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Brigitte Schoenemann

Aus Trilobiten-Sicht

Trilobiten zdhlen zu den urspriinglichsten Gliedertieren und besafSen schon
vor mehr als einer halben Milliarde von Jahren hervorragend ausgeriistete Fa-
cettenaugen — ein Sehsystem, das bis heute erfolgreich ist, wie wir z.B. von den
eindrucksvollen Augen der rauberischen Libellen oder von Krebstieren wissen.
Auch wenn es zundchst unmoglich erscheint, zu erfahren, wie fossile Sinnesor-
gane funktioniert haben konnten, erweist sich ein ndheres Hinsehen durchaus
als aufschlussreich, und die modernen technischen Methoden unserer Zeit er-

lauben tiefere Einsichten.

Sicherlich gehért es zu den bewegenden Erleb-
nissen beim Priparieren eines Fossils, wenn ei-
nen nach mehreren hundert Millionen Jahren
ein Trilobitenauge anschaut, frisch und lebhaft,
als habe sich dieses Tier gerade erst eingegraben
(Abb. 1). Auch bei niherem Hinsehen gehoren

Trilobitenaugen sicherlich zu den interessan-

den Ordovizium (vor 491-444 Millionen Jah-
ren) entstanden viele neue Trilobitengruppen
(Abb. 2), und neue 6kologische Nischen wur-
den bezogen. In diesem Erdzeitalter erreichten
die Trilobiten schliefflich den Héhepunkt ih-
rer Entwicklung. Die grofle Hirnantische Ver-
eisung am Ende des Ordoviziums fithrte dann

Abb. 1: A: Unpraparierter Kopf von Geesops schlotheimi (Bronn, 1825), Mafistab ca. 1 mm. B: Priparierter
Kopf derselben Art, Mafistab ca. 2 mm. Unteres Mitteldevon, Ahrdorf-Schichten, Flesten-Member, Pelm-

Salmer Weg bei Gees/Gerolstein.

testen Phanomenen, die es niher zu betrachten
wert sind. Ihre Faszination spiegelt sich schon in
den ersten Aufzeichnungen und Beschreibun-
gen von Clarke (1889) und Lindstrom (1901)
wieder, die diesen Augen besondere Aufmerk-
samkeit schenkten. Die Geschichte der Trilo-
biten selbst ist gut dokumentiert. IThre Bliitezeit
lag im Kambrium (vor etwa 520-492 Millio-
nen Jahren). Gegen Ende des Kambriums je-
doch waren auch sie stark von den Ereignissen
betroffen, die viele Arten anderer Tiergruppen
ebenfalls aussterben lieflen. Im darauf folgen-

Beide Sammlung: B. Schoenemann.

jedoch zu einer erneuten, immensen Ausster-
bephase, und fiir den Rest der Trilobitenevo-
lution erschienen keine neuen Kérperbaupli-
ne mehr; keine weiteren 6kologischen Nischen
wurden erschlossen, und solche, die am Ende
des Ordoviziums verloren gingen, wie z.B. das
offene Meer, wurden nie wieder besetzt. Im Si-
lur und Devon erbliihte die Formenvielfalt der
Trilobiten zwar noch einmal, wenn auch nicht
in der Reichhaltigkeit wie im Ordovizium. Ge-
gen Ende des Devons verschwanden die Tri-

lobiten jedoch bis auf die Ordnung der Proe-
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Abb. 2: A: Ogygnius corndensis (Murchison, 1839), ein typischer ordovizischer Trilobit mit nierenformigen,
holochroalen Augen. Ordovizium, Unteres Llanvirn, Builth Wells, Powys, Wales, MafSstab ca. 5 mm B: Kopf~

ausschnitt desselben Trilobiten. Mafistab ca. 2mm (BSPG, Nr. 1990 IX 27).

tiden. Diese tiberdauerte das Karbon und trat
bis ins Perm hinein auf, bis auch sie dem grofi-
ten Massensterben aller Zeiten am Ende des

Perms zum Opfer fielen (Clarkson et al. 2006).

Die drei Typen von Trilobitenaugen

Clarke und Lindstrém fertigten Schliffe an und
zeichneten die Morphologie der fossilen Trilo-
bitenaugen sehr genau. Dabei fanden sie her-
aus, dass es im Wesentlichen zwei Typen von
Trilobitenaugen gibt, die holochroalen und die
schizochroalen Augen. Da die Trilobiten zu
den Euarthropoden zihlen, ist der zu erwarten-
de Augentyp derjenige eines Facettenauges, wie
wir ihn von Insekten oder Krebstieren her ken-
nen. Bei deren heutigen Vertretern finden wir
eine Vielzahl von Abwandlungen und Mecha-
nismen, die Anpassungen an die unterschied-
lichsten Lebensbedingungen sind, und auch bei
den Trilobiten scheint dies bereits der Fall ge-

wesen zu sein, wie wir noch sehen werden.

Holochroale Augen

Das so genannte holochroale Auge besteht
meist aus einer Vielzahl kleinster Einheiten, die
nach auflen hin mit einer kleinen Linse abschlie-
fen. Alle Linsen eines Auges sind von einer
gemeinsamen Membran, der Cornea, bedeckt.
Lindstrom (1901) unterschied zwischen bikon-
vex holochroalen Augen, die kleine bikonvexe
Linsen besitzen, und prismatisch holochroalen
Augen, die mit lang gestreckten prismatischen
Linsen ausgestattet sind. Letzteres tritt zumeist
bei Trilobiten auf, die eine dicke Kutikula be-
sitzen und in einer rauen Umwelt lebten, wih-
rend die mit den kleinen Linsen und diinner
Kutikula eher ruhige Gewisser bewohnten.
Auflerdem fillt auf, dass bei vielen holochroa-
len Augen, wie bei Augen typischer Proetiden

Foto: U. Ryck.

(Abb. 3) und den Augen kambrischer oder or-
dovizischer Trilobiten, diese Cornea eine glatte
Oberfliche bildet (Abb. 4A), so dass die dar-
unter liegenden Einheiten nicht zu erkennen
sind. Bei anderen, wie den Scutelloiden, ist die
Cornea durch die Linsen von unten her auf-
gewdlbt (Abb. 4B), und die visuellen Einhei-
ten sind gut von auflen sichtbar. Manche dieser

Abb. 3: Gerastos cuvieri (Steininger, 1831), ein typischer Proe-
tide mit holochroalem Auge Das Tierchen ist etwa 1,3 cm lang.

Augen bestehen aus tausenden solcher Ein-
heiten, die den Libellenaugen nicht unihnlich
sind. Man nimmt an, dass wie bei den heutigen
Facettenaugen unter jeder dieser kleinen Lin-
sen eine von den anderen unabhingige visuel-
le Einheit liegt. Da alle spezielleren Typen von
Facettenaugen erst spiter entstanden sind als
Trilobitenaugen (Gaten 1998), geht man davon
aus, dass diese holochroalen Augen wie die sehr
urspriinglichen und auch heute noch fiir tagak-
tive Arthropoden typischen Appositionsaugen
funktionierten. Hier wird das Licht im gesam-
ten Blickwinkel einer Facette (Ommatidium)
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gesammelt und auf einen zentralen Lichtleiter
fokussiert. Dieser Lichtleiter, das Rhabdom, ist
Bestandteil der Sinneszellen eines Ommatidi-
ums. Im Rhabdom befinden sich die Sehfarb-
stoffe, die bei Lichteinfall ihre Struktur verin-
dern, wodurch ein elektrisches Signal erzeugt
wird, das durch das Nervensystem verarbeitet
werden kann. Da alle Kontrast- und Farbver-
teilungen innerhalb des Sehfeldes einer Facet-
te auf diese Weise gemittelt werden, ergibt sich
fur das gesamte Auge eine Art von Mosaikse-
hen. Die Genauigkeit des Sehens hingt dabei
in erster Linie von der Anzahl der Facetten ab,
so wie die Qualitit einer Computergrafik von
der Anzahl der Pixel bestimmt wird. Um még-
lichst viele Facetten im begrenzten Raum eines

Abb. 4: Holochroale Augen. A: Linkes Auge des Gerastos cuvi-
eri (Steininger, 1831) aus Abb. 3. Man beachte die von dem
iibrigen Tier unterschiedliche Farbung des Auges.

B: Wahrscheinlich Scutellum geesense R. & E. Richter, 1956.
Unteres Mitteldevon, Abhrdorf-Formation, Flesten-Member.
A: Pelm-Salmer Weg bei Gees/Gerolstein B: wabrscheinlich

von Auberg bei Gerolstein. Sammlung: B. Schoenemann.
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Auges unterzubringen, sollten die Facetten also
moglichst klein sein.

Auf der anderen Seite ,versuchen® die Facetten
natiirlich, soviel Licht wie méglich einzufan-
gen, um gegebenenfalls auch unter schlechte-
ren Lichtbedingungen, in groferer Tiefe oder
in der Dammerung, arbeiten zu konnen. Hier-
zu bedarf es aber moglichst grofler Linsen. Die
Lebensumstinde der Tiere fiihrten in der Evo-
lution zu einem Kompromiss, der die Adapta-
tion einer ausreichenden Sehqualitit bei den
gegebenen Lichtverhiltnissen widerspiegelt.
Dieser Kompromiss ist formal fassbar, und so
lasst sich aus der Morphologie eines Trilobiten-
auges mit Hilfe des von Snyder (1977, 1979),
Snyder et al. (1977) und Horridge (1978) ent-
wickelten Augenparameters im Vergleich mit
heutigen Trigern von Facettenaugen erschlie-
fen, unter welchen Lichtverhiltnissen die un-
tersuchten Trilobiten gelebt haben.

Schizochroale Augen

Der zweite bedeutende Augentyp unter den
Trilobiten ist derjenige des schizochroalen Au-
ges, der nur in der Unterordnung Phacopina
auftritt (Abb. 5). Hier sind die Linsen in der
Regel bedeutend grofer als beim holochroalen
Auge, weitaus weniger zahlreich und vonein-
ander getrennt angeordnet. Der Durchmesser
einer einzigen Linse kann durchaus zwei Mil-
limeter und mehr erreichen. Es konnte nach-
gewiesen werden, dass das schizochroale Auge
durch Pidomorphose, also durch Beibehalten
eines juvenilen Merkmals im Erwachsenensta-
dium, entstanden ist (Clarkson & Zhang 1991,
Clarkson & Taylor 1995). Jede Einheit besteht
aus einer grofien Linse und einer darunter lie-
genden membrandsen Kapsel (Clarkson 1967,
Campbell 1975). Diese Kapsel wird von der
Cornea gebildet, die im Unterschied zum ho-
lochroalen Auge jede Linse einzeln tberzicht.
Jede einzelne Seheinheit ist durch eine kuti-
kulidre Wand, die so genannte Sklera, von ih-
ren Nachbarn getrennt. Leider ist zurzeit noch
unklar, womit diese Kapsel gefiillt ist. Dies
ist Gegenstand unserer gegenwirtigen For-
schungsprojekte, und nach unseren Analysen
am Rontgentomografen (u—CT) in Bonn und
im Synchrotron in Grenoble (EFRS) werden
die inneren Strukturen dieses Systems wohl
bald verstanden sein. Die momentane Vorstel-
lung besteht darin, dass diese Kapsel an ihrem
Grund mit einer kleinen Netzhaut (Retina)
(Campbell 1975; Clarkson 1975) ausgekleidet
ist und so in jedem der Kapselsysteme ein eige-
nes kleines Bild entsteht. Im Englischen werden
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Abb. 5, links: Pedinopariops brongniarti (Steininger, 1831). Das Tier hat aufgerollt einen Durchmesser von ca. 1 cm.
Unteres Mitteldevon, Abrdorf-Formation, Flesten-Member, A: Pelm-Salmer Weg bei Gees/Gerolstein.

Sammlung: B. Schoenemann. Abb. 6, rechts: Holochroale und schizochroale Augen kinnen an derselben Fundstelle

auftreten. Hier Geesops schlotheimi Bronn, 1825 und Cyphaspis balanops (Erben, 1953) in einem Stiick. Der Kopf
des Geesops ist etwa 0,9 mm breit. Unteres Mitteldevon, Ahrdorf-Formation, Flesten-Member, Pelm-Salmer Weg bei

Gees/Gerolstein. Sammlung: B. Schoenemann.

diese Einheiten deshalb als ,Eyelett*, Auglein,
bezeichnet. Um einen einheitlichen Eindruck
der optischen Umgebung herzustellen, kénnte
die Vielzahl dieser einzelnen Bildchen inner-
halb eines Einzelauges auf eine neuronale Ma-
trix verschaltet werden, um ein einzelnes, qua-
litativ hochwertiges Gesamtbild herzustellen
(Schoenemann 2007). Dieser Vorgang wird als
Pooling bezeichnet. Trilobiten mit holochroa-
len und schizochroalen Augen kénnen an der-

selben Lokalitit vorkommen (Abb. 6).

Abathochroale Augen und

blinde Trilobiten

Ein dritter Typ von Trilobitenaugen tritt bei der
kleinen Gruppe der im Unter- bis Mittelkam-
brium vorkommenden Unterordnung Eodisci-
na auf, sehr kleinen Trilobiten mit nur zwei bis
drei Thorakalsegmenten (Zhang & Clarkson
1990). Oberflichlich dhneln diese winzigen
Augen ungeordneten schizochroalen Augen.
Auch sie besitzen in jeder Einheit eine eigene
Cornea. Allerdings setzt sich diese offensicht-
lich nicht zu einer Kapsel unterhalb der Lin-
se fort. Auch Blindheit kommt bei Trilobiten
vor, allerdings wird dies als sekundir angesehen,
was sich in vielen interessanten Reduktionsrei-

hen verfolgen lasst (vgl. Clarkson et al 2006).

Bau und Leistungsfahigkeit

holochroaler Augen

Die holochroalen Augen sind seit dem Be-
ginn der tberlieferten Geschichte der Trilobi-
ten vor ca. 520 Millionen Jahren vertreten und

sind auch die letzten, mit denen noch die Tri-
lobiten des Perms ausgertistet sind. 270 Milli-
onen Jahre ,erfolgreicher Arbeit” liegen dann
hinter ihnen. Wie bei den heutigen Insekten
gibt es sehr einfache Augen mit nur wenigen
Facetten, aber auch solche mit mehreren tau-
send pro Einzelauge. Wie bei den Libellen un-
serer Tage ist somit z.B. bei Pricyclopyge (Abb.
7) die Auflosung und damit die Sehgenauig-
keit der Augen relativ hoch, die Einzelfacet-
te dagegen recht klein, was eine Tagesaktivitit
erzwingt. Die Trilobiten, die mit diesen Au-
gen ausgestattet waren, sind vergleichsweise
groft (mehrere Zentimeter lang). Ihre Augen
beherrschen die Morphologie des Kopfes und
schaffen sozusagen ein Panorama-Sehfeld.
Bei einigen Formen der Cyclopygiden, wie
2.B. Ellipsotrabrus, sind beide Augen sogar zu
einem einzigen verschmolzen, so dass der gan-
ze Kopf fast ausschlieflich zu einem Sehorgan
umgeformt ist. All diese Eigenschaften weisen
auf eine pelagische, rduberische Lebensweise
hin; auch hier ist wieder ein Vergleich mit den
Libellen augenfillig. McCormick und Fortey
(1998) konnten mit Hilfe des oben erwihn-
ten Augenparameters feststellen, dass der Tri-
lobit Carolinites epipelagisch, der an derselben
Lokalitit vorkommende Pricyclopyge hingegen
mesopelagisch gelebt hat, sich beide Formen
also die 6kologischen Nischen aufteilten.

Was genau konnten diese holochroalen Au-
gen nun sehen? Wie bereits gesagt, bestimmt
die Anzahl der Einzelfacetten die Genauig-
keit des Bildes, das die Trilobiten von ihrer
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Abb. 7, rechts: A: Pricyclopyge bindosa (Salter, 1859), Mafstab 1 cm. Ordovizium, Llandeilo, Sdrka-
Formation, Rokycany Osek, Barrandium, Tschechien. Foto: P. Budil, Geological Survey Prag. B und C: Das
Bauprinzip dieses Auges erinnert durchaus an das von Libellen und erreicht auch deren Sehgenauigkeit.
Hiutungshemd eines Auges derselben Art wie in Abb. 64. Mafistab B: ca. 1 mm, C: ca. 500 um, wahrscheinlich

derselbe Fundort. Sammlung: B. u. C. Schoenemann.

Umwelt gehabt haben. Auf der vorletzten Tri-
lobitentagung in Berlin 2009 warf Professor
Seilacher die Frage auf, ob die bizarr geform-
ten Trilobiten Marokkos, wie z.B. Dicranurus
monstrosus (Abb. 8), vielleicht nur deshalb sol-
che Hoérner besessen haben, um optisch fir
ihre Geschlechtspartner attraktiv zu sein, da
solch gebogenen Horner weder fur die Vertei-
digung noch als Fralschutz einen Sinn gehabt
hitten. Das setzt aber voraus, dass ein Dicra-
nurus seinen Partner auch erkennen kann. Die
Augen von Dicranurus sitzen auf kurzen Stiel-
chen und garantieren durch die weit um diese
Stielchen herumgezogene Sehfliche ein gro-
es Blickfeld. Jedes Einzelauge enthilt mehr
als tausend Facetten, also wohl mehr als tau-
send Pixel, um ein Bild zu formen. Abgesehen
davon, dass jedes Tierchen zwei Augen hat,
lasst sich anhand der Simulation in Abb. 8 zei-
gen, dass sie mit diesem urspriinglichsten, ein
mosaikartiges Bild entwerfenden Augentyp,
zumindest aufgrund ihrer Augenleistung ihre
Partner und auch deren Hérner gut erkennen

konnten. Es ist also nicht auszuschliefien, dass
diese Horner wie bei Gimsen, Hirschen und
vielen anderen Tieren eine Art Schmuck dar-
stellen, um die Fortpflanzungschancen zu er-
hohen. Dies ist eine Fragestellung, die von uns
weiter untersucht werden wird.

Das kleinste holochroale Trilobitenauge

Das kleinste bekannte holochroale Auge wur-
de kiirzlich von Schoenemann et al. (2009)
von dem oberkambrischen oleniden Trilo-
biten Ctenopyge ceciliae Clarkson & Ahlberg,
2003 beschrieben (Abb. 9). Wie alle juvenilen
holochroalen Augen erscheint auch dieses zu-
nichst als schizochroal, da die Linsen vonein-
ander getrennt liegen. Das winzige larva-
le Auge misst insgesamt weniger als 100 pm
und hat eine Tiefe von nicht mehr als 80 pm
(Abb. 8B). Das Grundbauprinzip (Linsen-
durchmesser, Anordnung der Linsen, etc.)
bleibt auch bei den adulten Augen dieser Art
erhalten (Abb. 8C), so dass man davon ausge-
hen kann, dass auch das larvale Auge bereits
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funktionsfihig war. Das Auge des erwachse-
nen Tiers beinhaltet mehr als 150 Facetten.
Das Problem fiir ein so kleines Auge wie das
des Larvalstadiums besteht darin, genug Licht
einfangen zu kénnen, um effizient zu arbeiten,
da das Rhabdom, die oben erwihnte lichtab-
sorbierende Struktur innerhalb jeder Facette,
nicht lang genug werden kann. Land (1981)
hat errechnet, das ein ,normales“ Rhabdom,
das 80 % des einfallenden Lichtes aufnimmt,
eine Linge von 240 pm besitzen muss. Ein
Auge, das nur etwa 90 pm lang ist, kann dies
schwerlich erreichen. Dass es trotzdem gear-
beitet hat, zeigt die Linsengrofe, die mit ei-
nem Durchmesser von ca. 20 pm weitaus gro-
Rer ist als sie sein konnte. Die Anwendung
einer weiteren Strategie, um effizient arbei-
ten zu konnen, wird fiir dieses Tierchen sehr
wahrscheinlich. Es eroberte nimlich diejeni-
ge okologische Nische, in der es am meisten
Licht gibt — die Wasseroberfliche. Die Ge-
samtgrofle von nur etwa 2 mm beim erwach-
senen Tier, die Schwebefortsitze des Thorax

Abb. 8: A: Dicranurus monstrosus (Barrande,

1852), Linge des Trilobiten ca. 5,5 cm, Unterdevon,
Laatchana-Formation, nahe Alnif, Marokko.

B: Simulation der Bildauflosung mit 630 (geradeaus
gerichteten) Facetten, C: Simulation der Bildauflo-
sung mit 1666 (geradeaus gerichteten) Facetten. Foto
m. frdl. Genehmigung . J. Adamek (fossilmall.com).

und die relativ groflen Linsen verraten, dass
wir es hier mit einem planktischen Organis-
mus zu tun haben, und zwar mit dem wohl 4l-
testen planktischen Trilobiten tiberhaupt.

Bau und Leistungsfahigkeit

schizochroaler Augen

Wie bei allen Trilobitenaugen besteht die gro-
e Linse der schizochroalen Augen aus reinem
Calcit. Dies ist in aquatischen Systemen be-
sonders glinstig, da bei Calcit der Brechungs-

Abb. 9: A: Rekonstruktion von Ctenaopyge ceciliae Clarkson
& Ablberg, 2002 (aus Clarkson & Ablberg 2002). Der
planktische Trilobit ist etwa 2 mm grofs. B: Juveniles Auge

C: Auge eines dlteren Tieres. Die Mafistibe in Abb. 9B und
9C betragen jeweils 20 pm.

index sehr hoch ist und mit anderen Materi-
alien ein Fokussieren unter Wasser nur schwer
moglich ist. Zudem ist die Linse nahezu ku-
gelformig, was ebenfalls eine Linse mit héchs-
ter Brechkraft garantiert. Bei frithen, z.B. or-
dovizischen Phacopiden ist diese Linse kugelig
und innerlich homogen. Ein Nachteil solcher
dicken Linsen besteht allerdings darin, dass
Lichtstrahlen, die nahe der optischen Achse
der Linse (also quasi mittig) einfallen, auf der
Bildseite weiter entfernt von der Linse gebiin-
delt werden als diejenigen, die in der Peripherie
einfallen. Dies flihrt zu einem unscharfen Bild.
Der Linsenfehler wird als sphirische Aberra-
tion bezeichnet (Abb. 10). Auch fiir die Farb-
tbermittlung treten bei dicken Linsen Fehler
auf (chromatische Aberration). Da unter Was-
ser die meisten Wellenlingen des Lichtes aber
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schnell absorbiert werden, lebten die Trilobi-
ten in einer Umgebung aus griinblauem Licht,
und diese chromatische Aberration spielte kei-
ne grofie Rolle. In seinen Aufzeichnungen be-
schrieb Lindstrom (1901), dass die Linsen der
Phacopiden nicht homogen seien. Er hielt dies
aber flir erhaltungsbedingte Artefakte. Clar-
kson & Levi-Setti (1975) konnten zeigen, dass
dem nicht so war, und dass die Linse, zumin-
dest bei manchen Phacopiden, tatsichlich aus

sich aus winzigen Mikrokristallen zusammen,
die normalerweise so eng miteinander verbun-
den sind, dass sie einen optisch einheitlichen
Kristall bilden. Bei einigen Phacopiden scheint
es aber so zu sein, dass diese Mikrokristalle bei
der wihrend der Entwicklung vom holochro-
alen zum schizochroalen Auge stattfindenden
VergrofRerung des Einzelsystems etwas ausein-
ander weichen und Zwischenriume entstehen.
Da diese Zwischenriume sicherlich gefiillt wa-

Abb. 10: A: Diinnschliff einer Linse von Geesops schlotheimi (Bronn, 1825), Fundort wie Abb. 1. MafSstab ca.
100 pm. B: Erliuterung der Korrektur der sphirischen Aberration durch ein aplanes Huygensches Inter-

face. Linke Seite: Alle einfallenden Strahlen werden in einem Punkt gebiindelt > scharfes Bild. rechte Seite:
unkorrigiert, periphere Strahlen z‘r@ﬁn mittig ndiher zusammen als die zentralen Strablen -> unsrbmfes Bild.
C: homogene kugelformige Linse ohne Interface von Zeliszkella (Mytocephala) mytoensis (Kloucek, 1916).

Ordovizium, Dobrotivské-Formation, Stiedni, Dobrotiv, Mafistab ca. 200 pum

mehreren Teilen bestand. Diese Linsen sind in
Wirklichkeit Doppellinsensysteme. Zwischen
den Untereinheiten befindet sich eine gewdlb-
te Fliche, die nach einem von Huygens (1629-
1695) beobachteten Prinzip so genannte aplane
Eigenschaften hat. Dies bedeutet, dass sie die
sphirische Aberration authebt. Die von solchen
Linsen entworfenen Bilder sind scharf. Bemer-
kenswert ist in diesem Zusammenhang die zu-
vor von Towe (1973) veroffentlichte Arbeit, in
der er durch die fossilen Linsen hindurch Foto-
grafien erstellte, die noch heute das FBI Buil-
ding oder einen Smiley Button recht scharf
abbilden. Er konnte auch zeigen, dass dieser
Calcit tatsichlich das urspriingliche Linsenma-
terial darstellt und nicht erst sekundar wihrend
der Fossilisation entstand.

Innerhalb der Phacopiden-Linsen gibt es noch
eine dritte innere Struktur, den so genann-
ten Core (Miller & Clarkson 1980). Dies ist
eine tropfenférmige Struktur im Zentrum des
Doppellinsers mit unklarer Funktion. Lee et al.
(2007) konnten zeigen, dass dieser Teil der Lin-
se einen héheren Magnesium- und Eisengehalt
aufweist als der untere, und speziell der obere
Teil des Linsensystems, was uns einen Ansatz-
punkt fiir weitere funktionale Analysen gibt.
Die calcitischen Linsen der Trilobiten setzen

Foto: P Budil (C).

ren und die ausfiillende Substanz wohl optisch
weniger dicht war als die calcitischen Mikro-
kristalle, wird innerhalb eines bestimmten Ein-
fallswinkelbereichs der Mikrokristall durch To-
talreflexion zu einem Lichtleiter. Die ,Linse®,
die nun nicht mehr als solche fungiert, wird
so zu einem Lichtleiterbiindel (Schoenemann
& Clarkson 2010). Dies wire ein einzigartiges
Prinzip im Tierreich. Die Auflésung bei die-
sem System wire dann in erster Linie durch die
Anzahl der Mikrokristall(biindel) bestimmt;
auflerdem gibe diese Struktur der ,Linse” eine

Art Richtcharakteristik.

Der sensorische Teil

Je mehr man tber den optischen Apparat der
Phacopiden-Augen weif}, desto wichtiger wird
die Frage nach den sensorischen Strukturen, die
darunter liegen. Betrachtet man einen Phacopi-
den, wird die Dominanz der Augen in der Ge-
samtmorphologie deutlich, so dass man es hier
zweifellos mit Augen zu tun hat, die wirklich
etwas sehen sollten. Bemerkenswert ist, dass
sich diese Augen parallel zur Einrollungsfi-
higkeit dieser Tiere entwickelt haben. Auch die
Komplexitit des optischen Apparats spricht fiir
eine leistungsfihige sensorische Ausstattung.
Es gibt drei Alternativen, wie dies aussehen
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konnte. Eine Moglichkeit besteht darin, dass
das Einzelsystem aus mehreren Sinneszel-
len um ein zentrales Rhabdom besteht und zu
einem mosaikartigen Bild fithrt. Eine zwei-
te Moglichkeit ist, dass eine kleine Retina am
Grund der Kapsel existiert, die wie beim Men-
schen ein Bild vermittelt, dessen Qualitit von
der Zahl der Sinneszellen abhingt. Die prin-
zipiell letzte Moglichkeit wiére die eines so ge-
nannten Ocellums, bei dem die Sinneszellen
innerhalb der Kapsel in direktem Kontakt zur
Linse stehen. Solche Ocelli sind heutzutage bei
vielen Wirbellosen, wie z.B. Wiirmern, Mol-
lusken oder Tausendfiiflern, zu finden. Sie ent-
werfen kein scharfes Bild, da die Linse tiefer
fokussiert als die Netzhaut liegt. Sie vermitteln
aber einen Eindruck iber die Einfallsrichtung
des Lichts und je nach Anzahl der Sehzellen
mitunter wohl auch ein unscharfes Bild.

Das Problem fiir eine Aufklirung dieser Fra-

ren oder zumindest deren Reste noch erhalten
sind. AufFillig ist auch, dass in manchen Fil-
len die Richtungen der optischen Achsen der
einzelnen Trilobitenlinsen gleich sind, nicht
aber die der Sehoberfliche. Die leicht flocki-
ge Struktur an den Seiten der Kapsel dhnelt
sehr stark denen von Muskelsystemen bei de-
vonischen Fischen, die mit derselben Technik
untersucht wurden (Trijanistic et al. 2010).
Auffillig ist auch, dass diese Strukturen zum
einen an der Linse selbst inserieren, aber auch
an der Sklera, der festen Zwischenwand zwi-
schen den Systemen. Sollte es sich bei diesen
Strukturen tatsichlich um Muskeln handeln,
so hiefie dies, dass Linsen aller mitunter tiber
hundert ,Auglein“ eines Phacopiden-Auges
beweglich waren. Muskeln innerhalb der Au-
gen sind bei Arthropoden zum Beispiel von
manchen Spinnen bekannt, dienen dort aller-

dings zum Bewegen der Retina (Land 1985).

Abb. 11: Geesops schlotheimi Bronn, 1825, Fundort und Formation wie oben. A: Komplettes Individuum, Ka]?f
etwa 0,8 cm breit. B: Elektronenmikroskopisches Bild eines Auges von Geesops schlotheimi. Mz_{/fxtd/) 1 mm,

C: Ausschnitt von B Ma{/fs‘z‘d/) ca. 250 um, D: Rontgentomographische A ujhd/mze einer Linse von Barrandeops
sp., Oberes Emsium, Hamar Laghdad, ,Red Cliff (aus Slg. Klug & DeBaets 201 0). Deutlich ist unter der
Linse eine Struktur zu erkennen, die die Sinneszellen représentieren ﬂ’z‘i(ﬂc’; seitlich dawvon sind innerhalb der
Kapsel, mit der Linse verbunden, wahrscheinlich kleine Muskeln zu erkennen, Mcy.(smb ca. 200 um. E: Diinn-
A'C/.ﬂgﬁ'uincr Linse und Kapsel, Ma%’yz‘a/i ca. 100 pm. F'Azygcérac/yenc Se/asystcme.‘ Deutlich ist im Zentrum der
Linse der so genannte Core sichtbar. Ma%’yz‘a/i 100 ym. A- C, E-F Sdmm/ung.‘ B. Schoenemann.

ge besteht nun darin, dass bei Fossilien nur in
den seltensten Fallen mehr als die kutikuliren
Strukturen zur Verfigung stehen. Trotzdem
haben wir versucht, rontgenanalytische Ver-
fahren heranzuziehen. Das Ergebnis zeigt Abb.
11. Hier wird deutlich, dass die Kapsel tatsich-
lich gefullt ist und die sensorischen Struktu-

Womit die Kapsel nun gefiillt ist, werden sehr
bald die Ergebnisse zeigen, die wir am Ront-
gentomografen (W—CT) in Bonn und mit Un-
terstiitzung der European Synchrotron Radi-
ation Facility (ESRE, Grenoble) durchfiihren
konnten. Dass diese erfolgreich waren, wissen
wir bereits. Wie die sensorische Struktur im
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Detail aussieht und die zentrale Frage ,Was
haben die Trilobiten gesehen? werden wir in
Kiirze beantworten konnen.

Dank: Fir die Unterstiitzung bei der Bereitstellung von
Bild- und Fossilienmaterial mochte ich mich sehr herz-
lich bedanken bei ]. Adamek, P. Budil (Geological Survey,
Prag), der Bayerischen Staatssammlung fiir Paliontologie
und Geologie, Miinchen (BSPG), sowie C. Klug, H. Pre-
scher und U. Ryck.

Dieser Beitrag ist meinem guten Freund und Lehrer Euan
N. K. Clarkson gewidmet.
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Trilobite eyes belong to the oldest sensory systems revealed by the fossil record, and of the-
se the oldest facetted eyes come from the lower Cambrian. Trilobite compound eyes persisted
successfully more than 270 mio years, and this visual system became extinct together with their
owners in Permian times. Consisting of primary calcite these compound eyes take advantage
of the huge refractive index in an aquaeous environment, and there exist three types of trilobite
compound eyes. The most basal is the so called holochroal eye, which often is compared to mo-
dern (apposition) compound eyes as of dragonflies or bees. Up to several thousand facets may
be present and suggest quite a high acuity of these systems, assuming that they formed a mo-
saic-like vision comparable to that of modern arthropods. Eyes of such a structure, comparable
just to those of dragonflies, sometimes may have belonged to predatory trilobites such as in



pricyclopygids. Compound eyes mirror their light environment, and so conversely it is possible
to predict, from the design of a compound eye, the circumstances to which it was adapted. The
necessity to capture enough light to function, even in the tiny eyes of Ctenopyge ceciliae, indi-
cates that this trilobite invaded the planktonic realm, perhaps even as the first ever trilobite to
do so. From the holochroal eye derived the so-called abathochroal eye, which is less regular and
showing separate lenses, and occurs just in the small group of eodiscid trilobites. The famous
schizochroal eyes of phacopid trilobites developed, as did the abathochroal by paedomorpho-
sis from the holochroal type. They show a sophisticated internal structure of the lenses, and it
seems to be possible, by modern techniques as x-ray and synchrotron radiation, even to discover
the sensory cells and as such the sensory system, which will be highly relevant to understand the
evolution of arthropod vision of today.
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