
Übet Augenleuchten und Tapétum lucidum 
beim Ziegenmelker C ap tim u lgus eu to p aeus

Von Martin Schön und Artur Gallmayer

On Eyeshine and Tapetum lucidum of the Nightjar C aprim ulgus eutopaeus, - In
the Nightjar Caprimulgus europaeus, eyeshine can be observed, with birds showing 
glowing eyes of a golden-reddish colour when floodlit (flash of camera, torch), and 
eyeshine being visible from certain directions only (apparent „lighting up“ of the eyes 
when the bird „looks“ at the observer) (Fig.l, Fig.2).
Eyeshine is known from several species of nightjars and goatsuckers (Caprimulgi), 
but apparently from only few other groups of birds (few owls Striges, Ostrich Struthio; 
Table 1). Eyeshine is caused by a reflection layer, Tapetum lucidum, located behind 
the retina (Fig.3, Fig.4, cf. Fig.5). Such a layer helps to improve vision in dim light, 
and was shown to be present in several species of Caprimulgi, and therefore presumably 
may be present in C. europaeus too.
In addition, eyeshine and a Tapetum lucidum are known from various groups of 
vertebrates (Fig.6). The reflection layer may consist of different parts of the eyeball 
tunic (choroidea, pigment epithelium of retina), and may vary in structure (fibrous, 
or lamella-like type, with crystalline inclusions). As an adaptation to vision in dim 
light, a tapetum lucidum may thus have evolved several times independently. In 
goatsuckers and nightjars (Caprimulgi), morphological characters (e.g. large eyes, large 
pupil, reflection layer, large gape, soft feathers, „silent“ flight), as well as ethological 
characters (approaching prey from below against a lighter background, variation 
respectively synchronization of activity and of breeding with the lunar cycle) may be 
understood as adaptations to crepuscularity and nocturnality.

Key words: adaptation, eyeshine, nocturnal, Tapetum lucidum, Nightjar, Caprimulgus 
europaeus.
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1. Einleitung

Zur Erinnerung an Dr. Paul Buhler 
(1936 - 1996)

Nachtschwalben (Schwalmvögel Caprimulgi) sind „großäugige Dämmerungs- und Nacht
vögel“ (G lutz von Blotzheim & Bauer 1980/1994), die sich in ihrem Lebensraum, und 
insbesondere beim Nahrungserwerb, vornehmlich optisch orientieren (Cleere & N urney 
1998, Holyoak 2001). So wird beim Jagen die Beute meist von unten her (nach oben) 
angeflogen, wodurch die Beute sich als Silhouette gegen den helleren Nachthimmel-Hin- 
tergrund abzeichnet und so leichter erkennbar ist (paläarktischer Ziegenmelker Caprimulgus 
europaeus: bei Flug- und Ansitzjagd, Schlegel 1969, G lutz von Blotzheim & B auer 1980, 
Holyoak 2001, eig Beob.; nearktischer C. vociferus: bei Ansitzjagd, M ills 1986). Darüber- 
hinaus werden Jagen und Brüten bei den mehr nachtaktiven Arten offenbar vom Mond
zyklus beeinflußt und können auf Perioden mit mondhellen Nächten hin ausgerichtet sein 
(z.T. Brutsynchronisation bei C. europaeus: Cresswell 1996, Perrins & Crick 1996, W ynne- 
E dwards 1930, C  vociferus: M ills 1986, C. pectoralis, C. tristigma:J ackson 1985; Phalaenoptilus 
nuttallii'. B righam & Barclay 1992; Jagen bei viegotheles cristatus: B righam et al. 1999). 
Dabei besitzen Ziegenmelker außer einer weit und rasch zu öffnenden, auffallend großen 
Mundspalte (vgl. Bühler 1970) auch große, sehr bewegliche Augen (Heinroth 1909, Schle
gel 1969) und ein überdurchschnittlich gutes Sehvermögen für sich bewegende Gegen
stände (Heinroth 1909). Zudem zeigen zumindest einige Schwalmvogel-Arten in der 
Dunkelheit beim Anstrahlen (auf-) 'leuchtende Augen’ (Tab.l). Für wenige nearktische 
Arten ist erwiesen, daß diese Erscheinung auf eine im Auge befindliche Reflexionsschicht 
('Tapetum lucidum’), die das Sehvermögen bei geringer Helligkeit verbessert, zurückzu- 
führen ist (Nicol & A rnott 1974). Da solche 'leuchtenden Augen’ bei Vögeln insgesamt 
nur von wenigen Arten hinreichend bekannt sind, wird im folgenden belegt, daß dieses 
'Augenleuchten’ auch bei der einheimischen Nachtschwalben-Art, dem Ziegenmelker 
Caprimulgus europaeus, auftritt, was bislang kaum Beachtung fand (Ausnahme z.B. Schlegel 
1969), und unter ökologischen und stammesgeschichtlichen Gesichtspunkten erläutert.

2. Methodisches

Die Photos zeigen freilebende Ziegenmelker der Nominatform Caprimulgus e. europaeus zur 
Brutzeit Mitte der 1990er Jahre. Um mögliche Störungen auf ein Mindestmaß zu beschränken, 
wurde nur in größerer Entfernung zu vermuteten Nest- und Ruhebereichen beobachtet, keine 
Laut-Attrappe eingesetzt und nur an zwei Tagen photographiert. Die Beobachtungsbereiche 
wurden vom Ziegenmelker in der Brutperiode wie auch in den Folgejahren unverändert weiter
genutzt. Die Photos wurden mit Elektronenblitz (Diafilm 100 ASA, Objektiv mit 50 mm 
Brennweite), aus Entfernungen von ca. 5 - 20 m, in der lichtarmen Dämmerung aufgenommen. 
Dabei geben die Schwarz-Weiß-Fotos (Abb.l, Abb.2, Abb.5) die Auffälligkeit des farbigen Augen- 
leuchtens’ nur in beschränktem Maße wider.



Die Bezeichnungen Augenleuchten’ (englisch: „eyeshine“) und leuchtende Augen’ sind beschrei
bende Begriffe aus der älteren morphologischen Literatur. Da sie die im Freiland beobachtbare Er
scheinung treffend wiedergeben, werden sie hier verwendet.

Abb.l. Augenleuchten’ bei fliegenden Ziegenmelkern Ccprim ulgus e. europaeus aus größerer Entfer
nung (ca. 15 - 20 m): unscharf und vergrößert erscheinende Augenpunkte, z.T. auffälliger als übriger 
Vogel. Relativ breite, lange Flügel und langer Schwanz, dabei auffallend langer Armflügel 
(Caprimulgidae: mit leicht erhöhter Anzahl von 12-13 Armschwingen). Beim Wenden oder Rütteln: 
Schwanz stark gespreizt, Hand- gegen Armflügel verdreht. Flelle Punkte im dunklen Himmel = 
fliegende Insekten.
Fig.l. 'Eyeshine’ in flying Nightjars Ccprim ulgus e. europaeus from the distance (approximately 
1 5 -2 0  m): with eye-spots apparendy blurred and enlarged, and sometimes more conspicuous than 
rest o f bird. Relatively broad and long wings, and long tail, with rather long proximal part o f the 
wing (forearm with slightly enlarged number of 12-13 secondaries in Caprimulgidae). When turning 
or hovering: tail maximally spread, distal part o f wing twisted in relation to proximal part. Light dots 
in the dark sky = flying insects.



Abb.2. Augenleuchten’ bei fliegenden Ziegenmelkern Caprimulgus e. europaeus aus der Nähe (ca. 7 - 
10m ): gesamte Augenöffnung leuchtend hell erscheinend, durch Aufleuchten des Augenhinter
grundes im Blitzlicht der Kamera und Überstrahlen der eigentlichen Pupillenöffnung Flügel: Bän
derung der Hand- und Armschwingen angedeutet, Unterflügel-Decken feiner gezeichnet und sich 
dunkel abhebend; Flügelspitze leicht gefächert-geschlitzt (durch „gefingerte“ Hand schwingen); 
Schwanz: auffallend lang; am Kopf: weißer Kehlseiten- und Wangen-Streif z.T. erkennbar. Männ
chen: mit weißen Flecken auf den drei äußeren Handschwingen (H8, FI9, H10) und den beiden 
äußeren Schwanzfedern (S4, S5); Weibchen: nur angedeutete helle Flecken an Flügel und Schwanz. 
Fig.2. ‘Eyeshine’ in flying Nightjars Caprimulgus e. europaeus at close range (from a distance of 
approximately 7 - 10m): whole eyes apparendy luminous, caused by lighting up of the background 
of the eyes by the flash of the camera, and by outshining o f the actual opening of the pupil. Wing: 
pattern of bars on primaries and secondaries visible, darker underwing coverts with more delicate 
pattern and thus contrasting to rest of wing; slightly slotted wing tips (caused by emargination of 
outer primaries); tail: remarkably long; head: white stripe on throat and on lower margin o f cheek 
(submoustachial stripe) partly visible. Male: with white markings on the three outermost primaries 
(P8 , P9, P10) and the two outermost rectrices (R4, R5); female: only faint light markings on wing 
and tail.



3. Ergebnisse

Bei geringer Helligkeit in der Dämmerung erscheint das Auge des Ziegenmelkers im Auf
licht auf Blitzlicht-Aufnahmen aus größerer Entfernung wie unscharf, als verschwomme
ner Punkt (Abb.l). Aus der Nähe wird deutlich, daß diese scheinbare Unschärfe nicht etwa 
durch Bewegung des Kopfes zustande kommt (kein „Verwackeln“), sondern vom 
A u g e n i n n e r e n  ausgeht: der dunkelbraune Augen- bzw. Iris-Rand wird vom 
aufleuchtenden Augen-Hintergrund, der durch die weitgeöffnete Pupille sichtbar wird, 
hell „überstrahlt“ (Abb.2).
Das £Augenleuchten’, mit teils intensiv golden-rötlicher Farbe der 'leuchtenden Augen’, 
läßt sich auch beim Anstrahlen eines Ziegenmelkers mit einer (Taschen-)Lampe auslösen. 
Mit dem bloßen menschlichen Auge ist es bis in Entfernungen von etwa 100 m erkennbar 
(deutliches Aufleuchten bei verschiedenen sitzenden Vögeln: in Entfernungen von 30 - 40 
m, 50 - 60 m, 70 m, 100 m ). Bei fliegenden Ziegenmelkern entsteht der Eindruck von 
zwei lautlos schwebend-schwingenden Glühpunkten. Beim Anstrahlen zeigt sich zudem, 
daß das 'Augenleuchten’ stark vom B l i c k w i n k e l  des Betrachters abhängt: ein starkes 
Leuchten ergibt sich nur aus Blickwinkeln, die ungefähr in Richtung der Hauptachse des 
Ziegenmelker-Auges liegen, d.h. bei mehr oder minder direktem Anblicken (scheinbares 
Aufleuchten der Augen beim „Herschauen“ des Vogels), schwaches oder keinerlei Leuch
ten aus stark schrägen Blickwinkeln (kaum: von schräg-unten, von seitlich-hinten).
Die F a r b e  der 'leuchtenden Augen’ schwankt dabei von intensiv golden-rötlichem 
Glanz, über rötlichen Schimmer, bis zu schwächerem gelblich-orangem Glimmen. 
Auf den Blitzlicht-Aufnahmen, d.h. bei großer Intensität des Auflichtes, werden die 
Augen als hell goldene Leuchtpunkte mit schmalem rötlichem Saum abgebildet.

4. Diskussion

' A u g e n l e u c h t e n ’ . Das 'Augenleuchten’, das eigentlich auffällig und dabei 
für Vögel ungewöhnlich ist, scheint beim Europäischen Ziegenmelker C. europaeus 
bislang wenig Beachtung gefunden zu haben (beiläufig: Schlegel 1969, p.7: „... große 
dunkle Augen, die nachts im Lichtkegel einer Lampe glühendrot aufleuchten“; D. 
W allace in: Cramp 1985, p.621: „in Auto Scheinwerfern ... Aufblitzen der rot-brau
nen Netzhaut“; angedeutet auf Photo von L. Hläsek in: B erry & B ibby 1981; vgl. 
Tab.l). Auch in der gesamten Gruppe der Nachtschwalben-artigen Vögel ist 'Augen
leuchten’ („conspicuous eyeshine“) offenbar nur für 1/6 der etwa 120 Arten aus 
Direktbeobachtungen oder nach Photos belegt (Caprimulgidae: 12 von 90 Arten
einschl. C. europaeus, Nyctibiidae: 3 von 7 Arten, Podargidae: 3 von 13 Arten, 
Steatornithidae: 1 Art; vgl. N icol & A rnott 1974; für Einzelnachweise, s. Tab.l; 
Artenzahl nach C leere & N urney 1998; für Nestersuche und Fang mit Hilfe von



Tab. 1 Nachweis von ‘Augenleuchten’ und ‘Tapetum lucidum’ (Reflexionsschicht) im Auge bei Vögeln, 
insbesondere bei Schwalmvögeln (Caprimulgi). — Table 1 Records of eyeshine and Tapetum 
lucidum (reflection layer) in the eyes of birds, and of Nightjars, Goatsuckers and allies (Caprimulgi) 
in particular.

Art / Species A  N M Literatur

Caprimulgi - Nachtschwalben, Schwalmvögel / Nightjars

Steatornithidae
Steato m is carip e nsis nt B,F

Podargidae
Podargus strigoides au B
Podargus papuensis au b
Podargus ocellatus au B

Nyctibiidae
N jctib ius grandis nt B

b
N jctib ius jam aicen sis nt b
N jctibius griseus nt B

B
b

Caprimulgidae
Chordeiles acutipennis nt B

Chordeiles m inor na p*
nt b

Phalaenoptilus nuttallii na B

b
B

N yctidromus albicollis nt B
B
B
B

Caprimulgus carolinensis na B
B

Ross 1965: 287,288

Cleere & N urney 1998: 42, 116  
Rand & G illiard 1967: 259 
Cleere & N urney 1998: 42, 121

V anderwerf 1988: 949 
Cleere & N urney 1998: 48, 136 
C leere & N urney 1998: 48, 139 
R .A.Stirton in: V an R ossem 1927: 
25, 27
C rawford 1933: 285 
C leere & N urney 1998: 48, 140

L. H uey in: V an R ossem 1927: 
26,28
A.O.G ross in: Bent 1940: pl.32 
W alls 1942: 646 

T N icol & A rnott 1974
B ergtold 1916: 81; vgl. B ent 1940: 
191
L. Huey in: V an R ossem 1927: 26 

T N icol & A rnott 1974
V an Rossem 1927: 26, 27 
Crawford 1933: 285 
Slud 1964: 137
M eyer de Schauensee et al. 1978: 
pl.X

T N icol & A rnott 1974
V an Rossem 1927: 26, 27 
A .Sprunt in: B ent 1940: 155f. 

t N icol & A rnott 1974



Tab. 1 (Forts.) — Table 1 (continued)

Art / Species A N M Literatur

Caprimulgus vociferus na B
F*
B
b

Caprimulgus parvulus nt B
Caprimulgus europaeus pa B

F*

Caprimulgus tri Stigma ep B
Caprimulgus p ectora lis ep B,F
Caprimulgus fo s s i i ep B
M acrodipteryx vexillarius

Striges - Eulen / Owls 
Strigidae

ep B

Bubo virginianus na
nt

s

Otus asio na B
Pulsatrix persp icillata nt F*,b
Strix varia na s

Strix aluco pa s

Limicolae - Watvögel / Shore birds 
Burhinidae

Burhinus bistriatus nt B

V an Rossem 1927: 26, 27 
L.M .Terrill in: B ent 1940: pl.23 
W M .T yler in: B ent 1940: 180 
W alls 1942: 646, C ampbell 1974: 
243
W etmore 1926: 204 
Schlegel 1969: 7 
L.Hlâsek in: B erry & B ibby 1981: 
168
J ackson 1984: 88 
J ackson 1984: 88 , J ackson 1985 
J ackson 1984: 88 
J ackson 1984: 87

L. M iller, RA. Stirton in:
V an R ossem 1927: 26

A. Sprunt in: Bent 1940: 156
M . Fogden in: B urton 1984: 109 
A. W etmore in: V an Rossem 1927: 
25, 26
Franz 1934: 1139

V an R ossem 1927: 25

Struthiones - Straußenvögel, Ostrich 
Struthionidae

Struthio camelus ep b r Sattler 1876: 93f., Franz 1934:
1139

Anmerkungen: A  = Verbreitungsareal nach Faunenregionen: au = australisch, ep =
äthiopisch, na = nearktisch, nt = neotropisch, pa = paläarktisch; N = Nachweis von 
‘Augenleuchten’ am lebenden Vogel im Freiland: B = Beschreibung von Beobachtungen im
Text (Anstrahlen mit Licht), s = Beobachtung nur bei einem Individuum der Art, bei zahlrei
chen anderen Individuen sicher nicht auftretend, b = Erwähnung im Text ohne Einzelnach
weis, F = Dokumentation auf Foto, F* = nach Foto erschlossen (eigene Interpretation); 
M = morphologischer Nachweis eines ‘Tapetum lucidum’ (Reflexionsschicht): T = Befund
belegt, t = Befund im Text erwähnt ohne Einzelnachweis, r = wahrscheinlich andersartige 
Reflexionsschicht.



Annotations: A = area of distribution o f a species according to faunal region: au = australasian, 
ep = ethiopical, na = nearctic, nt = neotropical, pa = palaearctic; N = records of eyeshine in 
living birds: B = observations specified in the text (lighting up of a bird), s = observation from 
a single bird only, eye-shine definitely not present in many other birds of the same species, b = 
mention in text without any observation reported, F = evidence documented with photo, F* = 
inference from photo (own interpretation); M = morphological evidence for a Tapetum lucidum 
(reflection layer): T = finding documented, t = finding mentioned without more detailed
evidence, r = probably different structure of reflection layer.

'Aiigenleuchten’ bei afrikanischen Caprimulgidae: J ackson 1984 , 1985). A ußer von  
Schwalmvögeln ist ein Augenleuchten’ offenbar nur von wenigen anderen Vogel-Gruppen  
bekannt, so von wenigen Eulen- (Striges) und W atvogel-Arten (Limicolae) und, in abge
wandelter Form, unter den Laufvögeln (Ratitae) vom  Strauß S tru th io  (s. Tab.l; vgl. V an 
Rossem 1927; dabei: bei zahlreichen Eulen-Arten sicher nicht auftretend, V an Rossem 
1927, eig.Beob.). Ein Augenleuchten’ bei Anstrahlen mit Licht kommt darüberhinaus aber 
bei zahlreichen weiteren W irbeltier-Gruppen häufiger vor, so bei Haien, T iefsee-Knochen
fischen, Krokodilen und Säugetieren (z.B. Huftiere, Wale, Landraubtiere, Robben, Halb
affen; s. Abb. 6 ; vgl. Franz 1934, W alls 1942; Sattler 1876), und ebenso bei verschiede
nen Insekten, Spinnen und Krebsen u.a. (W igglesworth 1971 , Beispiele bei Tyler in: B ent 
1940, V an Rossem 1927). Dabei scheint Augenleuchten’ unter natürlichen Bedingungen, 
so im Mondlicht, nur selten aufzutreten und daher kaum Bedeutung als innerartliches 
Signal zu besitzen.

S i c h t b a r k e i t .  Die größte Entfernung, bis zu der das Augenleuchten’ noch sichtbar ist, 
scheint mit der Körper- bzw Augengröße anzusteigen und bei vergleichbar großen Arten ähn
lich zu sein. So dürfte die „Reichweite“ des Augenleuchtens’ bei mittelgroßen Arten von Ziegen
melker-Größe (Körperlänge bis knapp 30 cm) bei ungefähr 100 m liegen, bei größeren Arten 
deutlich darüber (mittelgroße Arten: Caprim ulgus europaeus: bis etwa 100 m , s. 3. ; nearktischer 
C. vociferus: „leuchtend rote Augen“, „mehr als 90 m weit zu sehen“, V an R ossem 1927; 
Phalaenoptilus n u ta llii: „rotes Augenleuchten ... gesehen auf eine Entfernung von über 90 m“, 
N icol & A rnott 1974; große Art: neotropischer N yctibius griseus: „bis in die doppelte Ent
fernung“ von etwa 180 m, V an R ossem 1927; ähnlich größerer B urhinus b istriatu s: bis etwa 
180 m, V an R ossem 1927).



‘ T a p e t u m  l u c i d u m ’ . Die morphologische Struktur, auf die das 'Augenleuchten’ 
bei Wirbeltieren zurückzuführen ist, ist eine im Auge (von der Pupille aus) u n m i t t e l 
b a r  h i n t e r  den Lichtsinneszellen liegende Reflexionsschicht, das sog 'Tapetum 
lucidum’ (vgl. Abb.4). Diese Reflexionsschicht, die sich isoliert makroskopisch zumeist als 
dünne weiße Schicht der hinteren Augenwand darstellt, verbessert durch Reflexion von 
nicht absorbiertem Licht offenbar das Sehvermögen bei geringer Helligkeit („Spiegel“ hin
ter Licht-Rezeptoren, W alls 1942, Rodieck 1973, M artin 1990; bereits B rücke 1844, 
1845, L indsay J ohnson 1901). Auch in den Komplexaugen von Insekten mit 'Augen
leuchten’ sitzt die Reflexionsschicht, die hier aus einem Netz von feinen Tracheen besteht, 
am Augenhintergrund hinter und zwischen den Sehzellen der Einzelaugen (Ommatidien, 
mit 'Retina-Tracheen-Tapetum’; s. W eber & W eidner 1974, W igglesworth 1971). Der 
Eindruck von 'leuchtenden Augen’ läßt sich - täuschend ähnlich - auch im einfachen Ver
such durch Anstrahlen von zwei in Augenabstand befestigten Blech-Scheibchen erzielen 
(Abb.5, vgl. Shiras 1915), was ebenfalls als Hinweis auf das Zustandekommen des Augen- 
leuchtens’ durch Reflexion gelten kann.
Das 'Tapetum lucidum’ von Wirbeltieren, das häufig auf bestimmte Teilbereiche der hin
teren Augenwand beschränkt ist, kann dabei verschiedene Schichten der Wand des Aug
apfels (Bulbus) an der Grenze von innerer zu mittlerer Augenhaut umfassen (vgl. Abb.3, 
Abb.4): - die inneren Schichten der mitderen Augenhaut, der Aderhaut (d.i. Choriocapillaris 
der Choroidea), so bei Säugetieren in Form einer Schicht von stapelartig übereinander
liegenden Zellen mit plättchenartigen Guanin-, Cystein-, Lipoid- oder Peptid-Einlagerun
gen ('Tapetum cellulosum’ z.B. bei Landraubtieren, Robben, Halbaffen, hierher: leuchten
de „Katzenaugen“) oder in Form einer Fibrillenschicht aus parallelen, faserartigen, ca. 
10 gm dicken Zellen z.B. mit Kollagen-Einlagerung ('Tapetum fibrosum’ z.B. bei Huftie
ren, Walen, Elefanten), und abgewandelt bei Haien ('Tapetalplatten’); oder: - die äußere 
Schicht der inneren Augenhaut, der Netzhaut (d.i. Pigmentepithel der Retina), mit Einla
gerungen von Purinen (Guanin), Lipiden usw, so bei Knochenfischen, Krokodilen und bei 
einigen Vögeln (‘retinales Tapetum’) (nach Franz 1934, W alls 1942, Rochon-D uvigneaud 
1943, Rodieck 1973; vgl. A belsdorff 1898, B rücke 1845, L indsay J ohnson 1901, M urr 
1928, N icol & A rnott 1974, P irie 1966, Sattler 1876). Bei Nachtschwalben im beson
deren handelt es sich um ein 'retinales Tapetum’ im Pigmentepithel, mit Einlagerung von 
Lipiden in Form von ca. 0,5 gm großen membranumhüllten Granulae in langen Fort
sätzen der Epithelzellen (Abb.4; belegt für C ap rim u lgu s C aro lin em is, C b o rd eiles m inor, 

P h alaen o p tilu s n u tta llii, N yctid rom us a lb ico llis, N icol & A rnott 1974; s. Tab.l). Diese Schicht 
von dicht gepackten Lipid-Granulae wirkt wahrscheinlich durch diffuse Rückstreuung als 
Reflektor (vgl. P irie 1966, N icol & A rnott 1974). Ein solches 'retinales Tapetum’ ist 
demnach auch für C . europaeus anzunehmen. Von anderen Vogel-Grupp en ist ein eigent
liches Tapetum offenbar nicht bekannt (bei Eulen: 'Augenleuchten’ nur von wenigen Indi
viduen bekannt, 'Tapetum’ makroskopisch wohl nicht vorhanden; vgl. H. O ehme, zit. in: 
Haffer et al. 2000; beim Strauß S tru th io : wahrscheinlich innere Grenzschicht der Ader
haut, Glashaut Lamina vitrea, als Reflexions Schicht wirksam; s. Tab.l; vgl. Franz 1934, 
Sattler 1876, W alls 1942). Dies könnte auch damit Zusammenhängen, daß eine Reflexions-



Schicht, die wie bei Nachtschwalben durch lichtmikroskopisch kaum mehr erfaßbare Struk
turen entsteht, makroskopisch schwerer nachzuweisen ist. Dabei ist die genaue Wirkungs
weise eines 'Tapetum’ bei der Erhöhung der Sehempfindlichkeit noch weitgehend unge
klärt (vgl. W alls 1942, R ochon-D uvigneaud 1943, R odieck 1973, M eyer 1977); Interfe
renz (Lindsay J ohnson 1901) wie Fluoreszenz (Pirie 1966) können mitbeteiligt sein. Ins
besondere kann eine erhöhte Sehempfindlichkeit bzw. Nachttauglichkeit des Auges offen
bar sowohl mit (z.B. Nachtschwalben) wie auch ohne ‘Tapetum’ (z.B. Eulen) Zustandekom
men (vgl. Tab.l).

® ®

Abb.3. Halbschematischer Schnitt durch den Augapfel (Bulbus oculi) von Schwalmvögeln 
(Caprimulgi): relativ große Linse bzw. große Augenöffnung (röhrenförmiges Teleskopauge’: bei a) 
angedeutet), Symmetrieachsen des Auges leicht in Richtung Schnabelspitze hin ausgerichtet (Linse 
leicht „schief sitzend), a) australischer Eulenschwalm Podargus strigoides (Podargidae), Körperlänge 
bis 53 cm (Aufsicht, auf ventrale Hälfte des rechten Auges); b) paläarktischer Ziegenmelker 
Caprimulgus europaeus (Caprimulgidae), Körperlänge bis 28 cm (vertikaler medianer Schnitt).
1 durchsichtige Hornhaut (Cornea), 2 Linse mit seit-lichem Ringwulst, 3 Grenze zwischen durch
sichtiger vorderer und undurchsichtiger hinterer Augenwand, 4 Knochenplättchen (Skleralring), 
5 vordere Grenze der Netzhaut, 6 Pecten, 7 Sehnerv (N. opticus); hintere Augenwand (vergrö
ßerter Ausschnitt): 8 innere Augenhaut = Netzhaut (Retina mit Pigmentepithel), 9 mittlere Augen
haut = Aderhaut (Choroidea), 10 äußere bindegewebige Augenhaut (Sklera); n nasal (Richtung 
Schnabelspitze), t temporal (Richtung Hinterkopf). Maßstab: a) und b) im selben Maßstab, Linie 
= 5 mm. a) verändert nach Franz 1909: Fig.V2, vgl. Franz 1934: Abb.969; b) verändert nach 
R ochon-D uvigneaud 1943: Photo Fig.335, bei b): Form des Augapfels im Bereich des Skleralringes 
(4) durch Präparation für den Schnitt möglicherweise leicht verformt und verengt (im Vergleich a) - 
b)).



Fig.3 Schematic section through the eyeball (bulbus) o f nightjars (Caprimulgi): relatively large lens 
respectively large opening of the eye (tubular-shaped „telescope-like eye“: indicated in a)), symmetric 
axes of eye slighdy shifted towards bill tip (lens in a slightly „oblique“ position). a) Australian 
Frogmouth Podargus strigoides (Podargidae), body length up to 53 cm (view of ventral half o f right 
eye); b) palaearctic European Nightjar Caprimulgus europaeus (Caprimulgidae), body length up to 
28 cm (vertical mediosagittal section). 1 transparent cornea, 2 lens with lateral annular pad, 
3 borderline between transparent front part and non-transparent rear part of the eyeball, 4 small 
bony plates (scleral ring), 5 front limit o f retina, 6 pecten, 7 optic nerve (N. opticus); posterior 
wall o f eyeball (enlarged part): 8 inner layer of bulbus wall = retina, 9 central layer of bulbus wall 
= choroidea, 10  outer fibrous layer of bulbus (scleroid coat); n nasal (towards bill tip), t temporal 
(towards back of the head). Scale: a) and b) in same scale, line = 5 mm. a) modified after Franz 
1909: Fig.V2, cf. Franz 1934: Abb.969; b) modified after Rochon-D uvigneaud 1943: photo 
Fig.335, in b): shape of eyeball at the level o f the scleral ring (4) possibly slightly deformed and 
narrowed caused by dissection (comparison a) - b )).

F a r b e .  Die ‘leuchtenden Augen’ weisen bei Schwalmvögeln beim Anstrahlen mit weißem Licht 
zumeist einen mehr oder minder intensiven rötlichen Farbton auf (C. europaeus: „glühendrot“, „rot
braun“, s.o.; golden-rötlich glänzend, im hellen Blitzlicht: golden mit schmalem rötlichem Saum, s. 3.; 
C. voäferus: „leuchtend rot“, V an Rossem 1927, „leuchtend orange“, W  T yler in: B ent 1940, „rot“, 
C ampbell 1974; C.parvulus: „tief brennend-rot“, W etmore 1926; C.pectoralis: „auffällig rot“,J ackson 
1984; Phalaenoptilus nuttallii: „rot“, N icol Sc A rnott 1974; Nyctidromus albicollis: „dunkelrot glühend“, 
C rawford 1933, „rosa glühend“, Slud 1964; Nyctibiusgriseus, N. jamaicensis: „rötlich-orange“, Cleere 
Sc N urney 1998; N. grandis: „leuchtend orangerot“, V anderwerf 1988; Podargus strigoides: „rötlich“, 
C leere «Sc N urney 1998; P. ocellatus: „orange“, C leere «Sc N urney 1998; Steatornis caripensis: „rubin
rot“, Ross 1965; bei mehreren neotropischen Nachtschwalben-Arten: „intensiv leuchtend orange
rot“, V an Rossem 1927; ähnlich bei der Eulen-Art Pulsatrix perspiällata: leuchtend hell-“rötlich“, 
Photo von M .Fogden in: B urton 1984). Diese rötliche Grundfärbung dürfte hauptsächlich durch 
Reflexion an der Schicht mit den rötlichen lichtempfindlichen Farbstoffen in der Retina Zustande
kommen („Sehpurpur“ Rhodopsin, vgl. W alls 1942, Rodieck 1973, M eyer 1977). Im Auflicht 
beim Anstrahlen können sich dieser Grundfarbe andere, wechselnde Farbtöne überlagern, die durch 
Interferenz und Blut-Strömung hinter der Netzhaut bedingt sind, so bei Säugetieren vor allem Blau- 
und Grüntöne (vgl. B rücke 1845, Sattler 1876, Franz 1934). Daher tritt stärkeres ‘Augenleuchten’ 
vor allem in bestimmtem Blickwinkeln, in größerer Entfernung und individuell unterschiedlich auf 
(vgl. W alls 1942; „Blick direkt entlang des Lichtstrahls ... um klaren oder weitreichenden Wider
schein zu erzielen“, V an Rossem 1927). Wenn das Tier den Kopf bewegt, wird das ‘Augenleuchten’ 
stärker und schwächer (C. parvulus: W etmore 1926, C. europaeus: eig.Beob.).



Abb.4 Halbschematischer Schnitt durch hintere Wand des Augapfels
1 einer Nachtschwalbe (Caprimulgidae): I = Innenraum des Augapfels
2 (Lichteinfall von der Pupille her); 1 - 1 0  innere Augenhaut, 1 - 9
3 Netzhaut (Retina): 1 innere Grenzmembran, 2 Nervenfaserschicht,
4 3 Ganglienzellschicht, 4 innere plexiforme Schicht, 5 innere Körner

schicht, 6 äußere plexiforme Schicht, 7 äußere Körnerschicht,
5 8 äußere Grenzmembran (Membrana limitans externa), 9 Sehzellen-
g Schicht (mit Stäbchen und Zapfen), 10 Pigmentepithel mit Tapetum
rj lucidum-Schicht (mitLipid-Granulae); mittlere Augenhaut (Choroidea):
Q 11 Glashaut (Lamina vitrea), 12 innerer Teil der Aderhaut

(Choriocapillaris), 13 äußerer Teil der Aderhaut mit Blutgefäßen 
 ̂ (Vasculosa); äußere Augenhaut: 14 undurch-sichtige bindegewebige

1 0 Sklera; A = äußerer Rand des Augapfels (in Augenhöhle Orbita).
11  Gesamt-Schnittdicke I - A: ca. 0,2 mm. Kombiniert nach Rochon-
1 2  D uvigneaud 1943, Rodieck 1973, W alls 1942: Fig.4,Fig.l9,Fig.l93, 
. _ angepaßt an Verhältnisse bei Capri-mulgidae anhand von N icol &

A rnott 1974: Fig.l+Fig.2 und Franz 1909,1934.

Fig.4 Schematic section through the wall o f the eyeball o f a nightjar 
^  (Caprimulgidae): I = interior o f eyeball (incidence of light from

pupil); 1 - 1 0  inner layer o f bulbus wall, 1 - 9  retina: 1 inner limiting 
membrane, 2 nerve fibre layer, 3 ganglion layer, 4 inner plexiforme 
layer, 5 inner nuclear layer, 6 outer plexiforme layer, 7 outer nuclear 
layer, 8 external limiting membrane, 9 receptor layer (with rods and 
cones), 10 pigment epithelium with layer o f Tapetum lucidum (with 
lipid granulae); central layer o f bulbus wall (choroidea): 11 Lamina 
vitrea, 12 inner part of choroidea (choriocapillaris), 13 outer part 
with blood vessels (vasculosa); outer layer o f bulbus wall: 14 non

transparent fibrous tunic (sclera); A = outer margin of eyeball (in orbit). Total diameter o f section 
I - A: approx. 0,2 mm. Combined after R ochon-D uvigneaud 1943, Rodieck 1973, W alls 1942: 
Fig.4, Fig. 19, Fig. 193, adjusted to conditions in caprimulgids with N icol & A rnott 1974: Fig.l+Fig.2 
and Franz 1909,1934.

S t a m m e s g e s c h i c h t e  u n d  A n p a s s u n g e n .  Da ein ‘Tapetum lucidum’ in 
den verschiedenen Tier-Gruppen Teile von unterschiedlicher ontogenetischer Herkunft 
umfassen kann (mesenchymale Choroidea, ektodermale Retina), dürfte eine solche 
ReflexionsSchicht als Anpassung an eine Umwelt mit geringer Helligkeit in der Stammes
geschichte mehrfach unabhängig entstanden sein (vgl. W alls 1942, L indsayJ ofinson 1901). 
Selbst für die unter rezenten Tieren nächstverwandten Krokodile und Vögel ist nicht ge
klärt, ob es sich bei deren Reflexionsschicht mit unterschiedlichen Einlagerungen um ein
ander entsprechende, homologe Bildungen handelt (Krokodile: Guanin, A belsdorff 1898, 
Franz 1934, W alls 1942, R odieck 1973; Nachtschwalben: Lipide, N icol & A rnott 1974). 
Anpassungen an Lebensräume und/oder Tageszeitabschnitte mit geringer Helligkeit (dichte 
Wälder, Dämmerungs- und Nachtaktivität) dürften sich auch innerhalb der Vögel mehr
fach unabhängig entwickelt haben, z.B. zur Konkurrenzvermeidung (für Nachtaktivität:



W alls 1942, M artin 1990; für weitere Anpassungen des Vogelauges, s. M eyer 1977, Sillman 
1973). Gleichwohl können einzelne Merkmale bei nächstverwandten Gruppen auf einen 
gemeinsamen Ursprung zurückgehen, d.h. homolog sein. Wenn Schwalmvögel und Eulen 
nächstverwandte Gruppen sind, könnte so die ähnliche äußere Form des Auges bei beiden 
Gruppen homolog sein (röhrenförmig verengtes ‘Teleskopauge’ mit großer Linse: grobe 
Gestalt übereinstimmend, Feinstruktur unterschiedlich, s. Franz 1909, 1934; vgl. Franz 
1907a,b). Dabei scheint eine als ‘Tapetum lucidum’ ausgebildete Reflexionsschicht im 
Auge von Eulen nur bei wenigen Arten und oft nur bei einzelnen Individuen vorzukom
men (s. Tab.l). Nach neuerer Auffassung ist die stammesgeschichtlich nächstverwandte 
Gruppe der Schwalmvögel allerdings unter den Seglern i.w.S. (Apodiformes i.w.S.) zu 
suchen (vgl. M ayr 2002, Holyoak 2001). Doch auch von Seglern ist ein cTapetum lucidum’ 
nicht bekannt (vgl. Tab. 1). Damit muß offenbleiben, ob ein ‘Tapetum lucidum’ bereits bei 
der letzten gemeinsamen Stammart von Schwalmvögeln und ihrer nächstverwandten Grup
pe auftrat.

Abb.5. Versuch zur Erzeugung des Eindrucks von leuchtenden Augen’ mittels Reflexion: durch 
Anstrahlen von zwei in Augenabstand befestigten goldfarbenen Blechscheibchen auf Papp- 
Attrappe. Blitzlicht.
Fig.5. Experiment to produce the effect of ‘eycshinc’: by floodlighting of two gold-coloured tiny 
disks of tin sheet attached to a cardboard dummy at intcrocular distance. Flash of camera.

Bei SchwalmvögelnCaprimulgi lassen sich so Merkmale aus Morphologie und Verhalten 
als Komplex von Anpassungen an Dämmerungs- bzw. Nacht-Lebensweise verstehen (vgl. 
B uhler 1987): - relativ große Augen mit großer Linse und Reflexionsschicht, gutes 
Bewegungssehen, relativ große Mundspalte und samtig weiches Gefieder durch verlänger
te Geißeln der Bogenstrahlen und dadurch ermöglichter „lautloser“ Flug als morpho
logische Anpassungen (nach Angaben bei B ent 1940, B uhler 1970, Franz 1934, G lutz 
von B lotzheim & Bauer 1980, Heinroth 1909, Schlegel 1969, Sick 1937, W alls 1942);



- Anfliegen der Beute von unten gegen helleren Hintergrund, Kopplung von Aktivität und 
Brutzyklus an den Mondzyklus als Anpassungen im Verhalten (vgl. Schlegel 1969, Brigham 
& Barclay 1992, B righam et al. 1999, Cresswell 1996, J ackson 1985, M ills 1986, Perrins 
& Crick 1996, W ynne-Edwards 1930; z. T. entgegenwirkende Einflüsse von Hanitat- 
Offenheit, Feindgefährdung oder breitenabhängiger Dämmerungsdauer, vgl. B righam & 
Barclay 1992, B righam et al. 1999, Perrins & Crick 1996).

Abb.6. Beispiele für ‘Augenleuchten’ bei anderen Wirbeltieren: a) Dachs Meies meles,
b) Fuchs Vulpes vulpes, c) Rind Bos taurus d) Schaf Ovis aries.
Fig.6. Examples of ‘eyeshine’ in various vertebrates: a) European badger Meies meles, b) Red Fox 
Vulpes vulpes, c) cattle Bos taurus, d) sheep Ovis aries.

Danksagung. Für Hilfe und Kritik möchten wir insbesondere Dr. J. Hölzinger und W Schmid dan
ken.



5. Zusammenfassung

Beim Ziegenmelker Caprimulgus e. europaeus tritt Augenleuchten’ auf: die Vögel zeigen im 
Auflicht (Blitzlicht einer Kamera, Anstrahlen mit Lampe) leuchtende Augen’ von z.T. 
intensiv golden-rötlicher Farbe, was allerdings nur aus bestimmtem Blickwinkel erkennbar 
wird („Aufleuchten“ der Augen beim „Herschauen“ des Vogels) (Abb.l, Abb.2).
Das Augenleuchten’ ist auch von anderen Schwalmvogel-Arten (Caprimulgi) bekannt, 
kommt aber offenbar nur in wenigen weiteren Vogel-Gruppen vor (wenige Eulen Striges, 
Strauß Struthio; s. Tab.l). Es kommt durch eine hinter der Netzhaut Hegende Reflexions
schicht, ‘Tapetum lucidum’, zustande (Abb.3, Abb.4, vgl. Abb.5), die das Sehvermögen bei 
geringer HelHgkeit verbessern hilft und die für mehrere Nachtschwalben-Arten belegt und 
demnach auch für C. europaeus anzunehmen ist.
Auch von anderen Wirbeltier-Gruppen sind Augenleuchten’ und ‘Tapetum lucidum’ be
kannt (Abb.6), wobei die Reflexionsschicht verschiedene Teile der Augenwand (Choroidea, 
Pigmentepithel der Retina) umfassen und verschieden aufgebaut sein kann (Fibrillen-, La- 
mellen-Schicht mit kristallinen Einlagerungen). Daher dürfte ein ‘Tapetum lucidum’ - als 
Anpassung an Sehen bei geringen HeUigkeiten - in der Stammesgeschichte mehrfach un
abhängig entstanden sein. Bei Schwalmvögeln (Caprimulgi) lassen sich als Anpassungen 
an Dämmerungs- bzw. Nacht-Lebensweise sowohl morphologische Merkmale (große Au
gen, große Pupille und Reflexionsschicht, große Mundspalte, samtig-weiches Gefieder, 
„lautloser“ Flug) wie Verhaltens-Merkmale (Beute-Anflug gegen helleren Hintergrund, 
Schwankung bzw. Kopplung von Aktivität und Brüten mit dem Mondzyklus) verstehen.
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