stel-
len eine funktionelle Einheit dar und werden
gemeinsam unter dem Begriff Ommatidi-
um zusammengefasst. Die spezialisierten
Mikrovillarsiume der ringférmig angeordne-
ten Retinulazellen eines jeden Ommatidiums
sind als Rhabdomere bekannt und enthalten
die Sehpigmente. Gemeinsam formen die
immer zum Zentrum eines Ommatidiums
weisenden Rhabdomere einer Facette das die-
ser Facette zugehorige Rhabdom, welches ei-
nen sdulenartigen Stab oder ein komplizier-
teres, manchmal gelapptes oder eingefurch-
tes, jedoch immer langgestrecktes, aus Mi-
krovilli bestehendes Gebilde darstellt (Abb.
3). Tracheolen kénnen in der Retina auftreten
und bei nachtaktiven Insekten sogar ein Ta-
petum bilden, das seiner reflektierenden Fi-
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genschaften wegen der erhdhten Lichtausbeu-
te dient. Eine Basalmembran, welche Perfo-
rationen fur die Axone der Sehzellen enthalt,
umgibt das Auge proximal und fungiert als
physische Abgrenzung zum umgebenden
Gewebe.

Der wesentliche Unterschied zwischen Ap-
positions- und Superpositionsauge besteht
darin, dass im letzteren eine breite, pigment-
freie Zone zwischen lichtperzipierender
Schicht und dioptrischem Apparat ausgebil-
detist. Diese pigmentfreie Zone ermdéglicht
es, dass Licht, welches in eine grof3e Zahl be-
nachbarter Facetten einfillt, seitliche Facetten-
grenzen Uberqueren kann und mit Hilfe be-
sonderer optischer Vorrichtungen (z. B. Lin-
senzylindereigenschaften der Kristallkegel)
auf eine oder zumindest wenige Rezeptor-
zellen der Retina gebiindelt wird (Abb. 4).
Dadurch wird dhnlich wie bei einer Kamera
mit weit gedffneter Blende die Sehempfind-
lichkeit des Auges erhéht; das riumliche Auf-
lI6sungsvermdégen (die einzelne Facette hat ja
keines) des Auges als Gesamtheit leidet aller-
dings darunter (LAND 1981). Wenn aber eine
Sehzelle nur gereizt werden kann durch sol-
ches Licht, das durch die Uber iht befindliche

Abb. 3: (A) In den Rhabdomen sind die Dipole der Sehpigmentmolekiile (des Rhodopsins) parallel
zur Lingsachse der réhrenférmigen Mikrovilli ausgerichtet. Nach EGuchr (1999). (B) Querschnitte
von Rhabdomen kénnen je nach untersuchter Art aufgespaltene (= offene), oder geschlossene kreis-
foérmige, ovale, zerlappte, oder sternférmige Profile zeigen. Nach MEyER-Rocnow & HORRIDGE (1975).
Fig. 3: (A) The dipoles of the visual pigment (i.e., the rhodopsin) of the rhabdoms are ortiented
parallel to the long axis of the microvilli. After Ecuchr (1999). (B) Cross sections of rhabdoms,
depending on the species, can represent open or closed, circular, oval, lobed, or star-shaped profiles.
After MEYER-ROCHOW & HORRIDGE (1975).
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Abb. 4: Die Position des Schirmpigments im
dunkel- (DA) und hell-adaptierten (ILA) Super-
positionsauge. Veridndert nach Laxp (1981).

Fig. 4: Position of screening pigments under dark
(DA) and light (ILA) adaptation in the superposi-
tion compound eye. Modified after L.axp (1981).

Facettencornea eintrifft, kann das zwar das
Auflosungsvermogen (also die Pixelanzahl)
steigern, doch ist das nur sinnvoll, wenn auch
geniigend Licht vorhanden ist. Weil das ,,Fa-
cetten-Fenster®, durch das das Licht eintritt,
aber kaum grofBer als 30 wm im Durchmesser
ist und damit einer sehr kleinen Blendenwei-
te entspricht, sind solche als Appositionsau-
gen bezeichneten Komplexaugen weit hiufi-
ger bei tag- als bei nachtaktiven Insekten an-
zutreffen; tiberdies sind Superpositionsau-
gen bei Insekten mit sehr kleinen Facettenau-
gen nicht moéglich (MEYER-RocHOW & GAL
2004).

Dadurch, dass sowohl die Bestrahlung eines
Insektenauges mit Licht als auch eine Dun-
keladaptation Verinderungen im Auge zur
Folge haben (die Schirmpigmente wandern,
Retinulazellen verindern ihre Form, Rhab-
dome verschmailern oder verbreitern sich:
MEYER-RocHOW 1999), kénnen weitere
Schliisse zur Funktion des Auges und zur
Rolle der Photorezeption im Leben eines
Insekts gezogen werden. Schlief3lich muss
noch erwihnt werde, dass ultrastrukturelle
Details besonders hinsichtlich des Rhabdom-
aufbaus, nimlich die orthogonal ausgerich-
teten Mikrovillarsdume, Schlisse ermdgli-
chen, die uns Informationen zum Fatben-

und Polarisationsempfinden des Insekten-
auges liefern kénnen sowie Aussagen zum
Verhalten des Insekts erlauben (MEYER-RO-
cHOW & GOKAN 1988; GOkAN & MEYER-RO-
cHow 2000).

Die Augen minnlicher und weiblicher Indi-
viduen sexualdimorpher Insektenarten sind
bislang nur sporadisch verglichen worden,
und wenn doch, dann handelte es sich vor-
wiegend um tagaktive Arten mit Appositi-
onsaugen. So gibt es z. B. zahlreiche Arbei-
ten, die sich mit det Struktur und Funktion
von Augen minnlicher und weiblicher Di-
pteren befassen (KIRSCHFELD & WENK 1976;
BrERsSMA et al. 1977; Zr1L 1983; O’GRADY &
McIver 1987; HORNSTEIN et al. 2000; Bur-
TON & LAUGHLIN 2003), aber aufler einigen
Arbeiten an den Augen von Ephemeropte-
ren (STREBLE 1960; MEYER-ROcHOW 1971;
HORRIDGE & McLEAN 1978; BURGHAUSE 1981)
kaum welche, deren Objekte Mdnnchen und
Weibchen von Arten mit Superpositionsau-
gen sind. Um zu ergriinden, wie ein Auge
innerhalb einer Art sich verschiedenen Auf-
gaben angepasst haben kénnte, sind aber se-
xualdimorphe, nachtaktive Arten besonders
gut geeignet. Die Unterschiede zwischen
Minnchen und Weibchen kénnen so weit
gehen, dass nur eines der Geschlechter zum
Flug befihigte Fliigel ausbildet, das andere
Geschlecht aber stummelfliiglig ist oder so-
gar vollig fligellos bleibt.

Normalerweise haben die Augen minnlicher
Insekten nicht nur einen groBeren Durchmes-
ser als die Augen der Weibchen, sondern auch
wesentlich mehr Facetten (Abb. 5), in selte-
neren Fillen kann dies aber auch umgekehrt
sein (Abb. 6). Ebenfalls ldsst sich feststellen,
dass Fligelreduktion oder ginzliche Fligel-
losigkeit zumindest bei Lepidopteren meist
nur das weibliche Geschlecht betrifft und dies
bis auf wenige Ausnahmen (VILORIA et al.
2003) nur bei einigen Nachtfalterarten beob-
achtet wird.

Wir haben uns in unserer Studie auf die
Augen einer sexualdimorphen Coleopte-
renart und dreier sexualdimorpher Lepi-
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Abb. 5: Turbanaugen und
Stirnauagen (Ocelli) einer nicht
niher identifizierten minnli-
chen (links) und weiblichen
(rechts) Ephemeroptere. Ver-
andert nach Riex (1970).

Fig. 5: Turbanate eyes and ocelli
of unidentified male (left) and
female (right) ephemeropteran.
Modified after Riex (1970).

Abb. 6: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme vom Kopf eines Minnchens (A) und eines
Weibchens (B) des Kaffeebohrers Hypothenenus hampei.
Fig. 6: Scanning electron micrographs of the heads of male (A) and female (B) coffee berry borer

beetle Hypothenemus hampei.

dopteren beschrinkt (Abb. 7), missen aber
dazu sagen, dass wir allein vom morpho-
logischen Sexualdimorphismus ausgehen,
wohl wissend, dass es Arten gibt, bei de-
nen minnliche und weibliche Tiere mot-
phologisch einander dhnlich sein mégen,
ethologisch und physiologisch aber unihn-
lich sein kénnen. Es gibt sogar Fille, bei
denen der Sexualdimorphismus erst offen-
sichtlich wird, wenn innere Strukturen (au-
Ber denen natiitlich, die der Reproduktion
dienen) verglichen werden, z. B. das Net-
vensystem minnlicher und weiblicher In-
dividuen der Diptere Conops rufipes (NIVEN
etal. 2008).
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2. Material und Methoden

Die Leuchtkifer der Art Rhagophthalnius obbai
waren ein Geschenk von Dr. N. OHBA aus
Japan and wurden von ihm auf der Okina-
wa-Insel ,,Iriomote” gesammelt. Nur weni-
ge Exemplare standen zur Verfigung, Von
Orgyia antigna konnten wir aus Eiern Hun-
derte von Individuen heranziichten. Von
Acentria ephemerella wurden drei minnliche
und drei weibliche Falter untersucht, die von
Prof. Dr. ELisaBETH GROSs zur Verfligung ge-
stellt wurden (s. Lau et al. 2007a). Zahlreiche
Weibchen und Minnchen des Frostspanners
Opergphtera brumata wurden auf dem Cam-
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pus der Jacobs-Universitit in Bremen oder
seiner Umgebung im Dezember gesammelt.
Gefangene Tiere wurden eine Zeitlang beob-
achtet, bevor sie weiter verarbeitet wurden.
In allen Fillen war die Behandlung zu mi-
kroskopischen Untersuchungen dieselbe. Fiir
rasterelektronenmikroskopische Beobachtun-
gen wurden isolierte Képfe der Insekten in
einer Azetonreihe entwissert, an der Luft ge-
trocknet, im Vakuum mit Gold bedampft
und anschlieBend in einem Jeol JSM 5900
Rasterelektronenmikroskop bei 20 kV unter-
sucht.

Fir transmissionselektronenmikroskopische
Untersuchungen wurden die Augen isolier-
ter Képfe zunichst in einer mit 0,1M Natri-
umcacodylat gepufferten Mischung aus 2%
Paraformaldehyd und 2,5% Glutaraldehyd
halbiert und tiber Nacht vorfixiert. Nach zwei-
maligem Waschen in Aqua dest. wurden die
Augenhilften eine Stunde lang in einer
2%igen Losung von OsO, fixiert, dann ent-
wissert und in Epon eingebettet. Schnitte,
die far das Lichtmikroskop bestimmt waren,
wurden mit Toluidin-Blau einige Sekunden
lang angefirbt. Die an einem Ultramikrotom
mit Diamantmessern angefertigten Ultra-

Abb. 7: Fligellose Weibchen
(links) und gefliigelte Minn-
chen (rechts) von Orgyia anti-
gua (A, B), Acentria ephemerel-
la (C, D) und Opergphtera bru-
mata (E, F). Jedes Tier ist 8
bis 10 mm lang,

Fig. 7: Wingless females (left)
and winged males (right) of
Ongyia antiqua (A, B), Acentria
ephemerella (C, D),E) and Oper-
ophtera brumata (E, F). Each
insect is 8 to 10 mm long,

diinnschnitte wurden mit Hilfe von 300-
Loch-Kupfergrids aufgefangen und mit Blei-
citrat sowie Uranylacetat fiir jeweils einige
Minuten kontrastiert. Die Beobachtungen
fanden in einem Zeiss 10 Transmissionselek-
tronenmikroskop bei 60 kV statt.
Statistische Analysen bedienten sich der als
SPSS bekannten statistischen Programme,
wobei als signifikant ein Wert von p<0,05
angenommen wurde. Weitere Details finden
sich bei Lau et al. (2007b) zur elektrophysio-
logischen Methodik, bei MisHRA & MEYER-
RocHow (2008) zu Beobachtungen mit ul-
traviolettem Licht und bei MEYER-ROCHOW
& LLAu (2008) zur photographischen Analyse
des Augenleuchtens.

3. Ergebnisse und Diskussion

Unsere Untersuchungen am Leuchtkifer
Rhagophthalmus obbai zeigen, dass die Augen
der Minnchen nicht nur sehr viel gréere
Durchmesser und erheblich mehr Facetten als
die der Weibchen besitzen, sondern dass es
beim Minnchen eine Unterscheidung zwi-
schen einem kleineren dorsalen und einem
weit groBeren ventralen Bereich gibt (Lau &
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MEvER-RocHOow 20006). Wihrend die aus nur
ca. 30 Facetten bestehenden Augen der fli-
gellosen, fast wurmartigen Weibchen als Ap-
positionsaugen ohne groB3ere pigmentfreie
Zone zwischen dioptrischem Apparat und
Retina ausgebildet sind, sind die Augen der
Minnchen eindeutig nach dem Superpositi-
onsprinzip gebaut. Doch nicht nur das. Be-
sonders im grofien ventralen Augenbeteich
fullen die dunkeladaptierten Rhabdome fast
den gesamten zur Verfiigung stehenden
Raum aus, verdringen damit die Schirmpig-
mente bis unter die Basalmembran und er-
lauben, ein aus Tracheolen bestehendes Ta-
petum mit Reflektoreigenschaften wirksam
zu werden. Zudem sind die Mikrovillarsdu-
me der Rhabdomere ganz ausserordentlich
regelmissig in 120° zueinander stehenden
Richtungen angeordnet (Abb. 8). Man kann
daraus schlieBen, dass weibliche R. ohbai nicht
mehr als Hell-Dunkel-Unterschiede wahrneh-
men (was ihnen gentigen diirfte, um zu regis-
trieren, wann sie abends mit dem Leuchten
zu beginnen haben), dass aber die Mannchen
Rezeptoren besitzen, die nicht nur hochemp-
findlich sind, sondern auch polarisiertes Licht
wahrnehmen. Letzteres ist nur moglich,

wenn Mikrovilli regelmafig im rechten Win-
kel zueinander stehen, also eine orthogonale
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Anordnung zeigen, oder aber jeweils um 120°
versetzt sind, damit die Richtung des E-Vek-
tors eindeutig bestimmt werden kann.
(KirscHFELD 1972; HorvaTH & VARjU 2004).
Die verschiedene Ausbildung der Ommatidi-
enim dorsalen und ventralen Augenteil korre-
liert mit deren unterschiedlicher Spektralemp-
findlichkeit, wie elektrophysiologische Ablei-
tungen gezeigt haben (LAU et al. 2007b).

Von den drei untersuchten Falterarten zeigt
Orgyia antiqua die groiten Unterschiede im Au-
genaufbau zwischen Minnchen und Weibchen
(Lau & MEYER-RocHOW 2007). Die Augen der
Minnchen sind etwa doppelt so grof3 wie die
der Weibchen, zeigen im Gegensatz zum Weib-
chen eine wesentlich regelmiBigere Anordnung
der Facetten (Abb. 9), besitzen eine signifikant
breitere pigmentfreie Zone zwischen dioptti-
schem Apparat und Retina und weisen ein sub-
stantielleres Tapetum aus reflektierenden Tra-
cheolen auf (Abb. 10). Andererseits scheinen
die klareren Verinderungen in der Position der
Schirmpigmente als Folge von Hell-Dunkel-Ad-
aptationen bei Weibchen darauf hinzudeuten,
dass den Augen der Weibchen gréBere Gefah-
ren durch energiereiche oder langanhaltende
Strahlung drohen als das bei Mannchen der Fall
ist. Minnliche Tiere kénnen ja wegen ihrer Flug-
fihigkeit intensiverer Strahlung aus dem Wege

Abb. 8: RegelmiBige in drei
Richtungen angeordnete Rhab-
dommikrovilli des Leuchtka-
ferminnchens von Rhagophthal-
mus obbai. MaBstab: 2 um. In-
set: Parallel ausgerichtete Mi-
krovilli unter héherer Vergros-
serung.

Fig. 8: Regulatly arranged rhab-
dom microvilli in three direc-
tions of the male of the fire-
fly Rbagophthalmus ohbai are in-
dicative of polarisation sensi-
tivity. Scale: 2 um. Inset: par-
allel microvilli under higher
magnification.
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Abb. 9: Rasterelektronenmikroskopische Ansichten des Auges eines Minnchens (A) und eines

Weibchens (B) von Orgyia antigua.

Fig. 9: Scanning electron micrographs of the eyes of Orgyia antiqua male (A) and female (B).

#

Abb. 10: Uber weite Strecken werden die Rhabdome der Minnchen (A) und der Weibchen (B) von
Orgyia antigua von nur sieben Retinulazellen aufgebaut, doch sind beim Méinnchen mehr Tracheolen

vorhanden. Maf3stab: 2 um.

Fig. 10: Over a wide range the rhabdoms are composed in both males (A) and females (B) of Orgyia
antigua of only 7 retinula cells, but in the male there are more retinal tracheoles. Scale: 2 um.

gehen, doch den auf Stimmen oder Halmen
festgeklammerten, flugunfihigen Weibchen bie-
tet sich diese Moglichkeit nicht. Das bessere Seh-
vermogen der Mannchen hat vermutlich wenig
mit dem Bemiihen zu tun, Weibchen aus der
Ferne aufzufinden (das geschicht bei Faltern mit
Hilfe von Pheromonen, die vom Weibchen
ausgehen und die Mannchen tiber positiv ane-
motaktisches Suchverhalten in die Nihe der
Weibchen bringt), sondern hilft den Minnchen
wohl eher, wihrend ihres Fluges Hindernissen
und Feinden auszuweichen, um letztendlich
Weibchen aus geringer Entfernung optisch aus-
zumachen.

Nach einer einstiindigen Bestrahlung mit ul-
traviolettem Licht (A, =351 nm und 1,40
kW/m? sind die Schirmpigmente in den
Augen von minnlichen und weiblichen O.
antigua in der Hell-Position. Allerdings sind
die von der UV-Strahlung erzeugten Schiden
der Sehmembranen und Rezeptorzellen trotz
Anwesenheit gro3er Mengen von Schirmpig-
menten schr viel erheblicher im Auge der
Weibchen (MisHrRA & MEYER-RocHOW 2008).
Das deutet darauf hin, dass in den Augen
beider Geschlechter Schirmpigmente versu-
chen, den zerstorerischen Effekt energierei-
cher Strahlung zu reduzieren, doch dass die
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Augen minnlicher Tiere offensichtlich eine
grofere Resistenz gegeniiber energiereicher
Strahlung aufweisen, und das auch ohne gro-
Be Ansammlungen von Schirmpigmenten,
die ja nicht nur schiitzen, sondern auch eine
Verdunkelung des Blickfeldes zur Folge ha-
ben. Man kann davon ausgehen, dass Au-
genschiden fir die aktiv fliegenden Minn-
chen ein gefahrlicheres Handicap darstellen als
fir die sich nicht bewegenden Weibchen.
Eine weitere von uns untersuchte Falterart,
bei der fliegende Minnchen flugunfihige
Weibchen aufsuchen, ist der Zunsler Acentria
ephemerella (LAU et al. 2007a). Bei dieser Art
entwickeln sich die Raupen im Wasser; die
flugellosen Weibchen verlassen ihr aquatisches
Milieu nicht. Im Wasser nach oben schwim-
mend, begeben sie sich zur nichtlichen Ko-
pulation mit den umherfliegenden Minn-
chen an die Wasseroberfliche, um nach voll-
endeter Kopulation zur Eiablage wieder ins
Wiasser hinabzutauchen. Die Geschlechter
fithren also recht unterschiedliche Lebenswei-
sen und unterscheiden sich morphologisch
durch das Fehlen bzw. den Besitz von Fli-
geln. Da die Falter nachtaktiv sind, ist es nicht
verwunderlich, bei ihnen Augen vorzufinden,
die nach dem Superpositionsprinzip gebaut
sind. Doch wie sieht es mit geschlechtsspezi-
fischen Unterschieden bei den Augen aus (cf.
Abb. 7 ¢,d)?

Der Besitz cornealer Oberflichenstrukturen
(sogenannter ,,corneal nipples®: BERNHARD et
al. 1970) sowie das Vorkommen einer weiten
pigtmentfreien Zone zwischen dioptrischem
Apparat und Retina in Kombination mit sehr
groflen Rhabdomen und einem reflektieren-
den Tapetum sind Zeichen dafiir, dass es sich
bei den Augen der Minnchen, aber auch der
der Weibchen um Augen handelt, die ausge-
sprochen gut an lichtarme Verhiltnisse ange-
passt sind. Die beim Minnchen allerdings
lingeren Kristallkegel und Retinulazellen so-
wie eine breitere pigmentfreie Zone sorgen
fur kleinere Interommatidialwinkel und Fa-
cettendurchmesset, als das bei Weibchen der
Fall ist. Die Folge ist ein besseres Auflosungs-

Entomologie heute 20 (2008)

vermogen fiir Mannchen selbst bei geringer
Lichtintensitit (WARRANT & MCINTYRE 19904,
b). Die regelmifBige Anordnung der Rhab-
dommikrovilli in drei um 120° versetzte Rich-
tungen bei beiden Geschlechtern (Abb. 11)
lisst auf Polarisationsempfindlichkeit schlie-
Ben (KirscHrELD 1972; HOrRvATH & VARJU
2004), eine Fahigkeit, die bei aquatischen In-
sekten zur Auffindung von Wasseroberfli-
chen weit verbreitet ist (SCHWIND 1985, 1991;
ScHwiND & HorvatH 1993; BERNATH et al.
2008). Die vermutete Polarisationsempfind-
lichkeit des Weibchens von Acentria ephemerel-
Ja, das ja nie das Wasser vetlisst, lisst sich als
Uberbleibsel aus der Zeit erkliren, in der auch
die weiblichen Tiere noch flugfihig waren.
Diese Zeit diirfte noch nicht allzu lange zu-
rickliegen, weil mitunter auch gefligelte Weib-
chen angetroffen werden kénnen (GRoss,
unverffentl.).

Die dritte von uns untersuchte sexualdimor-
phe Falterart ist der Frostspanner Operophte-
ra brumata (MEYER-ROcHOW & AU 2008). Die
Augen minnlicher und weiblicher Tiere
(Abb. 12) besitzen beide die fiir Nachtfalter
typischen Oberflichenstrukturen auf der
Cornea, weisen beide eine breite pigment-
freie Zone zwischen dioptrischen und licht-
perzipierenden Strukturen auf (Abb. 13)
und leuchten beide in der Nacht, wenn sie
mit Licht bestrahlt werden (Abb. 14). Doch
sind die Augen der Weibchen kleiner und
mit nur ca. 1350 Facetten auch um etwa 1000
Facetten drmer als die der Mannchen. Ob-
wohl die Durchmesser der Rhabdome bei
beiden Geschlechtern gleich waren, so wa-
ren die Rhabdome der Minnchen mit einer
durchschnittlichen Linge von 85 um doch
signifikant linger als die der Weibchen (65
pm). Es sind nicht, wie gewdhnlich bei In-
sekten, acht Retinulazellen pro Ommatidi-
um entwickelt, sondern vierzehn. Besondere
(und regelmiBige) Ausrichtungen besitzen
die Rhabdommikrovilli (zumindest in den
untersuchten Augenbereichen) bei O. bruma-
ta nicht, was infolgedessen fiir diese Berei-
che eine Polarisationsempfindlichkeit aus-



202 Victor BENNO MEYER-ROCHOW

£

Abb. 11: Die Augen minnlicher (A) und weiblicher (B) Acentria ephemerella Falter sind trotz sehr
unterschiedlicher Lebensweisen recht dhnlich gebaut. Die regelmiflige Anordnung der Rhabdom-
mikrovilli in drei Richtungen weist auf Polarisationsempfindlichkeit hin. Mastab: 2 um.

Fig. 11: The eyes of both male (A) and female (B) Acentria ephemerellamoths possess rather similar
anatomies despite the different ways of life of the sexes. The regular arrangement of the rhabdom
microvilli and orientation in three directions suggests polarisation sensitivity. The scale is 2 pm.
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Abb. 12: Auge eines Minnchens (A) und eines Weibchens (B) von Operophtera brumata. ( C) Detail aus
dem Auge des Minnchens; ,,Haar (Sinneshaar?) zwischen den Facetten (Pfeil). (D) Corneale Ober-
flichenskulpturen (,,corneal nipples®). MaBistab: 150 pm (A, B); 20 um (C) und 1 um (D).

Fig. 12: Eye of male (A) and female (B) Opergphtera brumata. (C) Detail of the male eye; interface-
tal hair (arrow). (D) Corneal nipples. Scale : 150 um (A, B); 20 um (C) and 1 um (D).
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Abb. 13: Lichtmikroskopische Lingsschnitte durch die Augen eines Minnchens (A) und eines
Weibchens (B) von Operophtera brumata. RCB = Rezeptorzellkorper, ,tr” = Tracheole, ,rct’” = Re-
tinulazelltrakt. Beide Augen befanden sich zur Zeit der Fixierung im helladaptierten Zustand, der
dadurch charakterisiert ist, dass Schirmpigmentgrana tief in die pigmentfreie Zone (CZ) eindrin-
gen. Weitere Abkiirzungen s. Abb. 2. Mafistab: 50 pum.

Fig. 13: Light microscopical longitudinal sections through the eyes of a male (A) and a female (B)
Operophtera brumata. RCB = receptor cell body, ‘tr” = tracheole, ‘rct” = retinula cell tract. At the
moment of fixation both eyes were in the light-adapted state, which explains the position of the
screening pigments deep inside the clear-zone (CZ). For further abbreviations see Fig, 2. Scale: 50 um.

Abb. 14: Augenleuchten dunkeladaptierter Mannchen (A) und Weibchen (B) von  Opergphtera bruma-
ta. Die Durchmesser der beiden Augen betragen ca. 0,7 mm (Minnchen) und 0,5 mm (Weibchen).
Fig. 14: Eyeglow in dark-adapted male (A) and female (B) Oopergphtera brumata. The diameters of
the eyes are approximately 0.7 mm for the male and 0.5 mm for the female eye.

schlief3t. Fir manche Insektenaugen ist es
bekannt, dass eine sehr schmale dorsale

fliegenden Minnchen besser ist als das der
auf der Baumrinde sitzenden oder krabbeln-

Randregion zum Polarisationssehen genutzt
wird (LABHART & MEYER 1999).

Die lingeren Rhabdome und kleineren Inter-
ommatidialwinkel des Minnchens lassen al-
lerdings wieder den Schluss zu, dass das Auf-
16sungsvermdégen der im Abendlicht dahin-
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den flugunfihigen Weibchen (WEHNER &
SRINIVASAN 1984). Ein weiterer Unterschied
betrifft die Geschwindigkeit, mit der die Au-
gen von Dunkel- in Hellstellung tibergehen
kénnen. Das charakteristische Augenleuchten
beruht ja darauf, dass einfallendes Licht un-
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gehindert das Tapetum erreichen kann und
dort reflektiert wird, um der Retina eine zwei-
te Lichtwahrnehmung zu gestatten. In der
Hellstellung des Auges wandern aber Schirm-
pigmente vor das Tapetum und verdunkeln
(und letztendlich verhindern) somit das Au-
genleuchten, denn nun treffen die ins Auge
eindringenden Lichtstrahlen vieler benachbar-
ter Facetten ja auf Schirmpigmentgrana und
erreichen somit nicht mehr das Tapetum.
Dieser Wechsel von der Dunkel- zur Hellstel-
lung (Abb. 4) benétigt bei Mannchen mit etwa
4 min nur eine halb so lange Zeit wie bei
Weibchen. Offensichtlich ist es fiir Minn-
chen, die bei ihrem Flug durch Waldungen
und Baumbestinde Hindernissen auswei-
chen mussen, von Bedeutung, sich Unter-
schieden in der Lichtintensitit schneller an-
passen zu kénnen, als das die Weibchen ver-
mdégen. Letztere brauchen zwar auch eine
gewisse Lichtempfindlichkeit und Sehschir-
fe, um am Baum entlang zu laufen, Eiabla-
geplitze zu finden, Feinden auszuweichen
usw., doch fur die fliegenden Minnchen
scheint ein gutes Sehvermogen eindeutig
wichtiger zu sein.

Lassen sich nun allgemeingiiltige Folgerun-
gen aus den Ergebnissen ziehen? Es ist of-
fensichtlich so, dass physisch aktivere Indivi-
duen gréBlere Augen besitzen als Individu-
en, die eine eher sesshafte Lebensweise fiih-
ren. Am klarsten ist das bei dem Leuchtkifer
R. 0hbai zu erkennen. Bei dieser Art bewegt
sich das wurmihnliche Weibchen, sobald es
dunkel geworden ist, lediglich vom Tages-
versteck unter dem Erdreich tber die Erd-
oberfliche und beginnt mit gelblichgriinem
Licht zu leuchten. Die Minnchen fliegen wih-
renddessen umher und schauen nach unten,
immer auf der Suche nach dem Lichtsignal
eines Weibchens, das sie mit Hilfe ihrer hoch-
gradig lichtempfindlichen Superpositionsau-
gen orten. Die vermutlich vorhandene Pola-
risationsempfindlichkeit kénnte Kontraste im
Sehfeld erh6hen und der kleinere, nach oben
weisende Augenteil scheint auf das vom
Abendhimmel herabstrahlende kurzwellige-

re Licht eingestellt zu sein (HORVATH & VARJU
2004; Lau et al. 2007b).

Wenden wir uns den sexualdimorphen Fal-
tern zu und vergleichen deren Augen mitein-
ander (Tab. 1), so sechen wir sofort, dass die
grof3ten Unterschiede zwischen Midnnchen
und Weibchen bei O. antigua auftreten. Wie
beim oben diskutierten Leuchtkifer sind die
Weibchen fast larvenartig and bewegen sich
so gut wie nicht von der Stelle; ihre Augen
sind wesentlich kleiner als die der Mannchen
und reagieren auf Uberstimulierung mit Schi-
den, die beim Auge des Minnchens ausblei-
ben. Da fiir die auch bei Tage herumfliegen-
den Minnchen ein intaktes Sehvermdgen
wichtiger sein sollte als fiir die Weibchen, ist
es nicht verwundetlich, dass die ersteren nicht
von heller, energiereicher Strahlung beein-
trichtigt werden. Aus der Anordnung der
Mikrovilli kann man auf Polarisationsemp-
findlichkeit schlie3en, die bei der Orientierung
im Raum von Nutzen sein kénnte (WEHNER
1981).

Polarisationsempfindlichkeit sollte auch die
Augen von A. ephemerella auszeichnen, denn
auch bei diesem Falter weist die Anordnung
der Mikrovilli bei Minnchen und Weibchen
darauf hin. Hier steht eine solche Fihigkeit
sicherlich im Zusammenhang mit der Not-
wendigkeit, Wasserflichen zu sichten
(Schwind 1985, 1991; HorvatH & VARjU
2004), denn diese Artist ja in threr Entwick-
lung ans Wasser gebunden. Allerdings sollte
nicht verschwiegen werden, dass das Auffin-
den von Wasser auch ohne Polarisationsemp-
findlichkeit méglich ist (BERNATH et al. 2008).
Signifikante Unterschiede existieren hinsicht-
lich des Facettendurchmessers, der Kristall-
und Rhabdomlingen sowie der Breite der
pigmentfreien Zone im Auge; sie deuten dar-
auf hin, dass das Auge der minnlichen Falter
nicht nur lichtstark ist, sondern auch ein bes-
seres Auflésungsvermogen besitzt als das der
auf dem Wasser (oder im Wasser) befindli-
chen, flugunfihigen, aber dennoch mobilen
Weibchen. Da ab und an auch noch gefliigel-
te Weibchen auftreten kénnen, ist es nicht
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Tab. 1: Vergleich anatomischer Daten von Augen ménnlicher und weiblicher Orgyia antigua,
Acentria ephemerella and Operophtera brumata. Nach: 'Lau & MEYER-Rocnow (2007a), *LAU et

al. (2007), "MEvER-RocHOW & AU (2008)

Table 1: Comparison of anatomical data of the eyes of male and female Orgyia antiqua,

Acentria ephemerella and Operophtera brumata.

Parameter Hinheit O. antigna' A. ephemerella Op. brumata’
3 ? 3 g 3 8

Fazettenzahl pro Auge - 2224 900 963 933 2174 1352
Grofite Augenbreite wm 770 560 411 421 729 557
Ommatidienlinge um 2674 2074 1810 1648 2658 2179
Interommatidialwinkel  Grad 1.9 3.0 3.8 4.1 2.8 3.2
Kiustallkegellinge um 55.8 55.0 54.7 49.5 58.8 55.1
Corneadicke pm 16.7 18.0 8.4 7.4 124 13.6
Pigmentfreie Zone pm 102.0 474 56.9 452 111.6 774
Rhabdom length um 105 100 62.9 54.7 85.1 654
Zahl der

- 7+1  7+1  8+1 8+1 14 14
Retinulazellen

verwunderlich, dass die Augen der beiden
Geschlechter weniger voneinander abweichen
als die von O. antigua.

Bei O. brumata fillt ultrastrukturell sofort auf,
dass die Zahl der auf ein Ommatidium be-
schrinkten Retinulazellen, genau wie bei der
Mehlmotte Ephestia kuehniella (F1SCHER &
HorsTMANN 1971), gr6Ber ist als bei den an-
deren untersuchten Arten. Auch sind die
Rhabdommikrovilli nicht gegenldufig ange-
ordnet, so dass helligkeitsinvariantes Pola-
risationssehen angenommen werden kénn-
te. Eine schraubige Verdrillung des Rhab-
doms wirde ein Polarisationsempfinden
vollig unméglich gestalten, weil dann die
Sehpigmentdipole nicht mehr nur in zwei
Richtungen weisen (WEHNER et al. 1975),
doch ist nicht bekannt, ob eine solche Rhab-
domverdrillung im Auge von Op. brumata
auftritt. Die Augen dieser Art sind am stirk-
sten an die nichtlichen Verhiltnisse ange-
passt. Aber wie bei den anderen Faltern sind
es wieder die Augen der Méannchen, die hoch-
ste Lichtempfindlichkeit mit optimalem

Entomologie heute 20 (2008)

Auflésungsvermogen verbinden, signifikant
schmalere Interommatidialwinkel aufweisen
und ein ausgeprigteres Tapetum besitzen.
Alles deutet daraufhin, dass die Mannchen
wihrend ihrer Flige zwischen Zweigen and
Asten niedriger Biume Lichtintensitits-
schwankungen ausgesetzt sind, die ihre
Augen besser bewiltigen kénnen als die der
Weibchen. Doch da bei dieser Art die Weib-
chen ebenfalls mobil sind (sie kriechen ja an
der Rinde des Baumes empor), ist die Au-
genregression bei ihnen weniger fortgeschrit-
ten als bei O. antiqua (Tab. 1).

Es ist geplant, die Untersuchungen fortzuset-
zen, weitere Arten, z. B. die der Sacktrigerfa-
milie Psychidae, in das Programm mit aufzu-
nehmen und zur funktionellen Analyse des
Sehvermdgens elektrophysiolgische Daten her-
anzuziehen. Arten, bei denen mannliche und
weibliche Individuen einander unahnlich sind
und zudem weitgehend verschiedene Lebens-
raume besiedeln sowie voneinander abwei-
chende Gewohnheiten und Verhaltensmuster
zeigen, sind dafiir besonders gut geeignet.
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