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Zusammenfassung

Resultate einer Untersuchung der Augenmuster bei den Arten der Gattungen Smerinthus,
Paonias und Pachysphinx (Sphingidae), sowie auch einiger Hybriden, werden vorgelegt. Bei den
Augenmustern wurde die Beteiligung der ,,normalen* Fliigelzeichnungskomponenten an deren Entste-
hung und der Grad ihrer Entwicklung beriicksichtigt. Die Augenzeichnungen von verschiedenen
Vertretern der Gattungen Smerinthus und Paonias wurden untereinander verglichen, mit dem Ziel, den
moglichen Weg der Evolution dieser Zeichnungen aus dem ,,normalen® Fliigelmuster zu verfolgen.

Der wahrscheinliche Weg der Entstehung der Augenmuster bei der Gattung Smerinthus (aus den .
urspriinglichen zwei im distalen Hinterfliigelbereich liegenden Querbinden und dem dunklen Fligel-
randsaum) wird beschrieben und abgebildet. Die Anfangsphasen dieser Entwicklung verliefen mit
hochster Wahrscheinlichkeit ohne eine selektive Wirkung der Pridatoren (Kleinvogel), weil die
abschreckende Wirkung der Augenzeichnungen erst dann einsetzen kann, wenn sie mindestens zum’
Teil ihre endgiiltige Gestalt angenommen haben. Erst nach den Anfangsphasen der Entwicklung, die
sozusagen Resultate einer ,inneren Dynamik“ des lebenden Systems darstellen miissen, konnte der
selektive Druck der Prddatoren ansetzen und eine Vervollkommnung der Augenmuster verursachen.

Diese Problematik wird in der Arbeit eingehend diskutiert.

Abstract

This paper contains results of the research of eye spots from the species of the genera Smerinthus,
Paonias and Pachysphinx (Sphingidae), and also of some hybrids. In these eye spots the participation of
“normal” components in the origin of the wing patterns, and the degree of their development were
observed. The eye spots of various representatives of the genera Smerinthus and Paonias were
compared with the purpose to trace the progresse of evolution of these patterns from “normal” wing
patterns.

The probable course of development of the eye spots in the genus Smerinthus (from the original
two parallel transverse lines and the dark wing margin in the distal part of the hindwing) is described and
figured. The beginning of development passed, with the greatest probability, without the selective
pressure of the predators (small birds). The aim, being the warning (or rather intimidative) functions of
the eye spots, could function only when they at least partially had acquired their final form. Not before
the beginning of this development which must have been, as it were, the result of the “inner dynamics”
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of the living system the selective pressure of predators could begin and gave a reason to the perfection of

the eye spot.
This theme is discussed in detail in this paper.
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Einleitung

Ziel dieser Arbeit ist es, die Evolution der Augenmuster auf den Hinterfliigeln
der Gattung Smerinthus (Lepidoptera, Sphingidae) anhand des Vergleiches rezen-
ter Arten und deren Hybriden zu rekonstruieren, sowie die Fragen der natiirlichen
Auslese durch Priadatoren bei diesen Vorgingen zu diskutieren. Eine ausfiihrliche
Literaturiibersicht zum Thema der Augenmuster bei Schmetterlingen ist bei Koma-
REK (1989) zu finden. Einen allgemeinen Uberblick iiber das Vorkommen und die
Deutung von Augenflecken bei verschiedenen Tiergruppen enthalten die Werke
von PouLtoN (1890), PorTscHiNSKY (1891-1897), Cotr (1940), WickLER (1968) und
KoeniG (1975). Mit dem Vorkommen und der morphologischen Homologisierung
der Augenmuster mit den Bestandteilen des Grundplans der Schmetterlingszeich-
nung befassen sich neben dem antiquierten Werk von EIMER (1897) die Arbeiten
von SUFFERT (1927, 1929) in sehr praziser Form. Eine detaillierte Studie iiber die
Entwicklung der Fliigelzeichnung, darunter auch der Augenflecken, bei der Fami-
lie Saturniidae stellt die Arbeit HEnkES (1936) dar. Mit der Entwicklungsphysiolo-
gie der Entstehung von Augenflecken bei Schmetterlingen beschéftigen sich die
Arbeiten von NuHout (1980, 1981) und MacGNussen (1933). Ein Computermodell
fir die Entstehung der Fliigelmuster einiger Tagfalter (darunter auch Arten mit
Augenzeichnungen) entwickelten BArRp & FreEncH (1984). Die Funktion der
Augenmuster wurde in den letzten hundert Jahren oft diskutiert und auch durch
einige praktische Experimente gepriift. BLEST (1957 a) befaf3te sich mit der Unter-
suchung von Reaktionen einiger Singvogelarten auf lebende Falter (Inachis io L.)
und verschiedene Attrappen von Augenmustern. STEINIGER (1938) untersuchte
ebenfalls die Beziehung zwischen Kleinvogeln (Meisen) und Inachis io L. Die
zweite Arbeit von BLEsT (1957 b) befaf3t sich mit verschiedenen Arten der Zur-
Schau-Stellung von aposematischen, bzw. pseudoaposematischen Trachten ver-
schiedener Vertreter von Saturniidae und Sphingidae. Neuere Arbeiten von
Young (1979, 1980) beschiftigen sich mit der Evolution der Augenmuster bei
einigen siidamerikanischen Tagfaltergruppen (Morphinae, Brassolinae, Satyri-
nae), besonders in Beziehung mit deren trophischen Aktivitéten auf der Erdober-
fliche (Ernahrung von girendem Obst). Eine sehr interessante Interpretation der
Augenmuster bei Brassolinae als Bestandteil einer Mimese eines Reptilien-, bzw.
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Amphibienprofils bringt die Arbeit von STRADLING (1976). Die Hypothese tiber die
ablenkende Funktion kleiner Augenflecken auf den Tagfalterfliigeln priifte Swyn-
NERTON (1926) an kiinstlich bemalten Individuen der Gattung Charaxes. Interes-
sant ist auch die Angabe in der Arbeit EDMUNDs’ (1976) tiber ein nachgewiesenes
Vorkommen eines Augenmusters auf den Fliigeln des karbonischen Insekts Proto-
diamphipnoa.

Die Angaben iiber die Funktion und Entwickiung der Augenmuster bei der
Familie Sphingidae sind dagegen in der Literatur wesentlich sparlicher. Am
héaufigsten wird in diesem Zusammenhang die Zur-Schau-Stellung der Augenflek-
ken bei Smerinthus ocellata L. beschrieben und aus dem Aspekt der Abschrek-
kungsfunktion (Stanpruss 1894, 1906; WEISMANN, 1904; JapHA, 1909; WICKLER,
1968) oder der vergleichenden Ethologie (BLEST, 1957 b) diskutiert. Uber den an
sich wichtigsten Aspekt dieses Verhaltensmusters bei Smerinthus ocellata L., d. h.
iiber die Reaktionen der Kleinvogel auf lebende Exemplare dieser Art, handelt
anhand von Experimenten an Kafigvogeln die Arbeit von Stanpruss (1906).
Weitere Angaben zu diesem Thema enthélt das Buch TiENBERGENs (1958). Versu-
che, in denen er tote Exemplare der Gattung Paonias verschiedenen nordamerika-
nischen Singvogeln anbot, fiihre MorToN JONES (1932, 1934) durch. Die Existenz
einer Stufenreihe der Augenmusterentwicklung beobachtete STanDFuUss (1894) bei
den paldarktischen Vertretern der Gattung Smerinthus. In der Arbeit taucht auch
die Vermutung auf, daf} es sich um eine Entwicklungsreihe handeln konnte. Mit
dem Vergleich der Fliigelmuster einiger (auch aufereuropdischer) Arten der
Familie Sphingidae befaft sich die Arbeit van BemMELENs (1918/19), in der auch
am Rande die Problematik der Entstehung der Augenmuster bei der Gattung
Smerinthus erwihnt wird. Diese Thematik wird auch in PorTsCHINSKYS Arbeit
(1891) behandelt. AuBer diesen drei antiquierten Arbeiten gibt es keine weitere
Studie, die die Evolution der Augenmuster bei Sphingidae eingehender behan-
delte. Die einzige Arbeit, die sich mit der Entwicklungsphysiologie der Augenmu-
ster bei einer Sphingidenart (S. ocellata L.) beschiftigt, ist die von MAGNUSSEN
(1933). Diese Autorin verfolgte Verdnderungen an dieser Zeichnung nach ver-
schiedenen operativen Eingriffen an den Imaginalscheiben.

Material und Methode

Als Material fiir diese Studie dienten Exemplare der Gattung Smerinthus, der
verwandten Gattungen Paonias und Pachysphinx, sowie auch einiger Hybriden aus
der umfangreichen Sammlung des Naturhistorischen Museums in Wien. Diese’
Exemplare wurden in der Graphik-Abteilung des Institutes fiir Zoologie der
Universitdt Wien fotographisch dokumentiert. Insgesamt wurden 7 Arten der
"Gattung Smerinthus in Betracht gezogen, und zwar:

Smerinthus kindermanni LEDERER, 1852

Smerinthus caecus MENETRIES; 1857

Smerinthus jamaicensis DRURY, 1773

“Smerinthus saliceti BoispuvaL, 1875
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Smerinthus cerisyi KirBY, 1837

Smerinthus ocellata LINNAEUS, 1758

Smerinthus planus WALKER, 1856

Die restlichen zwei Arten, die wegen ihrer Seltenheit als Originalexemplare
nicht zur Verfiigung standen (Smerinthus szechuanus CLARK, 1938 und Smerinthus
tokyonis MATSUMURA, 1921) wurden anhand der genauen Abbildungen in D’ ABRE-
rASs Werk (1986) untersucht. Wegen der groBen Ahnlichkeit des Augenzeichnungs-
typs dieser zwei Arten mit einigen der vorhandenen entstand keine Liicke beim
Vergleich verschiedener bei dieser Gattung vorkommender Augenfleckenformen.
Von der Gattung Paonias, wo alle drei Arten den gleichen Typ der Augenzeich-
nung aufweisen, wurden zwei Arten an Originalexemplaren untersucht, und zwar:

Paonias excaecata J. E. SmiTH, 1797

Paonias myops J. E. SMITH, 1797

Die letzte Art (Paonias astylus DrRURY, 1773) wurde ebenfalls dem Werk
D’ABRERAS (1986) entnommen. Als Beispiel einer verwandten Gattung ohne
Augenzeichnung wurde die Gattung Pachysphinx mit ihrem Vertreter Pachysphinx
modesta HArRis, 1839 gewihlt.

AuBlerdem wurden auch vier kiinstlich erzielte Hybriden der Gattung Smerin-
thus mit anderen Gattungen (Laothoe, Paonias) oder innerhalb der Gattung
Smerinthus untersucht. Diese Hybriden wurden hier unter den iiblichen Bezeich-
nungen angefiihrt, obwoh! diese nicht den internationalen nomenklatorischen
Regeln entsprechen. Diese Namen konnen hier aber wegen ihrer Geldufigkeit in
den bisherigen Publikationen nicht ausgelassen werden. Es handelt sich um
folgende Hybriden:

hybr. hybridus STEPH. (Smerinthus ocellata L. 3 X Laothoe populi L. ?)

hybr. neopalearctica STDF. (S. ocellatal.. 3 X Paonias excaecataJ. E. SMITH @)

hybr. wormsbacheri Joun (Paonias myops J. E. SMiTH & X S. ocellata L. Q)

hybr. platei STDF. (S. ocellata L. 3 "X S. jamaicensis DRURY ) ‘

Die Stufen der Entwicklung der Augenmuster (bzw. ihrer Vorstufen) wurden
bei jeder Art unter Beriicksichtigung méglichst groer Variationsbreite untersucht
und untereinander verglichen. Aufgrund dieser Resultate wurden dann Aussagen
und Hypothesen iiber die Entstehung und Entwicklung dieser Musterformen bei
der Gattung Smerinthus aufgestellt, wobei den Ursachen einer solchen Entwick-
lung ebenfalls Aufmerksamkeit gewidmet wurde.

Ergebnisse

Die beiden Arten der nordamerikanischen Gattung Pachysphinx zeigen auf
den Hinterfliigeln im distalen Bereich eine kontrastreiche Kombination von zwei
dunklen Querbinden und hellen Zwischenriumen, die bei verschiedenen Indivi-
duen stark variieren (Fig. 1 — Hinterfliigel von Pachysphinx modesta HARR.).
Diese Zeichnung, die bei mehreren Gattungen des Tribus Smerinthini vorkommt
(in Andeutungen auch bei der Art Laothoe populi L.), unterscheidet sich von jener
bei Smerinthus kindermanni LED. nicht wesentlich.
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Bei der Gattung Smerinthus kommen die Augenflecken bei verschiedenen
Vertretern in sehr unterschiedlicher Form vor, von solchen, die eigentlich nicht als
Augenzeichnungen bezeichnet werden kénnen, bis zu solchen, die ein perfektes
Augenbild darstellen. Es folgt eine eingehendere Beschreibung dieser Muster bei
allen Arten der obengenannten Gattung:

Smerinthus kindermanni LEp. (Vorder- und Mittelasien in mehreren Unterar-
ten) weist im inneren distalen Bereich der Hinterfliigel eine Zeichnung auf, die an
_jene bei verwandten Gattungen mehr erinnert als an die Augenmuster von anderen
Smerinthus-Arten. Diese Zeichnung besteht aus zwei dunklen Querbinden und
einem dunklen Fligelrandsaum. Zwischen diesen dunklen Zonen und manchmal
auch oberhalb der proximalsten Querbinde liegen hellblauliche Zonen. Die Zeich-
nung ist bei verschiedenen Individuen &ufBlerst variabel, bei einigen Exemplaren
verlaufen die beiden Querlinien fast parallel zum Fliigelrand (Fig. 2), bei anderen
sind sie auf beiden Enden nach unten zum Fliigelrand mehr oder weniger
gekriimmt, wodurch schon die Andeutung einer Augenzeichnung mit eingeschlos-
“senen blauen Partien entstehen kann (Fig. 3). Die Hinterfliigel dieser Art sind auf
der ganzen Flache einfarbig rot, ohne eine bei allen anderen Arten vorkommende
Aufhellung ins Ockergelbe in einer ziemlich breiten Randzone.

Smerinthus caecus MeN. (Ostasien) trdgt auf den Hinterfliigeln schon eine
deutliche Augenzeichnung (Fig. 4). Ihre Form ist aber nicht ausgesprochen rund.
Die schwarze Umrandung grenzt unmittelbar an den Fliigelrand. Die proximale
Querlinie hat sich schon vollkommen in den gewdlbten proximalen Teil des
Augenfleckes verwandelt. Die distale bildet den schwarzen Querstrich, der die
eingeschlossenen blauen Flichen voneinander trennt. Bei einigen untersuchten
Exemplaren (wie bei dem abgebildeten) war noch die blaue Schattierung oberhalb
des Augenfleckes merkbar. Eine dhnliche Form des Augenmusters hat auch die
Art Smerinthus szechuanus CLArRk (China) (D’ABRERA 1986).

Smerinthus jamaicensis DrRURY (Nordamerika) zeigt eine dhnliche Augen-
zeichnung wie S. caecus MEN., jedoch grenzt die schwarze Umrandung des
Augenflecks nicht unmittelbar an den Fliigelrand, sondern ist mit diesem nur durch
einen schwarzen Strich (Teil der distalen Querbinde) verbunden. So befindet sich
der ganze Augenfleck weiter proximal auf der Fliigelfliche und der distale Teil
dieser Zeichnung, der urspriinglich den schwarzen Fliigelrandsaum darstellte, 16st
sich vom Fliigelrand ab (dhnlich ist die Situation bei allen folgenden Arten). Die
Augenflecken dieser Art sind sonst ziemlich stark seitlich abgeflacht (Fig. 5), die
eingeschlossenen blauen Flichen konnen in einigen Fillen von recht verschiedener
Grofe sein.

Smerinthus saliceti Boisp. (Arizona, Mexiko) trigt eine leicht ovale Augen-
zeichnung, bei der der schwarze Querstrich nicht gerade, sondern mehr oder
weniger in einer V- oder Pfeilform zum Vorschein kommt (Fig. 6). Bei allen
untersuchten Exemplaren war auch die blaue Schattierung oberhalb des Augen-
fleckes merkbar. Diese Art ist, entgegen der Behauptung einiger Autoren, eine
Species bona (Hopges 1971).
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Smerinthus cerisyi KIRBY (Nordamerika) zeigt eine dhnliche Zeichnung wie die
vorige Art, mit-dem Unterschied, dafl der schwarze Querstrich nicht mehr durch-
gehend, sondern auf beiden Enden aufgeldst ist, soda3 von ihm nur der mittlere
Teil als eine dreieckige oder runde Pupille bleibt, die im Vergleich mit den
folgenden Arten aber noch recht unscharf ist (Fig. 7). Diese Art ist in der
Zeichnung individuell wie geographisch ziemlich variabel. Eine dhnliche Form des
Augenmusters trigt auch Smerinthus tokyonis Marts. (Japan) (D’ ABRERA 1986).

Smerinthus ocellata L. (Europa bis Mittelasien), die am besten bekannte Art
der Gattung, zeigt eine typisch augenférmige Augenzeichnung, rund und mit
runder Pupille, deren GroB3e betrachtlich variieren kann (Fig. 8 und 9).

Smerinthus planus WaLk. (Ostasien) tragt die groBte und kontrastreichste
Augenzeichnung der ganzen Gattung (Fig. 10). Die Pupille ist sehr groB3, die
kraftige, schwarze, duBere Umrandung ziemlich variabel.

Die Gattung Paonias (Nordamerika) zeigt bei allen drei Arten den gleichen
Typ der Augenflecken, und zwar eine runde Zeichnung mit schwarzer Umrandung
und blauer Fiillung, jedoch ohne Pupille. Fig. 11. zeigt den Hinterfligel von
Paonias myops J. E. SmitH, Fig. 12 von Paonias excaecata J. E. SMITH. Die
Situation bei Paonias astylus DRURY ist die gleiche (D’ABRERA 1986).

Bei den Hybriden zeigen sich einige Details der Vererbung bei den Augenmu-
stern. Bei dem hybr. hybridus StepH. (S. ocellata L. & X L. populi L. ?) trigt die
Mehrzahl der Exemplare eine verwaschene Andeutung des Augenmusters
(Fig. 13), eine kleinere Anzahl trigt aber auch der Gattung Pachysphinx nicht
undhnliche Querbindenmuster (Fig. 14). Interessante Resultate bringt die Kreu-
zung von zwei Arten der Gattung Smerinthus mit unterschiedlichen Typen der
Augenzeichnung, wie bei hybr. platei STDF. (S. ocellata L. 8 X §. jamaicensis
Drury ?) (Fig. 15). Die Augenzeichnung dhnelt bei ihnen derjenigen von S.
jamaicensis DRURY, der schwarze Querstrich ist aber sehr stark verdickt, sodal} die
distal eingeschlossene blaue Flache fast verschwunden ist. Verwunderlicherweise
sehen auch die Augenflecken bei hybr. neopalearctica SToF. (S. ocellata L. & X P.
excaecata J. E. Smitn @) sehr dhnlich aus. Der hybr. wormsbacheri Joun (P.
myops J. E. SMitH 8 X S. ocellata L. ?) zeigt im Grunde eine dhnliche
Augenzeichnung, die distale blaue Fliche ist jedoch vollkommen verschwunden,
statt dessen ist der distale Teil der schwarzen Umrandung, der mit dem schwarzen
Querstrich zusammengeflossen ist, besonders breit (Fig. 17).

Anhand dieser Angaben iiber rezente Arten (iiber ausgestorbene und deren
Zeichnung ist nichts bekannt) ist ein moglicher Weg der Entstehung von Augen-
mustern verhiltnismaBig gut rekonstruierbar. Die Augenzeichnungen, bzw. die
Ansitze zu diesen, sind ziemlich problemlos in eine Reihe zu ordnen, die,
mindestens in groben Ziigen, auch den Vorgang der Evolution illustrieren kann.
Die Voraussetzungen, unter denen eine solche Rekonstruktion erfolgen kann, sind
folgende:

1. Die Augenmuster stellen ein abgeleitetes, sekundédres Muster dar, wihrend
das Querbindenmuster ein archaisches, urspriingliches darstellt.

2. Die rezent vorhandenen ,inkompletten Augenmuster sind weder blof3e
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‘Abweichungen vom ,,Grundplan® der kompletten Augenzeichnung noch bloBle
Reduktionsstufen; sie sind mehrheitlich Etappen in der Entwicklung zum , kom-
pletten“ Augenmuster.

Die erste Voraussetzung findet eine starke Bestitigung im verhiltnismaBig
sehr seltenen Vorkommen kompletter Augenmuster bei den Sphingiden und auch
bei sonstigen Schmetterlingen, wihrend das Querbindenmuster bei allen diesen
Gruppen sehr haufig ist (weitere Argumente und Indizien dafiir stehen bei SUFFERT
1927 und 1929). Die zweite Voraussetzung liegt praktisch jeder vergleichend
morphologischen Arbeit zugrunde, wenn sie aufgrund des Vergleichs rezenter
Vertreter einer Gruppe ohne ausreichende paldontologische Belege auf die Evolu-
tion einer Struktur bei dieser Gruppe schlieBen will. Solche Uberlegungen stellen
natiirlich nur eine Hypothese und keinen zwingenden Beweis dar. Doch ist im
allgemeinen keine Uberlegung zur Evolution ganz frei von spekulativen Annah-
men, selbst dann nicht, wenn reichlich Fossilmaterial bekannt ist.

Diesen méglichen Weg der Entstehung von Augenmustern bei den Gattungen
Smerinthus und Paonias zeigt die Fig. 18. Die Nr. 1 stellt eine hypothetische
Vorstufe dar, die aus zwei Querbinden im distalen Bereich des Hinterfliigels und
dem dunklen Fligelrandsaum besteht. Ahnlich ist z. B. die Situation bei der
Gattung Platysphinx und manchen anderen Gattungen des Tribus Smerinthini. Bei
diesen mehr oder weniger parallel laufenden, dunklen Zonen kommt es dann zur
Kriimmung (Nr. 2, ungefihr die Situation beim rezenten S. kindermanni LED.) und
der Formung einer mehr oder weniger runden Zeichnung. Die proximale Querlinie
(a) bildet dabei den oberen, und der Fliigelrandsaum (c) den unteren gebogenen
Teil dieser Zeichnung und aus der distalen Querlinie (b) entsteht der dunkle
Querstrich. Diesem Stadium (Nr. 3) entspricht ungeféhr die Situation bei S. caecus
MEN. Ahnlich sind die Verhiltnisse auch bei S. jamaicensis DRURY und S. szechu-
anus CLARK. Im nichsten Stadium (Nr. 4) beginnt sich der dunkle Querstrich in
der Mitte zu verbreitern (oder V-férmig abzuwinkeln), um sich gleichzeitig an den
Beriihrungsstellen mit der dunklen Umrandung allmédhlich aufzulésen, sodal} in
der Augenzeichnung eine Pupille entsteht. Diesem Stadium entsprechen (der
Reihe nach, nach dem Grad der bisher durchgemachten Verdnderungen) S. cerisyi
KirBY, S. saliceti Boisp. und S. tokyonis MaTts. Das letzte Stadium (Nr. 5), von den
Arten S. ocellata L. und S. planus WALK. reprisentiert, stellt eine vollkommene
Augenzeichnung mit einer grofen und runden Pupille dar. Die blaue Farbung des
Innenraumes der Augenzeichnung ist bereits im Stadium Nr. 2 als blduliche Zone
zwischen den dunklen vorhanden, manchmal kommt auch eine blaue Zone noch
oberhalb der proximalen Querlinie (a) vor, die noch bei weiteren Stadien persistie-
ren kann (Fig. 6, S. saliceti Boisp.; Fig. 4, S. caecus MEN.). Die pupillenlosen
Augenflecken der Gattung Paonias (Nr. 7) scheinen durch Reduktion eines der
blauen Riume des Stadiums Nr. 3 entstanden zu sein (durch die hypothetische
Zwischenstufe Nr. 6). Die Resultate der Kreuzung zwischen den Vertretern dieser
Gattung und S. ocellata L., die in zwei Fillen zu sehr dhnlichen Formen (wie Nr. 6)
gefiihrt hat (Fig. 16, 17), bekriftigen diese Annahme. Auf sonstige Entstehungs-



106 S. KOMAREK

probleme der Augenmuster bei Smerinthus wird néher in der Diskussion eingegan-
gen werden.

Diskussion und Schluf3folgerungen

Wie aus der vorherigen Arbeit des Autors (KoMARek 1989) hervorgeht,
kommen die Augenmuster und dhnliche Erscheinungen bei mehreren Gattungen
der Familie Sphingidae (besonders der Unterfamilie Sphinginae) vor. Sie kénnen
in vier verschiedenen Positionen (je zwei auf den Vorder- und Hinterfliigeln)
erscheinen. Das ,,Material“ zu ihrer Entstehung wird von den entweder proximal
oder distal des Zentralfeldes des primiren Symmetriesystems (im Sinne von
SurrerT 1927, 1929) liegenden Querbinden geliefert. Diese Muster haben sich
hochstwahrscheinlich weitgehend unabhéngig entwickelt. Der selektive Hang zur
Bildung der Augenmuster bei nur einigen Schmetterlingsfamilien (Tagfalterfami-
lien, Saturniidae, Sphingidae, einige Unterfamilien der Noctuidae) bekréftigt die
Annahme, daB3 einige Schmetterlingsgruppen eine wesentlich stirkere Neigung zur
Bildung von Augenflecken haben, als die anderen. Diesem Faktum liegt wahr-
scheinlich eine genetische Prdadaptation fiir die Augenmusterbildung zugrunde,
die jedoch nur bei einigen Arten zum Vorschein kommt. Der Unterschied in den
Lebensbedingungen, bzw. den in Frage kommenden Prédatoren ist nicht so
gravierend, daB er als eine plausible Erklarung dieser Tatsache in Frage kommt.
Die verschiedenen Typen der Augenmuster bei Sphingidae und deren Interpreta-
tion werden in der obengenannten Arbeit ndher beschrieben und diskutiert. Von
allen dort beschriebenen Fillen zeigen aber nur einige Arten der Gattung Smerin-
thus-und die isoliert stehende Art Compsulyx cocheraui VIET. eine typische
Augenzeichnung mit einer dunklen Pupille, hellem Zwischenring und dunkler
Umrandung.

Den interessantesten Fall im Rahmen der ganzen Familie stellt sicher die in
dieser Arbeit behandelte Gattung Smerinthus dar, in der verschiedene Arten
verschiedene Formen des Augenmusters tragen, die sich unter den in den Resulta-
ten angefiihrten Voraussetzungen in einer Reihe ordnen lassen, die mit hochster
Wabhrscheinlichkeit mindestens im groben Umri3 dem phylogenetischen Ablauf
der Augenmusterbildung entspricht. Der Mechanismus der Abwehrwirkung einer
kompletten Augenzeichnung bei S. ocellata L. ist bereits geniigend bekannt und
hat sich bei praktischen Versuchen mit Singvogeln als sehr wirksam erwiesen
(BLEsT 1957 a, b; Stanpruss 1906; TiNBerGEN 1958). Die bei der Zur-Schau-
Stellung plotzlich gezeigten Augenflecken auf den Hinterfliigeln leiten ihre
abschreckende Wirkung fiir kleine Singvogel praktisch mit Sicherheit von der
Nachahmung des Blickes eines sich bioptisch orientierenden Pradators, etwa einer
Eule oder eines kleinen Raubtieres ab. Es handelt sich dabei eigentlich um einen
,»aide mémoire mimicry“-Fall (RoTscHILD 1984), wo nicht der Gesamthabitus eines
anderen Tieres nachgeahmt wird, sondern nur eine seiner besonders signalwirksa-
men Korperpartien, auf die der Empfinger genauso wie auf das Tier selbst
reagiert. Diese Annahme wird noch durch andere Verhaltenskomponenten wih-
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"rend der Zur-Schau-Stellung, und zwar durch Vibrationen und kleine Bewegungen
der Hinterfliigel, die sehr wohl den Eindruck kleiner, fixierender Augenbewegun-
gen hinterlassen, bekriftigt. Die Schreckreaktion ist, mindestens bei einigen
Singvogeln, angeboren (BLEST 1957 a), das Auge bzw. ein Augenmuster hat
bei den meisten Wirbeltieren, inklusive des Menschen, einen hohen Signalwert
(Koenic 1975). Die Versuche von BLEsT (1957 a) haben bestitigt, daB von allen
Attrappen am besten jene gewirkt haben, die in ihrer Gestalt einem realistisch
gezeichneten Auge am dhnlichsten waren. Nachdem die insektenfressenden Vogel
ein sehr gutes Unterscheidungsvermogen haben (SiLLEN-TULLBERG 1985), erhebt
sich in der Sache der Evolution der Augenmuster bei Smerinthus eine Reihe von
Fragen. Vor allem geht es darum, ob die Muster der Anfangsstadien (Stufen 1, 2
der Entwicklungsreihe) iiberhaupt eine nennenswerte Wirkung (im Sinne des
Abschreckens) auf die Pridatoren haben konnen. Die Erfahrungen der zitierten
Autoren lassen vermuten, dafl diese Wirkung, mindestens bis Stufe 2, wahrschein-
lich sogar bis zur Stufe 3, praktisch gleich null ist, weil diese Muster noch weit
davon entfernt sind, einem Auge dhnlich zu sehen (erst bei Stufe 3 beginnt eine
Anniherung an die Augengestalt). Es fehlt hier abermals vollig an experimentellen
Daten. Es war leider auch dem Autor aus finanziellen, rdumlichen und zeitlichen
Griinden nicht moglich, die Reaktionen der Singvogel auf S. kindermanni LED.,
S. caecus MEN., bzw. S. jamaicensis DRURY, eventuell auch auf die Gattungen
Paonias und Pachysphinx zu untersuchen, was sicherlich mehr Licht auf diese
Problematik geworfen hitte. Es ist aber offensichtlich, daB eine natiirliche Auslese
durch die Pridatoren, die zur Vervollkommnung der Augenzeichnung fiihren
kann, erst dann einsetzen kann, wenn die Zeichnung mindestens in groben Ziigen
schon Augengestalt angenommen hat. Nachdem die Augenzeichnung mit Sicher-
heit polygen angelegt ist, heiBt das im Klartext, daf hier die natiirliche Auslese erst
dann einsetzen kann, wenn die ersten fiir den ,,Umbau“ der Querbinden in ein
Augenmuster notwendigen Verdnderungen bereits stattgefunden haben. Ein Teil
der Entwicklung, die zur Entstehung eines funktionstiichtigen Augenflecks not-
wendig ist, verlauft also gewifl ohne Beitrag der Praddatoren und der von ihnen
verursachten Selektion, also sozusagen durch eine ,,innere Dynamik“ des lebenden
Systems. Es handelt sich dabei allerdings um kein isoliertes Phinomen im Tier-
reich, denn praktisch jede grundsétzliche Umfunktionierung von Strukturen, seien
diese zwei- oder dreidimensional, schlie3t eine ,,graue Zone“ in sich ein, in der die
betroffene Struktur weder zur urspriinglichen, noch zur neuen Funktion taugt und
kann deshalb kaum Objekt einer darauf ausgerichteten Selektion sein. Dieses
Problem wird oft z. B. im Zusammenhang mit der Entstehung der Gehdrknochel-
chen bei den Sdugetieren oder den vom Familientypus sehr abweichenden mimeti-
schen Trachten bei Schmetterlingen diskutiert. Von den zahlreichen ,,Uberbriik-
kungshypothesen scheint aber keine im ausreichenden MaBe plausibel zu sein; sie
stellen eher die Bemiihung dar, die vorgefallite Meinung, dafl jede langzeitige
strukturelle Verdnderung ihre Ursache in der natiirlichen Auslese haben muf3, zu
untermauern und zu ,retten“. Die Annahme, daf} etliche Verdnderungen der
Strukturen im tierischen Organismus ,,systemimmanent” bedingt sein kdnnten
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(was auch immer dieser Ausdruck konkret bedeuten mag), entkrampft weitgehend
. die Diskussion zu solchen Themen. Gerade im Falle der Gattung Smerinthus
scheint es wahrscheinlich, daf3 ziemlich komplexe und miteinander verbundene
Umstrukturierungen, die von der Querbindenzeichnung zu einer Augenzeichnung
fiihren, weitgehend ohne Beteiligung der natiirlichen Auslese durchlaufen werden.
Die Selektion vermag die Vervollkommnung des schon halbwegs fertigen Merk-
mals zu bewirken. Nachdem es sich dabei nur um einen Sonderfall eines weit
verbreiteten Phianomens handelt, scheint es dem Autor nicht unwichtig, auf diese
Tatsache ausdriicklich aufmerksam zu machen, weil sie, mindestens fiir einige
Falle, die iblichen direkten Mutations-Selektions-Vorstellungen als die nicht
einzig moglichen fiir die Entstehung komplexer, morphologischer Innovationen
erscheinen ldBt. Diese ziemlich komplizierte Thematik, die im Grunde auf die in
der Geschichte der Evolutionsforschung immer wieder diskutierte Existenz und
Natur von ,inneren Faktoren® zuriickgeht, wird sehr ausfiihrlich z. B. bei RIEDL

(1975) dargestellt und besprochen.
Bei der Betrachtung der Schmetterlingszeichnungen lassen sich ziemlich oft

solche finden, die bereits ,,unterwegs“ zu einem anderen Zeichnungstyp sind. Die
Frage, ob es bei den Vertretern der Gattung Smerinthus, die inkomplette Augen-
muster tragen, der Fall ist, und diese Arten in Zukunft wirklich ein komplettes
Augenmuster aufweisen werden, 148t sich natiirlich nicht mit voller Sicherheit
beantworten. Es ist immerhin sehr wahrscheinlich, da3 es wirklich so ist.

Sehr interessant wire auch eine entwicklungsphysiologische Untersuchung
mehrerer Arten der Gattung Smerinthus, bzw. verwandter Gattungen, was die
Entstehung der Augenflecken betrifft. Die Untersuchungen von NuHout (1980,
1981) und MAGNUSSEN (1933) lassen vermuten, daB3 im Laufe der Evolution von der
Querbindenzeichnung zu einer kompletten Augenzeichnung eine mehrmalige Ver-
schiebung bzw. Verdoppelung des morphogenetischen Fokus in einigen Phasen
stattgefunden hat, was die Komplexitét des ganzen Vorgangs noch unterstreichen
wiirde. Es ist aber leider zu diesem Thema nur sehr wenig bekannt (MAGNUSSEN
1933). '

Ein weiteres Kapitel stellt die Koévolution der Augenmuster mit den entspre-
chenden Verhaltensformen, der Zur-Schau-Stellung, dar. Dal3 dieses Verhalten
fiir die Wirkung der Augenflecken auf den Pradator von einer ganz entscheidenden
Bedeutung ist, geht aus mehreren Studien hervor (BLEsT 1957 a, b; STEINIGER 1938;
TINBERGEN 1958; MoRrTON JONES 1932, 1934). Ahnliche Verhaltensweisen kommen
bei vielen Sphingidengattungen vor, die bei einer Stérung in der Ruhestellung ihre
lebhaft gefarbten Hinterfliigel bzw. ihren Hinterleib zur Schau stellen. Beschrei-
bungen dieser Verhaltensformen bei Sphinx ligustri L. und Colerio euphorbiae L.
sind bei BLEST (1957 b) zu finden. Uber die Verhaltensformen der Zur-Schau-
Stellung bei anderen Arten der Gattung Smerinthus als bei S. ocellata L. und bei .
der Gattung Paonias ist leider iberhaupt nichts bekannt; es ist aber anzunehmen,
daB sie von der bei S. ocellata L. nicht wesentlich abweichen. In der Verwandt-
schaft der Gattung Smerinthus ist bei Laothoe populi L. eine dhnliche Verhaltens-
form entwickelt; es werden lediglich nicht Augenflecken, sondern rétlichbraune
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Farbflichen auf den Hinterfliigeln présentiert (ebenfalls bei BLEsT (1957 b)
beschrieben). Darum schlieBt Stanpruss (1894) wahrscheinlich richtig, dafl die
rote Firbung der Hinterfliigel bei Smerinthus (gerade bei S. kindermanni LED.
besonders deutlich), eine phylogenetisch éltere Erscheinung darstellt als die
Augenflecken. Derselbe Autor (1907) beschreibt auch das Zur-Schau-Stellungs-
verhalten verschiedener Hybriden zwischen Smerinthus ocellata L. und Laothoe
populi L., die intermediire Verhaltensformen aufweisen. BLEST (1957 b) leitet die
Fligelbewegungen bei der Zur-Schau-Stellung (nicht nur bei Smerinthus, sondern
generell) von den Start- und Flugbewegungen ab, die in einer bestimmten Position
erstarrt sind. Die Zur-Schau-Stellung ist notwendigerweise mit lebhaften Farben
auf den in der Ruhestellung bedeckten Korperpartien gekoppelt, bei Mimas tiliae
L. oder Sphinx pinastri L. kommt sie iiberhaupt nicht vor. Mit der Ruhestellung
hiangt auch die Beschrinkung der Querbinden, aus denen sich die Augenmuster
entwickeln, auf den Abschnitt des inneren Winkels der Hinterfliigel bei vielen
Sphingidenarten (wie auch z. B. oft bei der Familie Notodontidae) zusammen. Nur
dieser Teil des Hinterfliigels kann némlich bei der Ruhestellung in das Blickfeld
eines Prddators geraten; der dbrige Teil des Hinterfliigels ist dagegen nicht
kryptisch, sondern gewohnlich neutral oder semantisch gefirbt. Eine weitere
interessante Tatsache stellt die Verschiebung des Augenmusters bei der Gattung
Smerinthus in das Innere des Hinterfligels dar. Der aus dem Fliigelrandsaum
entstandene, untere Teil des Augenflecks, der bei S. kindermanni LEp. und
S. caecus MeN. noch direkt am Fliigelrand liegt, verschiebt sich bei den héheren
Entwicklungsstufen des Augenmusters bei anderen Arten verhéltnismaBig weit
nach proximal vom Fliigelrand. Dieses Phinomen, als ,,Verwerfung* bei SUFFERT
(1927, 1929) beschrieben, kommt bei sehr vielen Schmetterlingsmustern, beson-
ders bei den Tagfaltern, vor.

Aus den Resultaten sind also folgende Schluffolgerungen zu ziehen:

1. Die Entstehung der Augenmuster bei der Gattung Smerinthus 1iBt sich
anhand der vorhandenen rezenten Arten mit ausreichender Wahrscheinlichkeit
rekonstruieren. Material fiir diese Zeichnung haben zwei im distalen Bereich des
Hinterfliigels liegende Querbinden, sowie der dunkle Fliigelrandsaum geliefert.

2. Die Anfangsphasen dieser Entwicklung verliefen offensichtlich ohne selek- .
tive Einwirkung der Pradatoren (Kleinvogel), weil das Augenmuster von seinem
Wirkungsmechanismus her erst dann zu wirken beginnen kann, wenn es bereits .
anndhernd die endgiiltige Gestalt angenommen hat. Der Selektionsdruck der
Pridatoren kann erst bei den spiteren Phasen dieser Entwicklung wirksam werden
und die Vervollkommnung der bereits in groben Ziigen vorhandenen Augenzeich-
nung bewirken. Die ersten Entwicklungsphasen dieser Zeichnung konnten wohl
nur von der ,inneren Dynamik“ des lebenden Systems verursacht werden (eine
Analogie zu vielen grundséitzlichen Strukturverédnderungen im Tierreich).

3. Diese Augenzéichnungen bei Smerinthus (und wohl auch bei anderen
Schmetterlingen) stellen einen Sonderfall von ,,aide mémoire mimicry“ (ROTSCHILD
1984) dar.
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Eine eingehendere Studie von lebgnden Exemplaren verschiedener Vertreter
der Gattung Smerinthus im HinblicK auf’ die Zur-Schau-Stellungs-Verhaltensmu-
ster dieser Arten und der Reaktionen der Kleinvogel, deren Durchfilhrung wegen
groBBer Aufwendigkeit der Beschaffung und Erhaltung der Versuchstiere dem
Autor dieser Studie leider nicht méglich war, wére fiir die Vertiefung der Kennt-
nisse iiber die hier angefiihrte Problematik von groBerm: Interesse Aber auch die
derzeit vorhandenen Informationen erlauben es durchaus, zu einigen dieser Fragen
wenigstens vorlaufig Stellung zu nehmen, da auch eine Hypothese in dieser wenig
iiberschaubaren Materie von Nutzen sein kann.
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