Adv. Odonatol. 6 : 149-175 April, 1994

DER KOPF DER LIBELLEN :
EIN ORGAN DER GESTALTUNG

H. STEINRUCKEN

Im Biifang 3, D-79328 Ehrenkirchen
Bundesrepublik Deutschland

THE HEAD OF THE DRAGONFLY, AN ORGAN OF VISUAL
PRESENTATION. — In the anterior view of the head of the Zygoptera
the dominant pattern is formed by contrasting cross stripes, that can
also be elicited by a photoreflex. As the central part of the head
protrudes foreward, this pattern is also visible in the dorsal view. It
is part of a tendency to striation over the whole body, a tendencyy
characterized by having differentially directed stripes following one
another. In the anterior view horizontally running rings or arcs in the
Zygopteran eyes increase the appearance of cross striping, but in the
dorsal view they are seen to form a concentric pattern. Concentric
patterns are signs that center one’s gaze, and they are part of the visual
sign “eye”. — The visual sign “eye” is ancient, occuring in many animal
species. In the compound eye of dragonflies and other insects it is
formed by the so-called pseudo-pupils. As the dark main pseudo-pupil
is always visible from any direction of viewing, a viewer’s gaze is fixed
and movability of the apparent eyes is simulated. The main pseudo-
pupils as well as the accessory pseudo-pupils represent integral features
of the head, despite their changing appearance depending on the angle
from which they are viewed and their variability. The same is true for
the photoreflexes that form pseudo-eyes on certain parts of the head or
eyes of dragonflies. — The back of the head of dragonflies is occupied
by attention-attracting patterns. These include mock-eyes, which are
found in certain Zygoptera and Anisoptera. — Also noted are the
frontal hornlets on the Libellulidae in respect of their communicative
significance, as well as the occurrence of figures appearing to be oral
fissures or teeth in the antero-median front aspect of the head of
Zygoptera and Anisoptera. Like the visual sign “eye” they signal “head”,
“front” and “danger”. Some of the patterns and signs in dragonflies
and other insects which have proved successful in attracting attention
and holding the view also belong to the repertoire used by man to
produce particular impressions. This is illustrated by tribal masks and
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the pictures of expressionist painters. In tribal rites the significance
of the mask is revealed in dances. Analogies are recognizable in the
male mating displays and showfights of the Calopterygidae.

EINLEITUNG

Mit den folgenden Ausfithrungen mochte ich die Aufmerksamkeit auf
gewisse Tendenzen der Gestaltung des Kopfes der Libellen lenken, die von
dieser Warte aus kaum beachtet werden. Es handelt sich durchweg um Be-
obachtungen und Uberlegungen aus der Sicht des menschlichen Betrachters.
Inwieweit die vom Menschen wahrgenommenen Tendenzen der Darstellung
im WahrnehmungsprozeB der Libellen oder anderer Tiere ihres Umfeldes eine
Rolle spielen oder irgendwann im Laufe der Evolution der Lebewesen gespielt
haben, ist eine andere Frage, die hier nicht erdrtert wird und derzeit wohl
auch kaum zu beantworten ist. Grundlage der Uberlegungen sind meine
eigenen photographischen Farbbilder, die ich von den Libellen ,live*, d. h. in
ihrer natiirlichen Umgebung angefertigt habe. In der Darstellung und Aus-
deutung konnte ich nur das vom Menschen wahrnehmbare Farbspektrum
beriicksichtigen. Libellen konnen bekanntlich UV-Licht wahrnehmen. Um UV-
Reflexionen oder Absorptionen deutlich zu machen, fehlt mir jedoch die
Ausriistung. Es ist aber wahrscheinlich, daB diese auch am Kopf der Libellen
eine Rolle spielen und farbliche Muster verdecken oder verstirken. Letzteres
ist z.B. von den Wachsauflagerungen am Hinterkopf von Lestiden anzunehmen,
da diese UV-Licht reflektieren (HiLton, 1986) und dadurch den Kontrast
gegeniiber den benachbarten Kopfpartien verstirken. Da farbliche Reproduk-
tionen aus drucktechnischen Griinden nicht méglich waren, wurden im Sinne
der Zielsetzung der Arbeit aussagekriftige Farbdias von Libellen und anderen
Insekten auf einen Leuchtschirm projiziert und von ihnen mittels Ubertragung
auf Transparentpapier schematisierte Skizzen angefertiget.

Eine kurze Rekapitulation der zum Verstindnis wichtigen biologischen Gegeben-
heiten vorweg : — (1) Morphologisch sind die Kopfe der Zygpteren walzenf6rmig, die
Augen springen seitlich halbkugelig vor ; die Kdpfe der Anisopteren sind rundlich oval,
ihre Augen umgeben die Kopfkapsel schalenformig. Entsprechend der unterschiedlichen
Morphologie ist auch das Konzept fiir die farbliche Ausgestaltung und Bemusterung,
das Design, verschieden. — (2) Libellen besitzen (wie alle Insekten) keine mimische
Muskulatur. So sind sie, sollen sie eine Wirkung auf Lebewesen ihrer Umwelt haben,
auf die Bildung eindrucksvoller Ansichten angewiesen, die auch als Grundlage fiir die
Auslosung angeborener Auslosemechanismen dienen kdnnen (z.B. Fluchtreaktionen), —
(3) Libellen konnen als Flugtiere allseitig in den “Blick kommen” und miissen daher
allseitig auf Ansicht ,,zurechtgemacht sein*. Inbesondere ist dies von einem so wichtigen
und in bezug auf die Gesamtgestalt grofien Korperteil wie dem Kopf zu erwarten.

Diesbeziiglich kommt der mittleren Kopfpartie eine besondere Bedeutung zu : Sie
springt bei allen Libellen aus dem Kopfniveau vor, bei den Zygopteren in Héhe des
Postclypeus, bei den Anisopteren in Hohe der Stirn und LBt bestimmte hier lokalisierte
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Bestandteile der Musterung nicht nur von vorn, sondern auch von oben und von
den Seiten sichtbar werden.

Im folgenden sollen einige mir wichtig erscheinende Aspekte der Ansicht
von Libellenkdpfen in den fiir Begegnungen wichtigen Bereichen vorn, oben
und hinten beleuchtet werden. Eine systematische Darstellung der Familien
oder Gestaltungsvarianten ist nicht beabsichtigt.

TENDENZEN DER FARBLICHEN GESTALTUNG DES KOPFES
VON ZYGOPTEREN AUS DER SICHT VON
VORN UND OBEN

In der Vorderansicht der Zygopteren iiberwiegt mehr oder weniger ein Aspekt
kontrastreicher Querstreifung (STEINRUCKEN, 1987). Sie ist im mittleren Kopf-
bereich, wenn man die Lichtreflexe mitberiicksichtigt, nahezu stets vorhanden
(Abb. 1a, 1b), kann jedoch auch auf die Augen iibergreifen (Abb. Ic, 1d), oder
innerhalb der Augen in Form horizontal angeordneter Ringe (Abb. 2a) oder
verschiedenfarbiger Binder (Abb. 2b) gesondert ausgebildet sein. Der Sinne
einer solchen Musterung wird deutlich, wenn wir die Libelle aus der Sicht von
oben betrachten. Da die untere mittlere Kopfpartie bei allen Zygopteren vor-
springt, wird deren Zeichnung aus dieser Sicht (z.B. beim Uberfliegen) eben-
falls als Querstreifung sichtbar. Man kénnte sich vorstellen, daB querstreifige
Musterungen einerseits den Blick des Betrachters wie eine Barriere auffangen,
ihn andererseits dank des ,,Vorbaus* beim Uberfliegen aber wie iiber die Stufen
einer Leiter weiterleiten konnen. Diese Art der Bemusterung des Kopfes ist
bei den Coenagrionidae und Platycnemidae besonders eindrucksvoll und
scheint sinnvoll, da die Angehorigen dieser Familien hiufig und auf niedrigem
Niveau absitzen und in sitzender Stellung iiberflogen werden. (Auf die
Bedeutung der Querstreifung in den Augen fiir die Sicht von oben komme
ich noch zuriick.).

Kontrastreiche Querstreifungsmuster sind als erprobtes Design fiir beein-
druckende Vorderansichten auch bei anderen Tieren anzutreffen. z.B. der
Springspinne Evarcha arcuata (Abb. 3a) oder dem Maulbriiter Tilapia nilotica
(Abb. 3b) ! Selbst der Mensch bedient sich ihrer, z.B. in der Maskenbildung
bei Naturvilkern (STEINRUCKEN, 1987). Typische Beispiele sind im Buch von
M. Kirk ,,Menschen und Masken in Neuguinea* (1986) zu sehen. Die Wirkung
vieler dort abgebildeter Masken beruht auf einer kontrastreichen farbigen
Querstreifung, welche die individuellen Gesichtziige iiberdeckt (Abb. 4a).

Bemerkenswerterweise sind die meisten der in diesem Buch abgebildeten
Masken zusitzlich durch einen Kopfputz aus Federn, bunte Hiite 0.4. aus-

! In Heft 10 (1989) der Zeitschrift ,,Geo* befindet sich als Titelbild auf dem Umschlag ein Photo
der Blaumaul-Meerkatze von T. Angermayer mit einer eindrucksvollen Querstreifung.
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Abb. 1. Querstreifungsmuster von Zygopteren in der Vorderansicht : — (a) Erythromma najas,
Miinnchen ; Drohhaitung. Mandibeln ausgefahren, Fliigel aufgefichert ; Querstreifung im mittleren
Kopfbereich. Augen gegeniiber der mittleren Kopfpartie halbkugelig abgesetzt ; Sie wirken in
natura wegen ihrer roten Farbe als Schauorgane ; — (b) Calopteryx virgo : Drohhaltung ; Im
Bereich der mittieren Kopfpartie Querstreifungsmuster aus Flecken und Lichtreflexen ; Die Licht-
reflexe auf den Augen erhdhen die Augenwirkung ; — (c) Coenagrion puella, das schwarze Band
im oberen Kopfbereich, das auf die Augen iibergreift und sie kaschiert, verstirkt den Querstreifungs-
aspekt ; die beiden runden Lichtreflexe wirken scheinaugenartig ; Innerhalb der Korpergliederung
kontrastreiche Streifungen in wechseinder Richtung ; Querstreifung : Kopf, Prothorax, Femur,
Abdomen. Langsstreifung : Thorax, Tibien ; — (d) Platycnemis pennipes, der dunkle Stirnstreifen
setzt sich als Element der Querstreifung iiber die Augen nach lateral fort; GroBie dunkle
Pseudopupillen mit zentralem Lichtreflex.
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Abb. 2. Querstreifungsmuster von Zygopteren innerhalb der Augen : — (a) Pyrrhosoma nymphula :
Querstreifungselemente innerhalb der Augen unabhingig von der dunklen Streifung der mittleren
Kopfpartie ; In Drohhaltung sind die ,Zahne* auf den ausgefahrenen Kiefern sichtbar; —
(b) Ischnura elegans, Horizontale farbliche Schichtung innerhalb der Augen als Element der
Querstreifung ; Die Komplexaugen sind durch das schwarze Band vertarnt, die Postokularflecken
und Lichtreflexe wirken als Scheinaugen.

Abb. 3. Querstreifungsmuster bei anderen Tiergruppen : — (a) Querstreifungsmuster in der Vor-
deransicht der Springspinne Evarcha arcuata ; Umrandung und zentrale Lichtreflexe verstirken
die Wirkung der Augen als Augenzeichen ; — (b) Querstreifungsmuster in der Vorderansicht des
Maulbriiters Tilapia nilotica (aus Irendus Eibl-Eibesfeldt : ,GrundriB der vergleichenden Verhaltens-
forschung®, Abb. 15.33, 5.494).
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Abb. 4. Querstreifung und UmriBivergroBerung : — (a) Schematische Zeichnung des Kopfes einer
weiblichen Maske aus dem Buch von Kirk, M. (1968), S. 48 : Siidliche Hochlandprovinz, Mendi-
Gebiet, Tente-Dorf, Mone ; — (b) Enallagma cyathigerum, das Fliigelspreizen in Drohhaltung
bewirkt eine UmriBivergrosserung. Konzentrische Musterbildung innerhalb der Augen aus der
Sicht von vorn oben.

gezeichnet. Diese vergroBern den Umriss des Kopfes und steigern die Wirkung
der Ansicht. Ahnliche Tendenzen der UmriBvergrosserung sind auch bei den
Zygopteren zu sehen. Der Kopf ist nur das Zentrum der Vorderansicht. Dessen
Eindruck wird ergidnzt durch das Erscheinungsbild der Beine, die Streifung
des Thorax und bei entsprechender Haltung auch die des Abdomens (gleich-
giiltig, ob sie durch Pigmentfarben oder Lichtreflexionen verursacht wird).
Eine besondere Wirkung iiben die in Drohhaltung aufgeficherten Fliigel
mancher Zygopteren aus. Auf dem Bild einer drohenden Enallagma cyathi-
gerum (Abb. 4b) wird die Ahnlichkeit ihres Erscheinungsbildes mit dem einer
mit Kopfputz versehenen Maske deutlich. Im Prinzip werden in den Masken
von Naturvolkern also dhnliche Methoden der Darstellung verwandt, wie sie
auch bei den Zygopteren zu sehen sind.

In bezug auf das gesamte Erscheinungsbild ist die Querstreifungstendenz
im Bereich des Kopfes der Zygopteren nicht nur isoliert zu sehen. Sie ist
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zugleich Bestandteil einer Gesamtstreifungstendenz des Kérpers, die dadurch
charakterisiert ist, dal innerhalb der Korpergliederung Streifungen verschie-
dener Richtung aufeinanderfolgen. Besonders deutlich ist dies bei den Coena-
grionidae und Platycnemidae. Dadurch entsteht eine Art Raster, welches dem
Sehvermdgen der Libellen angepaBt sein und die gegenseitige Wahrnehmuung
erleichtern diirfte (Abb. Ic).

Wihrend horizontale Ringe, Bénder oder farbige Schichtungen in den
Augen von Zygopteren aus frontaler Sicht die Querstreifungstendenz der
Vorderansicht verstirken bzw. in die seitlichen Kopfpartien ausdehnen, er-
halten sie aus der Sicht von oben eine andere Konfiguration: Sie werden
innerhalb der lateral halbkugelig vorspringenden Komplexaugen zum Bestand-
teil konzentrischer Figuren. Dies ist eindrucksvoll auf den Abbildungen von
Platycnemis pennipes zu sehen (Abb. 5a, 5b). Der aus der Sicht von vorn oder
seitlich horizontal verlaufende Ring umrandet aus der Sicht von oben als
dunkler Saum das Auge. Eine konzentrische Musterung entsteht. Konzentrische
Muster haben in bezug auf Wahrnehmung eine besondere Bedeutung. Wihrend
das Querstreifungsmuster mehr allgemein aufmerksamkeitserregend wirkt, sind
konzentrische Musterungen zugleich zentrierend : Sie fiihren den Blick auf
den Punkt (Beispiel SchieBscheibe). Wenn sie paarig angeordnet sind, erhalten
sie den Charakter von Augenzeichen (Weiteres iiber Augenmuster s.u.). Ahn-
liche konzentrische Muster innerhalb der Augen beim Anblick von dorsal
sicht man auch bei anderen Insekten, z.B. bei Cynthia cardui, dem Distelfalter
oder bestimmten Tipula-Arten.

Man kann sich des Eindrucks nicht erwehren, daB angesichts der Bedeutung
konzentrischer Muster fiir die Wahrnehmung die horizontal iiber das Auge
verlaufenden Streifen bei Zygopteren (in dhnlicher Weise siecht man sie bei

Abb. 5. Horizontaler Augenring wird zum Randmuster : — (a) Platycnemis pennipes, Ansicht
von vorn ; der horizontale Ring in den Augen imponiert aus dieser Sicht als ein Element der
Querstreifung ; — (b) Platycnemis pennipes, Sicht von oben ; Der horizontale Ring wird zum
Randsaum bzw ; Bestanditeil einer konzentrischen Figur innerhalb der Augen.
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Eintagsfliegen) moglicherweise vornehmlich fiir die Sicht von dorsal entwickelt
wurden. Diese Annahme wird unterstiitzt durch Augenmusterungen bei Sym-
pecma fusca. Bei den Exemplaren, die aus seitlicher Sicht neben horizontal
ringférmig angeordneten und tarnend wirkenden kleinen braunen Flecken eine
schmale kappenartige und eher unauffillig erscheinende Blaufirbung auf-
weisen, wird letztere aus der Sicht von oben zu einer blauen Rundfigur im
Zentrum einer konzentrischen Zeichnung: Ein auffilliges, blickbindendes
Muster entsteht. Da Sympecma iiberwintert und in besonderem Masse auf
Tarnung angewiesen ist, stellt diese Art der Hervorhebung der blauen Farbe
innerhalb der Augen eine ideale Losung dar : Nur in einer, offenbar fiir die
Tiere aber wichtigen Ansichtsrichtung tritt das blickbindende Muster mit sei-
ner auffilligen Farbung des Zentrums zutage. (Bekanntlich sind Zygopteren-
augen, wenn sie in der Art von Schauorganen blau oder rot gefirbt sind,
besonders aufmerksamkeitserregend). Konzentrische Figuren innerhalb der
Augen aus der Sicht von oben entstehen nicht, wenn die Augen durch ein
schwarzes iiber den ganzen Kopf und das obere Drittel der Augen verlaufendes
Band kaschiert und als Augen kaum noch erkennbar sind, wie es z.B. bei
Coenagrion puella, mercuriale, hastulatum und Ischnura der Fall ist. Dann
iiberwiegt auch aus der Sicht von oben der Querstreifungsaspekt. Der Grund
diirfte sein, daB eine als Augenzeichen anzusprechende konzentrische Muste-
rung nicht zum Konzept vertarnter Augen gehort. Sofern das schwarze Band
die Augen aus der Sicht von oben aber nur teilweise, d.h. im medialen Bereich
verdeckt, wie z.B. bei Coenagrion caerulescens und Enallagma oder den oben
genannten Coenagrioniden im Jugendstadium, kann sich innerhalb der Augen
auch wieder ein konzentrisches Muster mit schwarzem Zentrum bilden (Siche
Abb. 4b, Enallagma cyathigerum aus der Sicht von vorn oben).

Es wiire reizvoll, hier weitere Aspekte des AuBeren der Komplexaugen von Zygopte-
ren darzustellen, die ja nicht nur Organe des Sehens, sondern zugleich Organe der
Ansicht sind, wie auch der Ansichtseffekt der Punktaugen einer Wiirdigung bediirfte,
doch ist dies im vorgebenen Rahmen nicht moglich. Statt dessen méchte ich im fol-
genden einige Aspekte der Riickansicht des Kopfes von Libellen behandeln.

TENDENZEN DER MUSTERUNG DES KOPFES
VON ZYGOPTEREN UND ANISOPTEREN
AUS DER SICHT VON HINTEN OBEN

Auf schematischen Zeichnungen, die den Helldunkelkontrast gut wieder-
geben, erkennt man, daf bei den meisten Zygopteren die Grundmusterung
des Kopfes aus der Sicht von hinten eine dhnliche Tendenz zur Querstreifung
wie die Vorderseite erkennen 148t, d.h. der untere Kopfbereich ist sowohl in
der Vorder- als auch Riickansicht hell, der obere dunkel (Beispiele Abb. 6c,
6d, 7a, 7b, 8a). Dies hat eine gewisse Ahnlichkeit der beiden Ansichten zur
Folge. Bei einigen minnlichen Lestiden wie Lestes sponsa (Abb. 6a) wird
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Abb. 6. Riickansicht des Kopfes von Zygopteren mit Postocular- und Pseudopostocularflecken : —
(a) Lestes sponsa, die helle basale Streifung des Hinterkopfes ist durch Wachsauflagerung bedingt ;
Dreieckformige Pseudopostocularflecken durch Lichtreflexion ; — (b) Coenagrion puichellum,
Hinterkopfmitte basal schwarz mit 2 hellen Flecken seitlich ; Dreieckférmige Postocularflecken ; —
(c) Coenagrion mercuriale, Dreieckformige Postocularflecken ; Hinterkopf quergestreift, basal
hell ; — (d) Lestes virens, Dreieckformige Pseudopostocularflecken durch Lichtreflexion ; Hinter-
kopf quergestreift, basal hell ; Konzentrische Musterung durch accessorische Pseudopupillen in
den Augen.

die basale dorsale Zwischenaugenpartie allerdings erst im Laufe des Lebens
durch eine bliuliche, UV-Licht reflektierende Wachsbereifung aufgehelit.

(Meiner Meinung nach haben Wachsauflagerungen, insbesondere wenn sie in art-
spezifischer Weise und geschlechtsgebunden an bestimmten Korperteilen (Hinterkopf,
Abdomenspitze) auftreten, in erster Linie eine Darstellungsfunktion und entsprechen
darin den pigmentfarbenen Zeichnungen anderer Zygopteren).

.Bei Coenagrion pulchellum (Abb. 6b) fehlt die basale Aufhellung des
Hinterkopfes im mittleren Bereich. Dieser ist durchweg tiefschwarz mit hellen
Flecken lateral an der medialen Begrenzung der Augen. Diese Flecken dhneln
den hellen Wangen in der Vorderansicht mancher Zygopteren, z.B. von Lestes
viridis, Lestes sponsa u.a.

Besonders augenfillig und deshalb fiir den gegenseitigen Wahrnehmungs-
prozess wahrscheinlich wichtig sind die Postokularflecken bei den Coenagrio-
nidae. Einerseits imponieren sie — je nach Ausprigung und Form — als ein
Element der Querstreifung (STEINRUCKEN, 1987), andererseits kénnen sie in
der Art von Scheinaugen eine blickbindende Wirkung haben. Die Bedeutung
der Postokularflecken fiir das Zurschaustellungs-System der Zygopteren ist
bereits daraus ersichtlich, daB sich bei den strukturfarbenen Zygopteren, die
iiber keine echten Postokularflecken verfiigen (z.B. Lestiden, Pyrrhosoma,
Ceriagrion, Calopteryx), im Zwischenaugenbereich im auftreffenden Licht Licht-
reflexe dhnlicher Konfiguration und Leuchtkraft bilden, sodaB auf Schwarz-
Weisszeichungen kaum zu unterscheiden ist, ob die Flecken durch Pigment-
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farben oder durch Lichtreflexion gebildet wurden (STEINRUCKEN, 1987). Ein
Vergleich der Postokularflecken von Coenagrion mercuriale (Abb. 6¢) und
Coenagrion pulchellum (Abb. 6b) mit den Lichtreflexen bei Lestes sponsa
(Abb. 6a) oder Lestes virens (Abb. 6d) zeigt die Ahnlichkeit. Die Platycnemidae
besitzen zwar keine Postokularflecken, die helle Streifenzeichnung auf der
Riickseite ihres Kopfes ist aber nach Lokalisation, Leuchtkraft und hinsichtlich
der Auffilligkeit dem Ansichtseffekt der Postokularflecken gleichzusetzen, wie
ein Bild von Platcnemis pennipes (Abb. 7a) zeigt. Die grundsitzliche Ahnlich-
keit der Musterung des Hinterkopfes vieler Zygopteren ist selbst bei Sympecma
Jfusca oder paedisca (Abb. 7b) erkennbar. Obwohl diese Libellen eine (fiir
unsere Augen) nur diskrete, farblich weniger kontrastierende Zeichnung im
Bereich des Hinterkopfes aufweisen, die der allgemeinen Tendenz der Ver-
tarnung des AuBeren bei dieser Libelle entspricht, dhnelt die Streifung doch
sehr der Zeichnung anderer Zygopteren.

Abb. 7. Riickansicht des Kopfes von Zygopteren ohne Postocularflecken : — (a) Plarycnemis
pennipes, Kontrastreiche Querstreifung des Hinterkopfes ohne Postocularflecken ; — (b) Sym-
pecma fusca oder paedisca, Querstreifung des Hinterkopfes, basal hell ; Angedeutet konzentrische
Musterung durch accessorische Pseudopupillen innerhalb der Augen.

Insgesamt kann man sich des Eindrucks nicht erwehren, daB der Hinter-
kopfbereich der meisten Coenagrionidae und Platycnemidae in einer Weise
zur Schau gestellt wird, daB er nicht nur dem Eindruck einer Vorderansicht
dhnelt, sondern diesen in seiner blickanziehenden Wirkung noch iibertrifft.
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An letzterer haben die Postokularflecken einen wesentlichen Anteil, insbeson-
dere wenn sie auf Grund ihrer Groe und Form den Charakter von Schein-
augen besitzen, wie dies bei Ischnura elegans (Abb. 8a) und pumilio und in
gewisser Weise auch bei den groBen Flecken von Coenagrion pulchellum
(Abb. 6b), mercuriale (Abb. 6c), caerulescens, Enallagma etc. der Fall ist. Die
meines Wissens nach einzige Art der Gattung Ischnura, die keine Postokular-
flecken besitzt, ist Ischnura graellsi.

Bei den Anisopteren besteht ebenfalls eine Tendenz, den Hinterkopfbereich
allgemein auffillig zu bemustern oder mit Scheinaugen zu versehen. Da ihre
Augen in der Scheitelgegend aneinanderriicken, bleibt kein Platz fiir Ansichts-
organe in der Art von Postokularflecken. (Zwar ist bei den Cordelugastridae
und Gomphidae zwischen den Komplexaugen noch ein kleiner Zwischenraum
vorhanden, der jedoch nur zur Lokalisation einer medialen hellen Querstrei-
fung ausreicht.) Das Problem, den Kopf fiir die Ansicht von hinten oben
aufmerksamkeitserregend zu gestalten, wird durch Bemusterung der Hinter-
augenpartie gelost. Bei den Gomphidae ist die Entwicklung der Hinteraugen-
partie zur Ansichtsfliche deutlich zu erkennen: Die rundlich vorgewdlbten
Augen sind aus der Sicht von oben durch einen schwarzen Saum in einen
vorderen Seh- und hinteren Ansichtsbereich geteilt. Der Saum ist in zweifacher
Weise an der Bildung von scheinaugenartig wirkenden Flecken beteiligt :
Einmal kénnen sich innerhalb desselben auf jeder Seite ein oder auch mehrere
kleine helle runde Flecken bilden (Abb. 8b), zum anderen kann das Band
sich verbreitern und die helle Hinteraugenpartie grossflichig umschlieBen, wie
die Abb. 8c von Gomphus simillimus zeigt. Die letztere Art 148t recht deut-
liche Augenattrappen entstehen, die im Sinne von ,,Riickwirtsaugen® wirksam
werden. (Nicht alle Exemplare von Gomphus simillimus meiner photogra-

Abb. 8. Tendenz zur Scheinaugenbildung am Hinterkopf : — (a) Ischnura elegans, die Postocular-
flecken haben Scheinaugenwirkung ; — (b) Gomphus pulchellus, Kugelig wirkende Augen auch
aus der Ansicht von oben ; der vordere Sehbereich ist gegeniiber dem hinteren Ansichtsbereich
durch ein schwarzes Band abgegrenzt ; Entwicklung von helien Rundflecken innerhalb des
schwarzen Bandes und von dunklen Rundflecken auf der Riickseite der Augen ; Beide besitzen
eine gewisse Scheinaugenwirkung (s. Text). — (c) Gomphus simillimus, Bildung von hellen Schein-
augen auf der Riickseite der Augen (s. Text).
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phischen Sammlung zeigen aber diese auffdllige Scheinaugenbildung, es gibt
auch Ubergangsformen). Weiterhin sind haufig auf der gelben Riickflache der
Augen von Gomphus pulchellus oder simillimus in variabler Weise Bestandteile
der schwarzen Streifenmusterung des Koérpers zu sehen, die einerseits das
Korpermuster in den Hinteraugenbereich fortsetzen, andererseits bei nur rudi-
mentirer Ausbildung wie dunkle Scheinaugen auf hellem Grund wirken konnen
(Abb. 8b).

Bei den Anisopteren, deren Augen sich in der Mitte beriihren, ist die
gesamte Hinteraugenpartie nicht mehr kugelig vorspringend, sondern mehr
oder weniger eingebuchtet und fiir die Riickansicht aufmerksamkeitserregend
bis blickbindend gefirbt oder bemustert : Allgemein aufmerksamkeitserregend
beispielsweise wie bei Sympetrum depressiusculum (Abb. 9a), Orthetrum
cancellatum u.a. oder in streifigkonzentrischer Anordnung wie bei Weibchen
von Anax imperator (Abb. 9b). Auch hier geht ein Trend in Richtung Schein-
augen, besonders eindrucksvoll bei Sympetrum striolatum, pedemontanum,
flaveolum, oder fonscolombei in Form dunkler, paarig angeordneter Rund-
flecken auf hellem Grund (Abb. 10).

Abb. 9. Allgemein aufmerksamkeitserregende Muster von Anisopteren in der Hinteraugenpar-
tie : — (a) Sympetrum depressiusculum, Im Bereich der Hinteraugenpartie helle kreisformig
angeordnete Flecken auf schwarzem Grund. — (b) Anax imperator, Weibchen. Konzentrische
Musterung der Hinteraugenpartie.

Augenattrappen im Sinne von Riickwirtsaugen sind eine sinnvolle Ein-
richtung der Natur. Sie wirken, gleichgiiltig ob sie als helle Rundfigur auf
dunklem Grund oder dunkle Rundfigur auf hellem Grund gebildet werden,
generell blickbindend : Vertraut aufmerksambkeitserregend fiir den Artgenossen,
der sich von hinten oben nihert, abschreckend oder irritierend bzw. tiuschend.
fiir den Beutegreifer, fiir den die Beurteilung der Gestalt und deren mogliche
Fluchtrichtung erschwert wird . (Ndheres iiber die Bedeutung von Augen-
attrappen bei Koenig, 1975). Riickwirtsaugen kommen auch bei anderen
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Abb. 10. Sympetrum striolatum, Eindrucksvolle Musterung im Sinne von ,,Rilckwértsaugen®,

Insekten vor; bei Bliitenbesuchern beispielsweise, die ihren Kopf bei der
Pollensuche in den Bliitengrund versenken, auf der Riickseite des Korpers
(siche Zeichnung von Trichius spec. in Abbildung 11a), oder im Bereich des
Hinterkopfes beim Perlkauz (KoeniG, 1975) etc. Besonders deutlich wirken
die hellen Rundflecken auf schwarzem Grund auf der Riickseite der Tigerohren
als Scheinaugen (Abb. 11b).

Beim Paarungsvorspiel pflegt der méannliche Tiger so auf dem Riicken des Weib-
chens zu liegen — dessen Hinterkopf zirtlich kraulend und leckend —, da3 er das
Fleckenmuster auf den Ohren unmittelbar vor Augen hat (Beschwichtigungssymbol
bei diesen aggressiven Tieren oder sexuelles Stimulans ?). Die Ahnlichkeit der Flecken
mit den Postokularflecken von Ischnura elegans ist unverkennbar.

Ein Beispiel von Scheinaugenwirkung durch Lichtreflexionen auf den hin-
teren Fliigeldecken eines Bliitenbesuchers zeigt die Abbildung 11c des Rosen-
kifers Cetonia aurata. Auf den dunklen Augen einer Eintagsfliege (Abb. 11d)
bilden die hellen runden Lichtreflexe aus der Sicht von oben eine eindrucksvolle
Augenfigur. (Weiteres iiber Lichtreflexe auf Komplexaugen s.u.)

DIE BEDEUTUNG DER KOMPLEXAUGEN
FUR DIE GESTALTUNG DER VORDERANSICHT
BEI ANISOPTEREN

Seit den Arbeiten von Exner (1891) ist bekannt, dal im Komplexauge
der Libellen (und anderer Insekten) zwei Teilaugen mit unterschiedlichem Seh-
vermogen vereinigt sind. Wir bezeichnen sie als dorsales und ventrales Teilauge.
Bei manchen Anisopteren konnen sie infolge ihres unterschiedlichen Aussehens
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Abb. 11. Scheinaugen bei anderen Tiergruppen : — (a) Trichius fasciatus, Riickansicht des Kifers,
der den Kopf in eine Bliite gesenkt hat ; Auf den Fliigeldecken groBe, dunkle, nach hinten gerich-
tete Scheinaugen mit hellem zentralem Lichtreflex ; Insgesamt wird der Eindruck einer Vorder-
ansicht vorgetiuscht ; — (b) Scheinaugenartige Fleckung auf Tigerohren ; — (c) Riickansicht des
Rosenkifers Cetonia aurata. Scheinaugenartig wirkende Lichtreflexe auf den Fliigeldecken ; —
(d) Eintagsfliege (Ephemeroptera spec.), Ansicht von oben; Helle runde Lichtreflexe auf den
dunklen Komplexaugen bilden das Zentrum einer konzentrischen Augenfigur.

schon duBerlich erkennbar sein. Von besonderem Interesse scheinen die Gro8-
libellen, deren oberes Teilauge nicht nur anders gefirbt, sondern zusitzlich
mit einem hellem Saum gegen das untere abgegrenzt ist (Abb. 12a). Unter den
Aufnahmen meiner Sammlung war dies vor allem bei den Gattungen Leucor-
rhinia und Sympetrum der Fall. Der helle Saum zwischen den beiden Teil-
augen, der aus frontaler Sicht eine anndhernd horizontal verlaufende Linie
bildet, stellt sich aus der Sicht von oben als helle Begrenzung einer dunklen
Rundfigur dar : Ein Augenzeichen entsteht (Abb. 12b). Wir sehen somit #hn-
liche Verhdltnisse, wie ich sie hinsichtlich der horizontalen Ringe in den Augen
von Zygopteren aufzeigen konnte. Auch die Lebensweise dhnelt sich, da Leu-
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Abb. 12. Bedeutung der Umséumung des oberen Teilauges bei Sympetrum vulgatum. — (a) An-
sicht von vorn, das obere Teilauge ist durch einen Saum gegeniiber dem unteren abgegrenzt ; Im
unteren Teilauge Augenwirkung durch die beiden Hauptpseudopupillen mit umgebendem ,,Pseudo“-
sklerenring ; Die konzentrische Zeichnung durch accessorische Pseudopupillen verstirkt den
Augeneindruck. In der mittleren Kopfpartie diskrete Querstreifung und Mundspaltfigur ; —
(b) Ansicht von oben, das obere Teilauge wird zu einer hellumsidumten dunklen Rundfigur.

corrhinia und Sympetrum wie die Coenagrionidae und Platycnemidae hiufig
in geringer Hohe iiber dem Erdboden oder auf dem Untergrund selbst absitzen
und daher oft iiberflogen bzw. von oben betrachtet werden. Einerseits wirkt
die braune Farbe des oberen Teilauges gegeniiber der Umgebung tarnend,
andererseits kann mit der umsdumten Rundfigur ein diskreter blickbindender
Effekt erzielt werden.

Bei den Aeshnidae sind zwar bei einigen Arten (Z.B. Anaciaeshna isosceles)
die beiden Teilaugen ebenfalls gesondert gefirbt und gegeneinander abgegrenzt
erkennbar, eine durchgehende Saumbildung war bei den Exemplaren meiner
photographischen Sammlung jedoch nicht vorhanden. Mehr oder weniger
scheinen oberes und unteres Teilauge bei diesen Libellen, die nur wenig ab-
sitzen, in ein Gesamterscheinungsbild der Augen integriert, welches aus der
Sicht von vorn mit der Neigung zur konzentrischstreifigen Musterung die
Kopfmitte gestaltlerisch hervorhebt. Dies ist bei Aeshna cyanea (Abb. 13)
besonders deutlich. (Weiteres siche STEINRUCKEN, 1987).

DIE BEDEUTUNG VON PSEUDOPUPILLEN
INNERHALB DER KOMPLEXAUGEN IN BEZUG
AUF DIE DARSTELLUNG NACH AUSSEN

Die schalenfémig der Kopfkapsel anliegenden Augen der Anisopteren
heben sich auf Grund ihrer Form nicht mehr deutlich als Auge ab. Es liegt
aber im Bestreben der Natur, ein Auge nicht nur als Sehorgan einzusetzen,
sondern auch optisch d.h. in seinem Ansichtseffekt als Auge kenntlich zu
machen. Wenn dies nicht moglich ist, werden hiufig Augenatrappen bzw.
Augenzeichen gebildet, die an mannigffachen Stellen auftreten konnen, u.a.
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Abb. 13. Aeshna cyanea, Vorderansicht. Das obere Teilauge ist in die Gesamtmusterung der
Augen integriert ; Durch die konzentrische Musterung der accessorischen Pupillenflecke wird
die Kopfmitte gestaltlerisch hervorgehoben. Mundspaltattrappe.

auch innerhalb der insgesamt so augenunihnlichen Komplexaugen der Ani-
sopteren.

Uber die generelle Bedeutung der Augensymbole schreibt Koenig (1975) in seiner
Monographie ,,Ursymbol Auge* : ,,Unter allen biologischen Gestaltungsstrukturen, die
auf angeborene Auslosemechanismen anderer Lebewesen einwirken, und deren Attrap-
pensichtigkeit mobilisieren, besitzt das Auge allgemeinste Giiltigkeit“. ,,Das Tierreich
ist iibervoll von eigens herausdifferenzierten Augenattrappen, bzw. echte Augen vertar-
nenden Mustern, mit denen Feinde abgelenkt, Beute getduscht oder Artgenossen beein-
fluBBt werden®.

KoENIG hat 10 Merkmale herausgestellt, die zum Komplexphinomen ,,Auge* zu-
sammenwirken, wobei die unterstrichenen Merkmale bei Libellenaugen anzutreffen
sind : (1) runde Irisfliche ; — (2) Zentraler Pupillenfleck ; — (3) Helldunkeleffekt
(Sklera und Iris) ; — (4) Kugelgestalt ; — (5) Glinzende Oberfliiche ; — (6) Beweg-
lichkeit ; — (7) Spitzovale Umirisslinie ; — (8) Wimpernkranz ; — (9) Brauenlinie ; —
(10) Paarige Anordnung.

Er schreibt hierzu : ,Isoliert angeboten besitzen die einzelnen Faktoren nur wenig
Attrappenwert. Doch bereits die Kombination von zwei beliebigen Kriterien weist in
Richtung Augenhaftigkeit und erzeugt eine gewisse blickbindende Wirkung, die sich
durch jedes neu hinzugekommene Merkmal intensiviert.

Eine der Moglichkeiten, Augenzeichen entstehen zu lassen oder zu ver-
stirken, ist durch das Erscheinen von Pseudopupillen gegeben. In den Kom-
plexaugen vieler Insekten wird im Zentrum der Anblicksrichtung ein dunkler
runder Fleck sichtbar. Dieser Fleck, den bereits LEYDIG (zitiert nach ExNER)
endeckte und der spater von ExNEr (1891) wegen seiner Ahnlichkeit mit der
dunklen Pupille des S&ugetierauges Hauptpseudopupille genannt wurde,
entsteht, indem jeweils in Ansichtsrichtung des Betrachters die distal um den
Conus gelegenen dunklen Abschirmpigmente als runder, das Licht absorbie-
render Fleck sichtbar werden. Je nach Kritmmung der Augenoberfliche, An-
zahl und Grofle der einsehbaren Ommatidien und der Lage der Pigmente
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erscheint der Fleck groBer oder kleiner. Das Sichtbarwerden der dunklen
Pseudopupille ist kein Zufallsprodukt, sondern eine zum Gestaltungskonzept
gehorende sinnvolle Einrichtung der Natur, die es u.a. ermdglicht, auf einfache
Weise ein eindrucksvolles Augenzeichen entstehen zu lassen. Ein Betrachter
wird, von welcher Seite er sich auch ndhert, stets den Eindruck gewinnen,
daBB das Auge des Gegeniiber auf ihn gerichtet ist und ihn anblickt. (Dies ist
bei dem groBen Gesichtsfeld ja auch der Fall, ohne den zentralen Pupillenfleck
wire es aber nicht erkennbar.) Obwohl die Komplexaugen selbst unbeweglich
sind, wird, wenn der Betrachter die Anblicksrichtung #ndert, z.B. vorbeifliegt,
dennoch der Eindruck entstehen, das Auge folge seiner Richtung. Somit wird
auch Augenbeweglichkeit, die den Augeneindruck verstirkt (s. oben), vor-
getduscht. Bei einer Begegnung in der Natur ist nicht nur das Erkennen der
Augen eines Gegeniiber, sondern auch deren Blickrichtung u.U. lebenswichtig.
Es erleichtert die Beurteilung der Situation, wenn der Betrachter sieht, ob er
»in den Blick“ und somit wahrgenommen wurde. Ein eigener Uberraschungs-
angriff scheint dann nicht mehr moglich. Und umgekehrt : Wenn erkennbar
ist, daB die Augen in eine andere Richtung blicken, signalisiert dies dem
Betrachter : ,,Keine unmittelbare Gefahr“. Es bleibt Zeit fiir eine sinnvolle Ent-
scheidung, — zum Angriff oder zum Ausweichen. Als Beispiel einer scheinbaren
Blickfixierung durch die mit der Ansichtsrichtung wandernde Hauptpseudo-
pupille mdgen die Abbildungen von Mantis religiosa gelten (Abb. 14a).

Unter den Zygopteren sind die Hauptpseudopupillen besonders eindrucks-
voll bei Platycnemis ausgebildet und verstiarken den Gesamteindruck des Auges
(Abb. 1d und 14b). Dagegen sind sie bei den Coenagrioniden, deren Augen
durch ein schwarzes Band kaschiert sind, kaum sichtbar. Dies verringert den
Augeneindruck zusitzlich. Ist eine rundliche Augenform erkennbar, verstirken
selbst kleine Hauptpseudopupillen die Augenhaftigkeit z.B. bei Lestiden oder
Cercion lindeni. Gelegentlich ist die Ansicht geduBlert worden, dass das Seh-
vermdgen der Libellen nicht ausreiche, solche kleinen Strukturen wahrzu-
nehmen. Wie mir Herr Prof. Dr. Vogr, Direktor des Institutes fiir Biologie 1
in Freiburg, miindlich mitteilte, sind jedoch die Libellenaugen sehr wohl
imstande, auch kleinste Strukturen innerhalb der Musterung wahrzunehmen.
Bei Schmetterlingen sind oft recht eindrucksvolle Augenzeichen auf der Basis
von Pseudopupillen zu sehen, z.B. bei Siona lineata eine grosse Hauptpseu-
dopupille oder Artogeia rapae eine konzentrische Augenfigur.

In den Augen der Anisopteren bilden sich Augenzeichen durch Pseudo-
pupillen in erster Linie im unteren Teilauge. In der Ansicht direkt von vorn
erscheinen sie relativ gross und eindrucksvoll (Abb. 15a). Je nach Bau der
Komplexaugen konnen um die Hauptpseudopupille herum weitere z.T. runde,
z.T. auch ldnglich-streifige Flecken sichtbar werden, die Nebenpupillen 1. und
2. Ordnung (EXNER, 1891), auch accessorische Pseudopupillen genannt (Sta-
VENGA, 1979). Das Erscheinungsbild dieser Flecken kann ebenfalls mit der
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Abb. 14. Augenzeichen durch Hauptpseudopupille : — (a) Mantis religiosa. Pseudofixierungseffekt
durch die mit der Anblicksrichtung wandernde Pseudopupille mit ,,Pseudo*“sklerenring. — (b) Pla-
tycnemis pennipes seitlich. Grofie Hauptpseudopupille.

Abb. 15. Augenzeichen durch Hauptpseudopupillen im unteren Teilauge : — (a) Sympetrum
sanguineum, junges Weibchen ; GroBe Hauptpseudopupillen im unteren Teilauge. — (b) Libeliula
fulva, Mannchen ; Im unteren Teilauge medial 2 Hauptpseudopupillen und seitlich davon acces-
sorische Pseudopupillen in konzentrischer Anordnung ; Mundspaltattrappe ; Das obere Teilauge
ist heller als das untere Teilauge, hier zeichnerisch durch Abschattierung des unteren Teilauges
verstiarkt herausgestellt.
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Ansichtsrichtung wechseln und zu Musterungen fiihren, die ,,schmiickend®
oder tarnend als ein Element des allgemeinen Zurschaustellungssystems zu
gelten haben. Durch die Bildung konzentrisch angeordneter streifiger Figuren
innerhalb des Komplexauges kann z.B. eine Vorderansicht eindrucksvoll ge-
staltet oder die Wirkung eines Augenzeichens deutlicher herausgestellt werden
(Abb. 15b, 12a, 19b). Wenn die dunkle Hauptpseudopupille ein heller Saum
nach Art eines Sklerenringes umgibt, wie es auf den Zeichnungen von Mantis
(Abb. 14a) und manchen Schmetterlingsaugen zu sehen ist, verstirkt dies den
Augeneindruck. Ahnliche ,,Pseudosklerenringe” sind bei manchen Exemplaren
von Sympetrum vulgatum (Abb. 12a) und striolatum oder im direkt auftref-
fenden Licht des Elektrodenblitzes in den griinen Augen von Corduliiden zu
beobachten.

Im oberen Augenbereich konnen fiir die Ansicht von vorn oben ebenfalls
Augenmuster auf der Basis der Pseudopupillen in Erscheinung treten, jedoch
ist die sich an dieser Stelle bildende Hauptpseudopupille wesentlich groBer
als im unteren Teilauge und nur auf hellerem Untergrund auffillig sichtbar.
Ein Beispiel am Auge eines Ansitzjagers zeigt die Abbildung 16a eines Orthe-

Abb. 16. Augenzeichen durch Hauptpseudopupillen im oberen Teilauge : — (a) Orthetrum coeru-
lescens. Ansicht von vorn oben ; GroBe Hauptpseudopupille im oberen Teilauge, umgeben von
konzentrisch angeordneten accessorischen Pseudopupillen ; Charakteristische Beinhaltung ; Auf
den Knien je ein heller runder Fleck (Augenattrappen ?) ; — (b) Sympetrum vulgatum, junges
Individuum ; Ansicht von vorn oben ; Komplexaugen noch nicht ausgefirbt ; Im oberen Teilauge
bildet sich eine grosse Augenfigur auf der Basis von Pseudopupillen; Die hellen Lichtreflexe
verstirken den Augeneindruck ; — (c) Somatochlora arctica im Flug bei der Eiablage ; GroBe
dunkle Hauptpseudopupillen im oberen Teilauge.
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trum coerulescens-Minnchens. (Ahnliche Figuren bilden sich bei Orthetrum
cancellatum, Crocothemis erythraea etc). In dunkel geférbten oberen Teilaugen
von Sympetrum oder Leucorrhinia sind Pseudopupillen meist kaum oder nur
bei jiingeren Individuen mit noch nicht voll ausgefirbten Augen sichtbar
(Abb. 16b). Ein Beispiel am Auge eines Patrollierers (Weibchen von Soma-
tochlora arctica), ist — im Flug bei der Suche nach Eiablagepldtzen auf-
genommen — auf Abbildung 16c zu sehen. Zwischen der Sehfunktion und
der Ansichtsfunktion scheint eine Parallelitat zu bestehen. Das untere Teilauge
ist nach Bau und Funktion eher fiir das Nahsehen geeignet, das obere nimmt
bevorzugt Objekte und Bewegungen wahr. Entsprechend scheinen die Muster
der Pseudopupillen im unteren Augenbereich besonders fiir den Anblick aus
der Nihe und von vorn unten (Beutetiere), die Muster im oberen fiir eine
Ansicht aus der Ferne und von oben geeignet (voriiberfliegende Artgenossen).

Aus der Tabelle von KoOENIG (s. ob.) geht hervor, daB zu den Merkmalen
von Augenhaftigkeit auch die Brauenlinie z4hlt. Sie ist bei einigen Aeshniden
anzutreffen, z.B. Aeshna grandis (Abb. 17a) oder Aeshna mixta (Abb. 17b),
und fithrt zusammen mit einer umgebenden rundlich-ovalen Aufhellung zu
einer Augenfigur. (Ein dhnliches Augenmuster zeigt die Raupe von Pergesa
elpenor).

17

Abb. 17. Brauenlinie als Augenzeichen : — (a) Aeshna grandis, Ansicht von oben ; Die Aufhellung
mit Brauenlinie erweckt einen Augeneindruck ; — (b) Brauenlinie bei Aeshna mixta, einem jugend-
lichen Exemplar ; Anblick von vorn oben ; Die schwarze Stirnzeichung ist z.T. durch Lichtreflexion
aufgehellt ; Mundspaltfigur.

Als Hinweis fiir die generelle Bedeutung der Augenmuster auch fiir den
menschlichen Bereich mag das Auftauchen von Augenmustern auf den Bildern
expressionistischer Kiinstler gelten, besonders eindrucksvoll auf Bildern von
Kandinski, Picasso oder Miro zu sehen. Kandinski z.B. hatte das Bestreben,
die gegenstindlichen Umrisse unserer Welt aufzulosen und durch (aus dem
UnbewuBten auftauchende) Figuren zu ersetzen, die nur noch entfernte Ahn-
lichkeit mit der dusseren Wirklichkeit besitzen. Es ist wohl kein Zufall, wenn
auf derartigen Bildern Augensymbole erscheinen. Den Einfillen des chaotisch
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strukturierten Unbewullten wird, ebenfalls unbewuBt, ein Zentrierungs- bzw.
Ordnungssymbol beigegeben. Bestimmte Augenfiguren wurden von einigen
Expressionisten auch als Ausdrucksmittel fiir Gefiihle verwandt, z.B. auf dem
Gemilde ,,Die Angst“ von Munch. Winzige Pupillen innerhalb der umgebenden
unstrukturierten Lider bilden ein Augenzeichen, das Angst ausdriicken soll
und vermittelt. Ganz &hnlich kénnen die kleinen Hauptpseudopupillen in den
hellen runden Augen mancher Zygopteren wirken. Marianne von Werefkin
hat, um ihre zufassende und energische Wesensart auf dem Gemiilde ,,Selbst-
bildnis* deutlich zu machen, ihre Augen mit roten Skleren dargestellt. Ahnlich
eindrucksvoll sind (fiir unsere Augen) die roten ,,Pseudosklerenringe®, die man
bei Cordulia oder Somatochlora beobachten kann.

ZUR BEDEUTUNG VON LICHTREFLEXEN
AUF DEN AUGEN VON LIBELLEN (U. ANDEREN INSEKTEN)

Im Folgenden méchte ich auf ein Phinomen aufmerksam machen, das in
bezug auf die Darstellung nach auien m.A. nach zu wenig beachtet wird : Die
Lichtreflexe auf den Komplexaugen der Libellen oder auch anderer Insekten.
Sie entstehen auf- oder innerhalb der Cornea der einzelnen Facetten (miind-
liche Mitteilung von Prof. Vogt, Freiburg). Ihre Gesamtform und GroBe ist
abhingig von den jeweiligen morphologischen Gegebenheiten der Oberfliche
wie der Kriimmung des Auges und Grosse und Konfiguration der Facetten,
nicht etwa von der Art der Lichtquelle. (Die Reflexe auf dem oberen Teilauge
der Anisopteren besitzen beispielsweise eine andere Konfiguration als im
Bereich des unteren.) Wihrend die dunkle Hauptpseudopupille in Anblicks-
richtung des Betrachters auftritt, entsteht der Lichtreflex unabhingig davon.
Er ist abhingig von der Richtung des einfallenden Lichtes. Derartige rund-
liche Lichtreflexe sind wohl in erster Linie als weithin sichtbare aufmerksam-
keitserregende Zeichen zu werten, bei paarigem Auftreten als eine Art Augen-
symbol, insbesondere wenn sie bei hochstehender Sonne auf dem oberen
Teilauge von GroBlibellen entstehen (z.B. Abb. 16a, 16b etc.). Ahnliche, aber
kleinere Reflexe bilden sich auch auf den Augen von Zygopteren. Auf den
schwarzen Bindern im oberen Kopfbereich der Coenagrioniden sind sie trotz
ihrer geringen GroBe auffillig und im Sinne von Scheinaugen wirksam (z.B.
Abb. 1¢). Lichtreflexe auf den Augen von Libellen sind jedoch nicht nur bzw.
immer als auffillig zu werten. In einer an Lichtreflexen reichen Umgebung
wie dem Moor konnen sie auch tarnend wirken. Dall die semantische Be-
teutung von Lichtreflexen ein Faktum ist, wurde inzwischen auch im pflanz-
lichen Bereich erwiesen (Signalwirkung fiir Vigel durch Glanzlichter auf
glattschaligen Beeren, vergl. BURKHARDT, 1988) !

Lichtreflexe auf der Oberfliche von den Facettenaugen der Libellen sind
aber keineswegs immer vorhanden oder gar obligatorisch. Ich besitze Auf-
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nahmen von einem jungen Exemplar von Gomphus simillimus, das erst im
diffusen Licht aufgenommen und anschlieBend mit dem Elektronenblitz
beleuchtet wurde. Im diffusen Licht war die Augenoberfliche matt und ohne
Lichtreflex. Unter Blitzbeleuchtung erschienen jedoch nicht nur 2 grelle Licht-
reflexe, auch die Hauptpseudopupille wurde deutlicher, tiefschwarz und scharf
konturiert. Es hat daher den Anschein, daBB direkt einfallendes helles Licht
nicht nur die rundlichen Lichtreflexe entstehen, sondern auch die dunkle
Pseudopupille deutlicher werden lassen kann. Das Fehlen der Lichtreflexe und
die Abschwichung des dunklen Pupillenfleckes hat wohl eine tarnende, ihr
Erscheinen eine aufmerksamkeitserregende Wirkung. Das scheint im Sinne
der Uberlebensstrategie sinnvoll, da manche Libellen bei bewolktem Himmel
und diffusem Licht hdufiger absitzen und dann ohne Reflexe und mit nur
undeutlicher Hauptpseudopupille besser getarnt sind. Das Umgekehrte gilt
fiir ein aufmerksamkeitserregendes Aussehen bei sonnigem Wetter und ver-
mehrter Bereitschaft zu Kopulation und Beutefliigen. Auf den Facettenaugen
mancher Insekten bilden sich generell keine Lichtreflexe. Hier sind Entspie-
gelungseinrichtungen vorhanden, die das Auftreten von Reflexen verhindern
(Prof. Dr. VoGrT, miindl.).

(Entspiegelte Facettenaugen konnen die Tarnung unterstiitzen (Nachtfalter), kén-
nen aber auch als ein ,,schmiickendes* Element der Kérpermusterung gelten, wie z.B.
die weiBumsidumten dunklen Augen von Bliulingen, die den Augenflecken der Fliigel
gleichen.).

ASPEKTE DER MITTLEREN KOPFPARTIE
VON ANISOPTEREN AUS DER VORDERANSICHT

Wie bei den Zygopteren sind auch bei den meisten Anisopteren innerhalb
der mittleren Kopfpartie mehr oder weniger deutlich Elemente einer Quer-
streifung vorhanden. Bekannt sind auch die eindrucksvollen Figuren auf der
Oberseite der Stirn von Aeshniden (Abb. 13, 17b). Diese Zeichnungen, auf
die ich hier nicht niher eingehen kann, haben zumeist eine aufmerksamkeits-
erregende Wirkung. Statt dessen mochte ich an dieser Stelle Gestaltungsmerk-
male heraustellen, die allgemein weniger beachtet werden. Im oberen Bereich
sind dies z.B. die Stirnhocker, die nicht bei allen Familien bzw. Gattungen
ausgeprigt sind. Sie springen bei den Libelluliden rundlich, bei den Corduliiden
2.T. kegelartig zugespitzt aus dem Stirnniveau vor. Meist sind sie auffillig
gefirbt, bei Libellula quadrimaculata beispielsweise weill (Abb. 18a), bei Sym-
petrum danae schwarz, Sympetrum sanguinem rot, Sympetrum trinacria blau.
Bei den zuletzt genannten drei Libellen ist eine isolierte Firbung der Stirn-
hécker nur im Jugendstadium vorhanden. Sie geht mit zunehmendem Alter
auf den gesamten Gesichtsbereich iiber und ist eines der Zeichen, welches
jugendliche Individuen von é&lteren zu unterscheiden erlauben. Bei Libellula
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Abb. 18. Gestaltlerische Bedeutung der Stirnhidcker : — (a) Stirnhdcker bei Libellula quadri-
maculata, Zahnmuster auf dem Labrum ; — (b) Cordulia aenea im Flug ; Ansicht von vorn oben ;
Die Lichtreflexe auf den Stirnhockern wirken scheinaugenartig.

quadrimaculata bleiben Stirnhdcker und Stirn auch im Alter hell und wirken
in ihrer Gesamtheit als Element der Querstreifung. Bemerkenswert sind die
sich farblich kaum abhebenden Stirnhocker der Corduliiden. Auf ihnen bilden
sich bei direkter Beleuchtung durch die Sonne oder das Blitzlicht des Photo-
graphen rundliche Lichtreflexe, deren Bildung nach meiner Auffassung zum
Gestaltungskonzept gehoren. Sie besitzen eine stark aufmerksamkeitserre-
gende, scheinaugenartige Wirkung, wie man vor allem bei den im Sonnenlicht
patrouillierenden Tieren gut erkennen kann (Abb. 18b). Auch auf der Kuppe
von Stirnhdckern anderer Anisopteren bilden sich auf Grund der Beschaffenheit
der Oberfliche hiufig rundliche Lichtreflexe (Abb. 16a).

MUND- UND ZAHNAHNLICHE FIGUREN
IN DER VORDERANSICHT VON LIBELLEN

Im mittleren Bereich der unteren Kopfpartie von Libellen sind bisweilen
Figuren zu sehen, die nach meiner Ansicht wie Augenmuster blickbindend
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wirken, im Tierreich haufiger verwendet und als Zeichen fiir ,,Kopf und Gefahr“
wohl auch verstanden werden. Es sind dies Figuren im Sinne von Mund-
und Zahnattrappen.

Die Signalwirkung eines Mundspaltes ist vielleicht am besten an einer
Attrappe mit Mundfigur und Scheinaugen auf dem Riicken eines Kifers
deutlich zu machen (Abb. 19a). Auf Masken von Naturvolkern sind hiufig
eindrucksvolle Mundfiguren zu sehen, z.B. im Buch von Andreas Lommel
w»Schamanen und Medizinménner” die Abbildung ,,Puppe, Darstellung eines
Hilfsgeistes* auf S.87. Einige Beispiele aus der Vorderansicht von Libellen zeigen
die Skizzen von Sympetrum danae (Abb. 19b), Aeshna cyanea (Abb. 13),
Aeshna mixta (Abb. 17b), Libellula fulva (Abb. 15b) u.a. Bei Anaciaeshna
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Abb. 19. Mundspaltfigur als Attrappe: — (a) Mundfigur and Augen als Attrappen auf dem
Riicken eines Kifers aus dem Regenwald (Skizze nach einem Farbphoto aus dem Buch von
Bliichel, K., S. 186) ; — (b) Sympetrum danae, Mundspaltfigur ; Hauptpseudopupillen mit Augen-
wirkung ; Konzentrische Streifung durch accessorische Pupillenflecke ; — (c) Anaciaeshna isosceles,
Anblick von vorn oben; Schwarze Mundspaltfigur auf der Stirn ; — (d) Solitire Biene, aus
einem Erdloch schauend ; Helle Mundfigur.
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isosceles (Abb. 19c) ist aus der Ansicht von oben eine schwarze Mundfigur
auf der Stirn ausgebildet. Ahnliche Mundspaltmuster gibt es auch bei anderen
Insekten, z.B. bei solitdren Bienen (Abb. 19d) oder bei Spinnen. Alle diese
Figuren sind natiirlich nur optische Zeichen, Attrappen. Die Mundoffnung
liegt jeweils an anderer Stelle.

Wie verhilt es sich mit Zahnen ? Zihne sind nicht nur Hilfsmittel zum
Fangen, Ergreifen und Zerkleinern der Nahrung, Zihne haben auch einen
Darstellungswert. Entsprechend dargeboten signalisieren sie im Tierreich in
erster Linie Bedrohung und Gefahr. Auch die Libellen besitzen Zihne, wurden
sie doch danach benannt (Odonata). Sie werden mitsamt dem Kiefer aber
nur bei Drohhaltung vorgezeigt und imponieren als spitze Dornen (Abb. 2a),
die fiir unsere Augen nicht sonderlich auffillig gefiarbt sind. Dagegen lassen
bestimmte auffilligere Fleckungen im Bereich des Labrums an Zahnfiguren
im Sinne von Attrappen denken.

Die Fleckung auf dem Labrum von Libellula quadrimaculata (Abb. 18a)
dhnelt dem Muster groBer mittlerer Schneidezdhne, das schon Kindern be-
kannt ist. Es charakterisiert in seiner freundlichen Version das Nagetier, in
seiner abschreckendenbedrohlichen Fabelgestalten wie Hexe etc. In dem Ge-
milde ,,Versuchung des Hl. Antonius* hat Matthias Griinewald mit Hilfe des
wZweizahnmusters“ offenbar instinktiv ein abschreckend wirkendes Fabelwesen
dargestellt (Abb. 20).

Geldufiger ist uns ein anderes Zahnmuster, das tagtiglich an unseren Mit-
menschen zu sehen ist : Eine oder beide entloBte Zahnreihen, die mit ent-
sprechender Begleitmimik als Zeichen der Beschwichtigung (,keep smiling®
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Abb. 20. Fabelwesen aus dem Bild von Mathias Griinewald : Versuchung des HL. Antonius.
wZweizahnmuster*,
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des Menschen bzw. Mundoffengesicht der Schimpansen, vergl. I. EiBL-E1BEs-
FELD, 1987) oder Drohung bei hoheren Sdugern bis zum Menschen hin ver-
standen und entsprechend eingesetzt werden. Interessanterweise wird beim
freundlich lichelnden Menschen vorwiegend nur die obere Zahnreihe entbloft.
Eine gewisse Ahnlichkeit mit einer Reihe entbloBter Zihne zeigen u.a. die
hellen Flecken auf der Oberlippe von Gomphus vulgatissimus (Abb. 21a) und
Calopteryx virgo (Abb. 21b, 1b).

Abb. 21. Zahnattrappe : — (a) Gomphus vulgatissimus, Attrappe einer entbl6Bten Zahnreihe ; —
(b) Calopteryx virgo, Drohhaltung ; Attrappe einer entbléBten Zahnreihe ; Die weifien tropfen-
férmigen Flecke auf der Stirn zwischen den Augen und die hellen Lichtreflexe auf den dunklen
Komplexaugen wirken augenhaftig.

Wie vor allem aus der Abbildung 1b hervorgeht, besitzen die Calopterygidae
eine besonders eindrucksvolle Vorderansicht : Sie zeigen einmal innerhalb des
Kopfes ein ,festes“ d.h. von der Ansichtsrichtung und dem Lichteinfall un-
abhdngiges Muster : Eine helle Fleckenreihe auf der Oberlippe, nach Loka-
lisation und hinsichtlich des Eindrucks in Richtung Zahnattrappe zielend, zwei
helle bohnenférmige Flecke in der Stirngegend innerhalb der Augen als Schein-
augen, die Kopfmitte flankiert von dunklen, hell gesaumten Komplexaugen.
Zum Zweiten wird das feste Muster erginzet und belebt durch die hellen
Lichtreflexe auf den Augen und das Farbspiel der Lichtreflexionen innerhalb
des Kopfes bei jeder Verdinderung der Ansichtsrichtung des Betrachters oder
des Lichteinfallswinkels. Die Vorderansicht des Kopfes dieser Libellen stellt
fir menschliches Empfinden eine vollendete Maske dar. Ob sie freundlich
oder feindlich auf den Betrachter gerichtet ist, ist aus dem starren Anblick
nicht zu entnehmen ; beides scheint méglich, freundlich beeindruckend auf
den Geschlechtspartner, abschreckend beeindruckend auf Feinde oder Rivalen.
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Es ist bemerkenswert, daBB auch in den Riten der Naturvilker Masken beniitzt
werden, deren Charakteristikum ist, daBl sie widerstreitende Tendenzen zu
einem Bild vereinheitlichen (EBeLING, 1984). Die jeweilige Bedeutung wird
durch den Tanz geklirt. , Erst der Tanz erweckt die Maske zum Leben® schreibt
1. EBELING (1984). Entsprechendes erkennen wir im Verhalten von Calopteryx.
Hin und her tanzend prisentieren die Minnchen in der Balz den Weibchen
ihre Vorderansicht mit bestimmten Flugfiguren. Mit wieder anderen Flugfi-
guren — einem Kriegstanz der Naturvilker entsprechend — stiirzen sie als
Rivalen aufeinander los und verteidigen ihr Revier (G. RuppeL (1984). Ganz
offensichtlich also bringen diese Libellen anlog den spiteren Brauchen der
Naturvolker die Maske ihres Kopfes durch ihre Flugfiguren zum sprechen.
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