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Einleitung

AnlaBliech von Beobachtungen des Schwarmflugverhal-
tens einiger Ephemeropteren fiel mir 1977 an Hepta-
genia flava (Rostock,1877) und an H.sulphurea (Miller,
1776) ein eigenartiges Ph#nomen auf. Belegexemplare
beider Arten, die ich als Imagines beim abendlichen
Schwarmflug fing und danach lebend aufbewahrte,

hatten am ndchsten Tag deutlich heller gefdrbte Kom-
plexaugen als zum Zeitpunkt des Fanges. Gegen Lbend
des folgendes Tages verdunkelten sich die Augen
wieder., )

Da Uber einen derartigen Augenfarbwechsel bei Ephe-~
meropteren bls jetzt nur eine einzige kurze Studie
vorliegt (LYMAN,1943), wollte ich mit meiner Diplom-
arbeit unsere diesbezliglichen Kenntnisse erweitern.
LYMAN beobachtet einen entsprechenden Augenfarb-
wechsel bei zwei nearktischen Stenonema-Arten, die
ebenfalls zur Familie Heptageniidae gehdren und
beschreibt einfache Experimente, die auf eine Ab-
hangigkeit der Augenfirbung von der Lichtintensitit
schlieBen lassen. Als Ursache des Farbwechsels ver=-
mutet er Pigmentwanderungen innerhalb der Ommatidien.

Von anderen Insekten sind mit Augenfarbwechseln ver-
laufende Pigmentwanderungen beschrieben worden
(FRIZA,1928; UCHIDA,1934; YAGI & KOYAMA,1963,
VERON,1973).

An dieser Stelle mOchte ich Herrn Professor Dr.Bdttger
danken fUr die interessante Themenstellung und seine
Unterstitzung. Besonderen Dank schulde ich Herrn

Prof .Bottger fir die Bereitstellung der Laborriume

und Gerate, ohne die mir die Durchfiihrung der Arbeit
nicht mdglich gewesen wire.



Material
Die bearbeiteten Heptagenia-Arten

Imn folgenden wird eine kurze Beschreibung der fiir

diese Untersuchung wichtigen morphologischen, etho-
logischen und OSkologischen Eigenschaften von Heptage-
nia flava (Rostock,1877) und H.sulphurea (Miller,1776)
gegeben.

Beide Arten stimmen in vielen Merkmalen liberein. So
bewohnen die Larven von Heptagenia flava und He.sul-
phurea im Gegensatz zu den meisten anderen europdi-
schen Heptageniidae (= Ecdyonuridae) vor allem das
Potamon (JACOB,1972; PUTHZ,1978). Infolge der Ver-
schmutzung der Flisse dirften sie derzeit in der Bun-
desrepublik zu den weniger haufigen Arten zu rechnen
sein,

In morphologischer Hinsicht bestehen zwischen Hepta-
genia flava und H.sulphurea im Imaginal- und Subimagi=
nalstadium nur geringe Unterschiede, und zwar hinsicht-
lich der Genitalmorphologie sowie der Fdrbung und GrdBe

‘der Tiere (SCHOENEMUND,19%0). Auf diese unterschied-

lichen Merkmale so0ll weiter unten ndher eingegangen
werden. Beziiglich der Morphologie der Facettenaugen,
die unter den Ephemeropteren bemerkenswert verschiedene
Ausprédgungen zeigt (ZIMMER,1898; HORRIDGE & McLEAN,
1978), stimmen Heptagenia flava und H.sulphurea iiber-
ein (eigene Beobachtungen). Die Komplexaugen beider
Arten zeigen wie die vieler flugaktiver Insekten einen
Sexualdimorphismus. Weibliche Imagines von Heptagenia
flava und He.sulphurea haben kleine, auf die Kopfseiten
beschrinkte Augen (Abb.3). Diejenigen der JJ dagegen
sind voluminds und dorsal einander gendhert. AuBerdem
sind die Augen der JJ in zwei Abschnitte, einen dor-~
salen und einen ventralen, unterteilt, die durch eine
flache Falte der Augenoberfléche voneinander getrennt
sind (Abb.4). Die Q9 zeigen keine solche Differenzie-
runge.

Die Ephemeropteren wurden als Imagines und Subimagines
wdhrend des Fluges am Gewdsser gefangen.



Abb.l. Mdnnliche Imago von Heptagenia flava mit schwarz
gefarbten Augen. Vergr. 5 X.

Abb.2. Weibliche Imago von Heptagenia flava mit
gelben Augen. Vergr. 5 x.



Abb.3%

Abb.4

Abb.% und 4. Képfe einer weiblichen (Abb.3) und
einer mannlichen Imago (Abb.4) von Heptagenia
flava. Beide Kdpfe sind aus frontaler Sicht dar-
gestellt, um den Sexualdimorphismus der Komplex-
augen zu zeigen. Beim o ist die Trennung in zweil
Augenabschnitte (4 und v) durch eine gestrichelte
Linie verdeutlicht. Vergr. %5 x.




Im folgenden sollen die Eigenschaften dieser Tiere
erwdhnt werden, die eine Erkennung bereits widhrend des
Fluges ermoglichen. Es sind dies ethologische und mor-
phologische Merkmale.

Das Schwarmflugverhalten vieler Ephemeropteren-Imagines
verlduft stereotyp und spezifisch (HARRIS,1956; eigene
unverdffentl.Beobacht.), sodaB man die Tiere selektiv
fangen kann.

So weicht der Schwarmflug der Jd von Heptagenia flava
und H.sulphurea wie der anderer Heptageniidae vom
Normalfall bei Ephemeropteren, einem vertikalen Tanz-
flug, deutlich ab (JENSEN,1956; BRODSKIY,1973). Sie
fliegen Uber dem Gewdsser langsam horizontal abwech-
selnd bachauf- und bachabwidrts. Am Ende ihrer jewei-
ligen Flugbahn drehen sie sich mit groBer Geschwindig-
keit um 180° und fliegen in der entgegengesetzten Rich=-
tung weiter. Ihre mehr als doppelt kdrperlangen Cerci
halten die J¢ beim Schwarmflug, deutlich sichtbar, um
einen Winkel von fast 90o gespreizt. Dieses Verhalten
14Bt sich zwar bei vielen Heptageniidae beobachten,

ist wegen der Artenarmut dieser Familie im Flachland
aber ein gutes Erkennungsmerkmal. Die Flughdhe der
schwérmenden dd, vom Wasserspiegel aus gerechnet, be-
trégt bei Heptagenia flava 3 - 12 m und bei H.sulphurea
1 - 8 m (alles eigene unverdff.Beob.).

Wesentlich filir den selektiven Fang sind auBer den Ver-
haltenseigentimlichkeiten der od die Fidrbungs- und
GréBenmerkmale der beiden Arten, die im folgenden kurz
zusammengestellt seien.

Heptagenia flava (Rostock,1877) ist eine groBe, als
Imago und Subimago charakteristisch gefédrbte Ephemerop~
tere. Die Korperlédnge mdnnlicher Imagines betrdgt ohne
Schwanzborsten (Cerci) 9 - 11 mm, die der weiblichen

lo - 1% mm. Die Fligel sind bei den Imagines und Sub-
imagines unterschiedlich gefdrbt, bei ersteren sind sie
farblos und durchsichtig. Die Subimagines haben unmit-
telbar nach dem Schliipfen aus der Larve intensiv gelbe,
undurchsichtige Fliigel. Die Flligellidnge m&nnlicher
Imagines betrédgt lo - 12 mm, die weiblicher 11 - 15 mm.
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In der Fdrbung des Kdrpers stimmen beide Geschlechter
weitgehend iiberein (Abb.l und 2). Der Thorax der Ima-
gines ist braun bis schwarz und das Abdomen ist gelb=-
bis orangebraun. Léngs der dorsalen Mittellinie des
Abdomens erstreckt sich ein dunkelroter Streifen. Zwel
lange Cerci sind bei Imagines und Subimagines ausgebil-
det, ihre L#nge betrédgt bei mdnnlichen Imagines 24 mm,
und bei weiblichen Imagines 18 - 22 mm.

Niedrig fliegende Imagines sind bereits an ihrer Kor-
pergrdBe und der roétlich wirkenden Farbung als dieser
Art zugehdrig zu erkennen., Die Subimagines beider Ge-
schlechter von Heptagenia flava sind beim Auffliegen
nach dem Schliipfen an ihrer charakteristischen gelben
Fligelfdrbung anzusprechen.’

Heptagenia sulphurea (Miller,1776) ist durchschnittlich
kleiner als H.flava. Der Kérper médnnlicher Imagines

ist ohne Cerci 7 - lo mm lang, der weiblicher 9 - 12 mm.
Die Fliigelmembran der Imagines von Heptagenia sulphurea
ist durchsichtig farblos oder leicht gelblich getdnt.
Subimagines haben dagegen matt schwefelgelbe Fligel,
wenn sie nach der Hdutung das Wasser verlassen, Die
Fliigelldnge m#nnlicher Imagines betr&gt 9 - 12 mm, die
weiblicher 11 - 1% mm.

Der Thorax der Imagines von H.sulphurea ist gelb bis
schwarz gefdrbt, das Abdomen bei dd und 9?9 unterschied-
lich. Der Hinterleib der JJ ist auf der Dorsalseite
dunkelgrau bis braun und ventral etwas heller. Bei den
Q9 ist der gesamte Hinterleib hell schwefelgeldb bis
ockerfarbig. Die 2 Schwanzborsten auch dieser Art sind
lang, bei m8nnlichen Imagines 19 - 24 mm, und bei
weiblichen 15 mm,

In Augenhdhe oder niedriger fliegende Q? von H.sul-
phurea sind an ihrer gelben Korperfarbung bereits er-
kennbar, eine Verwechslung ist hochstens mit Clo&on-Q%
(Baetidae, Ephpt.) moglich. Subimagines beider Ge-
schlechter von H.sulphurea sind beim Auffliegen aus

dem Wasser an ihrer charakteristischen weiBlich-gelben
Fligelfdrbung zu erkennen. MaBe der Tiere nach
SCHOENEMUND (193%0).
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Zusammenfassend 1aBt sich sagen, daBl die Imagines und
Subimagines beider hier behandelter Heptagenia-Arten

wegen ihrer KorpergrdBe und -farbung sowie wegen spe-
zifischer Verhaltensweisen bereits wahrend des Fluges
ansprechbar sind.



Methoden

Die Verfahren der Lebendbeobachtungen und die angewen-
dete histologische Arbeitsweise sollen im folgenden
getrennt behandelt werden.

3.1l Lebendbeobachtungen

Im Labor und Freiland angewendete Methoden der Lebend-
beobachtungen werden im Rahmen dieses Kapitels ge-
trennt dargestellt. Das allgemein angewendete Proto-
kollverfahren der Augenfdrbungen wird im Kapitel 3.1l.1
ausfihrlich beschrieben.

3.,l.1l Verfashrensweisen im Labor

Zur Erfassung der verschiedenen Augenférbungen verwen—

dete ich selbst angefertigte Farbtafeln. Die 2 Farb-
tafeln bestehen aus 15 mm langen und 5 mm breiten Pa-
pierstreifen, Auf jeder Tafel wurden mit Farbstiften
drei Farbvergleichsfelder (je 5 x 5 mm) aufgetragen,
jeweils ein helles, ein mittleres und ein dunkles. Sie
dienten als Vergleichsfldchen zum Ermitteln des Augen-
farbzustandes.

Beide Farbtafeln stimmen in der Anordnung der Felder
(hell-mittelfarbig-dunkel) iliberein. Sie unterscheiden
sich voneinander nur hinsichtlich der Férbung ihrer

3 Vergleichsfelder. Bei einer Tafel sind diese weiBlich-
grau, mittelgrau und schwarz, bei der anderen sind sie
hellgelb, graugrin und schwarz. Die erste Tafel ver-
wendete ich entsprechend den Augenfédrbungen (s.Kap.
4.1.1.1.5) fiir Heptagenia sulphurea, die zweite fiir
Heptagenia flava.

Angefertigt wurden die Farbtafeln gemdB den im Kapitel
4.1.1.1 zusammengestellten genauen Beobachtungen der
Augenfarbungen an beiden Heptagenia-Arten.

Die dunklen Farbfelder beider Tafeln entsprachen der
maximalen an den Augen minnlicher Imagines beobachte-
ten Dunkelférbung. Die hellen Farbfelder entsprechen
der maximalen (artspezifischen) Hellf#rbung. Mit dem
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Begriff "maximale Hellf&drbung" ist dabei der maximal
helle Farbzustand der nicht als Haupt-Pseudopupillen
sichtbaren Augenoberflidche gemeint, wenn das Komplex-
auge ohne VergrdBerung betrachtet wird (vgle#.lolelal)e
Dabei darf das Auge keine oder nur sehr kleine, undeut-
liche (unscharfe, nicht schwarze) Neben-Pseudopupillen
aufweisen. Das mittlere Farbfeld beider Farbtafeln wur-
de nach den Beobachtungen des Verlaufes des Farbwech-
sels der JJ von Heptagenia flava (Kap.4.l.l.1.1) und
H.sulphurea (Kape4.l.l.1.3) angefertigt. Auch diesem
Farbfeld liegen die nicht-pseudopupilléren Regionen

der Augen zugrunde. Es wurde nach Tieren, deren Augen
sich im Ubergangszustand mit groBen Neben-Pseudopupillen
befanden, angefertigt.

Die Farbfelder der Farbtafeln entsprechen folgenden
Farbstufen (Kennzeichnung der Farbnuancen nach KUPPERS,
1978):

Flava - Farbtafel: bt

S5, X

70, 40 “60 Clo, S9o Y90

Sulphurea - Farbtafel: slo, Suo Y20, 890Y90

Die mit den Farbtafeln bei dd und 99 erfaBbaren Farb-
stufen der Augen werden im folgenden als helle, mitt-
lere und dunkle Firbungsphasen bezeichnet (abgeklirzt:
H, M und D).

Der Vergleich der Augenférbung mit den Farbtafeln wur-
de mit bloBem Auge (ohne VergrdBerung) durchgefiihrt,
um die lebenden Tiere nicht zu verletzen.

Dabei entstand ein kleiner Fehler bei der Erfassung
der Augenfarbung, der folgende Ursache hat: In der M-
Phase der Augenfédrbung sind die Neben-Pseudopupillen
der 9Q beider Heptagenia=-Arten mit unbewaffnetem Auge
nicht sichtbar. Bei den od dagegen sind sie in dieser
Phase deutlich zu sehen. Folglich wird beim Notieren
der M-Phase der JS¢ tatsdchlich nur der nicht-pseudo=
pupillire Teil (Kape4.l.l.1.5) erfaBt, wdhrend bei den
Q9 die Mischfarbung aus diesem Anteil und den Neben-
Pseudopupillen registriert wird. Mittlere Augenfar-
bungen weiblicher Augen konnen also etwas zu dunkel
eingeschdtzt werden.
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Bei den Lebendbeobachtungen im Labor wurde unterschied-
lich verfahren. Die im Kapitel 4.l.1l.1 zusammengefaBten
Beobachtungen wurden mit den Binokular bei 3o0-facher

VergroBerung gesammelt. Die Tiere wurden dabei in ver-

schlossenen Plexiglaskivetten bei 23 - 25°C und einer
relativen Luftfeuchtigkeit von 40 - 45 % beobachtet.
Die Beobachtungen in Kapitel 4.1.1.2 wurden an Tieren
durchgefiihrt, die zur Verldngerung der imaginalen Le-
bensdauer auf besondere Weise gehaltert wurden. So war
es moglich, an relativ wenig Individuen eine grofle
Anzahl von Beobachtungen des Augenfarbwechsels zu ma-
chen. Die Augenfarbungen dieser Tiere wurden mit blos-
sem Auge gemachte.

Im Rahmen dieser Hialterungsserien wurden die ein oder

2 Tage zuvor gefangenen Ephemeropteren-Imagines und
-Subimagines in einzelnen Glasrdhrchen (Rollrandgliser,
Lénge 9,5 dm, @ 3 cm) gehdltert. Die Rohrchen wurden
nicht festverschlossen, sondern mit weitmaséhiger Gaze
zugebunden., Sie befanden sich in Plexiglasbehdltern
(Ldnge 26 cm, Hdhe und Breite 12 cm, Abb.6). Auf dem
Boden dieser Behdlter wurde eine in der GroBe passende
Schale (11 x 11 cm) mit destilliertem Wasser aufgestellt
Der Wasserbehalter wurde von einer Plexiglasbrilicke
uberspannt, auf der ein Stilick grauer Fotokarton (25 x

9 cm) lag. Darauf befanden sich die Glasrdhrchen mit
den einzeln darin untergebrachten Tieren. Temperatur
und ILuftfeuchtigkeit wurden im Innern der Plexiglas-
behdlter mit Jje einem Fliissigkeitsthermometer und ei-
nem Haarhygrometer gemessen (Abb.6).

Zu Beginn jeder Beobachtungsserie wurden die Deckel der
Plexiglasbehdlter mit weichem Wachs fest an die Behil~
ter gedriickt. Durch den Plexiglasdeckel (von oben)
wurden die Tiere beobachtet.

Das Halterungsverfahren hatte folgende Vorteile:

l. Im Innern der Plexiglasbehdlter und damit auch in
den Glasrchrchen herrschte eine hohe relative Luftfeuch-
tigkeit von 60 - loo %, wodurch die Lebensdauer der
Imagines erhdht wurde. Bei niedrigeren Luftfeuchtig-
keiten von 50 - 55 % zeigten die Tiere schon nach
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1 - 2 Tagen keine Augenfarbwechsel mehr.

2. Durch das Hdlterungsverfahren wurde eine gute Beob-
achtbarkeit der Tiere erreicht: (a) Die Glasrdhrchen
und der Deckel des Plexiglasbehdlters beschlugen trotz
der hohen Luftfeuchtigkeit nicht. (b) Durch leichtes
Anheben eines Endes des Jjeweiligen Plexiglasbeh&lters
lieBen sich die Glasréhrchen auf der Briicke um einige
Zentimeter rollen. So lieBen sich die Augen der Tiere
von mehreren Seiten beobachten. (Die Imagines der
Heptagenia-Arten sind in der Lage, sich entgegen der
Schwerkraft an der Unterseite von Glasfldchen festzu-
halten.)

Eine Zusammenstellung der Beobachtungs- oder Hilte =

rungsserien soll im folgenden gegeben werden., Insgesamt
Insgesamt wurden 5 Hdlterungsserien durchgefiihrt, in
deren Verlauf von Heptagenia flava 13 dd und 8 Q99 sowie
von Hesulphurea 51 d3d und 20 99 beobachtet wurden. Die
Anzahl der Tiere Jjeder Serie geht aus den Tafeln im
Anhang hervor (Tafeln 1 - 19).

Serie 1 wurde im Labor durchgefiihrt, vom 16.6. bis zum
19.6.1978., Beobachtet wurden 4 abendliche und 2 ndcht-
liche (friih morgens) Augenfarbwechsel. Beleuchtet wur-

den die Tiere durch natilirliches Licht, das durch ein
Laborfenster fiel. Die Temperatur in den Plexiglasbe-
haltern betrug 22 - 25° ¢,

Serie 2 wurde vom 24.6. bis zum 29.6.1978 im Labor
durchgefiihrt. 6 abendliche Farbwechsel wurden beobach-
tet. Bis zum 27.6. wurden die Tiere noch durch Tages-
licht beleuchtet, danach durch klinstliches Licht von

8 =~ 22h. Die Temperatur innerhalb der Plexiglasbeh&l-
ter betrug 22 - 250 Ce

Serie 3 wurde im Labor durchgefihrt, vom 31.7. bis zum
2.8.1978 wurden 3 abendliche und 2 n&dchtliche Farbwech-
sel verfolgt. Die Serie wurde durch klinstliches Licht
von 420 - Elh beleuchtet. Die HElterungstemperatur
betrug 22 - 250 Ce.

Serie 4 wurde ebenfalls im Labor durchgefiihrt. Sie
dauerte vom lo.8. bis zum 13.8.1978. 4 abendliche Au-
genfarbwechsel wurden beobachtet. Beleuchtet wurde
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durch kinstliches Licht von 4 - 2oh. Im Innern der
PlexiglasgefaBe betrug die Temperatur 22 - 250 Ce

Serie 5 wurde nicht mit der oben beschriebenen Hilte-
rungsvorrichtung durchgefuhrt, sondern unter freiem
Himmel. Dabei befanden sich die Individuen einzeln

in fest verschlossenen Glasrdhrchen. Diese waren von
innen mit einem feuchten FlieBpapier versehen, um das
Austrocknen der Tiere zu verhindern. Bei der niedrigen
Halterungstemperatur war die Beobachtung gut mdglich,
da die Rohrchen nur wenig von innen beschlugen. Diese
Hdlterungsserie wurde vom 29.9. bis 2.10.1978 durch-
gefihrt. 4 nachmittdgliche Augenfarbwechsel wurden be-
obachtet. Die Temperatur betrug 7 - 11° c.

Die kiinstlich beleuchteten Halterungsserien wurden
mit maximal 700 Lux von 60 W Krypton-Lampen ange- -
strahlt.

Die Beobachtungen der Augenfarbwechsel wurden an den
wie oben beschriebenen gehdlterten Tieren mit bloBem
Auge (ohne VergrdBerung) gemacht. Die Kopfe der Tiere
lieBen sich von mehreren Seiten betrachten. In vielen
Fdllen war es dazu notwendig, die Glasrdhrchen, in
deren Innern sich die einzelnen Tiere befanden, ein
wenig in der beschriebenen Weise zu rollen. Nur in
manchen Fdllen waren einzelne Tiere schlecht zu beob-
achten, da sie in der Nahe der Gaze saBen. Erfolgte

die Beleuchtung schrédg von der Bodenseite der Hdlterungs-

rohrchen aus, krochen die Tiere selten an die Gaze.

Die Rohrchen der Serie 4 wurden nicht gerollt, da im
Rahmen dieser Serie auch die Sitzpositionen der Tiere
im Innern der Rohrchen protokolliert wurden.

Notiert wurden die Augenfarben der Heptagenia-Imagines
nach Vergleich mit den Farbtafeln, die sich dazu in
Réhrchen befanden. Diese stimmten mit denen {iberein,
welche die Tiere enthielten. Die die Farbtafeln ent-
haltenden Rohrchen befanden sich auf einem Stiick grauer
Pappe, die derjenigen entsprach, auf der die Rdhrchen

mit den Tieren im Innern der PlexiglasgefédBe lagen.

i
|
\
|
|
|
|
|
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3.1l.2 Verfahrensweisen im Freiland

Ort der Materialbeschaffung und der Freilandbeobach-
tungen : Bollingstedter Au, ein sommerwarmer Bach im

nordlichen Teil Schleswig-Holsteins, im Kreis Schleswig-
Flensburg gelegen. Die Bollingstedter Au ist ein linker
Zuflufl der Treene und miindet beim Dorf Sollbriick in
diesen FluB., Die Beobachtungen wurden an einem Bach-
abschnitt 600 m oberhalb: der Einmiindung in die Treene
durchgefihrt. Dieser Bachabschnitt liegt 15,5 km WNW
der Stadt Schleswig.

‘Eine kurze Darstellung des Lebensraumes dieses unteren
Abschnittes der Bollingstedter Au gibt KONIG (1977).
Der ausgewdhlte Bachabschnitt ist aus drei Griinden
besonders geeignet fir dem Fang fliegender Héptageni-
iden, Wegen seiner nur geringen Breite von 3 m ist es
moglich, auch in grBBerer Hohe Uber dem Wasser flie-
gende Ephemeropteren zu fangen. Eine kleine Brilicke

der NebenstrafBe zwischen den Dorfern Sllbriick und
Eggebek flihrt am Beobachtungsort iiber den Bach, so daB
man schnell von einem Ufer an das andere gelangen kann,
Fir das Beobachten und den Fang ist dies besonders
wichtig, da die Tiere nicht vor jedem Hintergrund gut
erkennbar sind. AuBerdem ist der ausgewdhlte Bachab-
schnitt durch Wald windgeschiitzt. Die Imagines von
Heptagenia sulphurea fliegen nach eigenen Beobachtun-
gen nicht bei Windgeschwindigkeiten iiber 2 m/s. Der
ausgesuchte Abschnitt der Bollingstedter Au ist an
einem Ufer teilweise von einem Erlenwidldchen aus lo m
hohen Bzumen bestanden. AusschlieBlich an diesem Teil
(Abb.6) flog‘Heptagenia sulphurea bei Wind aus nérd-
lichen und westlichen Richtungen. Der beidseitig won
Wiesen begrenzte Teil (Abb.7) ist an den Ufern frei von
Gehdlz und eignete sich wegen seiner Ubersichtlichkeit
bei windstillem Wetter besser zum Auffinden der flie-
genden Tiere,

Wehrend des gesamten Sommers 1978 wurde das Material

in Form von Igagines und Subimagines gefangen. Das war
moglich wegen der langen jahreszeitlichen Flugperiode



Abb.6. Blick auf den am einen Ufer mit Erlen bewach-
senen Bachabschnitt der Bollingstedter Au. Ausschlief3-
lich hier flogen die J& von Heptagenia sulphurea und
H. flava bei stdrkerem Wind (iiber 2m/s).

Abb.7. Blick auf den von Gehdlz freien Abschnitt der
Bollingstedter Au. Hier wurden fliegende JJd und @9

von Heptagenia flava und H. sulphurea bei windstillem
Wetter gefangen.
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beider Arten. Nach SCHOENEMUND (1930) dauert die wvon
Heptagenia flava von Mai bis August und die von H.sul-
phurea von Mai bis Oktober. Insgesamt fihrte ich wih=-
rend des Sommers von Beginn der Arbeit (Anfang Juni)
bis Mitte Oktober 34 Exkursionen durch (Tabelle 5).
Beide Heptagenia-Arten flogen widhrend dieser Zeit nur
ausnahmsweise in groBeren Schwidrmen, so daB die Frei-
landbeobachtungen erschwert waren. Die minnlichen
Imagines von Heptagenia sulphurea bildeten an den meis-
ten Exkursionstagen im Juni umfangreiche Schwirme aus
ca. loo Individuen. Im Juli dagegen flog diese Art

nur in geringer Individuenzahl, so daBR an mehreren
Exkursionstagen keine Tiere gefangen werden konnten
(Tabelle 5). Heptagenia flava war im Juni vereinzelt
zu beobachten und schwidrmte wdhrend der meisten Ex-
kursionstage von August bis Oktober. Die Schwirme
dieser Art bestanden maximal aus ca. 30 d3. Die weib-
lichen Imagines beider Arten flogen nur vereinzelt.
Auch die Subimagines beider Arten waren nur vereinzelt
festzustellen,

Die meisten Exkursionen (29 Exk.) fiilhrte ich abends
bzw. nachmittags durch (Tabelle 5). Denn nach SCHOE~-
MUND (193%0) fliegt Heptagenia flava nur kurz beim
abendlichen Sonnenschein und H.sulphurea bildet "an
warmen Abenden" oft grdBere Schwirme.

AuBerdem fihrte ich in fiinf Juli-Ndchten zwischen

350 h und 6 h Exkursionen durch. Im Verlauf des Som=
mers verlegte ich meine abendlichen Exkursionen auf
den Nachmittag. So fihrte ich diese im Juni ab 19 h,
Anfang Juli ab 18°° h und spiter im Juli ab 18°° n
durch. Im August begann ich gegen 18°° h und 1730 h
und im September und Oktober schlieBlich schon um

15°° 1 oder 15° h.

Eine Verschiebung der tdglichen Flugzeit der beiden
Heptagenia-Arten war zu erwarten, da etwas derartiges
auch von anderen in dieser Hinsicht untersuchten mit-
teleuropdischen Ephemeropteren bekannt ist (PLESKOT

& POMEISL,1952 ; MULLER-LIEBENAU,1960). Auf diese
Weise lieB sich auch der Beginn des abendlichen bzw.
nachmittédglichen Fluges erfassen. An Tagen zahlreichen
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Heptagenia-Schwarmfluges lieB sich sein Beginn genau
erkennen, da er dann plotzlich einsetzte., Beendet
wurden die Exkursionen, wenn keine fliegenden Hepta-
genien mehr zu sehen waren.

Im folgenden soll auf den Verlauf der einzelnen
Exkursionen eingegangen werden. Auf Jjeder Exkursion

(ausgenommen die ersten zwei zu Beginn der Arbeit) ver-
fuhr ich in gleicher Weise. Dabei ging ich mehrfach an
beiden Teilen des ausgewdhlten Bachabschnittes ehtlang.
Die Ephemeropteren suchte ich abwechselnd mit bloBem
Auge und mit einem Fernglas (8 x 40). Dieses Hilfs-
mittel erwies sich bei der z.T. groBen Flughdhe und bel
Dunkelheit (unter lo Lux) als notwendig. Die Beendi-
gung des abendlichen Fluges sowie der Beginn des ndcht-
lichen Fluges lieflen sich nur mit dem Fernglas fest-
stellen., Auch die Flughdhen der Jd bestimmte ich mit-
tels einer von mir in die Okulartuben eingeritzten

und geeichten Entfernungsskala., Mit einem grobmaschi-
‘gen Schmetterlingsnetz (@ 50 cm), das an einem bis zu
3,60 m langen Aluminiumrohr befestigt war, fing ich

die fliegenden Ephemeropteren. So lieBen sich in_ca.

4 m HOhe schwdrmende Heptagenien fangen. Die Flug-

héhe mannlicher Imagines von Heptagenia flava betrug

3 - 12 m und die derjenigen von H.sulphurea 1 - 8 m.
Weibliche Imagines flogen bei der Eiablage relativ
niedrig, nimlich in 1 - 3 m (H.flava) bzw. in 0,5 =

1 m Hohe (H.sulphurea).

Das Protokollverfahren der Augenférbung entsprach im
wesentlichen der im Labor angewendeten Methode (Kape.
3.1.1). Die Vergleiche mit den Farbtafeln wurden bei
natirlichem Licht durchgefiihrt. Die Erfassung der un-
terschiedlichen Augenfarben war unter den verschiede-

nen Lichtintensitdten mdglich, da ein relatives Ver-
gleichsverfahren angewendet wurde.

Auch bei groBer Dunkelheit lieBl sich die Augenféarbung
protokollieren. Denn die Farbtafeln lieferten gleich-
zeitig die Information lber den zur Beurteilung der
Augenfarbung erforderlichen Minimalwert der Licht-
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intensitdt. Noch bei Beleuchtungsstidrken von 4o Lux
waren die Farbfelder sehr deutlich voneinander zu
unterscheiden. Nicht protokolliert wurden die Augen-
farbungen von Heptagenien, die bei geringeren Licht-
intensitdten als 40 Lux gefangen wurden.

Beim Protokollieren wurde im Einzelnen so verfahren:
Jedes Heptagenia-Exemplar wurde unmittelbar nach dem
Fang in ein Glasrohrchen gesetzt, das dem entsprach,
worin die Farbtafeln untergebracht waren (Linge 9,5 cm,
# 3 cm). Nach dem VerschlieBen des jeweiligen Glases,
welches die Eintagsfliege enthielt, wurde dieses neben
dem die Farbtafeln enthaltenden auf einen grauen Papp-
untergrund gelegt. Dann verglich ich die Augenab-
schnitte mit der Farbtafel, wobei ich folgendermaRen
verfuhr. Zunédchst betrachtete ich den Kopf mit bloRem
Auge von dorsal, was wesentlich fir das einwandfreie
Erkennen der Pseudopupillen ist. Indem ich den Kopf
von lateral betrachtete, verglich ich den ventralen
Augenabschnitt mit dem dorsalen, um festzustellen, ob
das Jjeweilige Auge gleichmé@Big gefédrbt war oder nicht,
So wurdenbeide Augen Uberprift. Das Ergebnis wurde
notiert oder auf ein Diktiergerat gesprochen.

Ein Teil der gefangenen Tiere wurde fiir histologische
Zwecke an Ort und Stelle fixiert (Verfahren s.u.Kap.
3.2). Weitere Tiere wurden einzeln in den R&hrchen
aufbewahrt und mit dem Auto nach Kiel in das Labor
transportiert.
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3.2 Histologische Methoden

Zur histologischen Untersuchung wurden den unbetdub-
ten Tieren Kopf und Prothorax abgetrennt. Sofort danach
wurden beide Kdrperteile fixiert, und zwar in Alkohol-
Chloroform-Eisessig. Dieses Fixierungsgemisch hat die
Eigenschaft, das Gewebe rasch zu durchdringen (ADAM &
CZIHAK,1964).

Die Kopf-Prothorax-Prédparate wurden unter definierten
Lichtbedingungen fixiert, da eine Lichtabhingigkeit

der Augenfirbung zu erwarten war. Denn LYMAN (1943)
stellte in der eingangs zitierten Arbeit fest, daB dies
bei den 2 amerikanischen Heptageniiden der Gattung
Stenonema mit Augenfarbwechseln der Fall ist. In einem
GlasgefdB mit durchsichtigem ebenem Boden wurden die
Kopf-Prothorax-Prdparate von Heptagenia flava und H.
sulphurea fixiert. Beleuchtet wurden sie dabel von
unten mit einer Leuchtstoffrchre.

Eine weitgehend konstante Beleuchtungsstarke jedes
Kopfes wurde durch einen niedrigen Fliissigkeitsspiegel
des Fixierbades erreicht, der nur ca. 5 mm betrug.

Die Vorkehrung war notwendig, da die Priparate zundchst
dicht unter der Oberfliche der Fliissigkeit schwammen
und nach einigen Minuten auf den Boden des Fixierge-
misches sanken. Das hatte eine unterschiedliche Ent-
fernung von der Lichtquelle und damit eine verschiede-
ne Beleuchtungsstdrke zur Folge gehabt.

Die Beleuchtungsstidrke betrug 3lo Lux. Koépfe von Tie-
ren heller Augenfidrbung und solchen, die wihrend des
Farbwechsels fixiert werden sollten, wurden auf diese
Weise beleuchtet. Dunkeldugige Tiere wurden in Glédsern,
die durch Aluminiumfolie lichtundurchlassig gemacht
waren, fixiert.

Eine Verfdrbung der Augen wdhrend des Fixiervorganges
lieB sich nicht feststellen. Lediglich die Pseudopu=-
pillen verschwanden dabei. Die Augen erschienen matt
und behielten die fiir den Jjeweiligen Farbungszustand
und die Art typische helle Farbung bei.
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Im AnschluB an die Fixierung verblieben die Préparate
ca. 20 Stunden lang in dreimal gewechseltem absolutem
Athylalkohol. Als Intermedien wurden Methylbenzoat

(3 x 1 8td.) und Benzol (3 x 1/2 Std.) verwendet. In
einer Mischung von Benzol-Paraffin verblieben die
Prdparate 1/2 Std. bei 45 - 500 Ce. Danach wurden sie
iberfilhrt in Paraffin, das bei einer Temperatur von
65 - 7o° C fliussig gehalten wurde,

Eingegossen wurden die Prdparate in Paraffin vom
Schmelzpunkt 58 - 60° C. Die Schnittdicke betrug 5 um
(0 und 99) oder 3 um (einige Schnitte von 99).

Ein Teil der Schnitte wurde vor dem Eindecken mit
Hdmatoxylin-Eosin (ADAM & CZIHAK,1964) gefdrbt. Die
meisten Prdparate wurden nicht gefirbt, da sich her-
ausstellte, dal das Pigment der Nebenpigmentzellen
dann nicht mehr nachweisbar war.
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Ergebnisse

Meine Ergebnisse sollen im folgenden getrennt nach den
Lebendbeobachtungen der Tiere und der Auswertung der
histologischen Schnittserien mitgeteilt werden.

4,1 Ergebnisse der Lebendbeobachtungen

Zunachst werden die Ergebnisse meiner Laborbeobachtun-
gen an den lebenden Tieren dargestellt. Im Anschluf
daran sollen die Beobachtungen der Augenfarbungen der
Imagines widhrend der Flugaktivitdt abgehandelt wer-
den.

4.1.1 Laborbeobachtungen an den lebenden Tieren

Als Voraussetzung fiir alle weiteren Untersuchungen ist
es notwendig, die einzelnen widhrend des Farbwechsels
durchlaufenen Farbstufen genauer zu beschreiben.

Nach diesen Beschreibungen werden die Beobachtungen

an iiber mehrere Tage lebend gehdlterten Imagines der
beiden Heptagenia-Arten dargestellt.

4.,1.1.1 Beschreibungen der verschiedenen

Farbzustande
Die wihrend des abendlichen bzw., nachmittiglichen
Augenfarbwechsels der Imagines durchlaufenen Augen=-

farbungen sollen im folgenden getrennt nach Arten und
Geschlechtern auf Grund von Binokularbeobachtungen
beschrieben werden.

4,1.,1.1.1 Heptagenia flava Jd

Tagsiiber waren die Komplexaugen der ménnlichen Imagi-
nes von Heptagenia flava héllgelb oder griinlichgelb
(Abb.9). Die Facettenaugen wiesen um diese Zeit beim
Betrachten mit unbewaffnetem Auge auBerdem jeweils
eine rundliche schwarze Pseudopupille (s.Anm.) auf.

Anm.: Da mit dem Begriff "Pseudopupille” in der Literatur
Yerschiedene Phinomene zusammengefaBt werden (SIEBECK,1976),
sei hier eine Definition gegeben:

Mit dem Begriff Pseudopupille sind in der vorliegenden Ar-
beit dunkle Bereiche der Augenoberfliéche gemeint, die nicht
an bestimmte Cornea-Linsen gebunden sind, Dreht man ein Kom-
plexauge, welches die Erscheinung der Pseudopupillen zeigt,



Abb.8. (oben) Kopf einer minnlichen Imago von Heptagenia

Ilava, von schridg dorsal. Dargestellt ist das Pseudopu-

pillenmuster bei maximaler Hellfidrbung der Augen. Infolge
der Schrégstellung des Kopfes wird deutlich, daBl die Form
und GroBe der Pseudopupillen von der Betrachtungsrichtung
abhédngen. Hp Haupt-Pseudopupille des rechten Auges. Neben-
Pseudopupillen punktiert dargestellt. Vergr. 35 x

Erlsuterungen zu den Abbildungen 9-11. (umseitig)
Augenfarbwechsel bei einem Heptagenia~Individuum (H. fla-
va, mdnnliche Imago). Von dorsal und etwas von caudal.
Vergr. 28 x.

Abb.9. Helle Fédrbungsphase. Deutlich sichtbar sind an
der Innenseite der Augen die groBen schwarzen Haupt-
Pseudopupillen. Weiter auBen unscharf abgegrenzte  Ne-
ben-Pseudopupillen. Es handelt sich nicht um maximal
hell gefédrbte Augen, da die Pseudopupillen bereits ver-
grofert sind. Trotzdem missen die Augen noch der hellen
Phase zugeordnet werden (Definitionen der Farbzustinde
im Text gegeben).

Abb.lo. Mittlere Farbungsphase. Haupt- und Nebenpseudo-
pupillen sind weiter vergrdBert. Besonders deutlich ist
die im Vergleich zu Abb.9 wesentlich dunklere Farbung
der nicht-pseudopupill&ren Bereiche.

Abb.ll. Dunkle Férbungsphase. Die Pseudopupillen sind
nicht mehr klar sichtbar. Fast das gesamte Auge erscheint
schwarz. Nur noch kleine Reste der hellen, jetzt weiter
verdunkelten nicht-pseudopupilliren Bereiche sind erkenn-
bar. '

In Abb.9-11 fallen auBerdem farblose Reflexe der Corneae
auf. Diese riuhren von der Beleuchtung (Blitzlicht) her,
die in der Richtung der Beobachtung iliber einen halbdurch-
léssigen Spiegel erfolgte, was auch fiir die Abb. 12-14
gilt. Die Farben dieser und der folgenden Fotos stimmen
nicht genau mit den tatsichlichen Augenfiarbungen der
Tiere iberein.




Abb.9

Abb.lo

Abb.11
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Sie wurde besonders deutlich beim Anschauen des Auges
von dorsal. Der Rest der Augenoberflache erschien
einheitlich gelb gefarbt, wobei es filir diese Beobach-
tung gleichgliltig war, aus welcher Richtung man das
Auge betrachtete. Unter dem Binokular (30 x) war aller-
dings zu sehen, dafl dieser gelbe Anteil der Augen-
oberfldche nicht gleichmdBig hell war. Einige Cornea-
facetten in der Ndhe des Randes der schon vorher sicht-
baren Pseudopupille, der sogenannten Haupt-Pseudopu=
pille (s.Anm.), waren dunkler gefdrbt als ihre Um-
gebung. Hierbei handelte es sich um die bei dieser
Augenféarbungsphase erst angedeuteten Neben-Pseudopu=
pillen (s.Anm.). Sie waren dann deutlich erkennbar,
wenn man den Kopf des Tieres etwas hin- und herdrehte.

Im Lauf des Abends &nderten die Mdnnchen von Hepta-
genia flava in folgender Weise die Farbung ihrer Kom-
plexaugen. Zundchst dehnten sich die Pseudopupillen
aus. Die Haupt-Pseudopupille wurde grdBer und die
Neben-Pseudopupillen wurden schon mit bloBem Auge
deutlich als schwarze, etwa oval oder elliptisch ge-
formte Flecken sichtbar. Es waren maximal (von dorso-
lateral) 6 Neben-Pseudopupillen sichtbar. Nach dem
Beginn der VergroBerung der Pseudopupillen &nderte
sich die Farbung der vorher gelb erschienenen Antei-
le der Augenoberflache. Sie sahen nunmehr graugriin
aus (Abb.lo).

Diese Veradnderungen der Augenfarbe und des Pseudopu-
pillenmusters stellten noch nicht den AbschluB des
Farbwechsels dar. Vielmehr dehnten sich beide Pseudo-
pupillentypen weiter aus, so daB die helleren, jetzt
olivgrinen Anteile der Oberflidche der Augen fast ver-
schwunden waren (Abb.ll). Das Auge war zum SchluB sehr
dunkel einheitlich olivgriin bis schwarz gefdrbt, ohne
daB noch ein Pseudopupillenmuster sichtbar gewesen

so scheinen die Pseudopupillen wdhrend dieser Manipulation
iiber die Augenoberflidche zu "wandern", Dabei kdnnen sie ihre
Form und GroBe &dndern. - An manchen Facettenaugen ist nur eine
einzige Pseudopupille sichtbar, gndere zeigen komplizierte
Pseudopupillenmuster, Hiufig wird eine rundliche mittlere
"Pgeudopupille" von weiteren umgeben. EXNER (1891) nennt die
zentrale "Haupt-Pseudopupille", die darum herum liegenden
"Neben-Pseudopupillen"(vgl.Abb.5 der vorliegenden Arbeit), -
Die oben gegebene Pseudopupillen-Definition entspricht der bei
YAGI & KOYAMA (1963) unausgesprochen vorausgesetztene
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wdre., Damit war der Farbwechsel abgeschlossen.

Der beschriebene Farbwechsel dauerte insgesamt 1 - 2
Stunden und erfolgte synchron im Dorsal- und Ventral=
abschnitt jedes Auges bei den Tieren, die wdhrend
dieses Vorganges unter dem Binokular beobachtet wur-
den. Zu jedem beliebigen Zeitpunkt des Prozesses
waren also beide Augen untereinander und der dorsale
und ventrale Abschnitt jedes Auges gleich gef&rbt,
wenn man von den Unterschieden in der Wahrnehmbarkeit
der Pseudopupillen absieht. An 2 dd9 von H.flava wur-
den diese Beobachtungen gemacht. AuBerdem wurde der
Farbwechsel an einem Individuum fotografisch festge-
halten (Abb.9 - 11).

4.1.1.1.2 Heptagenia flava Q9

Wie die Augen der mannlichen Imagines von H.flava
waren die Komplexaugen der weiblichen Imagines dieser
Art tagsiliber deutlich gelb bis griinlichgelb gefidrbte.
Auch beli ihnen war dann bereits beim Betrachten mit
bloBem Auge jeweils eine Haupt-Pseudopupille sichtbar,
die im Vergleich zu der mannlicher Augen dieser Art
sehr klein war. Schwach angedeutete Neben-Pseudopu=
pillen waren wie die der Augen der Jd erst unter dem
Binokular sichtbar. Die Augen waren also einheitlich
gelb gefdrbt, wenn man von den Pseudopupillen absieht,
die in diesem Zustand nur einen sehr geringen Anteil
der Augenoberfldche einnahmen.,

Der Farbwechsel verlief prinzipiell in der Weise, wie
es bereits im vorigen Kapitel fiir die Jd von H.flava
beschrieben wurde. Im Gegensatz zu den JJ erfolgte die
Verfarbung bei den 99, die mit dem Binokular becobach-
tet wurden, jedoch nicht in allen Teilen des Auges zur
gleichen Zeit. Vielmehr lieB sich der Vorgang meta-
chron von ventral nach dorsal ablaufend erkennen.

Wie oben beschrieben waren die Augen zun8chst abgesehen
von den Pseudopupillen hellgelb. Dies galt fir alle
Teile der Augen. Der Farbwechsel kiindigte sich an durch
eine leichte Verdunkelung im &uBersten Ventralbereich.
Sie war nach einer Stunde so deutlich, daB der am
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weitesten ventral gelegene Teil schwarz.erschien, ohne
daB hier noch Pseudopupillen sichtbar gewesen waren.
Gleichzeitig hatte sich der Rest des Auges bereits
leicht verdunkelt. Er war zu diesem Zeitpunkt grau-
grinlich. Unter dem Binokular zeigten sich etwas gros-
sere Negben-Pseudopupillen als zu Beginn. Davon waren
nur die Haupt-Pseudopupillen mit unbewaffnetem Auge
sichtbar.

Auch von lateral lieBen sich beide Pseudopupillen-
Typen mit dem Binokular noch erkennen. Wdhrenddessen
war nur der duBerste Ventralabschnitt gleichmaBig
schwarz, AnschlieBend verdunkelte sich auch der rest-
liche groBere Teil der Augenoberflidche, bis das gesam-
te Auge einheitlich erschien und auch dorsal keine
Pseudopupillen mehr erkennen lieB, Damit war der
Farbwechsel nach insgesamt 1 l/2 - 2 Stunden abge-
schlossen, Er lief in beiden Augen gleichzeitig, also
symmetrisch ab. Die in diesem Kapitel dargestellten
Beobachtungen machte ich an 4 99 von Heptagenia flava.

4,1.1.1.% Heptagenia sulphurea JJd

Die Komplexaugen mannlicher Imagines von Heptagenia
sulphurea waren tagsiiber weiBlich grau (Abb.l2).

Diese Farbung war individuell leicht unterschiedlich
nuanciert, mit einem Stich grinlicher oder gelblicher
Farbung. Eine Haupt-Pseudopupille war bereits mit
bloBem Auge sichtbar, wdhrend Neben-Pseudopupillen

in diesem Zustand ebenso undeutlich und klein waren
wie bei H.flava. Sie lieBen sich einwandfrei nur mit
dem Binokular erkennen.

Der Farbwechsel verlief bei den Jd von H.sulphurea

in folgender Weise: Die Haupt-Pseudopupille wurde
groBRer, wobel die Nebén—Pseudopupillen bereits mit
bloBem Auge sichtbar wurden. Die vorher hellgrauen
Anteile. der Augenoberfliche wurden wihrenddessen dunk-
ler und erschienen in einem mittleren Grauton (Abb.l3).
Beide Pseudopupillen dehnten sich weiter aus und auch
das Grau verdunkelte sich fortlaufend. Der Endpunkt
des Farbwechsels war erreicht, als das Auge keine



Abb.12. Kopf einer mdnnlichen Imago von Heptagenia
sulphurea in der hellen Augenféarbungsphase, von rechts.
Die Haupt-Pseudopupille ist klein, Neben-Pseudopupil-
len sind nur schwach angedeutet. Der Rest des Auges ist
sehr hell grau gefdrbt. Vergr. 35 x.

Abb,13. Kopf einer ménnlichen Imago von Heptagenia
sulphurea, von schrdg dorsal. Mittlere Farbungsphase,

Haupt- und Neben-Pseudopupillen groR. Ubrige Corneae
mittelgrau. Vergr. 31 x.
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Pseudopupillen mehr zeigte, namlich schwarz geworden
war. Der Farbwechsel verlief synchron in allen Teilen
jedes Auges bei den 5 mit dem Binokular beobachteten
dd von H.sulphurea. Beide Augen waren gleichzeitig vom
Farbwechsel betroffen.

4,1.1.1.4 Heptagenia sulphurea 99

Tagsiber waren die Komplexaugen der weiblichen Imagines
von Heptagenia sulphurea weiBlich grau. Auch die 99
zeigten in diesem Zustand eine, wenn auch auBerordent-
lich kleine Haupt-Pseudopupille. Sie war trotz ihrer
Kleinheit bereits mit bloBen Augen sichtbar. Schwache
Andeutungen Nebenpupillen waren unter dem Binokular
sichtbar (Abb.1l4). Die Komplexaugen weiblicher H,sul-
phurea waren somit, abgesehen von den Pseudopupillen,
tagsiiber einheitlich hell gefédrbt, wie es auch an den
Q¢ von H.flava zu beobachten war.

Im Prinzip entsprach der Farbwechsel der 99 von H.sul-
phurea dem der dd. Wie bei den 99 von H.flava zeigte
sich unter dem Binokular ein metachroner Ablauf des
Farbwechsels, der die ventralen Augenteile zuerst
erfaBte. Im AnschluB an die tagsiiber eingehaltene weilB-
lich graue Farbung, verdunkelte sich das Auge in sei-
nem &uBersten ventralen Bereich leicht, so daB es hier
dunkler grau erschien. Nach etwa einer halben Stunde
war der ventrale Bereich schwarz. Zu diesem Zeitpunkt
war auch der Rest des Auges nachgedunkelt und erschien
jetzt in einem mittleren Grau. Gleichzeitig waren hier
zusédtzlich zu den mittlerweile vergrdBerten Haupt-
Pseudopupillen ebenfalls vergriBerte Neben-Pseudopu=
pillen sichtbar. SchlieBlich verdunkelte sich auch
der Dorsalabschnitt und zwar auf die Weise, wie fiir
das d dieser Art oben beschrieben. Vollstdndig schwarz
war das Auge nach etwa 2 Stunden. Die Beobachtungen
wurden an 4 Q9 von Heptagenia sulphurea gesammelt.
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4.,1.1.1.5 Zusammenfassung und Folgerungen

Die in den vorangehenden Kapiteln mitgeteilten ver-
gleichenden Beobachtungen beziehen sich einerseits

auf den prinzipiellen Ablauf des Farbwechsels (s.Anm.)
und andererseits auf die zeitliche Relation des Farb-
wechsels einzelner Augenteile zueinander. ZunZchst
sollen die Beobachtungen iUber den prinzipiellen Ab-
lauf zusammengefalBt werden:

(1) Zu Beginn der Verfidrbung waren die Komplexaugen
artspezifisch gefédrbt: H.flava hatte deutlich gelbe
bis grinlichgelbe Augen, wohingegen die von H.sulphu-~
rea weiBlich grau, eventuell mit einer leichten Farb-
nuance waren,

(2) Bei beiden Arten und Geschlechtern lieS sich wih-
rend des Farbwechsels im Dorsalteil des Auges eine
Ubereinstimmende Abfolge des Pseudopupillenmusters
registrieren.Haupt- und Neben-Pseudopupillen dehnten
sich dabei aus, wobei die GroBenzunahme letzterer be-
sonders deutlich war.

(3) Sobald die Neben-Pseudopupillen der dJ beider
Heptagenia-Arten ohne VergroBerung sichtbar waren,
erschien die artspezifische helle Augenfarbung bereits
deutlich verdunkelt. Bei H.flava verwandelte sich der
Farbton von Gelb in Graugrin und bei H.sulphurea von
Hellgrau in einen mittleren Grautone.

(4) Der Endpunkt des Farbwechsels war bei beiden Arten
und Geschlechtern eine gleichmiBige Schwarzférbung der
Augen, ohne erkennbare Pseudopupillen.

Das Phénomen des Augenfarbwechsels der beiden Hepta-
genia-Arten 18Bt sich im Prinzip also beschreiben:

(a) als eine Verschiebung des Fldchen-~Verh#ltnisses
der pseudopupilliren (= immer dunkel erschei-
nenden) und der nicht-pseudopupillidren
(= artspezifisch gefé@rbten ) Augenteile der
Augenoberflédche, und

Anm.: Mit "prinzipiellem Ablauf" ist gemeint, daB von einem
moglichst einfachen Augenfarbwechsel ausgegangen wird, und
zwar einem solchen, der alle Teile des gesamten Auges gleich=-
zeitig erfaBt. Solche Farbwechsel werden beschrieben in den
Kapiteln 4.1.1.1.1 und 4,1.1.1.3 (se0.)e
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(b) als eine Verdnderung der Fiarbung der nicht-~
pseudopupillédren Anteile der Augenoberfliche.

Die oben zusammengefaflten Beobachtungen sind von wesent-
licher Bedeutung fiir das verwendete Protokollverfahren
der Augenfarbzustidnde (s.o0.,Kap.3.l.1).

Die speziellen Ergebnisse der Kapitel 4.l.1.1l.1 -
4.1.1.1.4, welche sich auf die zeitliche Abfolge des
Farbwechsels in den einzelnen Teilen eines Auges be-
ziehen, lassen sich wie folgt zusammenfassen:

(5) Bei den Jd beider Arten verlief der Farbwechsel

in den Abschnitten Jjedes Auges synchron.

(6) Die 99 beider Arten zeigten einen metachronen
Ablauf des Faerechsels, wobel das Auge in seinem
ventralen Augenabschnitt zuerst den Farbwechsel
zeigte. Ehe der Farbwechsel hier abgeschlossen war,
kiindigte sich sein Beginn im restlichen, dorso-latera=
len Teil des Auges an. Die Grenze zwischen beiden farb-
lich gesonderten Teilen verlief unscharf,

(7) Die Augenfarbwechsel beider Arten und Geschlechter
verliefen bilateralsymmetrisch, bezogen auf die Kor-
perlangsachse der Tiere.

Schon hier muB darauf hingewiesen werden, daB bei den
mit unbewaffneten Augen durchgefilhrten Beobachtungen
an weiteren Individuen auch Abweichungen von den
Punkten (5) = (7) festzustellen waren. Diese sind in
den Kapiteln 4.1.1.2, 4.1.2 und 4.2 dargestellt,
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4,1.1.2 Beobachtungen zum Ablauf
des Farbwechsels

Im folgenden werden die Ergebnisse der Halterungs-
oder Beobachtungsserien dargestellt. Heptagenia flava
und H.sulphurea werden getrennt abgehandelt. Alle bei
diesen Serien beobachteten Farbungszustidnde aller In-
dividuen sind im Anhang der vorliegenden Arbeit auf
den Tafeln 1 - 19 zusammengestellt. Eine Erklarung
der dort verwendeten Symbole wird in Tafel 20 am Ende
der vorliegenden Arbeit gegeben.

4,1.1.2.1 Heptagenia flava

Alle gehdlterten Imagines von Heptagenia flava (12 o
und 7 99) zeigten abends bzw. nachmittags Verdunkelun-
gen der Augenfarbe. Der Zeitpunkt der Farbwechsel hingt
vermutlich von der Photoperiode ab: Die Farbidnderungen
waren bei den 9 Mitte Juni frihestens um 19.25 h be-
endet (Anbang: Tafel 2). Im Oktober dagegen hatten die
dd diese spdtestens um 17.00 h abgeschlossen (Tafel 19).
Die hier verglichenen dd wurden im Rahmen der Serien
mit Tageslicht gehdltert. Frihmorgens wurden 3 JJ be-
obachtet, die auch um diese Zeit Farbwechsel zeigten.
Sie fanden statt zwischen 4,00 h und 5.40 h. Im Ver-
lauf dieser Farbanderungen wurden die Augen heller.

Die Zeitspanne der abendlichen Augenfarbwechsel der
dd und 929 war unter den Versuchsbedingungen nicht ge-
nau vorhersehbar. So erfolgten die Farbwechsel bei

ein und demselben Tier an aufeinanderfolgenden Tagen
manchmal zu verschiedenen Zeiten. Das war in der Beob-
achtungsserie 5 bei den dd Nr.3 und 4 sowie dem Q@ Nr.6
und 8 deutlich der Fall. Von d Nr.4 wird die dunkle
Phase am 30.9. und l.lo. gegen 14.15 - 14.30 h erreicht
und am 2.lo. erst gegen 17 h (Anhang: Tafel 19).

@ Nr.8 erreicht die dunkle Augenfarbung am %0.9. um
13.40 h, am l.lo. von 15.%30 h bis 16.40 h und am

2.10. um 16.30 h (Tafeln 18 und 19). AuBerdem erfolg-
ten die Farbwechsel der Augen beili verschiedenen Indi-
viduen am gleichen Nachmittag zu unterschiedlichen
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Zeiten. Das wurde ebenfalls bei Serie 5 deutlich z.B.
am 30.9.. Klar erkennt man (vgl.Tafel 18) die zeit-
liche Differenz: Unter den dd zeigten Nr.l um 13.40 h
bereits die dunkle Phase, wdhrend Nr.3 diese erst um
15.05 h erreicht hatte. Die 99 Nr.8 und lo haben um
13.40 h diesen Zustand erreicht, Nr.6 ist dagegen erst
um 18.10 h soweit. Dieses Tier hatte sich erst in der
Nacht vom 29. zum 30.9. zur Imago gehdutet. Moglicher-
weise rithrt die Verzdgerung des Farbwechsels daher.

d Nr.5 und @ Nr.9 dieser Serie verharrten noch im Sub-
imagostadium und zeigten an den 4 Beobachtungstagen
keine tagesperiodischen Farbwechsel. An ihnen fiel auf,
daB sie am ersten Beobachtungstag mittelm&dBig hell
gefdrbte Augen hatten (dlirfte etwa der M-Phase der
Imagines entsprechen, vgl. Tafel 18). Am 30.9., l.l0.
und 2.lo. waren die Augen der Subimagines Nr.5 und 9
dagegen kontinuierlich sehr hell gefdrbt (dirfte der
H~-Phase der Imagines entsprechen). Am 29.9. um lo.19 h
hatten alle drei Subimagines unterschiedlich geférbte
Augen, was .sich vielleicht awsunterschiedlichen
Schliipfzeiten aus der Larve ergeben konnte.

Die d von Heptagenia flava zeigten die Farbwechsel
meist in allen Teilen eines Auges und in beiden Au=-
gen gleichzeitig. Beide morphologischen Abschnitte der
Augen der oS (vgl.Abb.4) wiesen nur bei wenigen Tieren
gleichzeitig unterschiedliche Farbungszusténde auf.
Ferner lagen das rechte und linke Komplexauge -eines
Individuums selten in unterschiedlichen Farbungsphasen
vor. (Zusammenstellung siehe Tabelle 1 ), |

Gleichzeitige Farbungsunterschiede des dorsalen und
ventralen Augenabschnittes beli libereinstimmender Fir-
bung beider Augen zeigten nur 2 ¢ von H.flava, die

beide im Rahmen der Hélterungsserie 1 beobachtet wur-
den (Tabelle 1, oben links). (Tabelle 1, oben links.

Die Ziffern links von den Symbolen bedeuten: Hilbterungs-—
serie, Nr. des Individuums.) Beide Augen waren vonein-
ander verschieden, aber in ihren Abschnitten einheit-
lich gefédrbt bei nur einem d dieser Art (Tabelle 1,
Mitte links). Ein einheitlich gefdrbtes und ein zwei-
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farbiges Auge hatten 299, beide in Hilterungsserie 1
(Tabelle 1, unten links). Bei & Nr.l2 aus Serie 1

(= 1,12) stimmte die Grenze zwischen den verschieden
gefarbten Teilen des rechten Auges nicht mit der
Trennung beider morphologischer Abschnitte iliberein.
Die Augen von Tier Nr.l2 aus Serie 1 (J) waren zunidchst
Ubereinstimmend gefidrbt und etwa 24 h spidter asymme-
trisch in der beschriebenen Weise (Tab. 1l,links oben
und unten). Auch bei J 1,13 waren die Augen erst
symmetrisch. Danach - allerdings noch wzhrend des
gleichen Farbwechsels - wichen auch bei diesem Tier
beide Augen in der Farbung voneinander ab.

An 2 aufeinanderfolgenden Tagen waren gleichzeitig
verschiedene Augenfarbungsphasen eines Individuums nur
bei einem ¢ (1,12) zu beobachten, die anderen beiden
(1,13 und 4,22) zeigten die Erscheinung nur an einem
Tag nach der Beobachtung des Phanomens. Moglicherweise
zeigen besonders altersschwache dd derartig unsynchro-
ne Farbwechsel.

Weibliche Imagines von Heptagenia flava zeigten nur
z.T. synchrone dorsoventrale Farbungsunterschiede.

Das ist im Hinblick auf die im Kap.4.l.l.l.2 mitge-
teilten Ergebnisse lberraschend., Nur 3 Q9 wiesen zeit-
weilig derartig gefdrbte Augen auf (Tabelle 1 ,rechts
oben). Beide Augen waren gleichzeitig voneinander
verschieden nur bei einem Q. Hier war das linke Auge
einheitlich gefdrbt, das rechte zunidchst dorsal hel-
ler als ventral und danach ebenfalls einheitlich
(Tabelle 1,rechts unten).

4,1.1.2.2 Heptagenia sulphurea

Abends lieBen sich an fast allen Imagines von Heptage-
nia sulphurea Augenfarbwechsel beobachten, in deren
Verlauf die Augen dunkler wurden. Diese ereigneten
sich zwischen 17.%0 und 22.00 h. Frilhmorgens erfolgten
bei 9 und 99 ebenfalls Farbwechsel, wobei die Augen
von einem dunkleren (D oder M) in einen helleren Zu-
stand Ubergingen. Diese waren gegen 4.00 - 7.00 h zu



Tabelle 2

Tag: 24.6.78 l.Nachweis des 2.Nachweis des
Augenfarb- Augenfarb-
Zeitpunkt der wechsels : wechsels
Kontrolle (Beginn M-Phase (Beginn D-Phase)
Anzahl Anzahl
g eQ agd Qe
17%° n 4 - - -
18°° n 1 - - -
1912 n 9 1 6 -
20%° n 1 6 9 5
2045 h - 2 - -
15 9 15 5
Tabelle 2

Vergleich der Zeitpunkte des 1. Nachweises der M- und
D~Phase beim Farbwechsel an dd und 99 von Heptagenia
sulphurea. Der abendliche Augenfarbwechsel minnlicher
Imagines von Heptagenia sulphurea erfolgt durchschnitt-
lich friher als der weiblicher Imagines dieser Art,
Verglichen wurden 15 dd und 999 einer Hélterungsserie
(Nr.2) am 24.6.1978. Eindeutig registrierbar sind 2
Enderungen widhrend eines abendlichen Farbwechsels:

der Beginn der M~Phase und der Beginn der D-Phase.
Beides ist bei den dd friher als bei den 29 zu beob-
achten. In der rechten Spalte (Anzahl der vollendeten
Farbwechsel) fehlen 4 99, die die D-Phase bei der Kon-
trolle um 2045 h noch nicht erreicht hatten.
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33 18, 1905,13.25u.19.45h

3,3 18, 2020h _ L
36 18, 190sh
62 ®  128,1825h

405 | 128,19.25h
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4% ©  138,930,1720u82h0
.37 & 28, s00m
37 ®  28,500u52h
i 42  ©  138,1920u1945h
o 42 ® 18,2000

Tabelle 3. Zusammenstellung der im Labor beobachteten
Falle uneinheitlicher Augenfdrbung der Jd von Heptage-
nia sulphurea. Die Ziffern links von den Symbolen be-
deuten: Nr., der Hdlterungsserie und Nr. des Individuums.

- Die Symbole werden auf Tafel 20 am Ende der vorliegenden
Arbeit erklirt.




256, 19.5h

27.6., 19.30h

2,26 276., 19.30h . R
39 3.7, 6.45hu.2000h o
39 317, 5.45hu.2030h o ,
30 317, 5.45hu.13.20h o o
2.8, 540h -
37, 5.20n '
37, 0000
) .18,  445h L .
3 .18, 1825hussh

37, 6&5h

.18, 1905-2020h

© 6 0 6 6 0 €6 6 0 0O 6 6 0 O O 6 O 6 0 ©

317, 5200 .
- 18, S0Sh
302 . .18, 1828h —
.18, 445hu.1845-2050h _ .
. 28, 500-540h
48 M8, 1940h
138, 1945-2000h .

4,20 128, 19250
Tabelle i, Zusammenstellung der im Labor (Halterungs-
serlen) beobachteten F&dlle uneinheitlicher Augenfir-
bung der 99 von Heptagenia sulphurea. Die Ziffern links
von den Symbolen bedeuten: Nr., der Hilterungsserie und
Nr. des Individuums. Die Symbole werden auf Tafel 20
(s. Anhang) erklirt.
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beobachten. Abendliche Farbumschlidge wurden an 51 JJ
und 19 99, morgendliche an 17 dd und 5 99 dieser Art
beobachtet. Lediglich 1 ?Q zeigte keinen Farbwechsel:
Nr.23 in Beobachtungsserie 2. Das Tier starb bereits
am ersten Tag.

Die Zeitspanne, wdhrend der die Augenfarbwechsel der
dd und 99 erfolgten, war unter den Versuchsbedingun-
gen nicht genau vorhersehbar. So erfolgten die Farb-
wechsel verschiedener dd am selben Abend oft zu ver-
schiedenen Zeiten. Besonders deutlich wird dieses z.B.
an den dJ Nr.l - 3 und Nr.5 - lo der Beobachtungsserie
1 (s.Anhang, Tafel 4). Am 19.6. hatte & Nr.2 bereits
um 19.15 h seinen Augenfarbwechsel vollendet, befand
befand sich in der D-Phase. Die dd Nr.5 und 6 waren
dagegen erst um 20.30 h in dieser Phase. Nr.8 und 9
hatten den Farbwechsel sogar zu diesem Zeitpunkt noch
nicht vollendet (s.Anhang: Tafel 4). Fir die weibli=-
chen Imagines trifft das ebenso zu. Ein gutes Beispiel
bilden die Q@ Nr.l8 -~ 22 der Serie 2 am 26.6.1978 (s.
Anhang: Tafel 7). Wihrend Nr.l8 und 19 bereits um
20.15 h dunkle Augen hatten, erreichte Nr.2l diesen
Zustand erst um 20.45 he Nr.20 und 22 zeigten selbst
um diese Zeit noch die helle Farbungsphase.

Auch die Zeit des Farbwechsels eines einzelnen Indivi-
duums war nicht an jedem Tag gleich. Unter den dJd von
H.sulphurea 1laB8t sich das besonders bei Serie 4 erken-
nen: Tier Nr.ll hatte am 11.8. (Anhang: Tafel 15) um
20.15 h noch Augen, die sich in der M-Phase befanden.
Um 20.10 h des folgenden Tages Jjedoch waren die Augen
des Tieres bereits dunkel (Anhang: Tafel 16). Um 19.25 ¢
waren die Augen von Nr.ll am 12.8. (Taf.l6) noch in der
mittleren Farbphase, am 13.8. jedoch waren sie bereits
um 19.20 h dunkel (Taf.l7).

Vor dem Tod einiger mé&nnlicher Imagines war zu beobach-
ten, daB die helle Farbungsphase am Tage nicht oder

nur in Augenteilen erreicht wurde. In Beobachtungsse-
rie 2 zeigte das ¢ Nr.ll, das am 29.6. starb, einen

Tag vorher diese Phase nicht (Anhang: Tafel 9 und lo).
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Ein weiteres Beispiel in dieser Serie ist das & Nr.l2,
das in der Nacht vom 28. zum 29.6. starb. Der helle
Augenfarbungszustand wurde am 28.6. nur um 12.30 h
festgestellt, und zwar nur in den Dorsalabschnitten
der Augen. Ebenso verhielten sich auch die ¢ Nr.4 und
8 der Beobachtungsserie 4 (Anhang:Tafel 15). Andere o
zeigten noch am Tage vor dem Tod einen normalen Augen-
farbwechsel, so in Serie 1 das ¢ Nr.4 (Tafeln 1 und 2).
Einige Jd zeigten einen Tag vor dem Tod nur kurze Zeit
die helle Augenfadrbung, z.B. d Nr.l4 aus Serie 2 (Ta-
feln 9 und lo). Der abendliche Farbwechsel wurde hier
also vorverlegt. Hier dauerte der Ubergangszustand der
Farbwechsel léanger als bei gleichzeitig beobachteten
dd.

Sehr eigenartig war der Verlauf der Augenfidrbung bei

d Nr.4 der Serie 3 am 1.8.78: Bis 5.55 h waren seine
Augen dunkel gefarbt. Um 6.10 h begann der Farbwechsel.
Beide Augen waren Jjetzt dorsal und ventral in der M-
Phase. Dieser Zustand hielt bis 6.40 h an. Bei einer
erneuten Uberprifung der Firbung um 7.15 h waren die
Ventralabschnitte beider Augen wieder dunkel gefirbt,
die dorsalen noch mittelhell. Um 12.05 h waren bei-~
de Augen wieder komplett schwarz. Hier handelte es
sich wahrscheinlich um eine Veré&nderung nach dem Tode:
vermutlich war das schon seit einem Tag matte Tier
bereits einige Stunden friher gestorben und irrtim-
licherweise zu spdt als tot protokolliert worden.
Dafir spricht, daB die Augen des Tieres bereits defor-
miert waren (Tafel 12),.

Die dd von Heptagenia sulphurea zeigten die abendlichen
Augenfarbdnderungen durchschnittlich friiher als 99
dieser Art. Dies wird in Serie 2 am 24.6. deutlich.
Vergleicht man 15 dd und 9 99 dieser Serie, so ergibt
sich, daB die erste erfalBbare Farbidnderung der Augen
(erster Nachweis der M-Phase) bei den d9 durchschnitt-
lich friher als bei den 99 zu beobachten ist. Das gilt
auch fir die Beendigung des Farbwechsels (erstes Auf-
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treten der D-Phase; vgl. Tabelle 2), Nicht mit in den
Vergleich einbezogen wurden die bereits am folgenden
Tage gestorbenen dd und 99 lo, 16, 23 und 25 sowie

Q@ 27, das am 26.6. tot aufgefunden wurde.

Bei mannlichen Imagines von H.sulphurea liefen die
Farbwechsel in allen Teilen eines Auges meist gleich-
zeitig ab. Beide morphologischen Abschnitte der Augen.
der Jd wichen in der Fidrbung nur selten voneinander ab.
AuBerdem erfolgten die Farbwechsel meist synchron in
beiden Augen. Gleichzeitige Fiarbungsunterschiede des
dorsalen und ventralen Augenabschnittes bei gleicher
Farbung beider Augen zeigten nur 2 dd, beide im Rahmen
der Beobachtungsserie 3 (Tabelle 3, oben). Bei einem
waren dieAugen dorsal dunkler als ventral (Tier 3,1).
Beide Augen waren voneinander verschieden, aber dorsal
und ventral gleich gefdrbt beil insgesamt 6 dF von
H.sulphurea (Tabelle 3, Mitte), und zwar einem in Serie
1, zwel d9 in Serie % und 3 JF in Serie 4., Ein zweifar-
biges und ein einheitlich gefédrbtes Auge wiesen 2 Jd
von He.sulphurea auf, ndmlich Jje ein Tier in Serie 3

und 4 (Tabelle 3, unten). Die genannten Zustinde gleich-
zeitig unterschiedlich gefdrbter Augen oder Augenab-~
schnitte wurden in der Regel an einem Individuum nur
wéhrend eines Tages beobachtet. Ausnahmen davon sind
die Tiere 12 und 15 aus Beobachtungsserie 4 (Tabelle 5,
unten und Mitte). Sie zeigten derartige Farbungskom-
binationen an zwei aufeinander folgenden Tagen.

Das bei einem Individuum gleichzeitige Auftreten ver-
schiedener Fédrbungsphasen lieB sich bei J& beobachten,
die kurz vor dem Tod standen. So starb 1 ¢ noch am glei-
chen Tage, und zwar wenige (< 5) Stunden nach dem Auf-
treten des FPhinomens. Dies traf beim o Nr.7 (Anhang:
Tafel 13) der Beobachtungsserie 3 zu. Ein weiteres o
wurde am Tage nach dem gleichzeitigen Auftreten ver-
schiedener PFarbungszustidnde tot aufgefunden. Es handel-
te sich um das & Nr.1l6 aus Serie 4 (Tafel 17). Am Mit-
tag des folgenden Tages (13 h) war dieses Tier tot und
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hatte schwarze Augen. Ein d, das eine Asymmetrie der
Augenférbung an zwei aufeinander folgenden Tagen zeig-
te, war am Tag nach dem zweiten Auftreten des FPhino-
mens tot. Es war das Tier Nr.l5 aus Serie 4. Am 12,
und 13.8. (Tafeln 16 und 17) lieB sich die Erscheinung
beobachten. Dieses Tier war am 14.8. um 9.50 h tot und
hatte einheitlich schwarz gefidrbte Augen.

Bei den 99 lieBen sich zwei voneinander verschiedene
Verldufe des Augenfarbwechsels erkennen. An manchen
Abenden eilten die ventralen Regionen den dorsalen im
Farbwechsel voraus, so daB die Augen zeitweilig ven-
tral dunkler als dorsal gefdrbt waren. Entgegen den in
Kapitel 4.l.l1.l.4 mitgeteilten Binokularbecbachtungen
an einzelnen Tieren war dies Jjedoch nicht bei allen 99
zu erkennen. So zeigten lo 99 wihrend der Farbwechsel
ausschliefllich einheitlich gefdrbte Augen. Die rest-
lichen 9 99 hatten mindestens einmal dorsoventrale
Farbunterschiede der Augen. Eine Zusammenstellung der
?? und Zeitpunkte dorsoventral unterschiedlicher Au-
genfédrbungen wird in Tabelle 4 gegeben: 4 von den

9 9?9 zeigten das Phinomen an mindestens 2 Tagen. Die
ventralen Regionen der Augen waren nie heller als die
dorsalen gefarbt.

Nie lieB sich ein synchroner Firbungsunterschied
zwischen beiden Augen eines Weibchens feststellen.

4.1.1.2.3 Zusammenfassung

Die wesentlichen Ergebnisse der in den Kapiteln
4.1.1.2.1 - 4.1.1.2.2 dargelegten Untersuchungen las-
sen sich folgendermafen zusammenfassen,

(1) Minnliche und weibliche Imagines von Heptagenia
sulphurea und H.flava zeigen einen tagesperiodischen
Augenfarbwechsel., Friihmorgens hellt sich die Farbung
der Augen auf, nachmittags bis abends wird sie dunkler.
(99 von H.flava wurden frilhmorgens nicht beobachtet. )
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(2) Die Zeiten der Farbwechsel waren unter den Ver-
suchsbedingungen nicht genau vorhersehbar. Gleichzei-
tig beobachtete Tiere zeigten die Farbwechsel zu un-
terschiedlichen Zeiten (d und 99 beider Arten).

(3) Die abendlichen Augenfarbwechsel ereigneten sich
bei den dd von H.sulphurea durchschnittlich friiher
als bei den 9%e.

(4) Nur ausnahmsweise ereigneten sich die Farbwechsel
in beiden Augen zu verschiedenen Zeiten, sowohl bei
dd und 29 von He.flava als auch bei Jd von H.sulphu-
rea (Tabellen 1 und 3). An 99 dieser Art lieRen sich
derartige Asymmetrien nicht feststellen.

(5) Die J¢ beider Arten zeigten nur ausnahmsweise
synchron dorsal andere Farbzustadnde als ventral. Die
Grenze stimmte nicht immer mit der morphologischen
Sonderung beider Augenabschnitte der Jd iberein.

Ein & von H.flava zeigte dieses.

(6) Neben ventral dunklerer Augenfirbung als dorsal
war auch Dunkelfédrbung der dorsalen Abschnitte bei
gleichzeitig hellerer Firbung der ventralen zuweilen.
an den Jd beider Arten zu beobachten (Tabelle 1, links
oben und unten, sowie Tabelle 3, oben und unten).

(7) Die Augen der weiblichen‘Imagines von H.sulphurea
waren dorsal oft anders als ventral gefdrbt (Tabelle
4). Derartige Zustinde lieBen sich bei einigen Tieren
an zwel aufeinanderfolgenden Tagen beobachten. Die
Heflava 99 wiesen relativ selten solche Zustinde auf
(Tabelle 1, rechts).

(8) Die Augen der Q9 beider Arten waren nicht gleich-
zeitig in ihren Dorsalabschnitten dunkler als ventral
gefarbt,
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4.1.2 Freilandbeobachtungen
Augenfadrbungen wdhrend der Flugaktivitit

Fast alle im Freiland gefangenen Imagines von Heptage-
nia flava und H.sulphurea wurden abends oder nachmit-
tags protokolliert. Im Laufe der Arbeit stellte sich
~heraus, daB einzelne Heptagenia-dd auch in warmen
Juli-Ndchten zwischen 4 h und 4.45 h den Schwédrmflug
zeigen. Wegen der Kirze der Zeitspanne und der groBen
Flughche der einzelnen Tiere gelang um diese Zeit nur
der Fang eines einzigen Mannchens, das sich als Hepta-
genia flava zugehOrig erwies.

Nachmittags oder abends flogen die dJ beider Arten

(je nach Jahreszeit, vgl.Kape3.l.2) bis zu 3 1/2 Stun-
den lang. Wdéhrenddessen herrschten Beleuchtungsstirken
von lo.ooo bis 3 Lux. Die Tiere flogen an manchen Ta-
gen bereits wdhrend des abendlichen Sonnenscheins.

Die néchtliche Flugzeit fand bei %0 bis ca.3.000 Lux
statte.

Im folgenden werden die im Freiland festgestellten
Augenféarbungen der Heptagenia-Imagines getrennt nach
Arten und Geschlechtern zusammengestellt (vgl.Tabelle

5)0

4,1.2.1 Heptagenia flava Jd

Insgesamt protokolliert wurde die Augenfdrbung bei

57 m&nnlichen Imagines von Heptagenia flava wihrend
ihres Schwarmfluges. Es waren verschiedene Augenfir-
bungen dabei zu beobachtene.

Beide Augen aller 57 Jd befanden sich im gleichen Farb-
zustand, die Kopfe der Tiere waren also bilateralsym-
metrisch gefédrbt. Dorsal- und Ventralteil der Augen
wiesen beil allen Jd bis auf ein einziges keinen deut-
lichen Farbunterschied auf.

Die Tiere mit dorsal und ventral iUbereinstimmend ge-
firbten Augen verteilen sich wie folgt auf die drei
protokollierten Augenfarbzustidnde. (Die Prozentzahlen
geben den Anteil bezogen auf alle im Freiland proto-
kollierten mdnnlichen Imagines von H.flava an.)
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In der dunklen Firbungsphase (D) befanden sich die
meisten Individuen, némlich 46 JJ bzw. 81 %. Darunter
war auch das einzige friihmorgens gefangene J. Die
mittlere Phase (M) wurde bei 8 JJ angetroffen. In

der hellen Phase (H) befanden sich nur 2 Jd.

Die Augenférbung des einzigen im Freiland beobachteten
d von H.flava mit dorsal anders als ventral gefarb-
ten Augen 188t sich wie folgt beschreiben. Der morpho-
logische Dorsalabschnitt befand sich in der mittleren
Phase (M), wdhrend der Ventralabschnitt sich in der
dunklen (D) befand. Der Farbungsunterschied war sehr
deutlich und stimmte mit der morphologischen Grenze
(FPalte) der Augenoberfléche iiberein.

4,1.2.2 Heptagenia flava 29

Die Augenfdrbungen von insgesamt 49 weiblichen Imagi-
nes von Heptagenia flava wurden protokolliert. Bis auf
ein Individuum hatten alle symmetrisch gefédrbte Augen.
Unter diesen Individuen waren %6 .(74 %) mit dorsal und
ventral libereinstimmend gefdrbten Augen, wihrend die
restlichen 12 99 (25 %) Unterschiede der Augenfidrbung
im Dorsal- und Ventralabschnitt zeigten.

(Alle Prozentzahlen beziehen sich auf die Gesamtzahl
der im Freiland gefangenen weiblichen Imagines von
H.flava)

Unter den 99, deren Augen einheitlich gefdrbt waren,
befanden sich 27 (55 %) in der dunklen Phase (D). Im
mittleren Farbzustand (M) befanden sich die Augen von
7 99. Der helle Farbzustand (H) war nur bei 2 99
anzutreffen,

Uber die 12 Tiere, deren Augen dorsal anders als ven-
tral gefdrbt waren, 1dBt sich sagen, daB in Jjedem Fall
die ventralen Regionen dunkler als die dorso-lateralen
waren, Dabei lieB sich keine scharfe Grenze der Far-
bung beobachten. Die ventrale Augenfidrbung entsprach
immer dem dunklen Farbzustand (D). Die dorsale Augen-—
fédrbung war bei lo dieser Q9 mittel (M) und bei nur
zweien hell (H).
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Das einzige im Freiland beobachtete @ von H.flava mit.
asymmetrisch gefédrbten Augen hatte ein zweifarbiges
und ein dunkles Auge. So war das rechte insgesamt im
dunklen Farbzustand (D), wdhrend das linke dorsal im
mittleren (M) und ventral im dunklen Zustand (D) vor-
lage.

4.1.2.3 Heptagenia sulphurea Jd

Protokolliert wurden wihrend der Flugaktivitit insge~
samt 177 m@nnliche Imagines von Heptagenia sulphurea.
Bei weitem der groBte Teil der Tiere hatte dunkel ge-
farbte Augen.

Bis auf 2 d¢ stimmten beide Augen der iiberpriiften I
in der Farbung iiberein. Von diesen 175 &9 hatte nur
eines Augen, deren morphologische Dorsalabschnitte
anders als die Ventralabschnitte gefdrbt waren.

Dieses ¢ war zugleich die einzige im Freiland gefange-
ne Heptagenia-Imago mit dorsal dunkleren Augen als
ventral (vgl.Tabelle 5). Die Grenze der verschiedenen
Farbungen stimmte mit der morphologischen Unterteilung
iberein.

174 o5 (98 % aller im Freiland protokollierten) hatten
dorsal und ventral {ibereinstimmend gefdrbte Augen. Sie
gehorten folgenden Farbzustinden an. In der dunkleren
Phase (D) befanden sich fast alle Tiere, n&mlich 173
dd. Beide Augen waren einheitlich in der M-Phase bei
nur einem . Kein J hatte Augen, die sich beide in

der H-Phase befanden.

Voneinander verschieden geférbte Augen hatten 2 Jd.
Eines zeigte das linke Auge einheitlich dunkel gefarbt
(D), wdhrend das rechte einheitlich hell (H-Zustand)
war. Beim anderen d war der Farbunterschied zwischen
beiden Augen nicht so deutlich: Das rechte Auge und
der morphologische Ventralabschnitt des linken Auges
befanden sich in der D-Phase, und nur der morpholo-
gische Dorsalabschnitt des linken Auges war mittelhell,
in der M-Phase. Diese beiden J9 waren verletzt: Je 1 -
2 Beine und je 1 Cercus fehlten.
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4.,1.2.4 Heptagenia sulphurea 99

Insgesamt protokollierte ich die Augenfirbungen von

50 weiblichen Imagines von Heptagenia sulphurea wah-
rend ihrer abendlichen Flugaktivit&dt. Beide Augen al-
ler dieser Tiere waren in der Farbung miteinander iiber-
einstimmend. 34 Q? hatten einheitlich gefédrbte Augen
(68 %), bei den ilibrigen 16 99 (32 %) waren die Augen
ventral in einer dunkleren Phase als dorsal. (Alle
Prozentzahlen geben den Anteil bezogen auf alle im
Freiland protokollierten 9? von H.sulphurea wieder.)

Unter den Tieren mit einheitlich gefZrbten Augen befan-
den sich 27 (54 %) in der dunklen (D-)Phase. Im mitt-
leren Farbzustand (M) befanden sich 5 99. Die helle
Farbphase (H) war bei 2 99 anzutreffen.

An den 16 99, deren Augen dorsal anders als ventral
geférbt waren, fiel keine scharfe Abgrenzung beider
Farbungen auf. Dorsal hell (H-Phase) und ventral dun-
kel (D) waren die Augen von 7 99. Dorsal in der M-Phase
und ventral im D-Zustand waren etwa ebensoviele Tiere
(8 @9)e Nur 1 Q hatte dorsal helle (H) und ventral
mittel (M) gef&rbte Augen.

4.1.2.5 Zusammenfassung

Bezliglich der Augenférbungen widhrend der Flugaktivitit
der Imagines beider Heptagenia-Arten 188t sich folgen-
des zusammenfassen (s.auch Tabelle 5):

(Die Prozentzahlen sind bezogen auf die beim Flug kon-
trollierten Jd oder 99 der betreffenden Art.)

(1) Der groBte Teil der JJ beider Arten hatte einheit—
lich gefédrbte Augen. Ihr Anteil betrug 98 % unter den
od von H.flava und den J9 von H.sulphurea. (Unter den
?Q waren es 74 % bei H.flava bzw. 68 % bei H.sulphurea.)

(2) Die 99 beider Arten flogen im Gegensatz zu den JF
in relativ groBer Zahl mit dorsal anders als ventral
geférbten Augen: 25 % der fliegenden 99 von H.flava
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Tabelle 5, Zusammenstellung der bei der Flugaktivitat
an Heptagenia flava und sulphurea protokollierten
Augenfiarbungszustande. Die Symbole werden in Tafel
20 des Anhanges der vorliegenden Arbeit erléutert.
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und 32 % von H.sulphurea wiesen einen derartigen
Farbungsunterschied auf. (Unter den S5 waren es beil
beiden Arten nur jeweils 1 Individuum.,)

(3) Alle 99 mit dorsoventralen Farbungsunterschieden
der Augen zeigten dorsal eine hellere Farbungsphase
als ventral. (Zu den Jd 18Bt sich hier wenig sagen:
Das einzige fliegende & von H.sulphurea mit dorsal
anders als ventral geférbten Augen hatte Jjedoch
dorsal dunkel (D) und ventral mittel (M) gefirbte
Augen.)

(4) JJ beider Arten hatten meist einheitlich dunkel
gefdrbte Augen (D-Phase). Ihr Anteil betrug bei
H.flava 81 % und bei H.sulphurea sogar 98 %.

(5) Die 99 beider Arten hatten weniger oft als die oF
einheitlich dunkel gefdrbte Augen (D-Phase). Es waren
unter H.flava 55 % und bei H.sulphurea 54 %.

(6) Beide Augen eines Individuums waren nur in Aus-—
nahmef&llen unterschiedlich gef#drbt. Nur bei 2 oo
von H.sulphurea und 1 Q von H.flava lieBen sich
derartige Asymmetrien beobachten,
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4.2 Ergebnisse der histologischen Schnitte

Die beobachteten Merkmale des Ommatidienbaues der
Imagines seien im folgenden getrennt nach den Arten
aufgefihrt.

4.2.1 Heptagenia flava

Zundchst sollen die Jd, dann die Q9 von Heptagenia
flava abgehandelt werden. Vor der vergleichenden Be=-
trachtung der Augenanatomie bei unterschiedlichen Au-
genfarbungszustinden der Heptagenia flava JJ muB eine
Beschreibung ihres Ommatidienbaues gegeben werden.

Die Ommatidien sind hexagonal angeordnet. Die diinne,
kaum linsenfdrmige Cornea ist sechseckig im Quer-
schnitt. Im Langsschnitt durch das Ommatidium schlieBt
sich an die Cornea der deutlich zweigeteilte Subcor-
nealraum an. Dessen proximale Grenze wird von den
Kernen der Semper'schen Zellen markiert, wovon Je
Ommatidium 4 vorhanden sind. Die Kerne der Semper-
schen Zellen sind scheibenformig flach. Sie erschei-
nen in Ommatidienldngsschnitten sehr schmal stabfdr-
mig (wie in Abb.J5) und in Querschnitten rundlich.

Die Kristallkegel sind stark lichtbrechend, die Au-
gen gehoren also dem euconen Typus an. Umhiillt werden
die Kristallkegel von je 2 Hauptpigmentzellen. Sie
sind sichtbar als granulare, schwarze Pigmentmassen
(wie in Abbl617). Die Kerne der Hauptpigmentzellen lie-
gen in der Nahe des proximalen Kristallkegels. Die
Pigmentlage der Nebenpigmentzellen ist in groBerem
Abstand von den Ommatidienl&ngsschnitten (vgl.Abb.l6-17)
sichtbar. Sie erscheint als gelbbraune Masse bei Mi-
kroskopbetrachtung im Durchlicht. Unter schridg auf den
Objekttrager fallendem Auflicht leuchtet die Pigment-
lage der Nebenpigmentzellen weiB auf. Das Pigment der
Nebenpigmentzellen ist nicht in Pridparaten nachweisbar,
die mit Bouin'schem Gemisch fixiert wurden, und eben-
falls nicht in Hamatoxylin-Eosin gefédrbten Pr&dparaten.
In den in Alkohol-Chloroform-Eisessig fixierten und
ungeféarbten Schnitten dagegen war das Pigment noch



Abb.l4., Kopf einer weiblichen Imago von Heptagenia
sulphurea in der hellen Farbungsphase, von links-
dorsal. Corneaoberflédche des rechten Auges fokussiert.
In der Tiefe des linken Auges sind auch Neben-Pseudo-

pupillen sichtbar, was beim rechten nicht der Fall ist.
Vergr. 31 x.

Abb.15. Léngsschnitte von Ommatidien bei Dunkel- und
Hellfarbung (D- und H-Phase) der Augen, am Beispiel
méannlicher Imagines von Heptagenia sulphurea. Darge-
stellt sind die distalen Teile der Ommatidien, links

im dunkel gefdrbten und rechts im hell gefarbten Auge.
Das dunkle Pigment der Hauptpigmentzellen ragt in den
beiden linken Ommatidien bis zu den Kernen der Semper-
schen Zellen hervor. In den Ommatidien des hellgef&rbten
Auges (rechts) ist es weit hinter das helle Pigment zu-
rickgewandert. C Cornea, Sc Subcornealraum, Sk Kerne
der Semper'schen Zellen, Kk Kristallkegel, Np helles
Pigment der Nebenpigmentzellen (punktierts, Hp dunk-
les Pigment der Hauptpigmentzellen (schwarz), Rz dista-
ler Endabschnitt einer Retinulazelle und (Rhs des
Rhabdoms.
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vorhanden. Es ist also offenbar wasserldslich. Un-
mittelbar an die Kristallkegelspitze grenzt das
Rhabdom des jeweiligen Ommatidiums. Es handelt sich
also um Appositionsaugen. Die Rhabdome der einzelnen
Retinulazellen eines Ommatidiums sind "geschlossen”,
also zu einem Strang vereinigt.

In den bisher genannten Details stimmen morphologisch
abgegrenzter Dorsal- und Ventralabschnitt der Augen
iiberein. Die Retinulae sind jedoch dorsal und ventral
- unterschiedlich ausgebildet. Die dorsalen Rhabdome
und Retinulazellen sind relativ lénger als die ven-
tralen. AuBlerdem ist die Pigmentierung der dorsalen
Retinulazellen weniger dicht als die der ventralen.

Die Augen verschiedener Farbungen unterscheiden sich
bei den J< von Heptagenia flava hinsichtlich der Lage
des hellen Pigmentes der Nebenpigmentzellen nicht.

Das schwarze Pigment der Hauptpigmentzellen dagegen
nimmt Jje nach Augenfidrbung eine unterschiedliche Posi-
tion ein. In dunkel gefédrbten Augen (D-Phase) reicht
es weit distalwédrts bis zu den Kerneh der Semper'schen
Zellen., Es umkleidet den Kristallkegel also vollstin-
dig (wie in Abb.l5, links). Damit reicht das schwarze
Pigment weiter distalwdrts als das helle., Schnitte
hellgefdrbter Augen (H~-Phase) zeigen, daB die ZuBere
Begrenzung des dunklen Pigmentes hier deutlich weiter
proximal verl&uft als die des hellen Pigmentes (vgl.
Abb.l5, rechts). Beide Pigmenttypen sind in dieser
Phase weit von den Kernen der Semper'schen Zellen ent-
fernt. In den Ommatidien von Augen mittlerer Farbungs-
phase reichen die Schichten beider Pigmenttypen etwa
gleich weit distalwdrts.

Es wurden je 5 Jd von Heptagenia flava der dunklen,
mittleren und hellen Farbungsphase untersucht. Alle
hatten einheitlich gefarbte Augen und Augenabschnitte.
Die Tiere wurden alle im Labor fixiert.

Bei den 99 von Heptagenia flava stimmen die einzelnen
Ommatidien mit denen der J9 im Bau weitgehend iberein.
Die Kerne der Semper'schen Zellen sind jedoch im
Langsschnitt nicht so schmal wie die der Jd dieser



Abb. 16 und 17. Querschnitte durch die Region der Kristall-
kegel zweler weiblicher Imagines von Heptagenia flava.
Vergr. 400 x.

Abb.16. Tier mit dunkel gefdrbten Augen (D). Das schwarze
Pigment reicht weit distalwédrts (im Foto nach links) und
umgibt die Kristallkegel. Das helle (in der Abbildung dunkel-
graue) Pigment liegt mehr in der Tiefe des Auges.,. -

Abb. 17. Tier mit hell gefdrbten Augen (H). Das schwarze
Pigment ist auf die Kristallkegelbasen (im Bild rechts)

beschrdnkt und bildet dort eine kompakte Lage. Es liegt

somit weiter im Innern des Auges als das helle Pigment,

welches als dunkelgraue kdrnige Masse sichtbar ist.
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Art. TFerner sind die Retinulazellen der weiblichen
Augen wesentlich starker pigmentiert als die der
médnnlichen. AuBBerdem sind sie kiirzer als bei den dd.

Die Augenfidrbungsphasen unterscheiden sich nur hin-
sichtlich der Position des schwarzen Pigmentes der
Hauptpigmentzellen. Die beobachteten Pigmentstellun-
gen entsprechen denen der Jdd dieser Art. 7 @9 der
hellen, 1 @ der mittleren und 2 99 der dunklen Phase
wurden prapariert und ausgewertet. Alle wurden im
Labor fixiert.

4.2.2 Heptagenia sulphurea

Im histologischen Bau stimmen die Augen der mé&nnlichen
und weiblichen Imagines von Heptagenia sulphurea vdle
lig mit denen von H.flava iberein. Insbesondere lassen
sich keine Unterschiede in der Farbung der Pigmente

in Haupt- und Nebenpigmentzellen erkennen., So erscheint
das helle Pigment im Durchlicht gelbbraun. Von oben
einfallendes Licht wird davon leuchtend weill reflek-
tiert. Das Pigment der Hauptpigmentzellen ist schwarz.

Je nach Farbungszustand der Augen nimmt das Pigment
der Hauptpigmentzellen eine unterschiedliche Position
ein. Dies entspricht genau den Beobachtungen an Jd
und 99 von Heptagenia flava.

Ausgewertet wurden 27 Jd¢ mit einheitlich gefdrbten
Augen, davon 6 in der hellen (H), 2 in der mittleren
(M) und 19 in der dunklen Phase (D). AuBerdem gelang
es, ein d zu fixieren, das ein helles sowie ein dunk-
les Auge hatte. Ferner wurde 1 d mit dorsal dunkel und
ventral mittel (M) gefdrbten Augen bearbeitet. Unter
den Q9 dieser Art wurden 5 mit einheitlich dunkel ge-
farbten und 3 mit dorsal hellen und ventral dunkel
gefarbten Augen ausgewertet. Die meis?gg Tiere wurden
im Labor fixiert, 1l der dunkeldugigen aber im Frei-
land.
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4.2.%3 Zusammenfassung

Zusammenfassend laBt sich sagen, daB die Komplexaugen
der Imagines von Heptagenia flava und H.sulphurea in
der Anatomie {ibereinstimmen. Die dd beider Arten un-
terscheiden sich dagegen von den 29 im Augenbau,

Die Eigenschaften der den Augenfarbwechsel verursachen-
den peripheren Teile des Ommatidiums seien im folgen-
den zusammengestellt: '

(1) Die dioptrische (periphere) Region der Ommatidien
stimmt bei beiden Arten iiberein: Es sind Subcorneal-
raum, deutliche Kristallkegel (eucones Auge) und 4 Ker-
ne der Semper'schen Zellen .ausgebildet., Die 2 Haupt-
pigmentzellen enthalten dichte schwarze Pigmentmassen.
Das Pigment der Nebenpigmentzellen ist gelbbraun im
Durchlicht. Bei Auflichtbeleuchtung reflektiert es
diese mit weiBer Farbe.

(2) Die dioptrische Region ist bei beiden Geschlech-
tern offenbar im Bau weitgehend libereinstimmend. Le-
diglich in der Form der Kerne der Semper'schen Zellenm:
148t sich ein Unterschied erkennen.

(3) Ferner stimmt die dioptrische Region der Augen
eines Individuums dorsal und ventral iiberein, auch
bei den dd. So unterscheiden sich die Ommatidien des
dorsalen und ventralen Augenabschnittes der od (vgl.
Abb.4) voneinander nur im Bau der Retinula. -

(4) Der Augenfarbwechsel wird bei beiden Arten und
Geschlechtern durch die Wanderung des schwarzen Pig-
mentes der Hauptpigmentzellen verursacht. Das helle
Pigment der Nebenpigmentzellen behZlt seine Lage bei.
Die Relativposition beider Pigmente zueinander be-
stimmt die Augenfarbung. Das dunkle Pigment dunkel-
dugig fixierter Imagines (D-Phase) reicht distal bis
zu den Kernen der Semper'schen Zellen. Damit verdeckt
es die periphere Begrenzung der hellen Pigmentlage
(Abb.15, links). Im Gegensatz dazu reicht das dunkle
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Pigment bei hellgefarbten Augen nicht so weit distal-
widrts wie das helle (Abb.l5, rechts). Uberginge da-
zwischen sind in den Augen von Tieren der mittleren
Phase anzutreffen. Tiere mit unterschiedlich gef&rb-
ten Augen oder Augenteilen zeigen in diesen die ent-
sprechenden Positionen des schwarzen Pigmentes.

(5) Die Ursache der bei Heptagenia flava und H.sulphu-
rea artspezifischen hellen und mittleren Augenfidrbun-
gen 1a8% sich nicht erkennen: Im Mikroskop ldBt sich
weder im Durchlicht noch im Auflicht ein Fdrbungsun-
terschied der hellen Pigmente beider Arten wahrnehmen.,
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Diskussion

Nur wenige Beschreibungen reversibler Augenfarbwech-
sel von Komplexaugen liegen in der Literatur vor.

Die Erscheinung ist m.W. bakannt von Ephemeropteren
(LYMAN,1943), Odonaten (Veron,1973), Mantodeen (FRIZA,
1928), Ensiferen (FRIZA,1928; UCHIDA,19%4) und Lepi-
dopteren (YAGI & KOYAMA,1963). Alle genannten Autoren
mit Ausnahme von LYMAN (1943) untersuchten das Ph&no-
men histologisch.

Genauer beschrieben wird das Phdnomen nur an Mantis
religiosa. Nach FRIZA (1928) scheint mit der Verdunk-
lung der Augenférbung bei dieser Art eine VergrdSerung
der Pseudopupille einherzugehen. YAGI & KOYAMA (1963)
bilden den Augenfarbwechsel eines Noctuiden (Adris
tyrannus amurensis) ab. Diese Art zeigt wdhrend des
Farbwechsels komplizierte Anderungen des Pseudopupil-
lenmusters. Diese Fidlle stimmen also mit meinen Beob-
achtungen zum prinzipiellen Ablauf des Farbwechsels

an Heptagenia flava und H.sulphurea liberein. Neben der
eigentlichen Farbdnderung, genauer der Verfirbung der
Teile des Auges, die nicht als Pseudopupillen in Er-
scheinung treten, &ndert sich auch die Ausdehnung der
Pseudopupillen.

Nach meinen Beobachtungen liuft der Augenfarbwechsel
bei Heptagenia flava und H.sulphurea nicht immer in
beiden Augen gleichzeitig ab. Eine derartige Asymme-
trie kann bei bilateralsymmetrischen freibeweglichen
Tieren nur eine Ausnahme sein.

An midnnlichen und weiblichen Imagines beider Heptage-
nia-Arten liefl sich beobachten, daB dorsale und ven-
trale Abschnitte der Augen den Farbwechsel nicht immer
synchron vollziehen. Es traten an einem Tier also
gleichzeitig verschiedene Augenférbungen auf. Sowohl
im Labor als auch bei der Flugaktivitit war dies an
den dd beider Arten nur ausnahmsweise zu beobachten.
Dabei waren die Augen der Labor-Tiere dorsal dunkler
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gefarbt als ventral oder umgekehrt. Das gilt auch fiir
die vereinzelten im Freiland beobachteten JJ mit dor-
soventralen Farbungsunterschieden (vgl.Tabelle 5).

An den weiblichen Imagines lieB sich ebenfalls beobach-
ten, daB der Farbwechsel nicht immer synchron in allen
Teilen des Auges abl&éuft. Sowohl im Labor (4.1.1.1 und
4.,1.1.2) als auch im Freiland zeigten relativ viele

99 Augen, die gleichzeitig ventral dunkler als dorsal
gefarbt waren.

Im Freiland waren Q9 mit derartigen Farbungszustindem
deutlich hdufiger als die JJ, mit entsprechenden Diffe-
renzen. Mehrere 99 von H.sulphurea zeigten im Labor

die Erscheinung wiederholt, im Unterschied zu den dd.
Obgleich die 99 beider Heptagenia-Arten dorsoventrale
Farbunterschiede hdufiger zeigten als die Jgd’, waren

im Gegensatz zu den dF an QQ niemals Augen zu beob-
achten, die dorsal dunkler als ventral gefarbt waren.
Die Farbungsunterschiede deuten auf eine Abhangigkeit
einzelner Ommatidien oder Ommatidiengruppen von der
Lichtintensitét hin. Einen metachron iiber das Komplex-
auge laufenden Farbwechsel beschreibt meines Wissens
nur FRIZA (1928) bei Mantis religiosa. LYMAN (1943)
erwéghnt, daB bei Stenonema alle Teile der Augen gleich=-
zeitig eine libereinstimmende Farbung aufweisen.

Nach meinen Untersuchungen kommt der Farbwechsel zu-
stande durch die unterschiedliche relative Position
zweler Farbschichten im Auge der Heptagenia-Arten.
Das schwarze Pigment der Hauptpigmentzellen zeigt
Lageverénderungen. Das im Durchlicht gelbbraune und
im Auflicht weiB leuchtende Pigment der Nebenpigment-
zellen jedoch behZ#lt seine Position bei. Das schwarze
Pigment reicht bei dunkler Augenfarbung distglwérts
bis zu den Kernen der Semper'schen Zellen.Bﬁ%llférbung
der Augen umkleidet es ausschlieBlich die Kristall=-
kegelspitze.

FRIZA (1928) stellt dagegen bei der histolegischen
Untersuchung des Augenfarbwechsels der Larven und



Imagines von Mantis religiosa fest, daB das helle
Pigment (= "Iristapetum") der Nebenpigmentzellen wan-
dert. Es umkleidet die Cornea der hellgeféarbten Augen
fast vollstandig. In dunklen Augen ist es zwischen die
Retinula zurickgezogen. Das dunkle Pigment der Haupt-
pigmentzellen ist in der Nzhe der Kristallkegelspit-
zen zusammengeballt und "scheint etwas beweglich" zu
sein. FRIZA (1928) untersucht auBerdem noch den Farb-
wechsel zweier Ensiferen (Barbitistes serricauda und
Phaneroptera falcata). Auch hier zeigt das Pigment der
Nebenpigmentzellen eine Wanderung,8hnlich wie bei
Mantis. Das dunkle Pigment der Hauptpigmentzellen um-
kleidet im Unterschied zu Mantis den Kristallkegel
jedoch vollstandig und zeigt keine Lageinderungen.
UCHIDA (1934) untersucht ebenfalls die histologischen
Verhdltnisse beim Augenfarbwechsel einer Ensifere (Ho-
morocoryphus lineosus). Diese Beobachtungen weichen ab
von denen FRIZA'S., Hier zeigt wieder die dunkle Pig-
mentierung der Hauptpigmentzellen eine Wanderung. In
dunkel gefarbten Augen von Homorocoryphus lineosus
reichen sie bis zu den Kernen der Semper'schen Zellen,
in hellen Augen umkleiden sie nur den Kristallkegel.
Ein helleé'Pigment in den Nebenpigmentzellen ist auch
vorhanden, liber eine Wanderung dieses Pigmentes sagt
UCHIDA (1934) nichts. Der Fall entspricht dem beider
Heptagenia-Arten.

Bei allen oben beschriebenen Tieren, den Heptagenia-
Arten, Mantis und den drei Ensiferen ist das Pigment
der Hauptpigmentzellen dunkel (schwarz) sowie in den
Nebenpigmentzellen stidrker reflektierendes Material
enthalten. FRIZA (1928) und UCHIDA (1934) stellen fest,
daBl das Pigment oder Tapetum der Nebenpigmentzellen
bei Auflichtbetrachtung eine starke Reflexion zeigt.

Anders sind die Verhdltnisse beim von YAGI % KOYAMA
(1963) untersuchten Schmetterling Adris tyrannus amu-
rensis. Hier enthalten die Hauptpigmentzellen stark
reflektierendes gelbliches Pigment, w&hrend in den
Nebenpigmentzellen purpurfarbiges gefunden wurde.,
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Beide Pigmenttypen zeigen ausgedehnte Ortsveridnderun-—
gen beim Augenfarbwechsel. Im dunkelfarbigen Auge lie-
gen beide etwa gleich weit distal, im hellen Auge ist
das dunkle Pigment weiter innen als das helle.

Die von VERON (1973) untersuchten Odonaten Austrolestes
annulosus und Ischnura heterosticta zeigen Wanderungen
eines dunklen distalen Pigmentes. In dunkel gefirbtem
Augen umkleidet es die Kristallkegel, andernfalls nur
die Basis der Kristallkegel. Ein zweites bernstein-
farbiges Pigment ist bei Ischnura in Kristallkegeln#he
zu finden. BEs zeigt keine Wanderungen. Bei Austrolestes
wird die helle (blaue) Fiarbung durch Streulicht an

nicht naher bezeichneten Gebilden ("Tyndall-blue bodies"
erzeugt.

In allen genannten Fédllen auRer Austrolestes sind zwei
mindestens zeitweise in der distalen (dioptrischen)
Region der Ommatidien befindliche Pigmentlagen zu fin-
den. Die Rolle des zweiten Pigmentes vertreten bei
Austrolestes Korper, die das Licht streuen und dem Au-
ge im hellen Zustand so eine blaue Farbe verleihen,
Die hellen Farbzusténde sind bei den restlichen ge-
nannten Arten nicht blau: Mantis, griin mit weiBen
Streifen; Barbitistes und Phaneroptera, dorsal rot

und ventral griin; Homorocoryphus, gelb; Adris, braun;
Heptagenia, weiBlichgrau bzw. gelb (nach den unter den
betr. Insekten oben bereits zitierten Arbeiten).

Der von LYMAN (1943) an zwei nearktischen Heptageniiden
beobachtete Augenfarbwechsel entspricht sicherlich dem
der von mir untersuchten Heptagenia-Arten. So hatte
eine Art nach seiner Beschreibung tagsiiber sehr hell
blaulich grau gefédrbte Augen (Stenonema femoratum),
die andere (St.interpunctatum) gelblich-griine. Beim
abendlichen Schwarmflug zeigten beide Arten sehr dun-
kel bldulich schwarze Augen. Das beobachtete LYMAN
gleichermaBen bei beiden Geschlechtern. Diese Beobach~
tungen stimmen mit meinen an Heptagenia nicht genau
Uberein., So waren die meisten od und Q9 von Heptagenia
flava und H.sulphurea beim Schwarmflug schwarzdugig,



46

jedoch nicht alle. Nach meinen Beobachtungen wiesen
nur 54 - 55 % der 99 beider Heptagenia-Arten diese
Augenfdrbung bei der Flugaktivitdt auf. Bei den od
waren es deutlich mehr: 81 % (H.flava) bzw. 98 % (H.
sulphurea. Das stimmt {iberein mit meiner Laborbeob-
achtung an H.sulphurea, dafl der abendliche Farbwech-
sel bei den Jd frither erfolgt als bei den 99. Die
meisten o0 haben den Farbwechsel nachmittags offen-
bar vor dem Schwarmflug abgeschlossen, im Gegensatz
zu den 99. LYMAN (1943) gelang es auch, tagsiliber .im
Freiland ruhende Stenonema-Individuen zu beobachten.
Diese Tiere hatten hellgefdrbte Augen. Das gliickte
mir bei den Heptagenia-Arten nicht, infolge der Sel-
tenheit oder wegen ihres Verhaltens: Am Ende der abend-
lichen Schwarmfliige beobachtete ich &fters, daB oo
und 99 von H.sulphurea einzeln in Richtung auf den
nahen Wald flogen. Vermutlich ruhen die Tiere in den
Baumkronen.

Mit einer Ausnahme scheint in den oben zitierten
Fédllen von Augenfarbwechseln die dunkle Firbung
Bestandteil der Dunkeladaptation zu sein: FRIZA (1928)
erwdhnt, dal bei Mantis religiosa sowie Barbitistes
serricauda und Phaneroptera falcata die Verdunkelung
der Augen abends einsetzt. Bei den von UCHIDA (1934),
YAGI & KOYAMA (1963) und LYMAN (1943) beschriebenen
Farbwechseln handelt es sich um durch unterschied-
liche Lichtintensitédt meanipulierbare Vorgange. Hier
entspricht die dunkle Augenfidrbung der Dunkeladapta-
tion. Die von VERON (1973) beschriebenen Fdlle stehen
~inkeiner Beziehung zur Lichtintensitdt, sie sind tem-
peraturabhéngig. Es zeigt sich bei hoher Temperatur
eine Tendenz zu heller Augenférbung, bei niedriger
eine zu dunkler Augenfdrbung. Der Farbwechsel liuft
bei den von VERON (1973) untersuchten Fidllen in einen
Tagesrhythmus ab, so daB bei Dunkelheit offenbar, wenn
auch nicht dadurch hervorgerufen, die dunkle Augenfér-
bung bevorzugt sein diirfte.

Auch beim tagesrhythmischen Augenfarbwechsel von Hep-
tagenia flava und H.sulphurea ist die dunkle Augen-



farbung nachts anzutreffen. Alle genannten Fidlle von
Augenfarbwechseln stimmen darin iiberein, obgleich den
Farbwechseln unterschiedliche Pigmentwanderungen
zugrunde liegen.

Uber Pigmentwanderungen in Komplexaugen existiert eine
Flille von Veroffentlichungen (vgl. WALCOTT,1975;
SIEBECK,1976). Dennoch sind Beschreibungen von Augen-—
farbwechseln in der Literatur selten. Schon das deu-
tet darauf hin, dalB nicht alle Pigmentwanderungen von
Augenfarbwechseln begleitet werden. Lediglich die
Erscheinung des Augenleuchtens (eye glow) ist besser
bekannt. Abbildungen dieses mit den Augenfarbwechseln
nicht vergleichbaren Phinomens finden sich in den
Arbeiten von HOGLUND (1966), SIEBECK (1976) und SEITZ
(1978). Nach SWIHART, GORDON & MACHWART (1974) hen-
delt es sich dabei umReflexionen im peripheren Bereich
der Ommatidien unterhalb der Cornea.

Von Krebsen sind Augenfarbwechsel nicht als solche
beschrieben, bel ihnen lassen sich die Pigmentver-
schiebungen bereits oft von aullen betrachten (vgl.
KLEINHOLZ,1937).
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Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse

Im Labor wird der Verlauf eines tagesperiodischen
Augenfarbwechsels an Imagines zweler Ephemeropteren-
Arten beobachtet. AuBerdem werden die Augenfidrbungen.
wihrend der Flugektivitidt im Freiland erfaBt. Mit
histologischen Methoden werden die Augenfarbwechsel
untersucht.

Es ergaben sich folgende wesentliche Ergebnisse:

(1) Mé&nnliche und weibliche Imagines von Heptagenia

flava und H.sulphurea zeigen im Labor tagesperiodi~

sche Augenfarbwechsel regelmdBig. Friihmorgens hellt

sich die Farbung auf, und nachmittags bis abends ist
eine Verdunkelung zu beobachten.

(2) Die JJ beider Arten zeigen den Farbwechsel i.d.R.
synchron in allen Augenteilen,

(3) Dagegen. l8uft die Farbinderung bei den 99 oft
metachron ab: Dabei sind die ventralen Regionen
dunkler gefarbt als die dorsalen.,

(4) Der groBte Teil der abends fliegenden m#nnlichen
Imagines von H.sulphurea befindet sich in der End-
phase des Farbwechsels oder hat ihn bereits abge-
schlossen.

(5) Im Gegensatz dazu hatte unter den weiblichen
Imagines von H.sulphurea ein geringerer Prozentsatsz
den Farbwechsel abgeschlossen,

(6) Nach Beobachtungen im Labor erfolgen die abend-
lichen Farbwechsel der Jd von H.sulphurea friiher
als die der 99 dieser Art, was mit (4) und (5)
Ubereinstimmt,

(7) Beide Heptagenia-Arten stimmen im histologischen
Bau der Augen iberein.
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(8) Der Sexualdimorphismus der Augen zeigt sich
histologisch v.a. in den proximalen Regionen der
Ommatidien (Retinula). Die dioptrische Regiom:
stimmt weitgehend Uberein.

(9) Der Augenfarbwechsel wird bei den d3 und 99
beider Heptagenia-Arten durch die Wanderung eines
schwarzen Pigmentes der Hauptpigmentzellen hervor-
gerufen. Ein helles, stark reflektierendes Pigment
oder "Tapetum" ist in den Nebenpigmentzellen vor-
handen. Es veradndert seine Position nicht.
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Erléuterung der Symbole
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Hiermit erklédre ich, daB ich meine Diplomarbeit
ohne fremde Hilfe und nur mit den angegebenen
Hilfsmitteln erarbeitet habe.

Kiel, den 24, 1. 1979
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