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IV. Uberordnung Ephemeroidea und
5. Ordnung Ephemeroptera (Eintagsfliegen)

Von Joachim Illies, Schlitz

Exforschungsgeschichte

Die erste Erwihnung von Eintagsfliegen in der
wissenschaftlichen Literatur, zugleich die Erklirung
thres Namens, findet sich bei ArisToTeLEs (384 bis

322 v. Chr.) in seiner Historia Animalium, Kapitel

5;19:

Im Flusse Hypanis am Kimmerischen Bosporus (heute:
Kuban) wird um die Sommersonnenwende von der Stré-
mung eine Art von Bilgen herabgefiihrt, etwas gréfler als
Weinbeeren, aus welchen, wenn sie zerreiflen, ein gefliigeltes
Tier mit vier Fiiflen (sic!) herauskommt: dasselbe lebt und
fliege bis zur Abenddimmerung umher, mit dem Neigen
der Sonne aber wird es schwach, und mit Sonnenuntergang
stirbt es, so daf es nur einen Tag gelebt hat, weshalb es
auch Ephemeron (Eintagstier) heifie.

Trotz der eigenartigen, in ARisTOTELES’ Schriften
mehrfach wiederholten Behauptung, dafl es sich um

vierfiifige Tiere handelt (vergleiche dazu auch die

Bibel, 3. Moses 11:20, die ebenfalls von vierfiifligen -

Insekten spricht!), i8¢ sich mit einiger Miihe ein Ver-
treter der Ordnung Ephemeroptera in dem beschrie-
benen Tier erkennen: die ,Bilge® diirften die im
Wasser treibenden Exuvien der letzten Larvenhiutung
sein. In den folgenden fast 2000 Jahren abendlindischer
Geschichte ist keine weitere Darstellung der Eintags-
fliegen bekannt; erst bei A. Crumwus (1634) ,de
Hemerobio sive Ephemero Insecto” finden wir eine
neuerliche Schilderung und zugleich die erste Abbil-
dung (Fig. 1), in der sich Palingenia longicanda, die
auffallende Massenform in den Strémen und grofleren
Fliissen jener Zeit, erkennen liflt. Die Larven und der
»Balg“ (Exuvie) sind stark verzeichnet und ohne ge-
naue Beobachtung, doch ist die Imago recht gut dar-
gestelle.

Die eigentliche wissenschaftliche Behandlung der
Eintagsfliegen beginnt erst mit SwaMMERDAM, der 1675

15 Handbudh der Zoologie, 1V, 2-2/5

Fig. 1. Eintagsfliegen nach A. Crurius 1634, Larve
(dotsal, ventral), ,,Puppe (Exuvie) und Imago von
Palingenia longicauda.

die ,Ephemerae vita“ publiziert, in der duflere und
innere Anatomie, Larve, Schliipfvorgang und Imago
des ,Hafts oder Uferaas® (Palingenia longicauda)
exakt und detailliert dargestellt (Fig. 2) und dem Stil
der Zeit folgend in Vergleich zum Menschenleben
gesetzt werden. Wenige Autoren folgen im 18. Jahr-
hundert seinem Beispiel mit theologischen Betrach-
tungen und erneutem Beobachten und Abbilden der
Verwandlung, des Massenschliipfens und kurzen
Imaginallebens der grofleren Species (Baier 1718,
RoeseL 1749, Scuaerrer 1757). Morphologische
Details und biologische Beobachtungen geben REAUMUR
1738 und pE GEEr 1771 in ihren ,Mémoires®. In
LiNNAEUS® Systema Naturae (Editio 10, 1758) nimmt

die Gruppe den Rang der Gattung Ephemera in der

Ordnung Neuroptera ein und umfafit sechs Arten.
Das neunzehnte Jahrhundert bringt ein erhebliches
Anwachsen der systematischen und anatomischen



Fig. 2. Anatomie der Larve von Palingenia Jongicanda nach
SwAMMERDAM, etwa 1660. (Aus Biblia Naturae, nach
SwamMERDAMS Tode herausgegeben 1737)

Kenntnisse, was sich in der zunehmenden klassifikato-
rischen Gliederung der Gruppe niederschligt. In
schneller Folge werden neue Garttungen erkannt:
Cloeon und Baetis (Leacu 1815), Brachycercus
(CurTis 1834), Caenis (StepHENs 1835), Palingenia
(BurMEISTER 1838), Leptophlebia (WesTwoop 1840),
Potamantbus und Oligoneuria (PicTer 1841). Nach
der Behandlung als Kapitel in allgemeineren Hand-
biichern der Zeit (STEPHENS 1835, BURMEISTER 1838,

RamBUuR 1842) erhalten die Ephemeropteren bei -
PicTer (1843-45) erstmalig eine umfassende mono-’

graphische” Darstellung, zugleich mit ausgezeichneten,
kolorierten Abbildungen. Dieses Buch von 300 Seiten
und 47 Tafeln stellt das klassische Werk der frithen
Ephemeropterologie dar, dem fiir einige Jahrzehnte
lediglich vereinzelte Neubeschreibungen anderer Auto-
ren folgen, bis dann 1883-1888 in E. A. FAToONS
~Revisional Monograph“ das Werk erscheint, das den
" Grundstein zur modernen Ephemeropteren-Systematik
legt und in seiner ausfithrlichen Darstellung der Welt-
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fauna bis zum heutigen Tage das umfangreichste Buch
tiber diese Gruppe geblieben ist. Auf 350 Folio-Seiten
und 65 Tafeln sind 270 Arten in 55 Gattungen be-
handelt. Im Bereich der vergleichenden Anatomie
bringt C. G. Carus mit der ,Entdeckung eines ein-
fachen, vom Herzen aus beschleunigten Blutkreis-
laufes in den Larven netzfliiglicher Insekten® (1827)
die Ephemeropteren erstmals ins Zentrum wissen-
schaftlichen Interesses. Darm und Gonaden, die schon
SwammeRDAM beschrieben hatte, werden von Durour
(1834), das Tracheensystem von PaLmin (1877) und
die Embryonalentwidklung von Heymons (1896) be-
handelt.

Das zwanzigste Jahrhundert zeigt eine deutliche
Steigerung des Interesses an Ephemeropteren, das sich
in bisher ungefihr 1000 Fachverdffentlichungen nieder-
schligt und die Zahl der bekannten Formen erheblich
anwachsen liflt: aus 55 Gattungen, die EaTon 1888
kannte, sind 1920 bereits 87 Gattungen (ULMER 1920),
zwolf Jahre spiter 145 Gattungen (ULMer 1932) und
gegenwirtig 200 Gattungen (bis zum Jahre 1967)
geworden, die etwa 2000 Arten umschlieflen. Eine ge-
plante Zusammenfassung des Formenbestandes durch
ULMmer fiir ,Das Tierreich®, von der das Manuskript
nach dem ersten Weltkrieg fast fertig vorlag, konnte
wegen der Zeitumstinde nicht erscheinen. Nahezu
1500 Seiten und 850 Abbildungen sind im Museum
Hamburg deponiert. Doch gab Urmer (1920) eine
kurze Zusammenfassung — mit Nachtrag 1932 — und
damit die letzte Gesamtdarstellung der Weltfauna
bis zur Art. In Nord-Amerika erschien 1935 das um-
fangreiche Buch von NeepHAM, TRaVER & Hsu iiber
»The Biology of Mayflies“, das auch den gesamten
nordamerikanischen Artenbestand abhandelt. Fiir ein-
zelne Linder entstehen zusammenfassende Bearbei-
tungen: Skandinavien (BENGTsson 1909 ff.), Kanada
(McDunnoucHn 1923 ff.), Frankreich und Belgien
(Lestace 1917 ff.), Neotropis (NeepHaM & MURPHY
1924), Deutschland (ScHoeNEMUND 1930), Neuseeland
(PuiLLres 1930), Japan (Imanisur 1931 f1.), North-
Carolina (TrRAVER 1932), Siid-Afrika (BARNARD 1932),
Polen (MixuLski 1936), Norwegen (BREXKE 1938),
China (UtMer 1935-36), Sunda-Archipel (UrLmer
1939), Florida (Berner 1950), nordliches Ruflland
(TsuErNOVA 1941), Australien (HARkER 1950, 1954),
Illinois (Burks 1953), England (Kimmins 1954), Nord-
Amerika (EDMUNDs & ALLEN 1957), Ruminien (Bo-
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Goescu  1958), Ungarn (UjneLyr 1959), Italien
(Granpi 1960), Mazedonien (IxomonNov 1960) und
andere, zuletzt: ganz Furopa (ILLiEs 1967). Die
Systematik der gesamten Ordnung wird von EbMUNDs
& TRAVER (1954) revidiert, ebenso (in einzelnen
Punkten abweichend) von DemouLiN (1958).
Gleichzeitig bringt die limnojogische Erforschung
der FlieRgewisser einen weiteren Impuls zum Studium
der Ephemeropteren, da sie im Larvenstadium einen
wesentlichen Bestandteil der Bodenticrwelt der Fliisse
und Biche ausmachen. Uber Ukologie, Verbreitung
und Wachstum der Arten wird daher ausfiihrlich be-
richtet aus den Adirondack-Bichen bei New York
(NEepHaM & BeTTEN 1901), aus Sauerland-Bichen
(THIENEMANN 1912), aus dem Chicago-River (SHeL-
FORD 1918), der Wolga (BEHNING 1928), aus Flief3-
gewissern der Vogesen (HusauLT 1927), Japans
(Ueno 1935), der Schweiz (GEljskes 1935), der Tsche-
choslovakei (BarTHAsar 1936), Dinemarks (Berc
1948), Englands (Macan 1940ff.), des deutschen
Mittelgebirges (ILLiEs 1952), des Wienerwaldes (PLEs-
koT 1953) und der Eifel (MULLER-LiEBENAU 1960).
In Colorado-Bichen stellen Dopps & Hisaw (1925)

an Ephemeropteren die Héhenzonierung der Gebirgs-
bach-Tierwelt fest, in kanadischen Fliissen Ipe (1935)
die Einwirkung der Temperatur auf die Verbreitung
der Eintagsfliegen-Fauna. Von besonderer Bedeutung
sind auflerdem die'paliontologischen Arbeiten von
DemouLIN (1953 ff.):fhd die entwicklungs-physiologi-
schen von DEGrRaNGE (1960 ff.) sowie die Studien
von EpMunNDs (und Schiiler), der in Salt Lake City
(Utah) ein Forschungszentrum fiir Ephemeropterologie
eingerichtet hat und von dort aus auch die Zeitschrift
~EATONIA“ herausgibt, die spezicll den Epheme-
ropteren gewidmet ist, und bisher in 8 Heften (1954
bis 1967) erschien. Internationale Symposien — das
erste in Wien 1960, das zweite in London 1964 — ver-
tiefen gegenwirtig den wissenschaftlichen Kontakt
zwischen den zahlreichen Ephemeropterologen in aller
Welt, so daff man damit rechnen darf, daff die Sich-
tung und erste Erfassung des gesamten Formenbestan-
des der Ordnung in absehbarer Zeit abgeschlossen sein
wird. Damit ist der Weg frei fiir die 6kologischen und
physiologischen Untersuchungen, deren die Epheme-
ropterenkunde dringend bedarf, um den Anschlufl an
die moderne Zoologie zu wahren.

Kennzeichnung

Name. Die Eintagsfliegen wurden von LiNNE (1758)
als Gattung der alten Sammelordnung Neuroptera
betrachtet, von Cuvier (1805) als Agnathes, von
LaTreiLLe (1810) als Ephemerinae im Rang angeho-
ben und fortan unter wechselnden Namen (Anisoptera
oder Ephemeridae STEPHENs 1835, Ephemeraedes
Burserc 1820) als Familie gefithrt, die man nach
Aufteilung der alten Neuroptera zur Ordnung Pseudo-
. Neuroptera (GERsTACKER 1856) stellte. Als eigene
Ordnung treten sie als Plectoptera (Packarp 1886)
und wenig spiter mit dem Namen Ephemeroptera
(Haecker 1896) auf.l) Spitere Bearbeiter erkennen
der Gruppe den Rang einer Uberordnung Epheme-
roidea (HaNDLIRscH 1908) zu, und schliefllich werden
sie als Archipterygota (BORNER 1909) allen {ibrigen

1) Zoologische Ordnungsnamen unterlicgen nicht den Nomen-
klatur-Gesetzen, es besteht daher keine Notwendigkeit, aus
Priorititsgriinden den gut eingebiirgerten Namen Ephemero-
ptera durch den weit weniger gebriuchlichen Ausdruck Plecto-
ptera zu ersetzen, zumal dies allzuleicht zu Verwedhslungen
‘mit der Ordnung Plecoptera fiihre.

15¢

gefliigelten Insekten (Metapterygota) gegeniibergestellt,
so dafl sie den Rang einer eigenen Unterklasse ein-
nehmen.

Definition. Zarte Imagines mit glattem, unbehaar-
tem Korper. Kopf klein und recht unbeweglich. Fiihler
sehr kurz, aus zwei Grundgliedern und einer unge-
gliederten Borste bestehend. Mundteile funktionslos
und weitgehend verkiimmert. Grofie Facettenaugen, 3
Ocellen, beim Minnchen in manchen Gruppen ein zu-
sitzliches Komplexaugen-Paar. Thorakalregion mit
stark entwickeltem Mesothorax; Beine zart, die ein-
zelnen Paare von unterschiedlicher Linge, das vordere,
besonders beim Minnchen, deutlich am ldngsten.
Tarsen 3- bis Sgliedrig, letztes Glied trigt ein Paar
meist ungleicher Krallen, Fliigel glatt, hiutig; das
hintere Paar stets betrichtlich kleiner als das vordere,
zuweilen verkiimmert oder ganz fehlend. In Ruhelage
werden die Fliigel senkrecht aufgerichtet und mit der
Oberseite aneinandergelegt (Fig. 3). Fliigeladerung
reichlich entwidkelt, mit zahlreichen Lings- und Quer-
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L R
Fig. 3. Hexagenia munda. Imago, Familie Ephemeridae.
[14]

adern, selten ist die Nervatur reduziert. Zwischen den
Lingsadern am Fliigelrand meist kurze Interkalar-
Adern. Abdomen langgestreckt, aus 10 Segmenten be-
stehend und in drei gegliederte, lange Korperanhinge
endend: die Cerci und das — manchmal reduzierte —
Filum terminalis. Paarige Geschlechtsausfiihrginge,
beim Weibchen in der Intersegmentalhaut hinter
Sternit VII gelegen, beim Minnchen als paariger oder
zweizipfliger Penis hinter dem Steinit IX. Gegliederte
Gonopoden am Segment IX der Minnchen fungieren
als Kopulationszangen. Lebensdauer der Imagines
sehr kurz, nur einige Stunden oder Tage, ohne
Nahrungsaufnahme,

Larven aquatisch, meist in FlieRgewissern lebend, im
allgemeinen Korperbau den Imagines dhnlich, jedoch

meist deutlich gedrungener sowie mit speziellen Anpas-
sungen an die Lebensweise, Beiffende Mundteile, manch-
mal zu schabender oder biirstender Funktion speziali-
siert. Geschlossenes Tracheensystem, dasam Abdomen in
bis zu 7 Paaren von metameren Kiemenblittern unter-
schiedlicher Form endet. Nur eine Kralle ausgebildet.
Lebensdauer der Larven meist einjihrig, Ernzhrung
iiberwiegend vegetarisch.

Die reifen Larven (Nymphen) hzuten sich zur Sub-
imago, einem flugfihigen, meist jedoch noch nicht
kopulationsfahigen Stadium, das durch milchig ge-
triibte Fliigel mit behaartem Rand und durch noch
nicht voll gestreckte K&rperanhiinge ausgezeichnet ist.
Nach kurzem Flug und Ruhepause von wenigen
Stunden hiutet sich die Subimago zur geschlechtsreifen
Imago.

Eintagsfliegen sind im allgemeinen unscheinbare und
wenig beachtete Bewohner der Fliefgewisser, die je-
doch im Larvenstadium als Fisch-Nihrtiere eine ge-
wisse Rolle spielen. Die Imagines konnen, vor allem
in grofleren Fliissen, gelegentlich durch Massenschwir-
men (Fig. 43) auffallen, und dadurch sogar eine Sko-
nomische Bedeutung erlangen. ‘

Zum Abschlufl dieser kurzen Kennzeichnung sei auf
einige fiir die phylogenetische Deutung besonders wichtige
Charakteristika der Ordnung nochmals hingewiesen; Details
sind im speziellen Kapitel ersichtlich,

Plesiomorphe Merkmale: Fliigeltracheen mit einfacher
Wurzel (im Gegensatz zu allen iibrigen Pterygota), flug-
fahiges Subimaginalstadium, zahlreiche Hiutungsstadien bei
den Larven, paarige Geschlechtsausfithrginge, lange Cerci

und Terminalfila, aquatische Larven mit metameren Tra- -

cheenkiemen.

Apomorphe Merkmale: Reduzierte Hinterfliigel, redu-
zierte Mundteile der Imagines, ungegliederte, borstenférmige
Antennengeiflel, Turbanaugen der Minnchen, Funktions-
wandel des Mitteldarms der Imagines zum aerostatischen
Organ, PaLmiNsches Organ im Tracheensystem der Kopf-
kapsel, Interkalaradern in den Fliigeln.

Paliontologie

Innerhalb der Pterygota sind die Vorfahren der
Ephemeropteren zweifellos in der archaischen Gruppe
zu suchen, die MarTYNOV als Pilaeoptera den Neo-
prera gegeniiberstellte. Neuere Systeme [90] bezwei-
feln die monophyletische Herkunft dieser Gruppe und
halten Konvergenzen im Fliigelgeider fiir wahrschein-

lich, doch bleibt davon die Tatsache unberiihrt, dafl

der paliozoische Typ der groflen, homonom gefliigel-
ten Pterygota, deren Fliigel mit reichlicher Quer-
aderung versehen waren und die wahrscheinlich als
Larven aquatisch und als Imagines riuberisch lebten,
im Karbon durch die vier Gruppen der Palaeodictyo-
ptera, Megasecoptera, Meganisoptera und Archiptera
vertreten war, Die beiden erstgenannten Gruppen

AR
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starben bereits im Perm wieder aus, wihrend in den
beiden iibrigen die Vorfahren der heutigen Odonata
und Ephermeroptera zu suchen sind.

Die Gruppe der Archiptera ist durch Interkalaradern
am Fliigelrand und drei lange, reichgegliederte Schwanz-
fiden (Cerci und Terminalfilum) ausgezeichnet und besteht
[39] aus zwei nichstverwandten Schiwestergruppen, die sich
in ihrer Fliijgeladerung wie folgt unterscheiden:

Vorderfliigel ohne Humeralast, MA auch an der Basis
unabhingig von RS; MP und CuA an der Basis ver-
schmolzen: Archodonata

Vorderfliigel mit Humeralast, MA an der Basis mit RS

verschmolzen; MP und CuA an der Basis unabhingig:

Ephemeroptera.

Die Ordnung der Archodonata, die trotz ihres
Namens nichts mit der Vorfahrenreihe der Odonata
zu tun hat, ist offenbar bereits im Perm wieder aus-
gestorben, da keine spiteren Belege bekannt geworden
sind. Die Ephemeroptera dagegen sind in den meisten
geologischen Schichten iiberliefert, so daf} sich ihre
Geschichte vom Paliozoikum bis zur Gegenwart ver-
folgen lifit.

Fig. 4. Triplosoba pulchella, mitt-
leres Oberkarbon (Stephanien
von Commentry, Frankreich).
Rekonstruktion eciner Imago.
Fligelspannweite des Origi-
nales etwa 50 mm (Vorder-
fligel) und 46 mm (Hinter-
fliigel). [42]

Ihr erster bekannter Vertreter ist Triplosoba pul-
chella aus dem Stephanien von Commentry (mittleres
Ober-Karbon). Diese Art, der einzige bekannte Ver-
treter der Familie Triplosobidae, bildet eine eigene
Unterordnung Protephemeroptera (= Protepheme-
roidea), der die gesamten iibrigen permischen bis
rezenten  Ephemeroptera als  nichstverwandte
Schwestergruppe gegeniiberstehen. Sie trigt einige
deutlich plesiomorphe Ziige, das heiflt, sie dhnelt der
gemeinsamen Stammform beider Unterordnungen und
kann daher als Abbild der Ur-Ephemeroptere gelten.
Beide Fliigelpaare sind fast gleichgrof, die Gonopoden
des Minnchen sind machiliden-artig und die Fiihler
vermutlich vielgliedrig (Fig. 4).

Im P e r m sind Ephemeroptera von Nord-Amerika,
Ruflland und Europa nachgewiesen, und zwar haupt-
sichlich in der Uberfamilie Protereismatoidea [46].
Vor allem die Gattung Protereisma ist mehrfach aus
Nord-Amerika (Kansas) belegt, neuerdings {81] auch
aus dem niederrheinischen Zechstein (Fig. 5). Die Re-
konstruktion dieser Gattung zeigt eine bis auf die

gleichgroflen Fliigelpaare typische Ephemeroptere.

Fig. 5. Protercisma rossenayensis, niedertheinischer Zech-
stein, Kupferschiefer aus der Schachtanlage Rossenay
(Perm, Zechstein 1). Fliigelspannweite etwa 65 mm. [81]

Finen besonderen Gliickfalls stellt es dar, daf} aus dem
oberen Perm von Ruflland in Phthartus rossicus das
Fossil einer paliozoischen Ephemeropterenlarve vor-
liegt, die zweifellos in den Formenkreis der Protereis-
matoidea zu stellen ist. Die Rekonstruktion dieser
Larve (Fig. 6) zeigt einige weitere plesiomorphe Ziige
der Gruppe: metamere Kiemenpaare bis zum 9. Ab-
dominalsegment — alle rezenten Ephemeropterenlarven

Fig. 6. Phthartus rossicus, oberes
Perm von RuBland. Rekonstruk-
tion von HanpLirscH. Original-
linge — ohne Cerci und An-
tennen — etwa 22 mm. [186]
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besitzen hdchsten 7 Kiemenpaare -, homonom ge-
gliederte Antennen. Ebenfalls im oberen Perm (Iva
Gora, Zentral-Asicn) tritt Palingeniopsis auf, eine
apomorphe Form mit spezialisiertem Fliigelgeider, in
dem die Queraderung weitgehend reduziert ist; die
bogenférmig verlaufende Ader CuA stellt eine Apo-
morphie dar, die bei der primitiven Familie der
Palingeniidae auch rezent nachweisbar ist.

Man [46] faBlt daher dic permischen Palingeniopsidae

mit den rezenten Palingeniidae und Behningiidae zur
Superfamilie Palingenioidea zusammen, Die [169] fiir alle

genannten permischen Ephemeropteren eingefiihrte Unter--

ordnung Permoplectoptera, denen alle jingeren Formen als
Euplectoptera gegeniibergestellt wurden, bildet eine poly-
phyletische Gruppe und 148t sich daher nicht halten.

Im Mesozoikum liegt aus der Trias nur
ein Beleg vor, der uns die Existenz der Ordnung in
dieser Periode iiberlicfert: Mesoplectopteron longipes,
eine Larve aus dem Buntsandstein der Vogesen. Acht
Paare lateraler Kiemen und fast homonome Fliigel-
scheiden sind plesiomorphe Merkmale, doch wird [41]
die Gattung aufgrund von Synapomorphien auch der
rezenten Familie Ametropodidae zugeordnet.

Im Jura treffen wir auf ein ziemlich reiches
fossiles Ephemeropteren-Material, vor allem im Soln-
hofener Schiefer. Die bekannt gewordenen Stiicke ge-
hSren zu zwei Familien, von denen die Mesepheme-
ridae niher mit den permischen Palingeniopsiden ver-
wandt sind und den plesiomorphen Typ mit homono-
men Fliigelpaaren reprisentieren. Dagegen zeigen die
Paedephemeridae zum erstenmal deutlich verkiirzte
Hinterfliigel und sind damit in einem entscheidenden
Merkmal synapomorph mit allen jiingeren Epheme-
ropteren. Leider sind von zwei Gattungen (Paed-
ephemera und Hexagenites) fast nur die Fliigel be-
kannt, von K&rper und Beinen fehlen alle niheren
Kenntnisse. Das gleiche gilt fiir die ,mongolische
Riesen-Eintagsfliege* Ephemeropsis [29], eine Form

mit Fliigelspannweite bis zu 75 Millimetern. Larven.

sind aus dem Plattenschiefer nicht iiberliefert, doch
liegen sie in groferer Zahl aus dem Dogger Sibiriens
vor: die als Mesoneta beschriebenen Formen werden
[46] ebenso wie Turfanerella aus dem Jura von
Sinkiang, zur rezenten Familie Ephemerellidae ge-
stellt. Aus dem Jura Transbaikaliens stammt die Gat-
tung Stackelbergisca (Siphlonuridae).

Dagegen ist die einzige bisher bekannt gewordene
Ephemeroptere aus der Kreide, ein Ephemeropsis
aus Sibirischen Fundstitten, durch zahlreiche Bruch-

stiicke belegt, so dafl [43] eine detaillierte Rekonstruk-

tion mdglich war (Fig.7). Wir sehen eine typische

Fig. 7. Epbemeropsis trisetalis aus der sibirischen Kreide,
Rekonstruktion (Fligelspannweite 75 bis 80 mm!).

a) Habitusbild der Larve; b) Kopf der Larve von unten;
c) Vorderfliigel (Rekonstruktion). [43]

Fintagsfliegen-Larve vom Siphlonuriden-Typ, die man
in die Vorfahrenreihe der rezenten Heptagenioidea-
Siphlonuroidea einordnen darf.

Ausdem Kinozoikum liegen von alttertiiren
Braunkohlen des Geiseltales Fragmente vor, die mit
Vorbehalt zu den Ephemecropteren gestellt werden
konnen. Thre Aussagekraft ist jedoch so gering, dafl
keine sicheren Schliisse auf Familienzugehdrigkeit mog-
lich sind. Zu welcher geradezu grotesken Fehldeutung

das als Parabaetis eocenicus beschriebene Fliigelfrag-
ment fiihrte, zeigt Figur 8. Nicht besser erging es einem

A cup

Fig. 8. ,,Parabaetis eocaenicus® ein Fliigelfragment von
6 mm Linge aus der altertiiren Braunkohle des Geisel-
tales. a) urspriingliche Deutung als Vorderfliigel einer
Baetide; b) richtige Deutung als Fragment des Hintet-

.fliigels einer Ephemeride (Buchstaben am Fligelrand

bezeichnen die jeweiligen Adern) [45]
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Fliigelrest aus dem oberen Miozaen von Californien;
er wurde als Aphelophlebodes stocki beschrieben und
einer eigenen neuen Insektenordnung zugewiesen, den
»Aphelophlebia“. Die Nachpriifung [47] ergab, dafl
es sich um ein Fliigelfragment einer Ephemeroptere,
vermutlich aus der Familie Siphlonuridae handelt. Im
Gegensatz zu den unbefriedigenden Uberlieferungen
aus den tertiiren Braunkohlen und Schiefern steht die
groflartige Erhaltung der im Bernstein einge-
schlossenen oligocaenen Insekten. Die Fauna des Bern-
steinwaldes, die bisher bekannt geworden ist, enthilt
eine ganze Anzahl von Ephemeropteren. Leider ist
dieses Material nur in geringem Umfang studiert
worden: zwischen der ersten groflen Bearbeitung der
Kénigsberger Bernsteinsammlung [82] und der des
Kopenhagener Museums [48] klafft eine Liicke von
110 Jahren! Soviel sich bisher iiberblicken lift, zeigen
die Bernstein-Ephemeropteren Zugehrigkeit zu rezen-
ten Familien, stellen aber vermutlich eigene Gattungen
dar. Die untersuchten Stiicke gehdren teils [82] zu
den Polymitarcidae, Isonychiidae und Leptophlebiidae,
teils [48] zu den Ametropodidae, Leptophlebiidae
und Heptageniidae. Zu letzcerer ist ebenfalls Electro-
genia zu stellen, von der genaue Einzelheiten bekannt
sind (Fig.9). Durch einen gliicklichen Zufall ist
schliefllich von dieser Familie sogar eine fast vollstin-
dige Larve (Fig. 10) erhalten, die sich kaum von Lar-
ven der rezenten Gattung Heptagenia unterscheidet.
Neuestens (DEMouLIN 1968) sind auch Vertreter der
Ephemeridae, Siphlonuridae und Ephemerellidae im
Bernstein nachgewiesen worden, aber noch keine Bae-
tidae, die in der rezenten Fauna besonders hiufig
sind. '

Fig. 9. Electrogenia dewalschei, eine Heptageniide aus dem
baltischen Bernstein, g-Imago (Holotypus). a) Gesamt-
ansicht, ventral, 6-fach vergréBert; b) Hinterleibsspitze;
c) Kopf, stirker vergroBert. [44]

Fig. 10. Suuinagmiﬁ larssoni, cine Heptageniiden-Larve aus
dem baltischen Bernstein (Coll. Mus. Kopenhagen).
Holotypus, 10-fach vergroBert. [48]

Systematik

Die Klassifikation der Gruppe oberhalb der Gat-
tungen ist im Verlauf der Erforschungsgeschichte einem
erheblichen Wandel unterworfen gewesen, und eine
vollig einheitliche Auffassung hat sich bis heute nicht
durchsetzen konnen. Innerhalb der Ephemeroptera
zeigt die Morphologie der Imagines, speziell das
Fliigelgeider, eine geringe Weite der Variation, so daf8
die Definition der Familien schwierig ist. Die Larven
dagegen bieten dcutliche Familienmerkmale, haben
aber durch die Besonderheiten in der Lebensweise eine
solch komplizierte und formenreiche Skala von An-

passungen hervorgebracht, daf die Entscheidung iiber
Synapomorphien oder Konvergenzen schwierig wird.
Dies gilt ganzbesonders fiir einigesehr alte, divergente
Seitenzweige der Evolution — zum Beispiel Baetiscidae,
Behningiidae, Neoephemeridae —, bei denen infolge
von Spezialisationskreuzungen das Urteil iiber die
phylogenetischen Beziehungen auflerordentlich er-
schwert ist.

Es kommt hinzu, daf iiber die absolute Hohe der
hierarchischen Ringe der einzelnen Taxa bis in die neueste
Zeit unterschiedliche Auffassungen herrschen, da man einer-
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seits die ganze Gruppe der rezenten Ephemeroptera — zu-
letzt noch bei HANDLIRSCH 1925 — in einer einzigen Familie
zusammenfaflt, so daf nur Unterfamilien und Tribus ober-
halb der Gattungen anerkannt werden, wihrend man an-
dererseits die Gruppe als Ordnung sieht mit entsprechender
Unterteilung in Unterordnungen und Superfamilien.

Eine Dreiteilung des gesamten Formenbestandes ent-
hielt bereits das klassische Werk von EaTon (1883 bis
1888), der drei Gruppen und 14 Scktionen unterschied.
Mit geringen Anderungen und Erweiterungen, die dem
inzwischen gewachsenen Kenntnisstand Rechnung tra-
gen, begegnet uns die gleiche Einteilung noch in der
Revision UrMers (1920), wo sie folgende Form an-
nimmt: ‘

1. Unterordnung: Ephemeroidea
(Familien: Palingeniidae, Polymitarcidae, Fphemeridae,
Potamanthidae)

2. Unterordnung: Baetoidea

(Familien: Leptophlebiidae, Ephemerellidae, Caenidae,
Baetidae, Oligoneuriidae, Prosopistomatidac)

3. Unterordnung: Heptagenioidea
(Familien: Baetiscidae, Siphlonuridae, Ametropodidae,
Ecdyonuridae)

Von diesen drei Unterordnungen ist lediglich die
erste eine echte monophyletische Gruppe, die durch
Synapomorphien charakterisiert wird. Sie tritt daher
auch in allen spiteren Systemen in Zhnlicher Form
auf. Dagegen sind die beiden anderen Unterordnungen

ULMERs — oder Gruppen EaToNs ~ polyphyletisch und
werden in der Folgezeit aufgeldst.

Einen entscheidenden Fortschritt gegeniiber der
Konzeption von Eaton und UilMmEer bringt erst
SeieTH (1933), der in stirkerem Mafle als seine Vor-
ginger die Larvenmerkmale (Kiemen und Mundteile)
und minnlichen Genitalien neben der Fliigeladerung
zur Klassifizierung heranzieht. Als Ergebnis seiner
Untersuchung erkennt er die trotz unterschiedlicher
Koérperform der Larven sehr nahe phylogenetische
Bezichung zwischen Baetiden, Siphlonuriden und
Heptageniiden als Subfamilie Siphlonuroidea und die
ebenfalls Superfamilien-Rang beanspruchende Sonder-
stellung der Caenoidea und Baetiscoidea als Pros-
opistomatoidea. Polyphyletisch ist in seinem System
noch die grofle Gruppe seiner ,Ephemeroidea®; hier
bringt erst die Revision von Epmunps & TRAVERS
(1954) mit der Abtrennung der Leptophleboidea eine
phylogenetisch befriedigende Situation. Damit ist das
Konzept der hdheren Klassifikation erreicht, wie es
Figur 11 darstelle, Es gibt die derzeit bestmdgliche
Darstellung unserer Kenntnisse iiber die phylogene-
tischen Beziehungen der einzelnen Familien, ist jedoch
noch keineswegs gegen jede Kritik gesichert, da die
konsequent-phylogenetische Begriindung der einzelnen
Superfamilien — nach Synapomorphien im Sinne von
HenniG — noch aussteht.

SIPHLONURIDAE

SIPHLAENIGMATIDAE

BAETIDAE

OLIGONEURIDAE

HEPTAGENIIDAE

e~ TRICORYTHIDAE

AMETROPODIDAE
LEPTOPHLEBHDAE
EPHEMERELLIDAE

-— Fig. 11.  Phylogeneti-

EPHEMEROIDEA sche Bezichungen der

BEHNINGHDAE
POTAMANTHIDAE

rezenten Familien und

Superfamilien; (der

EUTHYPLOCNDAE

EPHEMERIDAE Abzweigsstellen deutet

POLYMITARCIDAE den Grad der Apo-

PALINGENIIDAE

CAENOIDEA

morpbie an). [59]

NEOEPHEMERIDAE

PROSOPISTOMATOIDEA

BAETISCIDAE

PRES WEAEOTIT I s (8 € IS, kgl

Knickwinkel an den .
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Der Grad der noch bestehenden Unterschiedlichkeit in der
Auffassung und Interpretation der phylogenetischen Be-
ziehungen wird durch die Tatsache beleuchtet, dafl von den
hier behandelten fiinf Familiengruppen sensu Eomunps &
TRAVERs (1954) nicht eine einzige mit einer der sechs
Superfamilien sensu DemouLIN (1958) iibereinstimmt!

Superfamilie Heptagenioidea

- Eine Verwandtschaftsgruppe mit plesiomorphen Zii-
gen im Fliigelgedder und der Larvengestalt. In ¢inzel-
nen Familien werden jedoch zum Teil erhebliche apo-
morphe Spezialisierungen erreicht, wie die véllige Re-
duktion der Hinterfliigel (Fam. Baetidae, Gattung
Cloeon) oder die Verringerung der Tarsengliederzahl
an den Hinterbeinen von fiinf (Heptageniidae) bis auf
drei (Baetidae). )

Fam, Siphlonuridae. Fliigeladerung reichlich ent-
wickelt, zwischen Cu, und dem Hinterrand des Vor-
derfliigels zahlreiche bogenformige, zum Rande zie-
hende Queradern (Fig. 12 A). Augen der Minnchen

Fig. 12. Siphlonuridae.
Larve (Siphlonurus), lateral; C) Kopf (3), lateral (Siphlo-
narus) {23]; D) Kopf der Larve, lateral (Mirawara) [61];
E) Isonychia: Vorderbein und Maxille der Larve [156]

A) Fligel (Siphlonuras); B)

. geteilt (Fig. 12 C). Larven von sehr unterschiedlichem
Bautyp, so daf sieben Unterfamilien deutlich zu unter-
scheiden sind. '

Subfam. Siphlonurinae: Larven mit drehrundem Kérper,
sieben Paar blattférmiger Kiemen: die letzten Abdominal-
segmente an den Hinterecken in scharfe Spitzen ausgezogen
(Fig. 12B). Kosmopolitisch. — Gattungen: Ameletoides,
Ameletus, Dipteromimus, Edmundsius, Metamonius, Metre-
letus, Nesameletus, Parameletus, Siphlonisca, Siphlonurus,
Siphluriscus.

Subfam. Rallidentinae: Larven shnlich der vorigen Sub-
familie, jedoch mit einem Biischel Blattkiemen unter jedem

Kiemenblatt und spezialisierten Mundwerkzeugen. Neusee-
land. — Gattung: Rallidens.

Subfam. Acanthametropodinae: Larven an Thorax und
Abdomen dorsal mit spitzen Auswiichsen; die sieben Kie-
menpaare bilden Doppelkiemen aus je einem einfachen obe-
ren und gefiederten unteren Blatt. Krallen auffallend lang,
an den Hinterbeinen linger als der Tarsus.. Holarktis. —
Gattung: Acanthametropus.

Subfam. Oniscigastrinae: Larven mit dorsal gestellten
Kiemen. Amphinotisch. — Gattungen: Onriscigaster, Siphlo-
nella, Tasmanopblebia.

Subfam. Ameletopsinae: Larven karnivor mit speziali-
sierten Mundwerkzeugen: Mandibel und Maxillen mit
Greifzihnen, alle Palpen fadenférmig und vielgliedrig
(Fig. 12 D). Amphinotisch. — Gattungen: Ameletopsis, Cha-
guibua, Chiloporter, Mirawara.

Subfam. Isonychiinae: Larven als ,Filtrierer® mit spe-
zialisierten Mundwerkzeugen: Mundreile und 1. Beinpaar
mit langen, steifen, nach vorne gerichteten Haarsiumen (an
der Basis aulerdem mit zusitzlichem Kiemenbiischel) (Fig.
12 E). Holarktis und Orientalis. — Garttung: Isonychia.

Subfam. Coloburiscinae: Larven sind Filtrierer und tra-
gen am ersten und zweiten Beinpaar nach vorne gerichtete
Haarsiume. Kiemen fehlen oder sind starr, dornig, zwei-
astig. Amphinotisch. ~ Gattungen: Coloburiscoides, Colo-
buriscus, Murphyella.

Fam. Siphlaenigmatidae. Diese erst kiirzlich ent-
deckte Familie steht in zahlreichen Merkmalen der
Larven und Imagines zwischen den Siphlonuriden
(Mesameletus-Komplex der Siphlonurinae) und den
Baetiden. Die Augen der Minnchen sind schwach ver-
groflert, ungeteilt (Fig. 13), die Larven sind im Habitus

Fig. 13. Siphlaenigmatidae.
frontal (Siphlaenigma). [141]

‘A) Fligel; B) Kopf (3),

denen der Baetiden sehr dhnlich. Neuseeland. Gattung:
Siphlaenigma. '

Fam. Baetidae. Eine apomorphe, artenreiche Gruppe
von Formen mit geringer Korpergrofie. Die Fliigel-
aderung ist reduziert, besonders die Queraderung. Am
Fliigelrand freistehende einfache oder doppelte Inter-
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kalaradern (Fig.14 A). Hinterfliigel sehr klein oder
ganz fehlend. Minnchen mit zusitzlichen Turban-
augen (Fig. 14 B). Hinterbeine mit nur drei Tarsen-

D

Fig. 14. Baetidae. A) Vorderfliigel (Baetis); B) Kopf (3),
frontal (Callibaetis); C) Hinterbein (3) von Callibaetis [23];
D) Larve von Baetis [156]

gliedern (Fig. 14 C). Larven mit drehrundem Kérper-
querschnitt, mit sechs oder sicben Paaren einfacher
oder doppelter blattférmiger Kiemen. Kopfachse senk-
recht, Kosmopolisch, aber nicht in Neuseeland.
Gattungen: Apobaetis, Baetiells, Baetis, Baetodes, Bae-
topus, Bungona, Callibaetis, Camelobaetidius, Centroptiloi-
des, Centroptilum, Cloeodes, Clocon, Neobaetis, Neocloeon,
Paracloeodes, Procloeon, Pseudocentroptilum, Pseudocloeon.
Fam. Oligoneuriidae. Hochspezialisierte Gruppe
mit extremer Reduktion der Fliigeladerung: nur fiinf
Lingsadern (davon Sc und R verwachsen), Queradern
nur in den ersten drei bis vier Zwischenriumen. Vor-
derfliigel dreieckig, mit den Hinterfligeln zusammen
eine funktionelle Einheit von dreieckigem Umrifl
bildend. Entsprechend dem hohen Flugvermdgen sind
die Beine oft reduziert und funktionslos (Fig. 15 A).

Fig. 15, Oligoneuriidae. A) von Oligonenriella rhenana beim
Eiablage-Flug [186]; B) Larve von Oligoneuriella rhenana
[156]

Die Larven mit breitem, plattgedriicdktem Kopf und
biirstend-filtrierenden Mundwerkzeugen (ihnl. Isony-
chiinae); Kiemen einfach, vorderes Paar meist ventral
inseriert (Fig. 15 B),

Subfam. Chromarcyinae (= Paedephemeridae sensu
Demourin): Alle Kiemenpaare der Larven dorsal inseriert.

China und Sumatra. —~ Gattung: Chromarcys (= Pseud-
oligoneuria).

Subfam. Oligoneuriinae: Kiemen des ersten Abdominal-
segments der Larve liegen ventral. Holarktis mit Aethiopis
und Orientalis. — Gattungen: Elassoneuria, Homoeoneuria,
Lachlania, Oligoneuria, Oligoneuriella, Oligoneurioides,
Oligoneuriopsis, Oligoneurisca, Spaniophlebia.

Fam. Heptageniidae. Im Vorderfliigel liegen
zwischen Cul und Cu2 zwei Paare von Interkalar-
adern, von denen das vordere das kiirzere ist (Fig.
16 A). Augen der Minnchen ungeteilt; Hinterbeine
mit fiinf deutlich abgesetzten Tarsengliedern. Larven
mit abgeplattetem Ké&rper und Kopf; Kiemen mit
einem lamellenférmigen und unterem fadenférmig-
biischligem Teil (Fig. 16 C). Holarktis mit Aethiopis
und Orientalis, Neotropis.

Fig. 16. Heptageniidae. A) Fliigel (Epeorus) [23]; B)
Kopf der Larve von .Artbroplea [61]; C) Larve von
Heptagenia [23]; D) Lacrve von Pseudiron [61]

Subfam. Heptageniinae: Kiemen dorsal oder lateral in-
seriert, Klauen aller Beine gleichartig, kurz. Gattungen:

T o A
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Afghanurus, Afronurus, Atopopus, Bleptus, Cinygma, Ci-~
nygmina, Cinygmula, Compsoneuria, Compsoneuriella, Ec-~
dyonurus, Epeiron, Epeorella, Epcorus, Heptagenia, Noto-
nurus, Ororotsia, Paegniodes, Rhitrogena, Rbitrogeniella,
Sigmoneuria, Stenonema, Thalerosphyrus.

Subfam. Arthropleinae: Maxillarpalpus der Larven in
ein langes, gefiedertes Biirstenorgan umgestaltet (Fig. 16 b).
Holarktis. — Gattung: Arthroplea.

Subfam. Pseudoironinae: Spezialisierte, karnivore Larven
mit nach hinten gebogenen, als Stiitzapparat im Treibsand
des Flulbodens dienenden Beinen; Krallen verlingert (Fig.
16 D) Nearktis. - Gattung: Psexdiron.

Subfam. Anepeorinae: Larvenkiemen ventral inseriert.
Nearktis. — Gattung: Anepeorus.

Fam. Ametropodidae. Fliigel hnlich der vorigen
Familie, bei den zwischen Cul und Cu2 aufiretenden
beiden Paaren von Interkalaradern ist jedoch das vor-

dere Paar linger (Fig. 17 A). Larven mit drehrundem

Fig. 17. Ametropodidae. A) Fliigel von Siphloplector;
B) Beine von Siphloplecton; C) Latve von Metretopus. [23]

K&rper, Klauen der Mittel- und Hinterbeine auffallend
verlingert (Fig. 17 C). Holarktis,
Subfam. Ametropodinae: Larven mit normalen Klauen
an den Vorderbeinen. Holarktis. — Gattung: Ametropus.
Subfam. Metretopodinae: Larven mit gespaltenen Klauen
an den Vorderbeinen (Fig. 17 B) Holarktis. — Gattungen:
Metretopus, Siphloplecton.

Superfamilie Leptophlebioidea

Fliigel vom Grundtyp, Hinterbeine mit nur vier
Tarsengliedern, Augen der Minnchen geteilt (Fig.
23 B), Vorderbeine in beiden Geschlechtern am ling-
sten, Krallen in den Paaren ungleich. Meist drei
Schwanzborsten, Genitalfiile meist dreigliedrig. Lar-

ven von unterschiedlichem Kérperbau bei den einzel-
nen Famijlien (keine Synapomorphie bekannt).

Fam. Leptophlebiidae. Im Vorderfliigel ist Cu2
nur schwach zum Fliigelrand hin abgeknickt, Fliigel-
auflenrand ohne unverbundene Interkalaradern (Fig.
18 A). Larven mit 5 bis 7 lateralen, blatt- bis fieder-
férmigen Kiemenpaaren (Fig. 18 B, C). Kosmopolitisch.

C

Fig. 18. Leptophlcbiidae. A) Fligel von Leptophlebia;
B) Larve von Paraleptophlebia, lateral; C) Larve von
Leptophlebia, dorsal. [23]

Gattungen: Adenophlebia, Adenophlebioides, Aprionyx,
Atalomicria, Atalonella, Atalophlebia, Atalophlebioides,
Boringuena, Calliarcys, Castanophlebia, Choroterpes, Cho-
roterpides, Cryptopenella, Deleatidium, Dipterophlebiodes,
Fulleta, Fulletomimus, Gilliesia, Habrophlebia, Habro-
phlebiodes, Hagenulodes, Hagenulopsis, Hagenulus, Her-
manclla, Homothraulus, Indialis, Isca, Jappa, Kimminsula,
Kirrara, Leentvaaria, Leptophlebia, Maheathraulus, Masha-
rikella, Massartella, Massartellopsis, Megaglena, Miny-
phlebia, Miroculis, Nathanella, Neobagenulus, Nesophlebia,
Nousia, Paraleptophlebia, Simothraulus, Simothraulopsis,
Thraulodes, Thraulophlebia, Thraulus, Traverella, Ulmeri-
tus, Ulmerophlebia, Zephlebia.

Fam. Ephemerellidac. Im Vorderfliigel ist Cu2 fast
rechtwinklig nach unten zum Fliigelrand abgeknickt,
am Auflenrand zwischen den Lingsadern einzelne,
kurze, unverbundene Interkalaradern (Fig. 19 A).
Larven gedrungen und robust, meist mit Tuberkeln
oder Dornen-Reihe auf dem Riicken des Abdomens
(Fig. 19 C). Holarktis mit Orientalis und Aethiopis,
Notogaea.

Gattungen: Austremerella, Ephemerella, Ephemerellina,
Melanemerella, Teloganella, Teloganodes, Teloganopsis.

Fam. Tricorythidae. Vorderfliigel mit auffallend
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Fig. 19. Ephemerellidae. A) Fliigel (prenrerélla); B)
Kopt (3) frontal (Ephemerella); C) Larve (Ephemerclla).
[23] '

wenig Queradern (in der hinteren Fliigelhilfte, hinter
M2 ganz ohne Queradern, Fig.20 A), Hinterfliigel
fehlen. Cu2 kurz, Genitalfiifle dreigliedrig. Ahnlich-
keiten der Imagines und Larven mit den Caeniden
(Fig. 20 D) werden als Konvergenz betrachtet. Nach
der Larvenform werden Subfamilien unterschieden:
Subfam, Tricorythinae: Larven mit 5 lateralen Kiemen-
paaren, Mundteile: Glossae und Paraglossae verwachsen,
Mandibeln mit langem Haarsaum (Fig. 20 B). Aecthiopis,
Orientalis. — Gattungen: Tricorythus, Neurocaenis.

Fig. 20. Tricorythidae. A) Fliigel von Tricorythus [23];
B) Labium der Larve von Iricorythas [(61]; C) Kopf der
Larve von Machadorythus [61]; D) Larve von Tricorythus
(23]

Subfam, Machadorythinae: Larven mit hochgestellten
Augen (Fig. 20 C), Kiemen in einem Rezeptakulum auf
dem Riiken verborgen. Aethiopis. — Gattung: Macha-
dorythus.

Subfam. Ephemerythinae: Vorderecken des Pronotums
ragen vor; Kiemenpaar des Segments 2 als Dedkel iiber den
folgenden liegend. Aethiopis. — Gattung: Epbemerythus.

Subfam. Leptohyphinae: Das 2. und 3. Glied der Labial-
palpen der Larven ist stark verkiirzt. Nearktis, Neotropis,
Aethiopis. — Gattungen: Haplohyphes, Leptobypbes, Lepto-
byphodes, Tricorythafer, Tricorythodes, Tricorythopsis.

Subfam. Dicercomyzinae: Kiemen nur aus einem Blatt
bestehend, Larven mit nur zwei Schwanzfiden, Thorax
ventral mit Saugnapf. Aethiopis. — Gattung: Dicercomyzon.

Superfamilie Ephemeroidea

Fliigel mit reicher Aderung, als auffallende Synapo-
morphie im Vorderfliigel ist M 2 an ihrer Basis scharf
nach unten (in Richtung auf Cu 1) abgeknickt und
verlduft danach zu dieser parallel (Fig. 22 A). Hinter-
beine stets mit nur vier freibeweglichen Tarsen-
gliedern. Larven in den einzelnen Familien jeweils
charakteristisch ausgeprigt, meist vom grabenden Typ,
mit zweiistigen, gefiederten Kiemen und langen
Mandibelfortsitzen.

Fam. Behningiidae. Schr apomorphe Gruppe mit
extremer Flugleistung der Imagines (Fliigeladerung
und Beine reduziert, ihnl. Oligoneuriidae und Pros-
opistomatidae). Eigenartig geformte Larven, die an
eine grabende Lebensweise im Treibsand des Fluf}-
bodens grofler Stréme angepafit sind: K&rper dicht
behaart, Stirn und Pronotum mit Haarkissen; Palpen,
Vorder- und Mittelbeine zu Grabschaufeln umgewan-
delt, die Hinterbeine bilden einen schiitzenden Atem-
raum fiir die ventralen Kiemen (Fig. 21). Holarktis.

Gattungen: Bebningia, Dolania, Protobebningia.

Fam. Potamanthidae. Fliigeladerung plesiomorph,
durch reiche Queraderung entsteht ein dichtes Netz-
werk rechteckiger Maschen. A, ist stets gegabelt (Fig.
22 A); Larven mit lateralen, gespaltenen und gefieder-
ten Kiemenblittern (Fig. 22B). Holarktis und Orien-

talis,

Gattungen: Neopotamanthodes, Potamanthindus, Pota-
manthodes, Potamanthus, Rboenanthodes, Rhoenanthus.

Fam. Euthyplociidae. Fliigeladerung ihnlich den
Polymitarcidae (Fig. 23 A), Genitalfiifle bestehen aus
nur einem Glied; Larven mit stark verlingerten
Maxillarpalpen und langen Haaren auf den Mandibel-
fortsitzen (Fig. 23 B). Alle Tropen.

Gatwungen: Afroplocia, Campylocia, Euthyplocia, Exex-
thyplocia, Mesoplocia, Polyplocia, Proboscidoplocia.

b

s

bt ik el o B

o




Systematik

'Fig. 21. Behningiidae. A) Fliigel von Bebningia; B) Kopf
und Prothorax der 3-Imago von Bebuingia; C) Latrve von
Dolania (Cerci weggelassen). [64]
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Fig. 22. Potamanthidae. A) Fligel von Potamanthus
B) Larve von Potamanthus. (23]

Fam. Ephemeridac. Im Vorderfliigel ist A, unge-
gabelt aber durch zahlreiche, zum Teil gegabelte
Interkalaradern mit dem Hinterrand des Fliigels ver-
bunden (Fig.24 A). Larven mit auf den Riicken des
Abdomens geschlagenen Kiemen und langen spitzen
Mandibelfortsitzen (Grabwerkzeuge, Fig. 23 B). Kos-
mopolitisch,
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Fig. 23. Euthyplociidae. A) Fliigel von Campylocia [137];
B) Kopf der Larve von Campylocia [61]
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Fig. 24. Ephemeridae. A) Fligel von Ephemera [23];
B) Vorder- und Hinterbein der Larve von Ephemera
[60]; C) Larve [156]

Gattungen: Afromera, Eatonica, Eatonigenia, Ephemera,
Hexagenia, Ichthybotus, Pentagenia.

Fam. Polymitarcidae. Im Vorderfliigel ist der Raum
zwischen Cu 1 und Cu 2 mit einem System von Inter-
kalaradern erfiillt, die aus Cu, zu entspringen scheinen
(Fig. 25 A). Vorderbeine - besonders der Minnchen —
verlingert, dienen nicht als Laufwerkzeuge, sondern
als Fiihler. Larven vom grabend-bohrenden Typ mit
langen Mandibelfortsitzen und auf den Abdomen-
Riicken gelegten Kiemen (Fig. 25 B). k

Subfam. Polymitarcinae: Interkalaradern im Cubitalfeld
mit Queradern; Mandibelfortsatz der Larven mit Warzen
und Dornen an Ober- und Auflenseite. Holarktis mit
Aethiopis und Orientalis. —~ Gattung: Ephoron (= Poly-
mitarcis).

Subfam. Campsurinae: Pronotum und Vorderbeine nor-
mal, Mittel- und Hinterbeine atrophiert, funktionslos.
Mandibelfortsitze der Larven nur am Innenrand mit Dor-
nen oder Zihnen (Fig. 25 C). Nearktis und Neotropis. —
Gattungen: Campsuras, Tortopus.
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Subfam. Asthenopodinae: Pronotum der Imagines kurz,
ringférmig, Vorderbeine der Minnchen kérperlang. Larven
mit beiflenden Mandibeln (zum Einbohren in Holz) (Fig.
25 D). Tropische Aethiopis und Neotropis. — Gattungen:
Asthenopodes, Asthenopus, Povilla.
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Fig. 25. Polymitarcidae. A) Fliigel von Ephoron [23];
B) Larve von Ephoron [23]; C) Kopf der Larve von
Campsuras [61]; D) Kopf der Larve von Asthenopus [61]

Fam. Palingeniidae. Im Vorderfliigel ist Sc nur in
der basalen Hilfte sichtbar, in der apikalen Hilfte in
einer Falte des Fliigelrandes verborgen; R- und M-
Kste einander paarweise genihert, Beine der Weibchen
schwach, verkiimmert. Nur zwei Schwanzfiden;
Genitalfiifle dreigliedrig. Larven grabend; Kiemen
dorsal, Mandibelfortsitze auflen gezihnt (Fig. 26 B,
C). Paldarktis und Orientalis, auch Madagaskar.

Gattungen: Anagenesia, Chankagenesia, Cheirogenesia,
Mortogenesia, Palingenia, Plethogenesia,

Superfamilie Caenoidea

Eine eindeutige Synapomorphie der Imagines, die

dieser Familiengruppe dauernde Existenzberechtigung .
im konsequent-phylogenetischen System verliehe, ist -

bisher nicht bekannt, doch zeigen die Larven beider
Familien auffallende Ahnlichkeit, so daff Epmunps
sie fiir nichstverwandt hilt: die Kiemen des ersten
Segments sind rudimentir, die des zweiten bilden eine
grofle dorsale Platte, unter welcher die Blattkiemen
der folgenden Segmente liegen.

Fam. Neoephemeridae. Fliigel vom Grundtyp der
Ephemeroidea; Korpergrofie betrichtlich (Abb. 27).
Holarktis.

c B
Fig. 26. Palingeniidae. A) Fliigel von Palingenia [178]

B) Larve von Palingenia [156]; C) Kopf der Larve von
Palingenia [61] ’

Gattungen: Neoephemera, Neoephemeropsis, Potaman-
thellus. ‘

Fam, Caenidae. Apomorphe Gruppe von geringer
Korpergrofie. Fliigel mit reicher Lingsaderung aber
nur einer Reihe von Queradern; keine kurzen Inter-

Fig. 27. Neoephemeridae. A) Fliigel von Nesephemera [23];
B) Larve von Nevephemera (Schwanzfiden abgeschnitten)
[61]

kalaradern am Fliigelrand, aber lange Interkalaradern
zwischen Ry und R;, M; und M,, Cu, und Cuy;
Fliigelrand bewimpert (Fig. 28 A). Hinterfliigel fehlen

IR RTINS MR e v
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ganz. Augen der Minnchen nicht vergréflert; Ocellen
halb so grofl wie die Augen. Thorax grof und breit,
Abdomen kurz, alle Beine mit 5gliedrigen Tarsen.

Fig. 28. Cacnidae. A)
Fliigel (Brachycercus); B)
Larve (Caenis). [23]

Larven mit flachgedriicktem K&rper. Hinterrinder der
Abdominalsegmente spitz ausgezogen (Fig. 28 B). Kos-
mopolitisch, nicht Madagaskar und Neuseeland.

Gattungen: Austrocaenis, Brachycercus, Caenis, Caenodes,
Caenomedea, Tasmanocaenis.

Superfamilie Prosopistomatoidea

Die zwei hierhergestellten Familien besitzen als
Synapormorphie den eigenartigen Ko&rperbau der
Larven, bei denen ein ,Carapax® ausgebildet ist: das
Mesonotum ist seitlich und nach hinten schildférmig
erweitert und bedeckt teilweise oder véllig das
Abdomen.

Fam. Baetiscidae. Fliigeladerung vom Grundtyp;
Queradern reichlich vorhanden (Fig.29 A). Larven
mit einem Carapax, der den Thorax und das halbe
Abdomen iiberdeckt (Fig. 29 B). Nearktis. — Gattung:
Baetisca.

Fig. 29. Bactiscidae.
A) Fliigel von Baetisca;
B B) Larve von Baelisca,

' [23]

Fam. Prosopistomatidae. Fliigel ohne Queradern,
Beine reduziert, funktionslos; Weibchen verbleibt im
Subimaginalstadium (Fig. 30 A, B). Larve mit grofem
Carapax, der fast den gesamten Kdrper bedeckt und
in den sich auch der Kopf einfiigt (Fig. 30 C). Pali-
arktis und Aethiopis. — Gattung: Prosopistoma.

Fig. 30. Prosopistomatidae. A) (Prosopistoma) fliegend;
B) Fliigel (konkave und konvexe Adern sind am Flilgel-
rand bezeichnet) (8); C) Larve. [71]

Verbreitung

Wie bei den meisten Wasserinsekten sind auch bei
den Ephemeroptera die Verbreitungsareale der ein-
zelnen Arten nur wenig ausgedehnt. Vor allem die
kaltstenothermen Bewohner der Bergbiche sind fast
stets auf einzelne Gebirgsmassive beschrinkt.

So erweisen sich von den insgesamt 200 europiischen
Arten der Ordnung etwa ein Drittel als Endemiten von
Gebirgsgegenden, und zwar

Iberische Halbinsel
Ttalien

8 Arten
13 Arten
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Korsika, Sardinien, Sizilien 7 Arten Alle angegebenen Zahlenwerte fiir Europa sind

Balkan 16 Arten provisorisch, da einerseits die faunistische Erfassung

Alpen 10 Arten 1 " .

Karpaten 4 Act mancher Landesteile bisher ganz ungeniigend ist — vor
1 rten . .. .

Kaukasus 7 Arten. allem in Spanien, in den Alpen und im Kaukasus —,

. .o andererseits die notwendige taxonomische Uberprii-
Etwa 50 bis 60 Arten sind in mchreren der oben .. g " P
. . . o o fung der Arten in vielen Fillen noch Anderungen des
erwihnten Gebiete gleichzeitig vertreten, wie beispiels- . . . . .

systematischen Status erbringen wird. Beides gilt auch

auflerhalb Europas, ganz besonders in den noch unge-
niigend erforschten Gebieten Asiens und der Siid-
Hemisphire.

weise die meisten Angehdrigen der Gattungen Epeorus
und Ecdyonurus. Die europiischen Tiefebenen mit
ihren langsam stromenden Flielgewissern weisen keine
Endemiten auf, sind aber von einer Anzahl Flufi-

bewohnern (Potamanthus, Ephoron, Palingenia, Oli- Betrachtet man die Verbreitung der einzelnen Fa-

goﬁ euriella) und Seenbewohner (Ephemera, Caenis) milien und Unterfamilien, so ergibt sich ein sehr viel-

besiedelr. Auch der hochnordische Bercich weist einige '8¢ Bild. Nur die wenigsten von ihnen sind in

. . allen Kontinenten vertreten, vi zeigen fast alle
Endemiten auf (Metretopus, Parameletus), die zum » vielmehr zeigen

Teil zirkumpolar — also auch im arktischen Nord-
Amerika — verbreitet sind. Schliefllich gibt es einige

die charakteristischen Ziige einer eingeschrinkten Ver-
breitung mit deutlicher Auslassung einzelner Regionen
und Kontinente., Da die faunistische Erfassung des
Bestandes auf der Basis der hoheren Taxa durch zahl-
reiche Expeditionen praktisch als abgeschlossen gelten
darf, wird sich an dem heute erreichten Kenntnisstand
fiir die Verbreitung der Familien kaum noch Wesent-
liches dndern. Die einzelnen Typen der Verbreitung,
die sich dabei ergeben, werden im folgenden auf-
gezahle,

Arten, die das Gesamtgebiet Europas besiedeln (wie
Cloeon simile) oder gar die ganze Holarktis (zum
Beispiel Centroptilum luteolum). (Fiir weitere Einzel-
heiten iiber die europiische Verbreitung der Arten
siche [107]).

In den dichtbesiedelten Industrielindern wirkt sich die
starke Abwasserbelastung der grofleren Fliisse deutlich
negativ auf die Verbreitung der Ephemeropteren aus: viele
sind heute in weiten Bereichen ihres ehemaligen Vorkom- Amphinotische Verbreitung. (Australien — Neuseeland —
mens verschwunden. Die grofle Palingenia longicauda, einst  Siid-Amerika) (I in Fig. 34). Die urspriinglichste, zweifellos
aus dem hollindischen Rhein beschricben, ist fast nur noch  der gemeinsamen Wurzel der Ordnung am nichsten stehende
in der Thei8 und Donau vorhanden; Prosopistoma folia-  Familic der Siphlonuridae (Fig.11) zeigt bezeichnender-
ceum aus dem Rhein und Neoephemera maxima aus der  weise indrei ihrer sieben Unterfamilien dieses Verbreitungs-
Rhone galten als ausgestorben, bis man sie in den Fliissen  bild: Oniscigastrinae, Ameletopsinae und Coloburiscinae,
des nérdlichen Ruflland wiederentdeckte [110]. ebenso in der primitiven Metamonius-Gruppe der Unter-
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familie Siphlonurinae. Eine fiinfte Unterfamilie (Ralliden-
tinae) ist auf Neuseeland beschrinkt. Ebenfalls ausschlie-
lich in Neusceland lebt die den Bactiden nahestehende
Familie Siphlaenigmatidae.

Holarktische Verbreitung (Fig. 31). Auf die gemiBigten
Breiten der ndrdlichen Hemisphire beschrinkt sind einige
artenarme Gruppen, die in Lebensweise wie in ihrem rezen-
ten Areal einen reliktiren Eindruck machen: Die hoch-
nordischen Ametropodidae, die eigengutigen, im Sandboden
groflerer Fliefgewisser lebenden Behningiidae, die filtrie-
renden Arthropleinae und die als Larve karnivoren, heute
nur im Amur-Gebiet und den &stlichen USA auftretenden
Acanthametropodinae. Im gleichen Gebiet, jedoch mit Ein-
schlufl der Orientalis (IT und a in Fig. 31), also auch tro-
pische FlieRgewisser bewohnend, liegen die Areale der
Familien Potamanthidae und Neoephemeridae, deren Lar-
ven die grofien Flisse besiedeln, sowie die der Isonychiinae.
Noch ausgedehnter ist das Verbreitungsgebiet der ebenfalls
flufbewohnenden Polymitarcidae: sie besiedeln die Hol-
arktis, Orientalis und Aethiopis (II und a und b in Fig. 31).

Kosmopolitische Verbreitung. Von demi oben bchan-
delten Typ der holarktischen Verbreitung finden sich
stufenweise Uberginge zu einem Typ, bei dem die Ver-
breitung auch auf die iibrigen Erdteile ausgedehnt ist. So
sind die Oligoneuriidae und die Heptageniinae bei dhnlicher
Verbreitung wie Typ II und a und b (Fig. 31) auch in der
Neotropis vertreten, fehlen also nur in der Notogia. Die
Ephemeridae fehlen nur in Australien und Madagaskar,
Caenidae treten auch in Australien auf, fehlen aber in
Neuseeland und Madagaskar, die Ephemecrellidae fehlen
nur in Neuseeland und auf den ozeanischen Inseln. Auch die
Baetidae fehlen nur in Neuseeland, werden dort aber durch
die nichstverwandte Schwestergruppe ersetzt, die Siphlae-
nigmatidae. Faflt man beide Gruppen als Unterfamilien

auf, so entsteht eine Familie Baetidae von vollstindig
kosmopolitischer Verbreitung, die sich iibrigens in der Gat~
tung Cloeon auch auf ozeanischen Inseln findet. Von kosmo-
politischer Verbreitung sind schlieflich die Leptophlebiidae,
die in groflem Formenreichtum die ndrdliche Hemisphire
bewohnen und, offenbar von dort ausgehend, mit stark ab-
geleiteten Typen auch die Siidkontinente erreicht und durch-
drungen haben.

Tropische Verbreitung. In den tropischen Breiten aller
Erdteile finden sich, zum tiergeographischen Grundstock der
Tropenfauna gehdrig, die Familien der Euthyplociidae und
Tricorythidae (nicht in der Neotropis!) sowie die Astheno-
podinae, deren Verbreitungsgebiet sich wie ein schmales
dquatoriales Band iiber die Festlinder zieht (III in Fig. 34).

Paliogdische Verbreitung. Auf die Alte Welt sind zwei
Familien beschrinkt: Die Palingeniidae sind in der ganzen
Paliarktis und Orientalis bis Neu-Guinea sowie in Mada-
gaskar verbreitet (Fig. 32). Dagegen treten die Prosopisto-
matidae rezent nur noch in einigen Refugien innerhalb
dieses Gebietes auf: Mittel-Europa, Siid-Afrika, Madagas-
kar, Ceylon, Java und Philippinen (Fig. 39). Offenbar hat
hier eine wirmeliebende, im Tertiir in der ganzen Alten
Welt verbreitete Gruppe an wenigen Stellen als Relikt
tiberlebt.

Neogiische Verbreitung. Ausschlieflich in der Nearktis
finden sich drei Gruppen, und zwar die Pseudironinae und
Anepcorinae in groflen, sandigen Fliissen des siidlichen,
zentralen und westlichen Nord-Amerika; die Baetiscidae
in Seen und Fliissen des §stlichen Nord-Amerika (Fig. 33).
Dagegen besiedeln die Campsurinae die wirmeren Fliisse
der siidlichen Nearktis sowie die tropischen Regionen von
Zentral- und Siid-Amerika (Fig. 32).

Aus der geschilderten Verbreitung ergibt sich im

Zusammenhang mit der phylogenetischen Situation.
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Fig. 32, Paliogiischer

Verbreitungstyp (Fam.
Palingeniidae) und neo-

giischer Verbreitungs-

typ (Unterfam. Camp-

surinae); (Original).
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(Fig. 11) eine erste Vorstellung von der Entstehungs-
und Verbreitungsgeschichte der Ordnung,
Fiir die primitive Familie der Siphlonuridae er-
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familien, Ahnlich scheint der Verlauf der Entstehungs-
geschichte bei den Siphlaenigmatidae-Baetidae gewesen
zu sein, nur dehnten diese nach Erreichen der Nord-

weist sich die amphinotische Region, auf die noch Hemisphire ihre Ausbreitung nach Siiden iiber den

heute vier der sieben Unterfamilien beschrinkt sind,
als der Ursprungsort. Auch von der fiinften Unter-
familie (Siphlonurinae), die holarktisch verbreitet ist,
existiert ein plesiomorpher Zweig (die Metamonius-
Gruppe), der amphinotisch ist, so daff die Nord-
wanderung (im Sinne der schwarzen Pfeile in Fig. 34)
sich als Ausbreitungsbewegung der Familie anbietet.
Nadch Erreichen der holarktischen Region kam es dort
zu weiterer Ausbreitung von insgesamt drei Unter-

Aquator aus (siche weifle Pfeile in Fig. 34) und er-
reichten so auch die Siid-Kontinente wieder. Die drei
restlichen Familien der Heptagenioidea sind im
holarktischen Raum verblieben und zum Teil dort
sogar in extrem ndrdliche Bereiche vorgedrungen oder
abgedringt, wie die Ametropodidae. Nur die Oligo-
neuriiden und Heptageniinen haben eine teilweise
Riickwanderung in die Aethiopis und die Neotropis
angetreten.

B@ggfg;

Fig. 34. Hauptverbrei-

tungstypen und ihre
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Bci den Leptophlebioidea mag cine dhnliche Ent-
stchungsgeschichte mit Ausbreitung von Siiden nach
Norden vorliegen, doch ist dies schwieriger zu er-
kennen. Die Leptophlebiidae sind in den Siid-
einschlieflich Afrika, in
Radiation zu vielen ,Lebensformen® aufgespalten, was
auf lange und konkurrenzlose Anwesenheit hindeutet,
wihrend sie in der Nord-Hemisphire nur einen
Skologischen Typ—um die Gattung Paraleptophlebia—
reprisentieren. Die Ephemerellidae sind in der Aethi-
opis und Orientalis deutlich plesiomorpher als in der
Holarktis, wo sie, vor allem in der Nearktis, heute
sehr artenreich in der Grofligattung Ephemerella vor-
liegen. In den aethiopischen und orientalischen Tropen
leben die Tricorythidae, von denen die Ephemie-
rellidae ausgegangen sein kénnten, Doch kann die Ent-
wicklung auch umgekehrt verlaufen sein. Kiirzlich
wurde [152] fiir Trichopteren nachgewiesen (als
»Double-Decker-Effekt*), daf kalt- und warm-
stenotherme Gruppen voneinander abstammen kénnen,
das heifit, daf sowohl die tropischen Breiten von den
gemiifligten her besiedelt werden konnen wie umge-
kehrt.

Fiir die restlichen Unterordnungen und Familien gilt die
gleiche Unsicherheit iiber die Herkunft. Keine von ihnen
zeigt amphinotische Verbreitung oder besitzt in dieser Re-
gion besonders plesiomorphe Vertreter, dagegen sind einige
deutlich reliktir in einzelnen Refugien der Holarktis, an-

Kontinenten, adaptiver

dere kosmopolitisch verbreitet. So diirften diese Familien
alle in der Nord-Hemisphire entstanden sein und erst se-
kundir die Siid-Kontinente besiedelt haben. Damit ist
allerdings nicht ausgeschlossen, daff auch ihre Vorfahren
mit dem im Siiden entstandenen Siphlonuriden-Typ einst
in der Nord-Hemisphiire einwanderten. '

Insgesamt zeigt sich die Andeutung einer Ent-
stehungs- und Besiedlungsgeschichte, wie sie hnlich
von den Plecopteren berichtet wurde [106]. Entstehung
im amphinotischen Raum als kaltstenotherme Flief}-
wasser-Bewohner, Uberquerung des Aquators (in kli-
matisch giinstiger Zeit? Permische Eiszeit?) und Be-
siedlung der Holarktis, von dort Riickwanderung (im
Quartir?) in die siidlichen Regionen. Auflerdem bilden
sich wirmeliebende Formen aus, die in den tropischen
Gewissern leben kdnnen. Von diesen tropischen Grup-
pen diirfte es ebenfalls zur Evolution kilteresistenter
Formen gekommen sein, die die gemifligten Breiten
besiedeln konnten. Gemifl der insgesamt grofleren
okologischen Adaption der Ordnung an unterschied-
liche Gewisser- und Temperatur-Typen verliuft die
Besiedlungs-Geschichte vermutlich in komplizierter
Oberlagerung mehrfacher Nord- und Siid-Vorstofie
iiber den Aquator sowie in der Eroberung des tro-
pischen Raumes, aus dem dann sekundire Vorstdfle

" in die gemifigten Breiten beider Hemisphiren zuriick-

gefiihrt haben.

UOkologie

Die Umweltbeziehungen der Ephemeroptera sind
infolge ihrer ,,merolimnischen“ (das heifit: als Larven
limnischen, als Imagines aber terrestrischen) Lebens-
weise auf ganz verschiedene Okosysteme verteilt, so
daf sich eine getrennte Behandlung der einzelnen Sta-
dien anbietet. Da die Ukologie der Imagines mit der
Entwicklung und Fortpflanzung in engstem Zusam-
menhang steht, wird die gesamte Imaginal-Okologie
dort besprochen werden. Im folgenden wird daher
ausschliefllich von dem Larvenstadium die Rede sein.

Lebensraum

Alle Ephemeropterenlarven sind fiir die gesamte
Dauer ihrer Entwicklung aquatisch und leben aus-
schliefllich in Siiffwasser. Eine Versalzung im Brack-
wassergebiet der Flufmiindungen oder durch Industrie-
abwiisser wird von besonders resistenten Gattungen

16*

wie Cloeon, Centroptilum und Ephemera bis zu
Konzentrationen von maximal 3 %e ertragen [155].
Innerhalb des limnischen Berciches werden alle Biotope
von Quellen bis zu stehenden Gewissern besiedelt,
doch liegt das Schwergewicht eindeutig auf den Flief-
gewissern und hier besonders auf den sommerkalten
Bichen der Gebirge oder der héheren Breitengrade.
Die meisten Verwandtschaftskreise sind daher ,cool-
adapted groups® im Sinne von Ross, doch sind einige
Familien auch ,,warm-adapted“ und zu reinen Tropen-
bewohnern geworden (Tricorythidae, Campsurinae
und andere).

Der Unterschied zwischen beiden Biotopen bestcht vor
allem in dem verschiedenen Sauerstoffgehalt, der bei niede-
rer Temperatur hoch ist und bei grofler Strdmungsgeschwin-
digkeit durch raschen Wechsel des Mediums schnell in der
urspriinglichen Hohe ersetzt wird, wihrend er bei hoher
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Temperatur niedrig ist und auflerdem bei geringer oder
ganz fehlender Bewegung des Mediums durch schnellen
Verbrauch noch niedriger wird. So ist die Frage des Lebens-
raumes fiir die Ephemeropteren vor allem ein Problem
der Adaption an geringe Sauerstoffmengen (warm-adapted
groups) oder an groflen Sauerstoffreichtum des Milieus und
dabei meist gleichzeitig auftretender starker Schwemmkraft
der Stromung (cool-adapted groups).

Die unterschiedlichen 8kologischen Nischen, die sich
aus der verschieden reichlichen Sauerstoffversorgung
und der unterschiedlichen Schwemmbkraft der Stromung
ergeben, sind bereits innerhalb des Lingsverlaufes
eines einzelnen Flieflgewissers der gemifigten Breiten
markant genug, um sich in einer regelmiflig gestuften
Abfolge einzelner Arten von der Quelle bis zum
Unterlauf abzuzeichnen. Figur 35 zeigt eine solche
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Fig. 35. Die Arten eines Mittelgebirgsbaches des Sauer-

landes in ihrer Abfolge im Lingsverlauf des Gewissers.

Durch die Dicke des Striches wird die relative Individuen-
menge angedeutet. [49]

okologische Sequenz fiir 23 Arten cines Baches des
Sauerlands [49]. Sie ist durchaus typisch fiir simtliche
dhnlichen Gewisser der ndrdlichen und siidlichen ge-
mifigten Breiten und ist daher geeignet als Hilfsmittel
fir die Klassifizierung und Zonierung der Biotope der
Fliegewisser (zum Beispiel fiir Colorado, USA [51],
fiir die Fulda [101]). In Mittel-Europa sind fiir die
entsprechenden Fliefwasser-Regionen [103] die fol-
genden Differentialarten erkannt worden:

Epirhithron (Forellen-Region):
Habropblebia lauta
Hyporhithron (Aschen-Region):
Oligoneuriella rhenana
Potamon (Cypriniden-Region):
Heptagenia sulphurea
Wenn die Einteilung nicht vom einzelnen Flufl aus-
geht, sondern ganze Landschaften beriicksichtigt, so
ergibt sich aus dem jeweils typischen Faktorengefiige
eine ebenfalls deutliche Stufung der vorhandenen
Arten, So zeigten sich bei Untersuchungen in Maze-
donien vier Héhenstufen mit jeweils charakteristischer
Eintagsfliegen-Fauna [99].

Lebensform-Typen

Eine 8kologische Einteilung der Ephemeropteren-
Larven in Lebensform-Typen traf bereits PicTeET
[143]. Er unterschied die vier Typen der grabenden,
abgeplatteten, schwimmenden und kriechenden Lar-
ven. Spitere Erginzungen dieser Einteilung mit den
neuen Typen, wie Wiihler, Kletterer, Filtrierer, er-
wiesen sich als niitzlich, doch liflt sich die Formen-
mannigfaltigkeit zwanglos in den vier erwihnten
Hauptgruppen unterbringen. Sie sollen im folgenden
zusammen mit den jeweils nStigen Erdrterungen iiber
spezielle Umweltfaktoren, Nahrungserwerb, und so
weiter, behandelt werden.

Grabende Larven. FEin geschlossener Verwandt-
schaftskreis (die Superfamilie Ephemeroidea) gehdrt
mit allen Familien zum Lebensform-Typ der graben-
den, bohrenden oder wiihlenden Larven, wie er bei
den iibrigen Familien nicht auftritt. Es handelt sich
um Tiere von langgestrecktem Kdrper mit seitlich ab-
stehenden oder iiber dem Riicken zusammengeschla-
genen, meist stark aufgefransten, beweglichen Kiemen,
kriftigen, zum Graben geeigneten Vorderbeinen und
auffallend starken Mandibeln. Den Grundtyp stellen
die Potamanthidae und Euthyplociidae (Fig. 22, 23)
dar, die sich im weichen Schlammuntergrund der
Fluflbdden oberflichlich einwiihlen und verstecken.
Thre Nahrung besteht aus organischem Mulm (Detri-
tus) dieser Zonen, ihr Vorkommen ist auf Flufibe-
reiche beschrinkt, in denen es zu regelmifligen
Schlammablagerungen kommt, also auflerhalb der
Gefillestrecken und der Gebirgsbach-Oberldufe.

Bei den Ephemeridae ist die Entwicklung insofern
fortgeschritten, als hier an Stelle des Wiihlens ein
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echtes Graben tritt. Der an die Maulwurfsgrille
(Gryllotalpa) erinnernde Vorderkdrper mit kriftigen,
verbreiterten Grabbeinen, die von den langen Man-
dibeln unterstiitzt werden, ist dieser Lebensweise
angepaflt (Fig. 24), ebenso die auf den Riicken ge-
schlagenen Kiemen, deren rhythmischer Schlag der
Versorgung mit Atemwasser in ‘den im Untergrund
gegrabenen Rohren dient. Diese Réhren durchziehen
wirr den Boden; die Schlamm- und Bodenpartikel
werden offenbar beim Graben gefressen. Im lehmig-
schlammigen Boden groferer Fliisse finden sich die
Vertreter dieses Typs oft in grofier Zahl und kdnnen,
wie zum Beispiel die Larven von Hexagenia im Mis-
sissippi, in enormer Dichte auftreten (Seite 26).

Zu einem reguliren Bau von Wohnrohren kommt
es bei den Palingeniidae. Die Palingenia-Larven, die
im lehmigen Fluflufer der groflen Stréme der Alten
Welt leben und an weniger verunreinigten Stellen,
wie in der unteren Donau, noch heute in riesigen
Mengen auftreten, graben mit Vorderbeinen und Man-
dibeln (Fig. 26) horizontale, zylindrische Rohren, in
denen sie sich rasch hin- und herbewegen konnen. Als
Nahrung dient der Detritus, der von den Winden
der Wohnrohre abgebiirstet und vermutlich durch die
Bewegung der Larven in diese Rohren hineingespiilt
wird. Zur Vollkommenheit ist der Grab- und Bau-
Instinkt in der Familie der Polymitarcidae gesteigert.
Bet Epboron (Fig. 25 B) wird cine U-formige, hori-
zontale Wohnrshre im Flulufer angelegt (Fig. 36);

Fig. 36. Ein Bodenstiick des FluBufers der Marne mit den
Wohnrohren der Ephoron-Larve. A) von vorne; B) eine
Wohnrohre lings aufgeschnitten (nach REaumur 1734/42).

bereits der erste Beobachter [150] dieser Larvenginge
bemerkte, daf die Wand der Rohren feiner als die
umgcebende Erde sei und anscheinend von der Larve
als Schicht aufgetragen werde. Die kriftigen Man-
dibeln erlauben den Larven der Campsurinae, aufler
in Lehm auch in verrottetem Holz und sogar in Sand-

stein zu bohren; auch hier kommt es zu ciner Innen-
auskleidung der Wohnrdhren mit einem Gespinst.
Am genauesten ist dieser Vorgang bei der dritten
Unterfamilie, den Asthenopodinae, untersucht, deren
Larven ebenfalls in Holz (Povilla gelegentlich auch
in Schwimmen) bohren, in den Tropen weit verbrei-
tet sind und dort eine gewisse Bedeutung als Holz-
schidlinge haben.

Die im Amazonas hiufigen Larven von Asthenopus boh-
ren kurze U-férmige Wohnréhren in im Wasser liegende
Holzstiicke (Fig. 37) und kleiden diese mit einer Sekret-
Tapete aus Seidengespinst aus, das von ihren MArLPiGHI-
schen Gefiflen produziert und aus dem Enddarm ausge-
schieden wird [153]. Die Larven erzeugen in den Wohn-
rohren durch Schlagbewegung des Abdomens einen Atem-

Fig. 37. Die holzbohrende Larve von
Asthenopus aus dem Amazonasgebiet.
A) von Wohngingen durchzogenes
Holzstiick (oben) und dessen rechte,
angesigte Hilfte stirker vergroflert
(unten); B) erwachsene Asthenopus-
Larve. [153]
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wasserstrom und sethen gleichzeitig durch ein kompliziertes
System von Reusenapparaten an Kopf und Vorderbeinen
die Nahrungspartikel aus dem passierenden Wasser ab.
Diese Partikel haben nur eine Grofle von etwa 10 um
- meist sogar weniger als 5 um —, denn in dem iuflerlich
kristallklar einscheinenden Wasser der amazonischen Biche,
in denen die Asthenopus-Larven leben, sind nur Suspen-
sionen und Detritusteilchen von dieser extrem geringen
Grofle vorhanden; in Anpassung an diese Verhiltnisse sind
die Filterbiirsten am Vorderkdrper der Larve entspechend
engmaschig (Fig. 38) gestaltet. Dic Tiere gehdren also zum
Ernihrungstyp der ,Mikro-Tripton-Filtrierer.

Fig. 38. Asthenopus-YLarve; Vorderende, schrig-frontal
mit dem als Filtrierapparaten dienenden Haarbesatz, [153]
F = Femurbiirste, M = Mandibelbiitste, St = Stirn-
biitste, Td = duBere Tibialbiirste, Ti = innere Tibial-
biirste.

Schliefilich seien die eigenartigen Larven der Beh-
ningiidae erwihnt, die im System, wenn auch mit
Vorbehalt, zu den Ephemeroidea gestellt werden
und mit ihnen die FEigentiimlichkeit des Grabens
teilen, Allerdings leben die Larven nicht in Schlamm
oder festem Boden, sondern in dem feinen Sand und
Kies, der sich an schnell strémenden Stellen grofler

Fliisse findet. Hier graben sie sich mit grofler Ge-

schwindigkeit ein, leben sozusagen ,unterirdisch“ und
diirften sich dabei von organischen Partikeln ernih-
ren. Genaue Angaben dariiber liegen bisher nicht vor.
Thr K&rperbau ist der grabend-schwimmenden Le-
bensweise im flieflenden Triebsand des Flufbodens
angepaflt, wobei vor allem die haarigen Polster an
Stirn und Prothorax und die zu Grabschaufeln oder
Schwimmflossen umgestalteten Beine und Palpen diese
Tiere zu einem der eigenartigsten aller Formentypen
der Ephemeropteren {iberhaupt machen (Fig. 21C).

Im Anschlufl an diese Triebsand-Schwimmer sollen

hier die Familien der Unterordnung Heptagenioidea

erwihnt werden, soweit man sie mit Vorbehalt zu
den ,grabenden® Lebensformtypen rechnen kann.
Auch sie leben im Sandboden der Fliisse, in dem sie
aber nicht graben wie die Behningiidae, sondern sich
mit den Beinen verankern. Es handelt sich um die
Acanthometropodinae, die Ametropodidae und Pseud-
ironinae. In bemerkenswerter Konvergenz sind als
Anpassung an diese Lebensweise die Tarsen zu langen
und spitzen Stelzen ausgezogen, mit denen sich die
Tiere im Triebsand verankern kdnnen (Fig. 16D,
17 C). Diese Gruppen sind angeblich alle karnivor,
was ebénfalls als Anpassung an den extremen Aufent-
haltsort zu bewerten ist, denn organischer Detritus ist
auf der Oberfliche des Triebsandes am Fluflboden
nicht vorhanden. Auch die Larven der Machadory-
thinae gehdren hierher (Fig. 20C).

Abgeplattete Larven. Abplattung des Kérpers, oft
auch der Beine und Kiemen, tritt deutlich bei fast allen
Heptageniidae, einigen Ephemerellidae, den Proso-
pistomatidae und gewissen Leptophlebiidae auf. Of-

" fensichtlich handelt es sich dabei um eine Anpassung

an die Strémung im schnellbewegten (lotischen) Be-
reich der Fliisse.

Diese Annahme wurde energisch bestritten [131] mit
dem Hinweis auf das Vorkommen abgeplatteter Formen
im lenitischen — nicht stromenden — Bereich sowie unter
grundsitzlichem Zweifel an der Wirksamkeit solcher Ab-
plattung gegeniiber der turbulenten Strémung im Bach.
Durch Experimente [4] lief sich jedoch eindeutig nach-
weisen, dafl die abgeplattete K6rperform den Stromlinien-
effekt einer verringerten Schubkraft der Strémung hervor-
bringt. Es ist das Einschieben der abgeplatteten K&rper-
seiten in die fast strémungsfreie Grenzschicht am Substrat,
die bewirkt, dafl die eigentliche Strémung iiber das Tier
hinwegstreicht, da es selbst, strémungstechnisch gesehen,
ein Teil des Substrats geworden ist und im Idealfall wie
dieses von det Grenzschicht umhiillt wird (Fig. 39).

In diesem Sinne sind auch weitere Adaptationen zu
deuten, die bei diesem Lebensform-Typ auftreten
kdnnen: scheibenférmige Randbildung an der Vorder-
seite des Kopfes, verbreiterte Kiemen, die sich ficher-
artig {iberdecken und so eine (angeblich als ,Saugnapf®
fungierende) flach scheibenférmige Kontaktzone zum
Substrat bilden (Rhithrogena) oder schlieflich ein
ventraler Haarsaum (Epbemerella doddsi), der sich
ebenfalls als ringférmige Kontaktzone flach in die
Grenzschicht der Stromung einschiebt (Fig.40). In
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Konvergenz zu den Heptageniidae zeigen auch einige

siidhemisphirische Leptophlebiidae (Kimminsula), die

schnell stromende Gewiisser besiedeln, starke Abplat-
tung des K&rpers und der Beine.

Die extremste Ausbildung der stromlinienf&rmigen
Abplattung besitzen die Larven der Prosopistomatidae
(Fig. 30C) mit einem vom Mesothorax gebildeten

Fig. 39. Ecdyonurus-Larve in schnell strdmendem Wasser.
A) Foto eines Tieres in der Beobachtungsrinne mir
starker Str6mung von links; B) schematische Darstellung
der Korperhaltung (Eintauchen in die Grenzschicht!)
bei 20 cm/sck. [4]

Fig.40. Ausbildung von
Adhisions-Scheiben bei Lar-
ven aus schnellflieBenden Bach-
strecken.  A)  Rbithrogena,
Bauchseite mit ficherartig zum
Ring zusammengelegten Kie-
men [156); B) Ephemerella
doddsi (Nordamerika) mit ent-
sprechendem ventralen Haar-
saum am Abdomen [138]

Schild (Carapax), der den Korper flach halbkuglig
tiberdacht. Man hat diese eigenartig geformten Larven
bei ihrem ersten Auffinden an Steinen in starker Strd-
mung groflerer Fliisse (Georrroy 1762) fiir Krebse
gehalten, da sie tatsichlich einem Apus hnlicher sehen
als einem Insekt. Bei ihnen scheint der abgeplattete
Korper zugleich als echter Saugnapf zu fungieren,
das heiflt, durch Zug der dorso-ventralen Abdominal-
Muskulatur einen Unterdruck zwischen Substrat und

K&rper zu erzeugen. Nach Berichten sollen die Tiere
so fest an der Steinoberfliche sitzen, dafl man sie nur
mit einem Messer 18sen kdnne. Prosopistoma-Larven
kénnen auch gut schwimmen [3]; sie schlagen dazu
mit ithrem kurzen ,Schwanz®, das heifft den freien
Abdominalsegmenten und den flossenartig geficherten
Cerci. Als es fast 200 Jahre nach der ersten Entdek-
kung der Larven endlich auch gelang, die Imagines
aufzufinden, wurde [71] darauf hingewiesen, dafl
diese auffillige Fihigkeit zum Schwimmen nicht iiber-
bewertet werden darf: die Larven treten nur im
strémenden Wasser auf und sind dort niemals schwim-
mend anzutreffen. Ihre Nahrung stellen Insektenlar-
ven (Chironomiden, Simuliiden) dar, die im gleichen
Biotop leben, doch wird die ausschliefllich karnivore
Lebensweise bezweifelt. '

Die Larven kénnen stagnierendes — also sauerstoffarmes —
Woasser lingere Zeit ertragen und halten sich bis zu zwei
Wochen lang lebend in einem Sammelrshrchen mit Wasser
[71]. Damit wird das alte Problem [139] der Effektivitit
der Abplattung und der Existenz abgeplatteter Formen im
Stillwasser aufgeworfen. Abplattung ist urspriinglich nur
cine Stromungsanpassung, die den Aufenthalt in schnell-
bewegtem Medium ermdglicht, aber nicht erfordert. Fluf-
arten zeigen somit Stromungsanpassung und zugleich Adap-
tation an geringen Sauerstoffgehalt des — warmen — Me-
diums; sie kénnen daher durchaus auch in stchendem Was-
ser existieren. Dagegen sind echte Gebirgsbachformen nicht
nur der Strémung, sondern auch der geringen dort herr-
schenden Temperatur der lotischen Bezirke angepaft und
damit dem extrem hohen Sauerstoffgehalt. Sie werden des-
halb niemals in stchendem Wasser angetroffen. Eine Epe-
orus- oder Rbithrogena-Larve aus dem Gebirgsbach ist
selbst bei niederer Temperatur bereits nach wenigen Minu-
ten erstickt, wenn sie sich in der Sammelschiissel in unbe-
wegtem Wasser befindet. .

Der Aufenthalt in stromendem Wasser bringt also
fiir die Larven, wenn sie in kithlen Bachliufen leben,
den Vorteil der giinstigen Sauerstoffversorgung. Dies
zeigt sich in einer deutlichen Reduktion der Kiemen-
oberfliche und in einem Verlust der Bewegungsfihig-
keit der Kiemen, deren sonst iibliche schlagende Be-
wegungen zum Herantransport von Atemwasser bei
diesem Lebensform-Typ nicht zu beobachten sind.

Mit dem Aufenthalt in der Strémung ist jedoch
noch ein weiterer Vorteil verbunden, nimlich die
Méglichkeit, sich der von der Strdmung mitgefiihrten
Partikel (Detritus, organismische Drift) als Ernihrung

_zu bedienen. Der Typ der filtrierenden Larven leistet

diese Aufgabe. Bereits in drei Unterfamilien der
Siphlonuridae (Coloburiscinae, Ameletopsinae und
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Isonychiinae), also erdgeschichtlich sehe friih, trite
dieser Erndhrungstyp auf. In allen drei Gruppen sind
die Vorderbeine und Mundteile durch dichten und
steifen Haarbesatz zu Reusenapparaten umgestaltet,
die aus der Wasserstromung Partikel abseihen kénnen
(Fig. 12E). Das gleiche Verhalten und die gleiche
morphologische Anpassung zeigen die Oligoneuriidae
(Fig. 15B), bei denen die stromlinienférmige Abplat-
tung von Kopf und Korper besonders deutlich ist,
cbenso auch die Reduktion der Kiemen am Abdomen.
Auch einige Leptophlebiidae leben als Filtrierer (wie
Choroterpes), doch sind hier die Reusenapparate auf
die Mundteile beschrinkt, wihrend die Beine keine
auffallende Behaarung zeigen. Die eigenartigen
Arthropleinae sind ebenfalls vom filtrierenden oder
biirstend-fegenden Typ, wie ihre stark abgewandelten
Palpen zeigen (Fig.16B). Doch lebt Arthroplea in
kalten, stagnierenden Moorgewissern, so dafl ihre ab-
geplattete K&rperform ,zwecklos“ erscheint (siche
Seite 23); sie ist als Plesiomorphie innerhalb der Fa-
milie zu deuten, die bei einer abgeleiteten Form auch
beibehalten wurde, als ihr keine Skologische Bedeu-
tung mehr zukam.

Schwimmende Larven. Der Normaltyp der Ephe-
meropterenlarve, an deren Korperbau keine auffil-
ligen Anpassungen an Sonderbedingungen der Lebens-
weise erkennbar sind, wird traditionsgemifl als der
schwimmende Typ bezeichnet. Es ist damit nicht ge-
meint, dafl diese Tiere regelmiflig oder gar stindig
schwimmen, sondern daf} sie es kdnnen und meist in
einem Biotop leben, der gelegentliche Schwimmbewe-
gungen ermdglicht.

Dem Larven-Typ der Siphlonuridae (besonders die
Subfam. Oniscigastrinae und Siphlonurinae, Fig. 12B)
kommt hier wegen seiner Stellung an der Basis des
gesamten Stammbaums der Epheremopteren eine be-
sondere Bedeutung zu. Offenbar reprisentiert er den
Lebensform-Typ der permischen oder noch ilteren
Vorfahren aller heutigen Eintagsfliegen. Der Kéorper
ist hochgewdlbt im Thorax, dagegen deutlich verbrei-
tert im Abdomen, wo eine kriftige Lingsmuskulatur
ausgebildet ist, die, zusammen mit den als Schwimm-
flosse gestalteten Schwanzfiden, die Tiere zu schnel-
len auf und ab schlingelnden Schwimmbewegungen
befzhigt. Sie leben meist in ruhigen Gewisserstrecken
— stillen Kolken, Uferbuchten — kiihler Fliefigew#sser
und sitzen oder laufen dort auf der Schlammoberfliche

umher, die auch ihre Nahrung bildet. Sie sind omni-
vor und bevorzugen organischen Detritus. Werden sie

aufgestdrt, so flichen sie mit geschickten und schnellen

Schwimmbewegungen; das Schlagen des Abdomen
treibt die Tiere in vibrierender Bewegung schrig nach
vorne und oben, worauf sie dann mit gespreizten
Beinen wieder zu Boden sinken.

Im gleichen Biotop, besonders hiufig auf und zwischen
den zerfallenden Blittern am Boden kleinerer Biche, finden
sich zahlreiche Leptophlebiidae (Fig. 18 B, C), die dem
gleichen Lebensform-Typ zuzuordnen sind. Ihr Schwim-
men ist meist nur ein kurzer ,Sprung®, wonach sie wieder
aufs Substrat zuriicksinken. Geraten sie bei solchem Sprung
in die Strémung, so erreichen sie durch lebhaft zappelnde
Schwimmbewegung bald wieder die Uferregion, wo die
Wasserbewegung schwicher ist und ihnen ein Festsetzen
erlaubt.

In der Familie der Baetidae ist am K&rper und den
hohen Gangbeinen keine Anpassung ans Schwimmen
festzustellen, doch ist auch bei ihnen die Schwanz-
flosse — aus den gefiederten Schwanzfiden — gut ent-
widkele (Fig. 14D). Einige Arten leben in stehenden
Gewiissern, wo sie in der Vegetation umherklettern
(Cloeon) oder auf dem Sandboden in Ufernihe sitzen
(Centroptilum). Bei ihnen wird die Schwimmbewe-
gung unterstiitzt durch das plétzliche Ausstoflen von
Atemwasser aus dem Enddarm, was zu einem schnel-
len Vorwirtsschiefen des Kérpers im Wasser fiihrt,
allerdings nur fiir eine kurze Strecke. Auch stille
Buchten von Fliefigewissern werden besiedelt (Cen-
troptilum), von der weltweit verbreiteten Gattung
Baetis dagegen hauptsichlich die fliefenden Strecken

Fig. 41. Larve von Baetis. a) bei schwacher Strémung;
b) bei starker Strdmung. Die Strémungsverhiltnisse im
Medium sind durch schematische Stromlinien angedeutet.

[4] '
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der Biche und Fliisse. Bactis-Larven gehdren in den
Bergbichen aller Kontinente, aber auch in schnell-
fliefenden Strecken der meisten Fliisse, zu den hiu-
figsten und regelmifligsten Besiedlern. Obwohl sie
keine bemerkenswerten Anpassungen an den Stré-
mungsdruck in ihrem K&rperbau aufweisen, treten sie
auch am Gerdll mitten in der schnellsten Strémung
der Bergbiche noch auf. Offenbar verbergen sie sich
in Spalten der Steine und in den ,Totwasser®-
Riumen, das heiflt, den ruhigen Winkeln im Strd-
mungsschatten der Steine, zwischen den Gerdllbrocken.
Auflerdem sind sie in der Lage, durch passendes Vér-
halten — ndmlich eine variable Kérperhaltung — die
jeweilige Beanspruchung durch die Schubkraft der
Strdmung auszugleichen (Fig. 41).

Trotz dieser Moglichkeiten, sich zumindest voriibergchend
auch in starker Stromung zu halten, ist es nicht verwunder-
lich, da ein hoher Prozentsatz der Individuen stindig
vom Substrat abgerissen wird und in den Wasserstrom ge-
rit. Es bilden daher Baetis-Larven den iiberwiegenden
Anteil aller Insekten in der organismischen Drift der Berg-
biche, wihrend Vertreter des abgeplatteten Typs (Hepta-
geniidae) praktisch keine Rolle in ihr spielen. Bei Baetis
vagans in den Bergbichen von Minnesota spiegelt sich die
nichtliche Aktivitit der Larven in ciner gegeniiber dem
Tag deutlich erhdhten Driftrate wider [187]. Fiir Mictel-
curopa wurde das gleiche Phinomen an Baetis rhodani und
B. wernus beobachtet und spiter experimentell bestitigt
[132, 133]. Ob Baetis wirklich nachtakiiv ist (was bei einem
vegetarisch lebenden Augentier immerhin verwunderlich
wire) oder nur deshalb nachts zahlreicher in dic Drift gerit,
weil es im Dunkeln auf Storungen, zum Beispiel bei der
Begegnung mit anderen, eventuell karnivoren Larven,
leichter abgetrieben wird als im Hellen, mag hicr unerdrtert
bleiben. Wichtig ist jedoch, daf8 der Lebensform-Typ der
schwimmenden Larve das schnellstrémende Milieu offen-
sichtlich nur besiedcln konnte, weil ein stindiger Substanz-
verlust der Population durch Abdriften mittels besonderer
Mechanismen, wie retardiertem Schlupfrhythmus der Larven
(siche Seite 50) und ungewdhnlich groflen Individuen-
reichtum stindig kompensiert wird.

Kletternde Larven. Den schwimmenden Larven
ihnlich, jedoch von gedrungener Korperform, mit
kurzen und kriftigen Beinen und ohne die Fihigkeit
zu freiem Schwimmen, ist der Lebensform-Typ der
kletternden Larven zweimal bei der Evolution der
Ordnung Ephemeroptera gebildet worden.

Bei den Leptophlebioidea sind die beiden nahe ver-
wandten Familien der Ephemerellidae und Tricory-
thidae typische Xletterer im Pflanzenbewuchs der
FlieRgewisser. Beide Familien besiedelten alle Ge-
wissertypen, doch sind die kiihlen, schnellstrémenden

Bergbiiche in de;a gemifligten nordlichen Breiten der
bevorzugte Aufenthalt der Ephemerellidae. Vor allem
in der Nearktis ist die Groflgattung Ephemerella sehr
artenreich; sie zeigt bei vielen Arten die Tendenz zur
Ausbildung von Retentionseinrichtungen, das heiflt
dornigen Auswiichsen an XK&rper und Beinen, vor

allem auf der Dorsalscite, die einer Verankerung der
Tiere in der flutenden Vegetation dienen (Fig. 42).

Fig. 42. Retentionseinrichtungen bei Larven vom klet-
ternden Typ. A) Ephemerella spinifera, Kopf und Thorax-
Riickenfliche; B) Hintetleibspitze; C) Ephemerclla proser-
pina, Larve [138]; D) konvergenter Larventyp bei der
Plecopterengattung Araucanioperia aus Siidamerika. [105]

Diese Art der Verankerung durch dornige Auswiichse
auf der Riickenfliche von Kopf, Thorax und Abdomen,
eventuell sogar auf den Beinen, stellt offensichtlich ein sehr
wirksames Mirtel zur Fixierung im strémenden Milieu dar,
denn sie findet sich in bemerkenswerter Konvergenz auch
bei einer anderen, den gleichen Biotop besiedelnden Insek-
tenordnung: den Larven der Plecopteren. In zwei Familien
dieser Ordnung (Taeniopterygidae und Gripopterygidae)
treten Larventypen auf, die bis in die Einzelheiten der Be-
dornung, ihre Lokalisation auf bestimmten Stellen der
Riidsenfliche und ihre Gréfle dem hier abgebildeten Typ
von Ephemerella entsprechen (Fig. 42D).

Schliefllich sind die Caenidae und die ihnen im Lar-
venstadium sehr dhnlichen Neoephemeridae zu er-
wihnen, die beide den Lebensform-Typ der kriechend-
kletternden Larven darstellen. Sie wohnen hauptsich-
lich am Boden von stehenden Gewissern, doch sind
einige Arten auch aus Fliissen bekannt. Der Korper
der Caenis-Larve ist dicht behaart, ebenso die
Schwanzfiden (Fig. 28 B). An der Behaarung haften
meist Schlammpartikel, so dafl die Tiere auf der
Schlammoberfliche des Seegrundes, die sie bis zu
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Tiefen von 10 bis 12 m in grofler Zah{ bevélkern, gut
getarnt sind. Auch das erste Paar der dorsalen Kie-
menblitter ist behaart, doch dient es zugleich als

Dedkel fiir die daruntersitzenden weiteren Paare von

Kiemenblittern, die durch Spreizen und Aufklappen

des Deckels mit Atemwasser versorgt werden kénnen.

Okonomie

Die Eintagsfliegen besitzen praktisch keine unmit-
telbare wirtschaftliche Bedeutung. Das Massenschwir-
men einiger flulbewohnender Arten fishrt jedoch ge-
legentlich zum Auftreten solcher enormen Mengen,

dafl es fiir einige Stunden oder Tage in der Gewis-
sernihe zu ernsthaften Verkehrsbehinderungen kom-
men kann (Fig. 43); die Zahl der toten Exemplare
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Fig. 43, Eintagsflicgen als
flug von Hexagenia im Juli 1946 (Aus “Chicago Daily
News”). [23] :

nach solchen Massenfliigen ist so grof}, dafl sie, wie
zum Beispiel Hexagenia im Mississippi, sogar fiir die
Schiffahrt ein ernsthaftes Problem werden kann. In
Mitteleuropa sind solche Massenfliige, die nach dem
Bericht von Augenzeugen wie dichtes Schneetreiben
wirken und die Straflen und Briicken in kurzer Zeit
mit einer meterhohen Schicht abgestorbener Leiber

Verkehrshindernis. Ein Massen- "

und Eiballen bedecken kénnen, vor allem von Epho-
ron virgo bekannt geworden; so im Neckar bei Mann-
heim, im Main bei Lohr, in der Fulda bei Kassel. Doch
gehoren solche Erscheinungen wegen der zunehmenden
Abwasserverseuchung unserer Fliisse bereits der Ver-
gangenheit an. ‘

In Flufligebieten, die solche Massenfliige regelmifig
aufweisen, wie das der Mosel und der Elbe, nutzte
man die Saison (Juli bis August) in geringem Umfang
kommerziell, indem man die Tiere nachts durch flak-
kernde Feuer oder durch Auslegen von weiflen Laken
ans Ufer lockte, um sie dann unter dem Namen
»Weilwurm® als Angelkdder und Fischfutter zu ver-
kaufen [156]. Es wird berichtet [177], daf die toten
Massen gewaltiger Schwirme dort, wo sie anfallen,
als Diinger in der Landwirtschaft Verwendung finden.
Zwischen 1935 und 1940 wurden in der Saone zwi-
schen Verdun und Chalon jihrlich ungefihr 100 Ton-
nen geerntet [186].

Eine gewisse Schadwirkung zeigen die tropischen
Polymitarciden, da sie im Wasser befindliches Holz
anbohren, um dort ihre Wohnrohren zu errichten
(Fig. 37). Doch sind bisher lediglich geringfiigige
Schiden durch die Larven der altweltlichen Gattung
Povilla bekannt geworden; so wird aus Thailand von
Bohrschiden an im Wasser stehenden Holzpfihlen und
am hélzernen Boden eines Fihrbootes berichtet [184],
chenso [181] von Beschidigungen holzerner Wasser-
leitungen in Sumatra. In beiden Fillen verursachte
Povilla corporaali den Schaden. Im tropischen Afrika
sind dhnliche Schadensfille, verursacht durch Povilla
adusta, gemeldet worden. Hélzerne Schiffsbéden im
Victoriasee und im Njassa-See wurden von den Lar-
ven durchlSchert, doch konnten die Tiere das Holz nur
dort angreifen, wo der Farbanstrich schadhaft gewor-
den war [111]. Eine echte wirtschaftliche Bedeutung
diirfte allen diesen Fillen nicht zukommen.

Als Fischnihrtiere besitzen die Ephemeropteren
dagegen einen erheblichen mittelbaren Wirtschafts-
wert. Sie sind ein wesentlicher Bestandteil der Nah-
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rung aller Fluffische und zugleich Hauptnahrungs-
objekt der karnivoren Wasserinsekten, wie Pleco-
pteren, einige Trichopteren und Dipteren, die ebenfalls
als Fischnahrung dienen. Wegen der komplizierten
indirekten Nahrungsbeziehungen und dem meist
jahreszeitlich und auch nach dem Alter der Fische
schwankenden Anteil am Gesamt-Nahrungsspektrum
sind genaue Zahlen iiber die Bedeutung der Eintags-
fliegen fiir die Fischernihrung nicht zu erhalten. Der
Anteil (vor allem von Hexagenia) als Fluffischnah-
rung wird [138] in Nord-Amerika mit Werten bis
zu 50% angegeben, ebenso [130] fiir Junglachse in
Schwedisch-Lappland und [2] fiir Forellen in Neusee-
land. Es diirfte keinesfalls zu hoch gegriffen sein, wenn
man 20%p der gesamten Fluffisch-Produktion in den
gemifigten Breiten auf die Ernihrungsbasis der Ephe-
meropteren zuriickfithrt.

Vermutlich ist deren Anteil sogar noch wesentlich hsher,
entzicht sich bisher jedoch der quantitativen Erfassung.
Durch Riickberechnung stellte man fest, daf neuseclindische
Forellen 17mal gréflere Wachstumsleistungen zeigten, als
nach der Menge der nachweisbaren Nahrungstiere in den

betreffenden Wohngewissern zu erwarten war {2]. Bei den
bisherigen quantitativ-limnologischen Methoden der Erfas-
sung der Bestandsdichte von Insektenlarven in Flieflgewiis-
sern ist also offenbar noch ein Fehler in der Gréflenordnung
ciner Zehnerpotenz enthalten. Ein Hinweis auf die még-
liche Fehlerquelle ist der, daff die Beviélkerungspyramide
bei Ephemeropteren, besonders bei Baetis-Larven, eine
wesentlich breitere Basis hat, als man zuvor annahm [123].
Benutzt man nimlich engmaschige Fangnetze, so kommen
auf ungefihr 1500 Baetis-Larven unter 3 mm, wie man sie
mit dem konventionellen Netz fingt, nicht weniger als
540C0 Junglarven, die man bei Benutzung eines fein-
maschigen Netzes im gleichen Raum zusitzlich fangen
kann. Es kommt hinzu, daff diese Junglarven, die offenbar

" in groflem Umfang von der Fischbrut, den karnivoren In-

sckten und den ,Driftsammlern® (Filtrierern) gefressen
werden, das ganze Jahr iiber und unabhingig von der
Jahreszeit zur Verfiigung stehen, da sie aus den Gelegen
infolge ,retardierter Schlupfzeit“ stindig 'nachgeliefert
werden [102]. Man darf also erwarten, dafl eine quanti-
tative Stoffbilanz unserer Fliefgewisser, zu der bis heute
erst Ansitze vorhanden sind, in Hinblik auf die Bedeu-
tung der Ephemeropteren fiir den Haushalt und damit auch
fiir das Fischwachstum dieser Biotope noch Uberraschungen
erbringen wird. '

Morphologie und Anatomie

Das Exoskelett ist bei Ephemeropteren weich und
elastisch. Im folgenden wird das Exoskelett des Kor-
pers und der Extremititen zusammen mit der zuge-
hérigen Muskulatur getrennt nach Kérperabschnitten

behandelt.

Kopf. Der Kopf der Imagines ist klein, in
Aufsicht dreieckig. Seine Funktion ist auf das Tragen
der Sinnesorgane beschrinkt. Die Augen (siche Seite 38)
nehmen stets einen erheblichen Teil der Kopfober-
seite ein (Fig. 3). Sie sind in vielen Familien bei den
Minnchen geteilt, so daf vier grofle, zum Teil erhdht
stechende Komplexaugen (bei manchen Baetiden:
»Turbanaugen“) das duflere der Kopfkapsel bestimmen
(Fig. 14 B). Drei Ocellen liegen im Winkel zwischen
den Augenpaaren und dem Kopfvorderrand (Fig. 19).
Die Anordnung von Augen und Ocellen kann jedoch
auch anders sein, wie bei denBehningiidae (Fig. 21B).
Die Antennen sind auffallend kurz und bestehen stets
nur aus zwei Grundgliedern (Scapus und Pedicellus)
sowie einer kurzen, ungegliederten Borste. Offensicht-
lich sind sie rudimentir und vermutlich funktionslos --
bei Larven sind sie gut entwickelt und in Funktion,

Auch die Mundteile der Imagines sind verkiimmert
und funktionslos: eine Nahrungsaufnahme findet im
Imaginalstadium nicht statt, Bei mehr plesiomorphen
Gruppen sind im Mundfeld der Imagines aufler dem
Labium auch Mandibeln und Maxillen noch als stum-
melférmige Rudimente erkennbar, bei den meisten
Familien aber sind die Mandibeln ginzlich verschwun-
den, so dafl nur das Labium und eingliedrige, walzen-
{6rmige Maxillen-Stummel iibrigbleiben.

Bei den Larven ist der Aufbau der Kopfkapsel
wesentlich komplizierter, da aufler den Sinnesorganen
auch die Mundteile in voller Funktion sind. Die
Kopfkapsel ist dorsal durch seine Scheitelnaht geteilt,
die sich in die M-formige Stirnnaht gabelt, welche
zwischen den Ocellen verliuft. Ventral ist die Kopf-
kapsel im oralen Teil mit einem chitinésen Innen-
skelett (Tentorium) ausgestattet, das als Gegenlager
fiir die Einlenkung der Mundteile dient. Die dorsalen
(oder hinteren) Tentoriumarme reichen weit ins Innere
der Kopfkapsel und bilden die Ansatzstelle der Man-
dibefreduktoren. Clypeus (nicht immer vorhanden)



28 2/5-1111es: Ephemeroptera (Eintagsfliegen)

und Labrum verlingern die Kopfkapsel nach oral
und formen das Dach der Mundhéhle.

Die Mundteile sind vom orthopteroiden Normal-
typ, das heiflt kauendbeiflend. Auffallend kompliziert
ist die Gestaltung der Mandibeln (Fig. 44): sie sind

Fig. 44. Mandibeln der Larve von Habropllebia fusca.
A) Linke Mandibel in Ventralansicht; B) techte Mandibel
in Dorsalansicht. [72] — B = ventrales Mandibelgelenk,
D = dorsales Mandibelgelenk, G = Pscudogelenk,
M = Molarteil, P = Prostheka, 7" = Adductor-Sehne.

normalerweise asymmetrisch. Thre Form ist sehr va-
riabel und liefert zum Teil Artbestimmungs-Merkmale.
Der einwirtsgerichtete Teil bildet einen Kaurand
(Molar-Teil), der entweder aus eincr Reihe von Einzel-
zdhnen oder aus komplizierten, in Serien angeordne-
ten Leisten besteht. Die korrespondierenden Molar-
teile beider Mandibeln sind asymmetrisch zueinander,
und zwar meist so, daf} die Molarfliche der linken
Mandibel eine Mulde bildet, in welche der spitz-
dreieckige Molarteil der rechten Mandibel eingreift.
Beim Schlieflen der Mandibeln ergibt sich so eine Reib-
bewegung zwischen beiden Molarteilen. Diese Reib-
flichen kénnen auch verkiimmert sein, wie bei Pros-
opistomatidae, die als Karnivore reine Reiff-Mandi-
beln besitzen. Andererseits finden sich bei den Familien
mit grabenden Larven (Fig.22 B, 23 B) starke, nach
vorne gerichtete Verlingerungen der Auflenfliche der
Mandibeln, die als Grabschaufeln mit nach auflen ge-
richteter Wirkung dienen.

An der Mandibelspitze befinden sich zwei besonders.

starke Schneidezihne, Incisivi, die entweder einfach
zugespitzt oder sekundir gezihnt sein kdnnen. Zwi-
schen Molarteil und Incisivi, meist nahe der Wurzel
der Schneidezihne, befindet sich die Prostheka (La-
cinia molaris), ein vergleichend-anatomisch sehr be-
merkenswertes Gebilde, das als Rudiment des Endo-
podits der Spaltextremitdt der Crustaceen-Mandibel
gedeutet wird. Es ist meist unbeweglich, erweist je-
doch seinen Charakter als Extremitit durch gelenkige
Inserierung, griffelfrmige Gestalt, trigt meist einige

Haare oder Borsten an der Spitze und kann tief ge-
spalten sein (Fig. 44).

Die Mandibeln sind mit einem vorderen und einem

hinteren Condylus in der Kopfkapsel eingelenkt, oft
ist ein drittes ,Pseudogelenk” ausgebildet, nimlich
eine stark chitinisierte Kante auf der Dorsalfliche
(Fig. 44 B: G). Zur Bewegung dient der Beugemuskel
(Adductor) und Streckmuskel (Abductor); der erstere
entspringt im Dach der Kopfkapsel und inseriert iiber
die Adductor-Sehne (Fig. 44 T) an der Mandibel. Die
Abductoren sind geteilt und kommen vom Tentorium
(Fig. 45).

Fig. 45. Mundteile der Larve von Ecdyonurus. A) rechte
Maxille, dorsal; B) Kopf in Ventralansicht nach Ent-
fernung von rechter Maxille und Labium; C) Kopf in
Dorsalansicht, nur Hypopharynx und Maxillen in situ.
(Die Detailangaben der Abbildung werden zum Teil im
Text erldutert). [163]

Von variabler, vielgestaltiger Form, mit unterschied-
lichen Funktionen der einzelnen Flichen, unsymmetrisch,
dreifach eingelenkt und von zahlreichen Muskeln bewegt,
sind die Mandibeln der Ephemeropteren auffallend kom-
pliziert und weisen mehr plesiomorphe Bezichungen zur
Curstaceen-Extremitit auf als bei allen anderen Insekten-
Ordnungen. Im einzelnen ist die Form der Mandibeln so un-
terschiedlich und zugleich so charakteristisch, dafl eine Be-
stimmungstabelle der nordamerikanischen Ephemeropteren-
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Genera allein mittels Mandibel-Merkmalen aufgestellt
werden konnte [135].

Die Maxillen sind vom Normaltyp: auf die beiden
Grundglieder Cardo und Stipes folgt die Innenlade
(Lacinia), an deren Auflenrand der Maxillarpalpus
eingelenkt ist. Eine Auflenlade (Galea) fehle den mei-
sten Ephemeropteren, doch sind ihre Rudimente zu-
mindest bei den Leptophlebiidae noch vorhanden. Die
Innenfliche der Lacinia ist meist reich behaart oder
beborstet, kann auch Zihne tragen und ist je nach
ihrer Funktion zum Filtrieren, Biirsten oder Beiflen
geeignet. Der Palpus ist viergliedrig, bei apomorphen
Gruppen (wie Heptageniidae) dreigliedrig oder zwei-
gliedrig (Fig. 45 C). Als bemerkenswerte Ausnahme
ist das letzte Palpenglied bei den Ameletopsinae lang
fadenférmig und sekundir gegliedert. Stark abgewan-
delt sind schlieflich die Maxillarpalpen bei den
Arthropleinae, wo ihr letztes Glied (Fig. 16 C) lange
Filterhaare trigt. Die Muskulatur besteht aus Ad-
ductoren und Abductoren vom Normaleyp (Fig. 45:
6-9, 12, 13). '

Die 2. Maxillen (Labium) sind vom Normaltyp; sie
bestehen aus Submentum und Mentum sowie dem
eigentlichen Labium mit Innenlade (Glossa) und
Auflenlade (Paraglossa) und einem
drei- oder zweigliedrigen Labialpalpus
(Fig. 46). Sehr selten (Tricorythinae)
sind Glossen und Paraglossen mitein-
ander verwachsen. Die Labialpalpen
sind, wenn sie in die biirstende oder
fegende Funktion der Mundteile ein-
bezogen werden, oft stark behaart
oder beborstet, ihnlich wie die Ma-
xillarpalpen. Uber die Muskeln infor-
miert die Figur 46.

Auf dem Labium liegt der Hypo-
pharynx, eine dreizipflige Aufwdl-
bung des Mundbodens (Fig. 46 B), der
in Bewegung und Funktion weit-
gehend mit den 2. Maxillen gekoppelt
ist. Der Mittellappen trigt oft eine
biirstenartige Haarreihe und liegt
direkt unter dem Molarteil der Man-
dibeln, so daf er deren Kautitigkeit
unterstiitzt. Sowohl durch zahlreiche
innere wie auch durch auflen ansetzende Muskeln ist
der Hypopharynx sehr beweglich (Fig.45B) und
schafft so die Nahrungsteile in den Usophagus.

Genaue und ausfiihrliche Studien iiber die Mundteile
liegen fiir cinige Gattungen vor; Ecdyonurus und Hepia-
genia [163] sowie Arthroplea [68]. Auf diese Arbeiten
sei wegen aller weiteren Details, besonders auch in der
Muskulatur, verwiesen.

Thorax. Der Thorax der Imagines ist von charakte-
ristischem Bau. Eingehende Untersuchungen liegen
tiber Hexagenia vor [113].

Der Prothorax ist klein und besteht nur aus wenigen
Skelett-Elementen: dem quer-rechteckigen Pronotum,
einfachen Pleuralplatten, die auch fehlen konnen,
und einem meist dreieckig-schildf&rmigen Sternum, an
dessen kaudalem Ende sich die beiden Furcae befinden,
das heiflt hohle, hornférmig ins Innere des Pro-
thorax ragende Endosklerite.

Der Mesothorax ist michtig aufgewdlbt und stets
das grofte der drei Thorax-Segmente. Die zu ihm
gehdrigen Vorderfliigel sind immer grofler als die
Hinterfliigel und tragen die Hauptlast des Fluges. Das
Mesonotum ist als grofles Scutum ausgebildet, das sich
durch Querfalten in Praescutum, Scutum, Scutellum
und Postscutum teilt. Der Scutum-Schild ist seinerseits
oft durch Querfalten in vier deutliche, ovale Felder
geteilt, dic den Ansatzstellen der dorsoventralen Flug-

Fig. 46. Mundteile der Larve von Ecdyonurus. A) Labium in Ventralan-
sicht; B) Labium in Dotsalansicht mit Hypophatynx; C) Labium in Dor-
salansicht ohne Hypophatynx; D) Labium in Dorsalansicht wie C) aber
nach Abtragung des linken Palpus. (Die Detailangaben fiir Muskeln und
Strukturelemente werden zum Teil im Text erliutert), [163]

muskulatur entsprechen. An den Seiten liegen die nach
ventral iibergreifenden Episterna und die mit diesen
verwachsenen Epimeren. Ventral ist ein Sternum aus-
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~ gebildet, an dessen Hinterrand zwei Furcae liegen, die
gemif der geringeren Beweglichkeit der Mittelbeine
deutlich kleiner sind als die des Prothorax. Nach hin-
ten schlieft ein Poststernum ab. Der Metathorax ist
wesentlich kleiner als der Mesothorax und bildet mit
ihm eine funktionelle Einheit. Scutum, Scutellum und
Postscutum sind zu unterscheiden, im Pleuralbereich
Episternum und Epimeror'l sowie ventral ein einheit-
liches Sternum mit kleinen Furcae oder ganz ohne
diese.

Die Muskulatur des Thorax entspricht dem Insekten-
Normaltyp und weist fiir die Bewegung der Fliigel eine
reiche direkte und indirekte Flugmuskulatur auf. Eine
detaillierte Studie des gesamien thorakalen Bewegungs-
apparates liegt bereits vor [113]; auf diese Arbeit sei hier
verwiesen. Als Beispiel wird lediglich die indirekte Flug-
muskulatur im Thorax der adulten Hexagenia recurvata
demonstriert (Fig. 47). Man beachte den groflen dorsalen

Fig. 47. Imaginale Thorax-Muskulatur bei Hexagenia
recurvata. [113]. I-JI-III = Pro-, -Meso-Metathorax,
Dlm = dotsale Lingsmuskeln, Dwm = dorsoventral-
Muskulatur, F» = Furca, V/m = ventrale Lingsmuskula-
tur (fir weitere Details s. Originalarbeit).

Longitudinal-Muskel (DIm), der sich an wohlentwickelten
Phragmen ansetzt und fast /s des Thorax ausfiillt; seine
Kontraktion bewirkt den kraftvollen Abwirtsschlag der
Fliigel. Die iiberragende Ausbildung dieses Muskels er-
scheint fiir die im allgemeinen urspriingliche Ordnung sehr
bemerkenswert.

Das Fliigelgelenk entsteht aus Seitenteilen des Meso-
oder Meta-Notum und einigen Skleriten der membra-
nésen Fliigelbasis, den Pseudopteralia. Tegula, Hume-
ralplatte und drei Pseudopteralia sind stets vorhanden,
jedoch in den einzelnen Familien sehr unterschiedlich
ausgebildet. Eine ausfiihrliche vergleichende Spezial-
untersuchung, die auch die zahlreichen an den Fliigel-
gelenkstiicken ansetzenden Muskeln, die sogenannte
direkte Flugmuskulatur, beriicksichtigt, liegt aus jiin-
gerer Zeit vor; auf diese Arbeit sei ausdriicklich fiir
alle Details verwiesen [76]. -

Die Fliigel sind stark ausgebildet, am Vorder-
rand kriftig chitinisiert und stets von sehr unterschied-
licher Gréfle: der Hinterfliigel ist wesentlich kleiner
als der Vorderfliigel, bildet mit diesem eine funktio-
nelle Einheit, wobei er vor allem den Analteil des
Vorderfliigels stiitzt, und kann sogar ginzlich fehlen;
so bei der Gattung Cloeon. Der Umrif} des Vorder-
fliigels ist dreieckig. Die Fliigelmembran ist durch
regelmifligen Wechsel konkaver und konvexer Adern
deutlich gerieft (sithe 4+ und - in Fig. 48 A und
49C). .

_-'

Fig. 48. Fligel. A) Vorderfligel von Siphlonurus mit
Bezeichnung der Lingsadern und Angabe der konkaven
(—) und konvexen (-+) Adern sowie der Costalbriicke
(CB); B) Costalbriicke (Humeralbogen) stirker ver-
groBert; C) die Bulla der Gabel Rz—R3 stirker ver-
groBert. (Im Fliigel die Angabe der heute gultlgen Ader-
Bezeichnungen). [62]

Die alternierende Anordnung der konkaven und konvexen
Adern wird auch bei Gabelungen nicht aufgegeben, sondern
jeweils durch eine Interkalarader wieder hergestellt. So
bleibc die MA auch nach ihrer Gabelung in beiden Asten
konvex (-+), da die dazwischenliegende Interkalarader
IMA konkav (-) ist. Umgekehrt sind beide MP-Aste kon-
kav, wihrend die IMP konvex ist (Fig. 48 A). Das Auf-
treten solcher Dreiergruppen oder Triaden in der dufleren
Fliigelhilfte ist charakteristisch fiir die Ephemeroptera und

-in diesem Umfang von keiner anderen Insektenordnung

bekannt.

Die beiden ersten konvexen Adern (Costa und
Radius 1) sind an ihrer Basis iiber die konkave Sub-
costa hinweg durch ein bogenférmiges Strukturelement,
den Humeralbogen oder die Costalbriicke, verstirkt
(Fig. 48 B). Die Funktion dieser Struktur ist eine Ver-
steifung des Fliigelvorderrandes, der durch diese drei
parallel ziehenden und stark chitinisierten Adern seine
besondere Festigkeit erhilt. Im Gegensatz zur Festig-
keit des Vorderrandes ist die iibrige Fliigelmembran,
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vor allem der Analteil, verhiltnismiflig weichhiutig
und elastisch. Besondere Gelenke, die Bullae (Fig.
48 C), die sich bei vielen Arten etwa in der Fliigel-
mitte auf Subcosta und Radius finden, ermdglichen
ein teilweises Einknicken des Fliigels wihrend des
Aufschlagens (Fig. 49 B). Die Bezeichnung der cinzel-

Fig. 49. Flugmechanik bei Sipblonurus. A) Vorderfligel
im Abschlag; B) Vorderfliigel im Aufschlag; C) Quer-
schnitt durch den vorderen Fliigelrand, stirker ver-
groBert, mit getrennter Dorsal- und Ventral-Lamelle des
Fliigels zur Demonstration der Lage der Aderverstirkung
bei konkaven (Sc und Rs) und konvexen (R 1) Adern. [62]

nen Fligeladern, wie sie sich heute durchgesetzt hat,
ist in Figur 48 A angegeben.

Lingere Zeit hindurch hat es in der Ephemeropteren-
Literatur im Hinblick auf die Benennung der Fligeladern
unterschiedliche Ansichten gegeben; erst durch die Publi-
kationen von DeEmouLIN und Epmunps & TRAVER (1954)
ist jetzt Einmiitigkeit der Auffassungen hergestellt. Die
Unterschiede lagen vor allem in der Interpretation von
MA und Cul, deren Homologisierung Schwierigkeiten be-
reitet. EATON (1883) hatte ginzlich auf Aderbenennung
verzichtet und sie statt dessen numeriert. Spiter wurde
das System von Comstock & NEepHAM (1899) gebriuch-
lich, das TiLLYARD zunichst (1923) ablehnte, aber spiter
(1926) unterstiitzte. Nach diesem System ist auch ULMER
(vor 1939) vorgegangen: MP 1 und MP 2 werden dabei
filschlich als Cu1 und Cu 2 bezeichnet, wihrend die wirk-
liche Cu 1 als A1 verkannt wird. Eine Revision der Benen-
nung erfolgte durch NEepHAM, Travir & Hsu (1935),
welche zwar die Cubitalregion richtig deuteten, jedoch die
MA-Gabel fiir R 4--5 hielten. Nach diesem System ging auch
Burks (1953) vor.

Die Flugtechnik: steht in engem Zusammen-

hang mit dem Aderverlauf. Bei den Fliigeln mit regel-

. mifligem Wechsel konkaver und konvexer Adern er-

gibt sich ein faltiger Fliigelquerschnitt (Fig. 49 C), der
zur Versteifung der Fliigelmembrane beim Abschlag
beitrigt und gleichzeitig eine Verringerung des Ober-
flichen-Widerstandes beim Aufschlag erméglicht.
Durch die Einknickung des Fliigels in den Bullae wird
diese Widerstandsverringerung noch gréfler (Fig. 49 A,
B). Auf diese Weise wird ein flatternder Hubflug er-
reicht, der es den Tieren erméglicht, senkrecht oder in
steilem Winkel aufwirts zu flattern und sogar im
Riittelflug auf der Stelle zu stehen, was fiir die Ei-
ablage und den Hochzeitsflug von Bedeutung ist. Bei
einigen apomorphen Formen (Behningiidae, Oligo-
neuriidae, Prosopistomatidae) ist an die Stelle des
Hubfluges der schnelle, vorwirts gerichtete Skullflug
getreten, bei dem die Fliigelmembran im ganzen ver-
steift ist und als Tragfliche dient, wihrend der starre
Fliigelvorderrand die Luft unter die Tragflichen
schaufelt. Der Vorderrand ist daher verstirkt, beson-
ders deutlich durch Queradern bei Behningiidae (Fig.
21 A) und Oligoneuriidae (Fig. 15 A), bei denen
auflerdem in bemerkenswerter Konvergenz die Lings-
adern paarweise zusammentreten und so ein besonders
wirksames Spantengefiige fiir die Versteifung des
Fliigels liefern. Bei den Behningiidae erreicht die Flug-
technik der Ephemeropteren ihren Héhepunkt: die
Tiere sind zu einem schnellen, gerichteten Flug auch
gegen den Wind in der Lage; da die Beine bei ihnen
verkiimmert sind, verbringen sie ihr gesamtes Imagi-
nalleben im Fluge.

Die Beine der adulten Ephemeropteren haben fast
keine Lauffunktion, sondern dienen lediglich als Stiitze
im Stand, kénnen sogar funktionslos und verkiimmert
sein, wie bei den Oligoneuriidae (Fig.15 A), Pros-
opistomatidae (Fig. 30 A), Campsurinae und Beh-
ningiidae. Wenn die Beine normal ausgebildet sind,
so ist das vordere stets das lingste aller Beinpaare; die
der Minnchen spielen bei der Kopulation eine grofle
Rolle (siche Seite 43), da sie die Fliigelwurzel der
Weibchen umgreifen und festhalten. Zu diesem Zwedk
ist ein besonderes, nach oben drehendes Gelenk zwi-
schen Tibia und Metatarsus der minnlichen Vorder-
fiie ausgebildet. Die ersten Tarsenglieder zeigen die
Tendenz, mit der Tibia zu verwachsen, was praktisch
Die
Normalzahl der Tarsenglieder ist fiinf, doch kommen
bei apomorphen Familien Reduktionen der Zahl bis
auf drei vor (Hinterbeine der Baetidae, Fig. 14 C).

zu einer Eliminierung des Fuflgelenkes fiihrt.
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Das letzte Tarsenglied trigt die Krallen, die nur
bei den plesiomorphen Siphlonuridae gleich sein
konnen, wihrend sie im allgemeinen stark unterschied-
lich ausgeprigt sind: eine spitze, gekriimmte Normal-
Kralle und eine meist gleich grofle, aber stumpfe, oft
walzen- oder blasenartig umgebildete zweite Kralle.
Uber die Funktion dieser abgewandelten zweiten
Kralle (Sinnesorgane?) wissen wir nichts.

Der Thorax der Lar ven zeigt nur eine schwache
Entwicklung der imaginalen Sklerite. Mit Ausnahme
des Sternums ist die Auflenhaut nicht deutlich sklero-
tisiert. Auf dem Sternum sind die Furcae wohl ent-
wickelt, besonders stark auf dem Prothorax. Aufler-
dem sind die Praesternite, an denen die Beinmuskula-
tur ansetzt, zu wohlausgebildeten Apodemen invagi-
niert. Fiir alle Details der Sklerite und Muskulatur
wird auf die Arbeit von W. Knox [113] verwiesen.

In seiner allgemeinen Form zhnelt der Thorax der
Larven bei plesiomorphen Gruppen sehr dem der Ima-
gines: er ist stark gewdlbt, wesentlich hoher als breit,
das Pronotum ist schmal und unbedeutend (Fig. 12 B).
Im Verlauf der Evolution hat sich mit der Verinde-
rung der Kdrperform auch die Gestalt des Thorax
z.'T. erheblich gewandelt, besonders bei den platt-
gedriickten Larven der Heptageniidae (Fig. 16 und
39) und Behningiidae (Fig. 21 C), bei denen der Pro-
thorax verhilinismifig grof und stark verbreitert
ist.

Die seitlichen Verlingerungen am Prothorax ciniger
Heptageniidae, besonders deutlich bei Epeorus und Ecdyo-
nurus, aber auch bei Bebningia (Fig. 16 C, 21 C), sind ge-
legentlich mic den Fliigeln homologisiert worden, da sie
cinige Ahnlichkeit mit den Fliigelscheiden des Meso- und
Metathorax zeigen. Zuletzt wurde {96] eine solche Homo-
logisierung auf Grund morphometrischer Details versucht.
Es spricht allerdings gegen diese Deutung, dafl solche
»Pseudofliigel* bei ausgesprochen apomorphen Familien
auftreten sollten. Eine direkte Homologisierung mic den
prothorakalen Fligeln der Palacodictyoptera bleibc weiter-
hin héchst problematisch.

Im Mesothorax zeigt das Tergit in einigen Familien
die Tendenz, iiber seine Funktion als Basis der Fliigel-
scheiden hinaus sich aufzublihen und die benachbarten
Tergite zu iiberwdlben. Schon bei den Caenis-Larven
(Fig. 28 B) ist diese Tendenz sichtbar, doch wird sie
bei den Baetiscidae (Fig.29 B) wesentlich verstirke
und erreicht schliefllich bei Prosopistomatidae (Fig.
30C) mit der Ausbildung eines reguliren Carapax
ihren Héhepunkt.
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Die Fliigelscheiden auf Meso- und Meta-Thorax ent-
stehen erst in einem verhiltnismiRig spiten Stadium

der Larvenentwicklung, um dann von Hiutung zu

Hiutung sehr schnell an Grofe zuzunehmen. Auf
ihnen treten bald Andeutungen der Fliigeladerung auf
(Fig. 16 D), doch bricht dieses sukzessive Wachsen der
Fliigelscheiden im letzten Larvenstadium auf einer
noch friihen Stufe ab: die Grifle betrigt kaum /a der
in ihnen enthaltenen Submaginal- und Imaginal-
Fliigel, die deshalb in diesem letzten Stadium stark
gefaltet in den Scheiden liegen.

Die Beine der Larven sind wohl ausgebildet und
voll beweglich — im Gegensatz zu denen der Imagines —
und zeigen einen je nach Lebenform-Typ sehr ver-
schiedenartigen Bau. Bei den grabenden Larven sind
sie robust und stark (Fig. 24 B, 26 B), bei den klettern-
den und schwimmenden Formen zierlich und diinn
(Fig. 12 B), bei den abgeplatteten Larven auffallend
verbreitert und flach (Fig. 16 C). Stelzenfdrmig steif
und nach hinten gekriimmt sind sie bei den Bewoh-
nern des Triebsandes (Fig. 16 D), dagegen werden sie
bei Behningiidae zu Ruderblittern mit stark reduzier-
ter Gliedzah] umgestaltet (Fig. 21 C). Schliefllich kén-
nen sie in den Dienst des Nahrungserwerbes gestellt
werden, indem sie Reusenhaare tragen (Fig.12E)
oder die komplizierten Filtertrichter der Mikro-
Filtrierer (Fig. 38). Der Tarsus ist gewdhnlich ein-
gliedrig, doch kénnen auch mehrere (Pseudo-)Seg-
mente auftreten (Fig: 17 C). Die Krallen sind stets nur
in Einzahl vorhanden — im Gegensatz zu den Ima-
gines — und konnen einfach zugespitzt, gezihnt oder
auch gespalten sein. Bei den Heptageniidae ist die
Kralle in ihrer Lingsachse unsymmetrisch verdreht,
da sie an der Spitze ihrer Ventralseite eine Kante zum
Festhaken am Untergrund entwickelt.

Abdomen. Der Hinterleib der Imagines be-
steht aus 11 Segmenten, von denen das letzte jedoch
nur an der Basis der Cerci noch jederseits als ein
Pleuralstiick erkennbar ist (Fig. 50 A). Die 10 voll-
ausgebildeten Abdominalsegmente tragen jeweils ein
Tergum und ein Sternum; nur in Segment X fehle das
Sternum. Diese ziehen sich auf die Kérperflanken und
lassen meist eine diinne, hiutige Zone als Seitenlinie
zwischen sich frei. Die Stigmen liegen jeweils im
Pleuralteil der Terga. Am Hinterrand von Sternum
VII der Weibchen liegt die paarige Geschlechtséffnung.
Bei Leptophlebiidae gibt es Ansitze zur Ausbildung

A .
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eines Ovipositors, der aus einer fingerférmigen kau-

dalen Verlingerung des Sternit VII besteht und auch

Teile von Sternit VIII einbezichen kann.

Die Muskulatur des Abdomens zeigt hinsichtlich

der dorsalen Lingsmuskulatur drei Typen [79]:

1. . Typ Choroterpes*: alle dorsalen Lingsmuskeln sind in
streng segmentaler Anordnung als metamere Einzel-
muskeln ausgebildet.

2. ,Typ Baetis*: die Muskelbiindel sind in segmentale,
schrig verlaufende Einzelbiindel getrennt, von denen
die dufleren jeweils durch drei Segmente verlaufen.

3. . Typ Ecdyonurus®: die Musculi tergali interni for-
mieren zwei Lingsbiindel, die zu beiden Seiten der
Mittellinie das ganze Abdomen durchziehen.

Beim Minnchen bildet die Abdomenspitze, und
zwar im wesentlichen das IX, Segment, die Zufleren

Geschlechtsorgane (Fig. 50). Das Sternit IX trigt an

Fig. 50. Auflere minnliche Genitalien, A) Hinterleibs-
spitze von Siphlonurus — ¢ = Cergus, f = Forceps (Geni-
talfiifle), mf = Mittelfaden (Filum terminalis), p = Penis
(nach MoRGAN aus NeepuaM, Traver, Hsu 1935);
B—D) Ephemera vulgata-Genitalien (B) lateral; C) ventral;
D) Penes mit Stiitzstrukturen, ventral. [18]

seinem Hinterrand eine breite, gelenkig gelagerte
Platte, den Styliger (Forcepsbasis), an dessen Hinter-
ecken zwei extremititenihnliche Styli (Forcipes) oder
Genitalfiifle ansetzen. Diese bestehen bei Palingeniidae
aus 6-7 Gliedern, bei anderen Familien aus nur 3—4
Gliedern (Fig.9B und 50 A, B) und kédnnen bis auf
ein Glied reduziert sein (Caenidae). Oft ist die Ab-

17 Handbuch der Zoologie, IV, 2-2/5

grenzung der Glieder gegeneinander unvollstindig.
Proportionen und Form der Einzelglieder sind meist
streng spezifisch, so daf} die Styli eines der wichtigsten
Determinationsmerkmale bilden; bei den Baetidae ist
man fastausschlieflich darauf angewiesen. Die Genital-
offnungen am Hinterrand von Sternit IX licgen in
zwei kaudal gerichteten Auswiichsen der Segment-
basis, den Penes, deren Chitingeriist meist aus einem
zweispaltigen Spitzenteil und einem von der Basis nach
auflen strebenden Basalarm besteht (Fig. 50 D). Bei
manchen Gruppen (Baetidae, Caenidae) fehlen die
Penes. Hinsichtlich der Muskulatur der minnlichen
dufleren Geschlechtsorgane sei auf eine spezielle Studie
verwiesen [80].

Am Kérperende sitzen Schwanzfiden, und zwar
entweder nur die beiden Cerci (Fig. 3) oder zusitzlich
ein dritter, meist gleichlanger Mittelfaden (Filum
terminalis), der Paracercus. Der Paracercus kann sehr
stark verkiirzt sein (Fig. 50 A: mf). Alle Schwanz-
fiden sind borstenformig, meist korperlang und viel-
gliedrig. Sie haben die Aufgabe, den K&rper im Fluge
zu stabilisieren. .

Der Hinterleib der Larven entspricht in seiner
Segmentierung und Sklerotisierung dem der Imagines,
zeigt jedoch eine groflere Variabilitit der Form. Im
Zuge der adaptiven Ausbildung der Lebensform-
Typen kann das Abdomen walzenf6rmig gerundet
sein, wie beim grabend-bohrenden Typ, oder mehr
oder weniger abgeplattet. Oft treten in diesem Falle
die Hinterecken der Segmente in scharfen, nach hinten
gerichteten Seitenplatten hervor (Fig. 17 C, 27 B).
Dornige Auswiichse der Tergite (Fig. 42) oder auf-
fallende Haarsiume der Pleuren oder der Sternite
(Fig. 21 C, 40 B) kommen ebenfalls vor.

Seitlich an den Abdominalsegmenten — seltener ven-
tral oder dorsal eingelenkt ~ sitzen die Kiemen, von
denen normalerweise 7 Paare an den Segmenten I-VII
ausgebildet sind. Mesozoische Ephemeropteren = be-
saflen noch bis zu 9 Kiemenpaaren (Fig. 6). Die Kie-
men sind im einfachsten Fall, beim grabenden Lebens-
form-Typ, schlauchférmig und stark behaart (Fig. 2),
meist jedoch bis auf den Grund gespalten, so daf} jede
Kieme aus zwei solchen Schlduchen besteht (Fig. 22 B,
25 B). Fast alle anderen Bautypen der Larvenorgani-
sation weisen blattfdrmige Kiemen auf, die entweder
in Einzahl (Fig. 14) oder meist doppelt auftreten (Fig.
18 C). Hiufig besteht jede Einzelkieme aus einem
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dufleren, blattformigen Teil und einem dahinter ver-
borgenen tubulésen Kiemenbiischel (Fig. 16 D). Weit-
gehend reduziert sind die Kiemen der Oligoneuriidae
(Fig. 15 B); auf dem Abdomen der Prosopistomatidae-
Larven fehlen sie ginzlich. Beim Lebensform-Typ der
schwimmenden Larven wird das erste Kiemenpaar
zum Deckel, der vor Vgrschlammung schiitzt und die
folgenden Kiemenblitter unter sich birgt.

Verdauungssystem. Der Verdauungstrakt besteht
aus einem réhrenférmigen, gestreckten Darmkanal, der
sich ohne Verzweigung oder Ausbildung von Blind-
sicken gerade zwischen Mundéffnung und After, im
10. Segment, durch den Kérper zieht.

Das Stomodaeum ist kurz und bestcht aus der
Mundhéhle (Pharynx) und dem Oesophagus (Fig.
45 B, C: Os), einem muskul8sem Rohr, das noch inner-
halb des Kopfes oder spitestens in der Halsregion mit
einer ventilartig verschliefbaren Klappe in den Mittel-
darm miindet. Das Mesenteron, in dem die Verdauung
der Nahrung stattfindet, zieht sich als weitlumiger
Schlauch durch Thorax und Abdomen, um etwa. im
7. Abdominalsegment, an der Ansatzstelle der
MatpicHischen Gefifle, zu enden und in den Pylorus-
Valven seinen Abschlufl zu finden. Das kurze sich an-
schlieflende Proctodaeum ist durch Ausbildung zweier
weiterer Klappenventile (Fig. 51 A, VIC und VR) in
drei Abschnitte geteilt, die Ilium, Colon und Rectum
genannt werden (Fig. 51). Sie dienen der Passage und
Austreibung der Exkremente und kdnnen — zum Bei-
spiel bei den Larven der Heptageniidae — durch plétz-
liche Kontraktion und das damit verbundene Aus-
treiben von Wasser eine ruckartige Vorwirtsbewegung
des K8rpers nach dem Raketenprinzip bewirken, wie
dies auch von den Larven der anisopteren Odonaten
bekannt ist.

Die Morphologie und Histologie des Verdauungssystems
untersuchte fiir eine Reihe von Arten Granbr [77].
Wegen aller weiteren Details sei daher auf diese Arbeit
verwiesen.

Bei den Imagines findet keinerlei Nahrungs-
aufnahme und Verdauungstitigkeit statt, der Darm ist
hier in vdlligem Funktionswandel zu einem aerostati-
schen Organ geworden. Sowohl Proctodacum wie
Stomodaeum sind fest gegen den Mitteldarm ver-
schlossen, dieser aber ist prall mit Luft gefiille und
schafft dadurch den notwendigen Turgor des K&rpers
und die elastische, aber feste Verbindung zwischen
Thorax und Abdomen bei der statischen Belastung

Fig, 51. Verdauungskanal (hinterer Teil) und MAL-
rigHIsche Gefifle. A) Quetschnitt; B) Totalansicht des
hinteren Darmteiles von Epbemerella ignita (C = Colon,
IL = lium, M = Mesenteron, R = Rectum, T == Tubuli
uriniferi, TM = MarricuI-GefiBe, I'IC = Klappen
zwischen Ilium und Colon, VR = Colon-Rektum-
Klappen, U = Urether); C) ein Urether mit MaLriGHI-
GefilBen bei Ecdyonurus fluminum; D) isoliertes MALPIGHI-
GefiB3 von Caenis macrara. [17]

wihrend des Fluges. Ohne diese elastische Achse, die
als Binnenskelett (nach Art der Chorda der Tunikaten-
Larven) dem weichen Korper eine feste Haltung ver-
leiht, wiren der Flug, die Begattung und die Eiablage
nicht mdglich. '

Blutkreislauf. Dasfarblose Blut der Ephemeropteren
befindet sich in regelmifliger Zirkulation durch den
Korperstamm und die Extremititen, wobei das Riik-
kengefif} die Funktion eines Herzens {ibernimmt. Es
ist ein langgestreckter, muskul8ser Schlauch, der aus
10 Kammern - entsprechend den 10 Abdominal-
segmenten — besteht, die jeweils zwei Ostien besitzen,
durch die das Blut einstrémt, Durch die Kontraktion
der Kammern wird das Blut in die sich nach oral an-
schliefende Aorta gedriidt und tritt an deren Vor-
derende direkt oberhalb des Gehirns in die Korper-
hohle aus (Fig. 52 A).

. Die Ephemeropteren sind das klassische Objekt fiir die
Entdeckung des Blutkreislaufs der Insekten. Wihrend das
Riickengefifl bereits lange bekannt war, herrschte iiber
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seine Bedeutung weitgehende Unklarheit, zumal die Funk-
tion als Herz wegen des Fehlens von Blutgefiflen im Kor-
per ausgeschlossen schien. C. G. Carus (1827) entdeckee
dann an jungen, durchsichtigen Cloeon-Larven sowie an
juvenilen Odonaten-Larven den Blutkreislauf.

Fig. 52. Blutkreislaufsystem. A) Riickengefifl der Larve
von Sienonema vicarinm (a0 = Aorta, e = Herzkammer,
bt = Herz, vv = Klappen); B) Blutkdrper von Stenonema
vicarium [138]; C) Abdomenspitze einer jungen Baetis-
Larve mit Riickengefil und blutgefiillten Liicken-
systemen (Pfeile geben die Strémungsrichtung an). [25]

DerRiickstrom desBlutes erfolgt inLiickensystemen
des K&rpers und der Extremititen und fithrt so wieder
zum Herzen (Fig. 52 C). Das Blut selbst besteht
aus einer wafirigen Fliissigkeit, die dicht mit farblosen
Blutkérpern angefiillt ist; die Blutkdrper sind von
variabler Gestalt, rundlich oder oval, und besitzen
einen Zellkern (Fig. 52 B).

Exkretion. Als Exkretionsorgane dienen die
MavrricHischen Gefifle, die als schlauchférmige Aus-
stiilpungen des Proctodaeums an der Grenze zum
Mesenteron ansitzen (Fig. 51 B). Sie sind also ekto-
dermaler Herkunft. Wihrend die MarricHI-Gefifle
bei den meisten Insektenordnungen einfache, mehr
oder weniger lange Schliuche sind, haben sie bei den
Ephemeropteren eine charakteristische Gestalt. Stets
ist der eigentliche K&rper aufgeschwollen und dabei
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meist leicht gekriimmt; Kriimmung und Schwellung
nehmen distalwirts zu, so dafl ihre Form einer Re-
torte dhnelt (Fig. 51 D). An diesem Korper setzt der
deutlich diinnere Ausfiihrungsgang (Tubulus urini-
ferus) an. Mehrere solche Ausfiihrungsginge sind meist
zu einigen Uretheres vereinigt, die in das Tlium des
Proctodaeum miinden (Fig. 51 A).

Die Zahl der MaLricu1-Gefifle ist gewshnlich hoch; sie
kann bis auf 160 steigen und gehdrt damit zu den héchsten
bei Insckten iiberhaupt. Die Anzahl der Uretheres ist sehr
unterschiedlich in den einzelnen Familien. Bei Baetiden (fiir
Bactis atrebatinus gemeldet [77]) miindet jedes der unge-
fihr 40 MaLriGH1-Gefifle direkt in den Darm, so daf hier
Tubuli uriniferi und Uretheres identisch sind. Offenbar
stellt dies den plesiomorphen Zustand dar, der auch fiir
Siphlonurus nachgewiesen ist [116}. In der folgenden Ta-
belle stellen wir die entsprechenden Zahlen fiir einige Gat-
tungen zusammen [77]:

Urethres Tub. Malpighi
Caenis 2 ca. 100
Choroterpes 6 ca. 100
Lcdyonurus 8 160
Ephemerella 8 . 50
Baetis (40) 40

Fiir alle weiteren Details liegt eine ausfiihrliche Spezial-
arbeit vor [77].

Die Funktion der MavLricHI-Gefifle besteht darin,
die Stoffwechselendprodukte der Blutfliissigkeit zu
entnehmen und in den Enddarm auszuscheiden. Hier-
bei werden offenbar auf dem Wege der Exkretions-
synthese verhiltnismiflig komplizierte organische Sub-
stanzen in den driisenartig verdickten Teilen produ-
ziert. Bei den Palingeniidae entsteht auf diese Weise
— dhnlich wie bei den Larven der Ordnung Megalo-
ptera — ein Spinnsekret, das zur Auskleidung der
Wohnginge benutzt wird (siche Seite 21). Bei
Asthenopus ist dieses Spinnsekret in den stark ange-
schwollenen Tubuli uriniferi nachweisbar [153].

Atmungsorgane. Beiden L ar v e n dienen die nor-
malerweise sieben Paare von Abdominal-Kiemen dem
Gasaustausch mic dem Medium. Sie sind von feinen
Tracheenisten durchzogen (Fig. 53 C), die sich zu je-
weils einer Tracheenwurzel vereinigen. Diese Wurzeln
miindenin die beiden dorsalen Tracheen-Lingsstimme,
die sich in Thorax und Kopf fortsetzen und diese Ge-
biete nebst den Extremititen versorgen (Fig. 53 A).
Im Abdomen gehen in jedem Segment von jedem
Lingsstamm je ein dorsaler, ein visceraler und ein
ventraler Ast ab, wodurch alle abdominalen Organe
mit Atemluft versorgt werden (Fig. 53 D). Bei den
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Fig. 53. Tracheensystem der Larven. A) Stenonema vicarium (lg¢ = Beintrachce, pb = PaLmensche Organe; spf =
Kiemenwurzel-Trachee; /) = Lingsstamm); B) verschiedene Querschnitte durch PaLmensche Organe [138}; C)
Larve von Potamanthus Inteus [115] (die Numerierung entspricht den einzelnen Tracheenisten); D) Heptagenia-Larve,
quer, dic einzelnen Trachceniste wic im Text erwihnt. [115]

Imagines offnet sich das Tracheensystem in — bis
zu 10 — lateralen Stigmen (Spiraculae), von denen
zwei in Meso- und Metathorax, die restlichen 8 in
den ersten 9 Abdominalsegmenten liegen.

Genauere Studien iiber das Tracheensystem stellte LaANDA

an [115], auf dessen Arbeit fiir alle Details verwiesen sei.
In Ubereinstimmung mit dem modernen System nach

Epmunps (Fig. 11) stellte er [116] fect, dafl es drei wesent-

liche, synapomorphe Typen von Tracheensystemen gibt, die

sich im Grade der Ausbildung von Quer-Kommissuren

(Anastomosen) in den segmentalen Tracheenisten des Abdo-

mens unterscheiden.

1. (Heptagenioidea): Anastomosen hochstens im Segment
VIII und IX (in den letzten Larvenstadien), alle an-
deren Segmente mit freien Tracheenisten (Fig. 53 a).
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2. (Leptophlebioidea): starke Anastomosen in den dorsalen
und ventralen Asten der Abdominalsegmente I1I-VIIL.
Visceraliste der Segmente I und II fchlen.

3. (Ephemeroldea): ventrale Anastomosen in Segment If
bis IX; viscerale Aste I-III fchlen, so dafl eine Ab-
zweigung des Visceralastes vom Segment IV den Kopf
versorgt.

An den Anastomosen der Tracheen, besonders deut-
lich im Kopf — hinter dem Gehirn, direkt oberhalb des
Oesophagus — kommt es zur Bildung der PALMEN’schen
Organe (Induvia). Diese bestehen aus der blasig er-
weiterten Verbindungsstelle der beiderseitigen Tra-
cheeniste und einer diesen Hohlraum ausfiillenden
Masse von Intima-Lagen, die sich als Kugelschalen
konzentrisch um ein im Zentrum liegendes Sekret-
granulum anordnen (Fig. 53 B). Die Zahl der Intima-
Schichten entspricht der Zahl der absolvierten Larven-
hiutungen [35].

Offensichtlich ist die normale Hiutung der Tracheen, bei
der die chitindse Intima ausgewechselt wird, an den Ana-
stomosen technisch unméglich, so dafl hier die bei jeder
Larvenhiutung neu anfallende Intima abreifit und sich als
neue Kugelschale iiber die bereits vorhandenen legt. Fiir
eine (mehrfach vermutete) Funktion dieses Organs als
Statocyste besteht kein histologisches Argument; ob den
PaLmeNschen Organen irgendeine Funktion zukommt, ist
unbekannt.

Nervensystem. Das Zentralnervensystem besitzt den
normalen Bau und prisentiert sich entsprechend dem
hohen phylogenetischen Alter der Ephemeropteren in
sehr plesiomorpher Form, von der nur die hochent-
wickelten Familien der Gruppe Prosopistomatoidea
abweichen.

Das Oberschlundganglion ist gut entwickelt und
kann bei Formen mit hoher optischer Sinnesleistung im
Zuge der Ausbildung der zusitzlichen Frontalaugen
im minnlichen Geschlecht sehr kriftig entwidkelt sein.
In Figur 55 A sind die michtigen Lagen der dufleren
und inneren Medullarmassen sichtbar, die fast das
ganze Innere der Kopfkapsel ausfiillen. Normaler-
weise — das heiflt im Falle weniger exzessiver Aus-
bildung der Augen — ist das Oberschlundganglion we-
sentlich kleiner (Fig. 54 B). Das Unterschlundganglion,
von dem die Mundwerkzeuge versorgt werden, ist
bei den Larven von normaler Ausprigung (Fig. 54 B,
C) und bei den Imagines reduziert. Die Thorakal-
Ganglien liegen zentral in den jeweiligen Thorax-
Segmenten.

Beim abdominalen Gangliensystem zeigt sich eine
gewisse Tendenz zur Cephalisation — zum Aufriicken

und Verschmelzen der Ganglien in oraler Richtung.
Ganglion 1 wird davon regelmiflige erfaflt und riicke
daher in den Metathorax, wo es dem Thorax-III-
Ganglion dicht anliegt (Fig.54 A) oder mit diesem
vollig verschmilzt (Fig. 54 B). Die iibrigen Segmente
des Abdomens bleiben im Besitz ihrer Ganglien (Fig.
54 A), jedoch nur bis maximal Segment VIII, in dem
das letzte — aus 8-11 verschmolzene — Ganglion liegt,

dessen Nerven die folgenden Segmente mit versorgen

(Fig. 54 D).

e
C

_ %0“

Fig. 54. Nervensystem, A) schematische Darstellung der
Lage der ersten 5 Abdominalganglien bei Siphlonurus
[104]; B) Nervensystem von I ricorythus [183]; C: Nerven-
system von Prosopistoma [183]; D) hinteres Ende des
abdominalen Nervensystems, schematisch, mit Muskeln
[18]

Eine vergleichende Untersuchung der Abdominalganglien
bei den einzelnen Familien zeigte, dafl sich synapomorphe
Typen zunehmender Cephalisation unterscheiden lassen
[116]:
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1. Ganglion 1 ist noch vorhanden, wenn auch nahe an
Thorax-I1I-Ganglion geriickt; im Segment VIII liegt
das abschliefende Ganglion (8-11). Diese Typ tritt bei
plesiomorphen Gruppen, zum Beispiel Siphlonuridae
auf.

2. Ganglion 1 verschmilzt ginzlich mit Thorax-III-Gan-
glion; Ganglion (8-11) wandert in Segment VII (Hepta-
geniidae) oder verschrpilzt dort zu einem Ganglion
(7-11) (Baetidae). ’

3. Die Ganglien 2 bis 7 (8-11) verlagern sich nach oral in
die Segmente I-VI (Caenidae).

4. Alle Thorakal- und Abdominal-Ganglien verschmelzen
zu cinem zentralen, im Thorax liegenden Komplex
(Fig. 54 ¢); bei Baetiscidae und Prosopistomatidae.

"Detaillierte Angaben iiber den Verlauf der Nerven in

den letzten Abdominalsegmenten finden sich bei Brinck

[18].

Sinnesorgane. Die Ephemeropteren, vor allem die
Imagines, sind ausgesprochene Augentiere. Die Kom-
plex-Augen der minnlichen Imagines sind bei fast
allen Familien (Ausnahme: Caenidae, Ephemeridae)

in jeweils charakteristischer Weise vergrioflert und ge-

Flg 55. Augen von Cloeon, Imagines. A) Querschnitt:

durch den Kopf eines Minnchen mit Turbanaugen und
normalen Seitenaugen (T = Trachee, RAT = Rhabdom-
Teil, 7K = rudimentire Kegcl) [194]; B) Kopf eines
Mainnchen mit Turbanaugen (f = Frontalauge, Turban-
auge, / = Lateral-Auge); C) Ommatidium des Turban-
auges (¢ = Kristallkegel, r = Retinula) [186]; D) zwei
Ommatidien des Lateralauges.

teilt (Fig. 12 C, 14 B, 19 B), wobei sich von den nor-
malen, lateral gelegenen und grobfacettierten Augen
eine median-frontale, meist feiner facettierte Partie
mehr oder weniger deutlich absetzt und schlieflich

— als Frontalauge — vollig isoliert und exzessiv aus-
gebildet sein kann, wie die ,Turbanaugen® der
Baetidae und einiger Leptophlebiidae (Fig. 55 B). Die
Ommatidien der lateralen Augenteile sind nach dem
Typ des Appositionsauges gebaut (Fig. 55 D), wih-
rend die Ommatidien des Frontalauges zum Typ der
Superpositionsaugen gehdren.

Eine ausfiihrliche Studie iiber die Augen der Ephemero-
pteren hat [194] die histologischen Verhiltnisse geklirt.
Man entdeckte die ,Nebenstibchen®, die in Siebenzahl um
die Kristallkegel der Ommatidien des Frontalauges gelagert
sind und die perzipierenden Elemente dieses Augenteils
erheblich vermehren. Damit erweist sich das Frontalauge
als besonders geeignet fiir das Sehen im Dimmerlicht sowie
fiir das Bewegungssehen. Allerdings wurde auch eine ganz
abweichende Ansicht [186] vertreten: Threr Meinung nach
sind die nervésen Elemente der Ommatidien in den Fron-
talaugen der Imagines degeneriert, wihrend sie in spiten
Larvenstadien und im Subimaginalstadium noch funktions-
fihig sind. Sie bestreitet aus der Freilandbeobachtung jeden
Unterschied in der optischen Leistung beider Geschlechter
und bezweifelt den biologischen Sinn einer nichtlichen Seh-
tiichtigkeit der Minnchen. Da andererseits gerade bei der
nachtaktiven Oligoncuriella reine Appositionsaugen gefunden
wurden, bezweifelt sie die gesamte ExNersche Theorie des
Nachtsehens mit Superpositionsaugen.

Die Autorin, die offenbar eine Fiille unverdffentlichter
histologischer Studien speziell diesem Problem gewidmet
hat, scheint den Wert unterschitzt zu haben, der Super-
positionsaugen neben dem Dimmersehen fiir das Bewe-
gungssehen zukommt. Das Verhalten der Arten beim
Hodhzeitsflug (siche Seite 43) macht eine wesentlich h&here
optische Leistung beim Bewegungssehen der Minnchen
notwendig. Auch bei rein tagaktiven Tieren ist daher das
zusitzliche superpositioneile Augenpaar der Minnchen
offensichtlich zum Auffinden der Weibchen notwendig.
Eine experimentelle Uberpriifung der Frage, die eine ein-
deutige Losung bringen kénnte, steht bisher noch aus.

Die Ocellen sind bet Larven wie bei Imagines stets
gut ausgebildet und stellen einen hochentwickelten Typ
dar: Cornea, Linse, Iris und Tapetum sind vorhanden,
zum Beispiel bei Ecdyonurus und bei Stenonema
[138].

Von den Chordotonalorganen findet sich im zweiten
Glied der Antennne (Pedicellus) das JoHNsTON’sche
Organ; es wurde von Hsu 1933 erstmalig fiir Ephe-
meropteren nachgewiesen. Bei Stenonema besteht es
aus einem Ring grofler, bipolarer Nervenzellen, die
dem Antennennerv entspringen und an der Gelenk-
haut zwischen 2. und 3. Antennenglied innervieren.
Irgendwelche ﬁeobachtungen iiber eine akustische Lei-
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stung dieses Organs liegen bei Ephemeropteren nicht
vor,

Uber Hautsinnesorgane gibt es fir die
Larven der Gattung Caenis eine ausfithrliche Studie
[55]. Auf den Kiemen und der iibrigen Kérperober-
fliche liegt ein reiches System von Sinneshaaren
(trichoide Sensillen) und Sinneskuppeln (campaniforme
Sensillen). In den letzteren vermutet man Sinnes-
organe zur Perzeption des Partikelgehaltes des Atem-
mediums, das heiffit der Schlammpartikel im Atem-
wasser.

Als Geschmacksorgan wird die Reihe von Sinnes-
haaren angesehen, dic sich auf dem Mittelteil des
Hypopharynx der Larven befindet (Fig. 46 B). Auch
an anderen Stellen der Mundteile, besonders an der
Galea der Maxille 1, sind solche Sensillen zu vermuten.

Geschlechtsorgane. Die Reproduktionsorgane der
Ephemeropteren zeichnen sich durch plesiomorphe
Organisation aus: sie sind stets und in beiden Ge-
schlechtern paarig bis in die Ausfiihrginge hinein,
enden in zwei Genitalporen und besitzen keine An-
hangsdriisen.

Bei den Minnchen (Fig. 56 A) bestehen die
Gonaden aus einer groflen Zahl von runden Hoden-
follikeln, die dorsal und lateral an den beiden Samen-
leitern (Vasa deferentia) ansitzen. Sie erstrecken sich
— bei voller Entwicklung in den letzten Larven-
stad’en ~ vom Beginn des Abdomens bis zum Seg-
ment VII; bei reifenden Larven entleeren sie sukzes-
sive ihre Spermien in den kaudalen Teil der Ducti,

dieauf diese Weise bei den Imagines zu volumindsen,

ovalen Samenblasen (Vesiculae seminales) anschwellen.
Die Samenblasen miinden am Hinterrand von Sternit
IX getrennt — nur bei Polymitarcis ist an dieser Stelle
eine kurze Anastomose ausgebildet — in die beiden
zu Segmeént X gehdrigen Penes, in denen die Genital-
poren liegen. (Uber die Struktur der Penes und der
iibrigen dufleren Geschlechtsorgane siche Seite 33).

Bei den Weibchen zeigen die Gonaden die
gleichen Grundziige der Organisation wie beim Minn-
chen, sind jedoch bei maximaler Entwicklung in spi-
ten Larvenstadien (Fig. 56) noch volumindser und
kSnnen bis in den Thorax hineinragen. Die sehr zahl-
reichen Ovariolen entleeren die von ihnen gebildeten
Eier in die tubuldsen Eileiter (Oviducte), die sich im
Verlauf des Reifungsprozesses fiillen und dabei zu-
nehmend gréflere Teile des Abdomens beanspruchen,

bis sie schliefllich den gesamten Raum einnehmen, der
vorher von den Gonaden besetzt war. In ilteren Dar-
stellungen findet sich daher die Angabe, daf} die weib-
lichen Gonaden der Ephemeropteren aus einfachen, mit

X

a
A\ B

Fig. 56. Inncre Genitalien von Siphlonurus. A) Minnchen;
B) Weibchen. [18]

¢p = Kopulationstasche T, = Hoden

O = Ovarium i = Hodenfollikel

0od = Oviduct v = Vestibulum

ov = Ovariole vd = Vas deferens

p = Penis oS == Vesiculum

rs = Receptaculum semi- seminalis .
nis- - - I—IX == Abdominalseg-

sgp = Subgenitalplatte mente

Eiern gefiillten Schliuchen bestinden. Die Eileiter
miinden-getretint'am Hinterrand von Sternit VII, wo
es meist zur Bildung einiger (ektodermaler) Hilfs-
organe fiir die Kopulation und Eiablage kommt: ein
Vestibulum, .paarige Kopulationstaschen als Gegen-
lager fiir die Penes, eine gerdumige, unpaare Samen-
tasche (Bursa copulatrix) zur Aufnahme des Spermas
sowie eine Subgenitalplatte als Ausstiilpung des Hin-
terrandes des Segments, die in wenigen Fillen zum
Ovipositior auswachsen kann. Nach der Ausbildung
dieser Hilfsorgane unterscheidet man [18] eine Reihe
von Typén, die mindestens zum Teil als evolutive
Trends und Synapomorphien von systematisch-phylo-
genetischer Bedeutung sind: '
1. Keine Subgenitalplatte ausgebildet; die Gonoporen
enden in der unmodifizierten Intersegmentalhaut: Bae-
tidae, Ephemeridae (“and related families®).

2. Hinterrand von Sternit VII zu einer Subgenitalplatee
ausgerogen; die Gonoporen miinden direkt und ohne
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Hilfsorgane in die darunter liegende Kammer; primi-
tive Ecdyonuriden.

. Die Subgenitalplatte bedeckt ein Vestibulum, in dem
ein Receptaculum, eventuell auch Kopulationstaschen
ausgebildet sind: Heptageniidae, Siphlonuridae, Ephe-
merellidae.

- Unter der Subgenitalplatte befindet sich ein Vestibulum
(ohne Receptaculum), das sich nach kaudal verengt und
so selbst die Funktion einer Bursa copulatrix iiber-
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nimmt: Oligoneuriidae.

. Keine oder sehr gering entwickelte Subgenitalplatte,

ein Vestibulum entsteht durch taschenartige Einstiil-
pungen am Hinterrand von Segment VII: einige Lepto-
phlebiidae (zum Beispiel Habrophlebioides).

. Voll entwickelte Subgenitalplatte mit Tendenz zur Aus-

bildung eines Ovipositors mit zum unpaaren Ausfiih-
rungsgang verschmolzenen Oviducten: einige Lepto-
phlebiidae (zum Beispiel Habrophlebia).

Aus dem reichen Sdhrifttum
iiber die Insektenphysiologie sol-
len hier nur die wesentlichsten,
in der Literatur weit zerstreuten
Angaben iiber die wichtigsten
Komplexe der Stoffwechselphy-
siologie der Ephemeropteren er-
wihnt werden. Fiir alle Details
sei auf die zitierten Spezialarbei-
ten hingewiesen.

Atmung. Wie schon die
Freilandbeobachtung  lehrt,
sind die einzelnen Arten im
Larvenstadium gemifl ihren
streng geschiedenen Lebens-
bereichen an unrerschiedliche
Sauerstoff versorgung  ange-
pafit. Vertreter der ,cool-
adapted groups“ (Kalt-steno-
therme) ersticken bereits bei
kurzem Aufenthalt in stagnie-
rendem oder stirker erwirm-
tem Wasser (siche S.20). Ihr
Sauerstoff-Bediirfnis ist offen-
sichtlich stark erhdht, meist
bei gleichzeitiger Reduktion
der atmenden Kiemenober-
fliche. Diese Verhiltnisse wur-
den [66, 67] experimentell
{iberpriift. Fiir einige euro-
piische Arten aus unterschied-
lichen Biotopen ergab sich die
in Figur 57 A dargestellte
Situation fiir den O,-Ver-
brauch bei ansteigendem Sit-
tigungswert des Wassers. Be-
sonders rheophile (cool-adap-
ted) Formen (Baetis spec., Fig.
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Fig. 57. Sauerstoffbedarf. A) Sauerstoffverbrauch (bei10°C) bei unterschiedlichem
Sauerstoffgehalt des Atemmediums fiir einige Still- und FlieBwasserarten Englands.
Die senkrechte Linie bezeichnet den natiirlichen Sittigungswert [66]; B) Letaler
Sauerstoffgehalt bei unterschiedlicher Strémungsgeschwindigkeit des Mediums fiir
Baetis vernns [4]
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57 A) sind demnach in stagnierendem, sauerstoffgesit-
tigtem Wasser noch lingst nicht im Optimum ihrer
Atmungsintensitit, wihrend typische (warm-adapted)
Stillwasserformen wie Cloeon ohne Leistungsabfall
noch mit ¥/4 der normalen Sittigung auskommen.

Eingehende Untersuchungen liegen iiber das Zusam-
menwirken der Faktoren O,-Gehalt und Strémung
(den ,physiologischen Sauerstoffreichtum® im Sinne
RUTTNERS) vor [45]. Wie die experimentell ermittel-
ten Kurven fiir die rheophile Baetis wernus zeigen
(Fig. 57 B), wird von dieser Art, deren Sauerstoff-
bedarf der ,Baetis spec.“ in der Kurve der Figur 57 A
entsprechen diirfte, bei Strémungsgeschwindigkeiten
iiber 5 cm/sec noch ein Sauerstoffgehalt von weniger
als der Hilfte des Sittigungswertes ertragen, wihrend
bei abnehmender Fliefgeschwindigkeit des Mediums
- und damit abnehmendem Austausch des kérper-
nahen, durch die Atmung verarmten Wassers — der er-
trigliche Minimalgehalt sehr schnell steigt.

Die Atmungsgrofle ist temperaturabhingig und dndert
sich im Verlauf der Entwicklung [92]. Ebenso verindert
sich die Kiemenoberfliche bei unterschiedlichem atmosphi-
rischem Druck [51]. Gegeniiber hohen Temperaturen er-
wiesen sich erwartungsgemifl Bewohner stehender Gewis-
ser weniger empfindlich als Arten aus fliefenden Wasser-
ldufen, wie an englischen [192] und australischen Arten
[85] gezeigt wurde. Dabei ertrugen Stillwasserarten noch
kurzfristig Temperaturen von 40 °C. Die letale Wirkung
hoher Temperaturen darf man [144] auf ihren Einfluf} auf
den Sauerstoffverbrauch bei gleichzeitiger Verringerung des
Sauerstoffgehaltes im Medium zuriickfiihren. Auch die Herz-
frequenz wirkt als Regulator unterschiedlichen Sauerstoff-
angebots [66]. '

Zur Funktion der Kiemen bei der Atmung liegen
gegensitzliche Ansichten vor. Hatte man frither [49]
eine direkte Beziehung zwischen Kiemengréfie und O,-
_ Gehalt des Atemwassers konstatiert, liefl sich spiter
[54] feststellen, dafl die Hauptaufgabe der Kiemen in
der Erzeugung einer Atemwasser-Strémung liegt,
wihrend die Respiration weitgehend an der Korper-
oberfliche erfolgt. (Vgl. dazu auch [92]). Im Experi-
ment an Baetis und Cloeon [190] ergab sich, dafl der
Sauerstoffverbrauch von Larven, deren Kiemen ent-
fernt wurden, dem von normalen, mit Kiemen aus-
gestatteten Vergleichstieren gleich ist, wenn eine kiinst-
liche Kiemen-
bewegung ersetzt. Bei Epbemera dagegen lief sich die
respiratorische Funktion der Kiemen nachweisen.

Wasserstrdmung die ausgefallene

Ernihrung. Wihrend die ilteren Autoren wegen der
stets kriftig ausgebildeten Mandibeln der Larven der
Meinung waren, daf} alle Ephemeropteren karnivor
selen, haben moderne Untersuchungen gezeigt, dafl die
rduberische Lebensweise eine bemerkenswerte Aus-
nahme darstellt,

In der europiischen Fauna ist als einzige Gattung ver-
mutlich Prosopistoma karnivor; in Siid-Afrika hat Centro-
ptiloides bifasciata rein karnivore Lebensweise [1], und fiir
Nord-Amerika gelten die Gattungen Psexdiron und
Anepeorus wegen des Baues der Mundwerkzeuge als ver-
mutlich riuberisch [57].

Uber die Zusammensetzung der Nahrung liegen
zahlreiche, zum Teil widerspriichliche Untersuchungen
vor. So soll sich Siphlonurus lacustris rein herbivor
[53], beziehungsweise karnivor [36] ernihren. Un-
terschiede treten besonders dann auf, wenn sowohl
Freilands- wie Laborbedingungen beriicksichtigt wer-
den. Im Darm freilebender Cloeon- und Ephemerella-
Larven fanden sich nur Pflanzenreste, dagegen nahmen
die gleichen Arten im Aquarium auch tierische Nah-
rung auf [191]. Von den Versuchslarven hatten 909
Daphnien gefressen, wihrend Copepoden (Cyclops
und Diaptomus)seltener im Darm nachzuweisen waren.
Man beobachtete sogar, wie die Larven auf lebende
Daphnien jagten, so daff die im Darmkanal nachge-
wiesenen Tier-Reste nicht von in totem Zustand auf-
genommenen Tieren zu stammen brauchen.

Neuere Untersuchungen und Experimente an Baetis und
Cloeon [21, 22] erwiesen, daf Detritus, Gewebefetzen
hherer Pflanzen und Algen deren Hauptnahrung darstel-
len, und daf} sich das saisonmiflige und dem Lebensraum
entsprechende Angebot an derartiger Nahrung im Darm-
inhalt widerspiegelt, eine Nahrungswahl also kaum statt-
findet. Mit dem Detritus gelangen offensichtlich regelmiflig
auch tierische Reste in den Darminhale.

Die hiufigste Form des Nahrungserwerbes ist das
Abweiden des Algenbewuchses und des Detritus-
Belages vom Boden, von Steinen und von den Blittern
und Stengeln hdherer Pflanzen. Fiir die Stirke des
Algenbewuchses bilden die Ephemeropteren einen
wichtigen Kontrollfaktor; das Abweiden der Epiflora
kann sehr rasch und vollstindig erfolgen. So riumten
10 Larven von Leptophlebia vespertina in vier Tagen
einen dichten Algenfilz (Achnanthes, Cymbella, Gom-
phonema, Tabellaria und Bulbochaete) von einem
30 cm langen Pflanzenstengel restlos ab [20].

Uber die energetischen Vorginge bei der Verdau-
ung der Nahrung liegt eine Spezialarbeit an Stenonema
pulchellum vor [171].
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Ober die histologischen Verhiltnisse wurde im Zu-
sammenhang mit der Anatomie bereits berichtet. Fiir
weitere Einzelheiten sei auf die dort zitierten Arbei-
ten verwiesen. Es soll daher an dieser Stelle lediglich
iiber die ChromosomenZahl der Ephemeropteren in-
formiert werden.

Folgende Angaben sind bekannt:

Ephemera danica 3:2n =10 + x (= 11) [193]

9:2n =10 + 2x (= 12) [193]
Ameletus costalis: 2n =16 + x + y(= 18) [109]
Baetis spec. div.:  2n = 10[17]

Bei BouLe finden sich Details iiber die Spermio-
genese und Eireifung von Baetis sowie iiber die be-
kannt gewordenen Erscheinungen der Polyploidie der
Energiden. Aus der (noch unverdffentlichten) Arbeit
sind die Fotos der Figur 58 entnommen [17].

Fig. 58. Chromosomen. A) Ba-
etis vernus, Uberzihlige Sper-
mienenergide (n = 5); B) Ba-
etis rbodani, Metaphase einer
Furchungsenergide (2 n=10);
C) Baetis rhodani, polyploide,
polare Ricsenenergiden (Nach-
folgeenergiden der Rlchtungskorper), alle Fotos nach
Quetschpriparaten und Orcinessigsiure-Behandlung. [17]

Fortpflanzung

Das Imaginalleben, dessen kurzer Dauer die Ephe-
meropteren ihren Namen verdanken, steht ausschlieff-
lich im Dienst der Fortpflanzung und besteht aus dem
kurzwihrenden Schwarmflug, der dem Finden der
Geschlechter dient, der Paarung und der Eiablage, so
dafl es insgesamt nur wenige Stunden oder maximal
Tage dauert.

Schwarmflug. Nach der Imaginalhiutung verbrin-

gen die meisten Ephemeropteren eine kurze Zeit (bei
Caenis nur wenige Sekunden, meistens aber einige

Stunden, bei ungiinstigen Wetterbedingungen auch.

Tage) in Ruhe, um sich dann zum ,Hochzeitsflug® zu
erheben, Bei vielen Arten bilden die Minnchen einen
Schwarm, der in einer bestimmten Héohe, meist iiber
dem Wasser, auf der Stelle ,tanzt“. Dieses optische
Signal lockt die in der Vegetation sitzenden Weibchen
an, die solche Schwirme anfliegen und dabei von einem
kopulationswilligen Minnchen ergriffen werden.

Der charakteristische Tanz der Minnchen hingt mit der
Flugtechnik des Hubfluges (siche Seite 31) zusammen. Bei

absoluter Windstille wird mit jedem Abwirtsschlag der
Fliigel eine Kdrperbewegung schrig nach vorne und oben

bewirkt, wihrend beim Hochschlag der Korper, durch die
Schwanzfiden gebremst, senkrecht nach unten durchfillt.
Die schwirmenden Minnchen richten sich stets in ihrer
Flugrichtung gegen den Wind, so daf bei schwacher Wind-
stirke der schrige Vorwirtsflug durch die Windverfrach-
tung kompensiert wird. Auf diese Weise entsteht eine auf
der Stelle tanzende Bewegung. Nur bei den nach der Skull-
technik fliegenden Arten.(Oligoneuriella, Lachlania und an-
deren) tritt an die Stelle dieses charakteristischen Tanz-
fluges der schnelle Horizontalflug, der mit plotzlichem
Verharren auf der Stelle und jiher Kehrtwendung der Be-
wegung einer Libelle vergleichbar ist.

Als Fluggebiet werden bestimmte Lokalititen be-

vorzugt: Uber dem freien Wasser tanzen zum Beispiel

Hexagenia, Caenidae, Heptageniidae, Ephoron. In eini-
ger Entfernung iiber offenem Gelinde tanzt Epheme-
rella. Lichtungen zwischen Biumen und Gebiisch ent-
lang eines Flusses oder Baches werden hiufig von

kleineren Arten gewihlt, die ungeschiitzte Stellen

meiden: Baetidae, Leptophlebiidae. Bei Isonychia und
Siphlonurus dagegen scheint keine spezielle Bevorzu-
gung bestimmter Gelindeteile vorzuliegen [151].
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Die Flughéhe ist sehr verinderlich und hingt stark
von den Windverhiltnissen ab. So fliegen die Minn-
chen von Heptagenia darlecarlica bei ruhigem Wetter
in 8-10m Hoéhe, bei windigem Wetter dagegen in

héchstens 3 m Hohe [166]. Einzelne Ecdyonuriden--

Arten fliegen bis 30 m hoch.

Die Tageszeit des Hochzeitsflpges ist artspezifisch
und hingt eng mit der Lichtintensitit zusammen. Die
meisten Arten schwirmen nachmittags oder in den
frithen Abendstunden. Manche fliegen auflerhalb der
Hauptschwirmzeit auch in den Vormittagsstunden,
doch wird die helle Mittagszeit fast immer ausgespart.
In der Abenddimmerung fliegen Potamanthus- und
Ephbemera-Arten, dagegen sind manche Caenis- und
Ephbemerclla-Arten erst im letzten Dimmerlicht des
Tages, fast schon in vélliger Dunkelheit schwiirmend
anzutreffen.

Dic Flugzeit kann bei nahverwandten Arten erheblich -

differieren, und wirkt dann als Isolationsmechanismus. So
flog in der Eifel im Juni und Juli Ephemera vulgata von
10 bis 11 Uhr vormittags, Ephemera danica dagegen von
17 bis 21 Uhr [134].

In den Tropen wird der Schwarmflug weitgehend
in mondhelle Nachtstunden verlegt und findet meist
kurz nach Sonnenuntergang, weniger hiufig kurz vor
Sonnenaufgang statt [170].

Paarung. Wenn ein Weibchen, vom Schwarmflug der
Minnchen angelockt, in Reichweite heranfliegt, wird
es von einem von ihnen ergriffen. Die Paarung findet
im Fluge statt, wihrend das Paar langsam, mit schla-
genden Fliijgeln und ausgebreiteten Schwanzfiden
niedersinkt. Meist trennen sich die Partner bereits
wieder, ehe der Boden erreicht wird, in manchen Fil-
len dauert die Paarung nach der Landung auf dem
Boden noch fiir einige Sekunden an. Nur von wenigen
Arten weifl man, dafl die Vereinigung der Geschlechter
nicht im Fluge, sondern auf dem Substrat (Epheme-
ra guttulata [161]) oder auf der Wasseroberfliche
(Plethogenesia papuana [56]) stattfindet.

Da die nur Sckunden wihrende Paarung in der Luft
schlecht zu beobachten ist, haben fiir lange Zeit falsche
Vorstellungen iiber die Kérperhaltung der Partner ge-
herrscht. Die Behauptung [15], nach der die Geschlechter
von Cloeon dipterum dabei mic gegeneinander gekehrter
Ventralseite, das Minnchen in Riickenlage unter dem
Weibchen, fliegen, ist Jahrzehnte lang in der Literatur
wiederholt worden, obwohl ihre Unrichtigkeit seit langem
[188] feststeht. Auch fiir Siphlonurus, Paraleptophlebia
und Cinygmula findet sich die korrekte Haltung der Part-
ner bei der Paarung angegeben [138].

Durch Beobachtungen an Parameletus chelifer sind
wir {iber die genaue Position der Partner wihrend der
Kopula unterrichtet [18] (Fig.59). Das Minnchen

Fig. 59. Begattung bei Parameletus chelifer. A) Parchen im
Fluge; B) Verankerung des minnlichen Vorderbeins an
der Fligelwurzel des Weibchens; C) Abdomenspitze des
Pirchens in Kopula (¢¢c = Cerci, p = Penis, s+ = Stylus,
sr = Styliger). {18]

fliegt unter das Weibchen und umgreift mit den Vor-
derfiiflen von unten dessen Fliigelwurzel, wobei der
Tarsus nach oben eingeschlagen wird (Fig. 59 B).
Gleichzeitig ergreifen die Genitalfiifle (Styli) der nach
dorsal gewendeten Abdomenspitze die Ventralseite des
weiblichen Abdomen in H&he des Segment IX (Fig.
59 C). Auf diese Weise sind die Kérper beider Partner
an zwei Stellen fest miteinander verbunden, so dafl
sie aerodynamisch eine flugfihige Einheit bilden. Die
Penes des Minnchen werden gleichzeitig in das weib-
liche Vestibulum eingefiihrt und das Sperma iiber-
tragen.

Die stets besonders langen Vorderfiile der Minnchen

erkliren sich aus ihrer Funktion bei der Paarung, ebenso
das akzessorische reversible Gelenk an der Tibia der Vor-
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derbeine (siehe Seite 31). Auch bei Arten, deren Beine bei
weiblichen  Imagines weitgehend verkiimmert sind
(Fig- 15 A, 30 A), sind die Vorderbeine der Minnchen in
voller Grofle ausgebildet und funktionieren in der geschil-
derten Weise.

Nach der Paarung sucht das Minnchen wiederum
den Schwarm auf und setzt dort seinen Hochzeits-
tanz fort; ob es zu weiteren Kopulationen fihig ist,
lieR sich bisher nicht feststellen, ist aber wahrschein-
lich, da man mehrfache Paarungen beim Weibchen be-
obachten konnte [36].

Parthenogenese. In wenigen Fillen scheint echte
Parthenogenese bei Eintagsfliegen vorzukommen. Das
Fehlen oder die Seltenheit von Minnchen fiel schon
frith bei einigen Arten auf, jedoch nur bei der nord-
amerikanischen Ameletus ludens lief sich durch Zucht
aus Eigelegen, die von unbefruchteten Weibchen
stammten, natiirliche Parthenogenese nachweisen [27];
spiter entdeckte man bei dieser Art auch einzelne
Minnchen. Bei der ebenfalls nordamerikanischen
Ephemerella rotunda ergaben einzelne Aufzuchten
— an offenbar unbefruchteten Gelegen — 100% Weib-
chen, andere dagegen normales Geschlechterverhiltnis
50 :50, so dafl man auf eine fakultative Partheno-
genese (Tychoparthenogenese) schliefen mufl [138]. Fiir
das Baltikum wird berichtet, daf} in den Populationen
von Chitonophora aurivillii keine Minnchen auftreten,
so daf8 hier der Fall einer regionalen Parthenogenese
vorliegt [110].

Vollig neue Aspekte in dieser Frage brachten Un-
tersuchungen an den Arten der franz&sischen Fauna
[33-37]. Es wurden jungfiuliche — durch isolierte
Aufzucht aus letzten Larvenstadien gewonnene -
Weibchen zur Eiablage veranlaflt oder die Eier kiinst-
lich aus dem Abdomen dieser Tiere extrahiert. Die
Hilfte aller untersuchten Arten (26 von 51) erwies
sich dabei als fakultativ parthenogenetisch (=tycho-

parthenogenetisch), da ein schwankender Prozentsatz -

der unbefruchteten Eier sich im Experiment zu nor-
malen Larven entwickelte,

Bei den meisten Arten erreichten diese Larven nicht die
Imaginalreife, was sich jedoch mit unzulinglichen Kulti-
vierungsmethoden erkliren liflt, denn auch unter nor-
malen Bedingungen ist die Aufzucht von Ephemeropteren
in Kulturgefifien recht schwierig. Einige Arten liefen sich
jedoch auf diese Weise iiber mehrere Generationen ziichten,
wobei sich erwies, dafl zwei Typen der Parthenogenese
vorliegen:

1. Thelytoke Partenogenese zeigten zwei Cloeon-Arten:
aus den unbefruchteten Eiern der aufeinanderfolgenden
Generationen gingen stets Weibchen hervor.

2. Deuterotoke Parthenogenese wurde bei Centroptilum
luteoluin gefunden: in jeder Generation gingen aus den
unbefruchteten Eiern Weibchen und Minnchen (im
Verhiltnis 6 : 1) hervor [36].

Uber die Chromosomenzahlen dieser Arten liegen bisher
noch keine Angaben vor, so dafl die Frage nach der Zahl
der Kernsitze bei Nachkommen aus unbefruchteten Ge-

legen noch unbeantwortet ist.

Eiablage. Unmittelbar nach der Paarung beginnt fiir
das Weibchen der letzte Abschnitt des Imaginallebens:
die Eiablage. In wenigen Fillen kommt es vorher zu
einem Schwirmflug der Weibchen, der dem Minnchen-
Schwirmflug vor der Paarung gleicht. Bei Chitonophora
aurivillii, die sich im Baltikum rein parthenogenetisch
vermehrt, bilden sich regelmiflig solche Schwirme
[110], aber auch normale, zweigeschlechtliche Arten
zeigen nach der Kopulation gelegentlich diese Erschei-
nung (Torleya belgica [148]).

Das Weibchen sucht nach erfolgter Kopulation die
geeignete Lokalitit auf, an der die Eier abgelegt wer-
den sollen. Meist quellen die Eier bereits wihrend des
Fluges aus den Geschlechtséffnungen und bilden dabei
charakteristische Eiballen (Fig. 60 und 15 A).

Eine besonders plesiomorphe Form dieser Eiballen liegt
bei Epbemera vor, wo aus jedem Gonopor ein walzenfor-

Fig. 60. Eiablageflug der Weibchen. A) Cuenis horaria;
B) Eplemera vulgata; C) Rhitrogena alpestris; D) Epheme-
rella ignita. [186]

P

Lo Ot o of

Ehiato== = cpon

DT B OIS A DRI PAN S =T 7 S




Fortpflanzung 45

miges Eipaket austritt, das dem gesamten Inhalt der Ovi-
ducte entspricht (Fig. 60B). Bei Heptageniidae (Fig. 60C)
verkleben die Eier zu einem einheitlichen, linglichen Ballen,
und bei Caeniden (Fig. 60 A) knickt unter dem Druck der
hervorquellenden Eimassen der hinter den Geschlechtsoft-
nungen liegende Teil des Abdomes regelmiflig nach oben
ab. Ein kugelférmiger Eiballen, der an einem diinnen
Tragestiel hingt, ist bei Ephemerella ausgebildet (Fig. 60 D).

Die Eiablage erfolgt im Fluge, wobei das Eipaket
als Ganzes iiber der Wasseroberfliche abgeworfen wird
und sich dort nach dem Einsinken auflgst, so daf die
Eier einzeln zu Boden sinken (zum Beispiel Ephene-
rella, Polymitarcis). Manche Weibchen (zum Beispiel
Cloeon) spiilen den Eiballen wihrend des Fluges durch
kurzes Eintauchen der Abdomenspitze ins Wasser ab.

In den Fillen, wo die Eier in mehreren Schiiben
nacheinander aus den Geschlechiséffnungen hervor-
quellen, kommt es zu einem charakteristischen Ei-
ablage-Flug. Im tanzenden Hubflug richten sich die
Weibchen dabei gegen den Wind, gleiten dann auf die
Wasseroberfliche herab, ruhen fiir einige Sckunden,
wihrend derer die Eier abgespiilt werden, und flattern
erneut gegen den Wind nach oben (Fig. 61). Diese Art

<— courant,

Fig. 61. Eiablageflug gegen die Stréomung (courant) und
gegen den Wind (vent) bei Heptagenia bebe. [186]

der Eiablage bringt eine weitere Streuung der einzel-
nen Eier mit sich als einmaliges Absetzen eines Ballens.
Beobachtungen tiber solche Eiablagefliige liegen vor fiir
Ephemera, Rbhithrogena, Heptagenia, Leptophlebia
und Siphlonurus.

Da in den Luftschichten oberhalb der Biche und Fliisse
meist cine der Fliefirichtung des Wassers parallele Wind-
stromung herrscht, fithre der gegen den Wind gerichtete
Eiablageflug die Weibchen meist flufaufwirts. Auf diese
Weise werden die Eier sehr oft weit oberhalb des Ortes

abgelegt, an dem das betreffende Individuum das Wasser
zur Subimaginalhiutung verlief. Man [130] erkannte
dieses bei der Eiablage von Wasserinsekten hiufige Ver-
halten als den stromaufwiirts gerichteten Teil eines Besied-
lungskreislaufs (Colonisation cycle), durch den sich der
Gelindeverlust ausgleicht, den die Larven infolge der
Driftwirkung der Strémung im Laufe ihres Aufenthalts im
Fliewasser erleiden. Die Skologische Bedeutung des flufi-
aufwirts gerichteten Eiablagefluges der Weibchen liegt auf
der Hand: Die betreffenden Arten kénnen sich auf diese
Weise im Biotop halten, obwohl ihre Larven im Laufe ihres
Wasserlcbens eine stindige Abwirtsverfrachtung erfahren.

Seltener findet die Eiablage auf dem Substrat statt,
wie man sie bei Habrophlebia modesta beobachtete
[144]: Die Weibchen lassen sich auf dem feuchten
Uferboden oder auf aus dem Wasser ragenden Steinen
nieder und legen von dort aus ihre Eier ins Wasser ab.
Bemerkenswert ist die Eiablage der Baetis-Arten: Sie
findet unter Wasser statt. Dabei kriechen die Weibchen
mit dem Kopf voran an der strdmungsabgewandten
Seite eines Steines unter die Wasseroberfliche. Ihre
Fliigel werden passiv auf das Abdomen herabgedriickt
und umschlieflen eine Luftschicht, die als Atemvorrat
ein lingeres Verweilen unter Wasser ermdglicht. Durch
regelmiflige Schwenkbewegungen des Abdomens unter
langsamem Vorwirtsschreiten kleben sie eine Eireihe
nach der anderen an der Steinoberfliche fest, wobei
ein etwa !/2 cm?® grofles, rundes Gelege aus regelmiflig
nebeneinanderstehenden Eiern entsteht. Nach der Ei-
ablage tauchen die Weibchen véllig trocken wieder aus
dem Wasser und fliegen ans Ufer [112].

Aberrant ist das Eiablage-Verhalten bei den Arten
mit Ovoviviparie. Sowohl von den, paliarktischen
Cloeon dipterum und Cl. inscriptum wie von den
Arten der nearktischen Gattung Callibaetis ist diese
Besonderheit Die Weibchen dieser
Arten legen ihre Eier nicht sofort nach der Paarung
ab, sondern fliegen im Anschluf an die Kopula an

nachgewiesen.

einen geschiitzten Ort in Gewissernihe und verharren
dort 10-14 Tage in Ruhe. Wihrend dieser Zeit ent-
wickeln sich in ihren Oviducten die Eier bis zur
Schlupfreife. Bei der Fiablage verlassen dann die
Junglarven die Eihiille nach wenigen Sekunden oder
Minuten. Der Kontakt der Eihiille mit dem Wasser
ist fiir das Schlijpfen unerlifilich; wird das Weibchen
gehindert, die reifen Eier ins Wasser abzulegen, so
sterben die Junglarven innerhalb der Eihiille ab [34].

Da Cloeon dipterum in Europa nahezu ubiquistisch auf-
tritt und selbst in sauerstoffarmen, stehenden Gewissern
vorkommt, liegt es nahe, anzunehmen, dafl die Viviparie,
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also der Ausfall des gegen Umwelteinfliisse empfindlichen
Eistadiums im Gewisser, der &kologische Grund fiir die
extrem weite Verbreitung der Art ist [112].

Die Zahl der Eier schwankt in weiten Grenzen,

wobei eine Abhingigkeit von der vorgenommenen
Brutfiirsorge der Weibchen besteht. Das eben geschil-
derte Anheften von Gelegen unter Wasser (Baetis)
gestattet eine verhiltnismifig' geringe Eizahl; auch
die ovovivipare Clocon dipterum produziert weniger
Eier als die rein ovipare Cl. simile. Grofle Eizahlen
treten dagegen besonders bei Arten auf, die im Fluge
Eiballen abwerfen.

Eine Zusammenstellung der in der Literatur genannten
Eizahlen [112] ergibt folgende Werte:

Eizahl
Baetis niger 592
Baetis atrebatinus 735
Cloeon dipterum 898-910
Cloeon simile 2378-3415

Oligoneuriella rhenana 1610

Ephemera danica 2434460

Palingenia longicanda 7000

Lpeorus assimilis 9341

Innerhalb der Art schwankt die Eizahl je nach der

Korpergrofle der Individuen. So wurden bet Hexa-
genia limbata 2500 Eier bei einem 20 mm langen
Weibchen, dagegen 7500 Eier bei einem von 30 mm
Linge gezihlt [95]. '

Entwicklung

Eier. Die Eier der Ephemeropteren weisen eine
erstaunliche Vielfalt der Formen und Oberflichen-
struktur auf und sind dabei fiir die einzelnen Gat-
tungen, oft auch Arten, so charakteristisch, dafl sie
ein verliflliches systematisches Merkmal darstellen.

So wurde [159] bereits eine Bestimmungstabelle der
nordamerikanischen Gattungen nach Ei-Merkmalen publi-
ziert, ebenso eine [36] fiir die Gattungen und viele Arten
der franzdsischen Fauna.

Die Form ist rund eder oval, das Endochorion meist
glatt, Dagegen ist das Exochorion reich strukturiert
und weist eine grofle Vielfalt von spezifischen Haft-
organen auf. Ein haubenartiger Aufsatz (Epithema)
an einem oder beiden Polen des Eies (Fig.62A, B)
besteht aus einer fibrilliren Masse, deren Einzelfasern
auf einer polaren Platte inserieren. Im Wasser quellen
die Epithemata auf, behalten aber ihre charakteri-
stische Form bei. Jede Fibrille des Epithema endet in
einem lichtbrechenden, kugligen Kérper, der offenbar
Klebefunktion besitzt. Zusitzliche isolierte Haft-
kdrper, zum Beispiel bei Potamantbus (Fig. 62B), sind
mit spiraligen Filamenten dem Chorion verbunden
und wirken als Kleb-Anker. Bei anderen Gattungen
ist das Chorion gleichmiflig oder an bestimmten
Zonen mit warzenartigen Haftorganen bedeckr, die
erst beim Quellen im Wasser Spiralfiden freigeben,
an denen sich runde Haftanker befinden (Fig. 62D).
Schlieflich haben die Eier vieler Arten statt der Haft-
organe granuldse oder fibrillire, schleimige Kleb-
schichten, die auf bestimmte Bezirke lokalisiert sind

(Fig. 62F) oder das ganze Ei umbhiillen (Fig. 62C).
Sie quellen im Wasser zu einer klebrigen Substanz
auf, mit der die Eier an der Unterlage festhaften.

Fig. 62. Eier verschiedenet Arten. A) Ephoron virgo;
B) Potamanthus lutens;, C) Siphlonurus lacustris; D) Hepta-
genia sulphburea; E) Choroterpes picteti; F) Centropiilum
lituratum. [36)

Die komplizierten Strukturen am Exochorion der Eier
werden bereits in den Ovariolen gebildet und sind voll

AT Ay L En




Entwicklung ) 47

ausgeformt, wenn sich die noch unbefruchteten Eier in den
Ovidukten sammeln. Sie besitzen stets deutlich ausgebil-
dete Mikropylen, um das Eindringen der Spermien ins In-
nere der Eier zu ermdglichen. Die Zahl und Form dicser
Mikropylen ist artspezifisch: Meist sind es 2, seltener 3-4,
bei Ecdyonurus und einigen Ephemerella-Arten 5-7; an-
dererseits ist bei den Eiern mancher Gattungen (Thraulus,
Paraleptopblebia, Caenis, Cborote(pes) stets nur eine
Mikropyle ausgebildet. Die flaschenférmige Mikropyle ist
auf einigen der in Fig. 62 gezeigten Eiern deutlich sichtbar
(62D: rechte Hilfte der Eimitte; 62 F: knapp links unter-
halb des Klebschicht-Giirtels).

Embryonalentwicklung. Uber die Embryogenese der
Ephcmeropteren licgen aufler der klassischen Arbeit von
Hevymons (1896) an Ephemera vulgata neucre Untersu-
chungen an Epbemera strigata [6], an Cloeon dipterum
[193] sowie an Baetis rhodani und B. vernus [17] vor. Die
folgende Schilderung stiitzt sich weitgehend auf die Beob-
achtungen an Baetis.

Bei der Eiablage befinden sich die Eier im Stadium
der 2. Reifungsteilung; die beim Durchgang der Eier
durch das Vestibulum mitgerissenen Spermien liegen
noch auf der Oberfliche, dringen jedoch im Verlauf
der nichsten Minuten durch die Mikropylen ins Innere
des Eies vor, und zwar in der Regel zwei von ihnen
(Dispermie), deren eines mit der Zygote zum Fur-
chungskern verschmilzt, wihrend das andere als iiber-
zihlige Spermien-Energide in der Dottermasse ver-
bleibt. Gleichzeitig verschmelzen die 1. und 2. Rich-

tungskSrper am vorderen Eipol. Damit sind, bei Bae-

tis ungefihr 3 Stunden nach der Eiablage, drei Kerne
im Ei vorhanden: der diploide Furchungskern, der
haploide iiberzihlige Spermienkern und der triploide
Richtungskorperkern (Fig. 63 A).

Bei der nun einsetzenden Furchung teilen sich in
synchronen Schritten alle drei Systeme (Fig. 63B-D),
wobei die entstehenden Furchungskerne ins Innere des
Dotters einwandern, die Energiden des Richtungs-
korper-Plasmas in der Nihe des Vorderpoles ver-
bleiben und der iiberzihlige Spermienkern zu einer
solitiren, polyploiden Riesen-Energide anwichst. Die
Richtungskorper-Energiden bilden fiir kurze Zeit im
weiteren Verlauf der Furchung eine Anzahl von Rie-
senkernen am Eipol aus, diese zerfallen spiter aber
wieder und wandern zum Teil als Vitellophagen ins
Dotter-Innere, wihrend andere sich an der Blasto-
dermbildung beteiligen. Die iiberzihlige Spermien-
Energide verschwindet im spiten Blastodermstadium;
tiber ihr Schicksal ist nichts bekannt.

Der gleiche Verlauf der frithen Furchungsschritte wurde
auch bei Cloeon beobachtet, wogegen bei Ephemera keine

iiberzihligen zentralen oder polaren Energiden auftreten
[6]. Man kann daher beim derzeitigen Kenntnisstand nichts
dariiber aussagen, wieweit die Dispermie und die Teilnahme

Fig. 63. Furchung bei Baetéis rhodani. A) Situation nach
der Befruchtung und vor dem ersten Furchungsschritt;
B) nach dem ersten Furchungsschritt (2 Furchungs-
energiden); C) 4-Energiden-Stadium; D) 8-Energiden-
Stadium; E) 16-Energiden-Stadium; F) nach dem fiinf-
ten Furchungsschritt: 32-Furchungsenergiden-Stadium,
(Punktiert, polar: Richtungskdrper und daraus hervor-
gegangene Energiden; punktiert, zentral: iiberzihlige
Spermien-Energide; unpunktiert; Furchungsenergiden).
[17] :

der Richtungskérper an der Furchung bei den Ephemero-
pteren verbreitet ist.

Zur Bildung des Blastoderms platten sich die an die
Oberfliche des Eies gewanderten Energiden ab, wobei
aus ihrem Hofplasma eine feine Plasmahiille entsteht,
in der die flach ausgebreiteten Kerne liegen. In diesem
diinnen, aber geschlossenen Epithel sind auch die
Tochterenergiden der polaren Richtungsplasma-Rie-
senkerne enthalten, wihrend einige Vitellophagen
weiterhin im Inneren des Dotters verbleiben.

In der hinteren Eihilfte erhoht sich allmihlich die
Kerndichte des Blastoderms und es entsteht als Keim-
anlage eine einschichtige Kalotte mit undeutlicher Be-
grenzung, die anfangs bis zu %3 der Eioberfliche be-
deckt, Dieser Abschnitt verdickt sich dann unter
gleichzeitiger Kontraktion und bildet am hinteren
Eipol eine Schicht zylindrischer Zellen (Fig. 64 A).
Aus der Keimanlage differenziert sich nun der Keim-
streif, indem die urspriinglich scheibenférmige Keim-
anlage sich durch einseitiges Wachstum lings der
Oberfliche der dorsalen Seite des Dotters in Richtung
zum vorderen Pol streckt. Gleichzeitig beginnen ein-
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zelne Zellen des Keimstreifens diesen nach innen zu
unterwandern und formieren so die erste Anlage des
unteren Keimblattes (Endoderm) (Fig. 64 B). Der nicht
zum Keimstreifen gehérige Teil des Blastoderms bil-

Fig. 64. Embryogenese von Baetis rhodani. A) Keim-
anlage, optischer Schnitt; B) beginnende mediane Unter-
lagerung durch das untere Keimblatt, optischer Quer-
schnitt; C) Keimanlage bei beginnender Verlingerung
zum Keimstreif, mit Amnion und unterem Keimblatt;
D) der Kecimstreif beginnt, sich in den Dotter einzu-
senken; E) segmentierter Keimstreif vor Beginn der
Ausrollung; F) AbschluB der ersten Katatrepsis-Phase,
Glittung des Abdomens (typisches Diapause-Stadium);
G) nach der Ausrollung, Embryo mit Dorsalotgan, vor
dem RiickenschluB. [17]

det das Amnion, eine trichterformige Einsenkung am
Vorderende des Keimstreifens bezeichnet die Stelle
verstirkter Einwanderung der Zellen in das sich aus-
dehnende untere Keimblatt (Fig. 64 C).

Im darauffolgenden Stadium der Blastokinese er-
folgt eine schleifenférmige Einsenkung der hinteren
Partie des sich weiter verlingernden Keimstreifens;
gleichzeitig gliedert sich an seinem Vorderende ein
Kopflappen ab (Fig. 64D). Die Neuralanlage senkt
sich zu dieser Zeit als schmaler, ventraler Mittel-
streifen ins Innere des Keimes. Nach weiterem Wachs-
tum 16st sich der kaudale Teil des Keimstreifens von

der Oberfliche, rollt sich spiralig ein und legt sich
unter die Ventralseite des vorhergehenden Abschnittes;

in diesem Stadium wird die von oral nach kaudal

fortschreitende Segmentierung des Keimes in Kopf-
lappen, Antennen- und Mundwerkzeug-Anlagen, drei
Thorax-Segmente mit Beinanlagen und 10 "‘Abdomi-
nalsegmente deutlich (Fig. 64E).

In der anschlieflenden Phase der Ausrollung (Kata-
trepsis) konzentrieren sich zunichst die Kopf- und
Thorax-Segmente, wobei erstere zur Kopfregion
(Gnathencephalon) zusammentreten. Die Extremi-
titen wachsen und das schleifenartig eingerollte Ab-
domen entrollt sich und liegt nun gestreckt, der Ven-
tralseite des Thorax angeschmiegt (Fig. 64F).
Daraufhin findet — oft nach einer lingeren Ruhepause
(siche Seite 49) — die eigentliche Ausrollung des Em-
bryos statt, bei der dieser um den Hinterpol des Eies
herumwandert und seine definitive Lage an der ven-
tralen Eiseite erreicht. Extremititen und Cerci gliedern
sich und erreichen Schlupfgréfle. Die gestauchte Serosa
bildet hinter der Kopfregion ein kugliges Dorsalorgan
mit stark aufgequollenen, pyknotischen Kernen, das
sich spiter wieder aufldst. Auch die inneren Organe
sind in diesem Stadium differenziert, nur der Mittel-
darm ist dorsal nicht geschlossen, sondern liegt offen
unter der verbliebenen dorsalen Dottermasse (Fig.
64G).

In der Endphase der Embryogenese wird der Dotter

vom Mitteldarm umwachsen und ins Innere des

Keimes aufgenommen, die dorsale Rinne wird gleich-

* zeitig mit Ectoderm verschlossen (Riickenschlufl). Als

letztes bilden sich dunkle Pigmente in den nun deut-
lich werdenden Augenanlagen, womit die Embryonal-
entwicklung abgeschlossen ist (Fig. 65 A).

Der zeitliche Ablauf der Embryogenese vollzieht sich
bei Baetis rhodani in folgenden Schritten [17]: 1. Fur-
chungsteilung etwa 9 Stunden nach der Eiablage; 2. Fur-
chungsteilung 4 Stunden spiter; 6. Furchungsteilung (64-
Furchungsenergiden-Stadium) 30 Stunden nach Eiablage.
Beginn der Einsenkung des Keimstreifens (Fig. 64 D) am
10. Tage; Segmentierung des Abdomens (Fig. 64E) am
16. Tage; Beginn der Katatrepsis (Fig. 64F) am 30. Tage;
Riickenschlufl und Auflésung des Dorsalorgans am 35. Tage;
die Schlupfreife wurde am 45.Tage erreicht.

Der ziigige Ablauf der Embryonalentwicklung, wie
er fiir Baetis rbodani geschildert wurde, nimmt bei
vielen darauf untersuchten Arten nur etwa 2 bis 3
Wochen in Anspruch (Habrophlebia modesta, Tor-
leya belgica, Ephemera danica). Die Zeitdauer von
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der Eiablage bis zum Schlipfen der Junglarven ist
dabei stark temperaturabhingig, wie die Experimente
an Hexagenia limbata zeigten: Im Temperaturbereich
von 16 bis 23° schliipfen die Junglarven nach 20 bis
26 Tagen, bei Zuchttempcraturen von 24 bis 35° da-
gegen schon nach 11 bis 14 Tagen [107].

Fig. 65. Schliipfen aus dem Ei (Clocon simile). A) Embryo
kurz vor dem Schliipfen, lateral; B) derselbe ventral;
C) Austritt des Kopfes aus dem Ei; D) Sprengen der
Embryonal-Hiille (prilarvalen Kutikula); E) abgeworfene
Embryonalhiille von Ephemerella ignita. [37)

ant = Antenne md = Mandibel
cho = Chorion mx = Maxille

ce = Cercus par = Paracercus
cut pre = Embryonalhiille r.o. = Ruptor ovi

Etwa 1 bis 2 Tage nach der Pigmentierung der
Augen erfolgt das Schliipfen der Junglarven aus dem
Ei. Es vollzieht sich wie bei den meisten Wasser-
insekten unter Zuhilfenahme eines besonderen Larven-
organs, des Ruptor ovi (Eischalensprenger, Eizahn),
der sich median zwischen den Antennenwurzeln am
Vorderkopf des Embryos ausbildet (Fig. 65).

Dieser Eizahn ist von cdharakteristischer Gestalt und
kann daher als Familien- oder Gattungsmerkmal benutzt

18 Handbuch der Zoologie, 1V, 2-2/5

werden. Fiir cine grofiere Zah! von Arten ist er beschrieben
und abgebildet worden [36].

Der Schlupfakt beginnt mit pharyngealen Schluck-
bewegungen des Embryos, durch die Amnionfliissig-
keit in den Darm aufgenommen wird. Von auflen
dringt gleichzeitig durch die Mikropylen Wasser ins
Innere des Eies ein, das ebenfalls geschluckt wird, so
dafl die Larve an Gréfle zunimmt und den Druck im
Ei-Inneren verstirkt. Zugleich beginnt sie mit nicken-
den Kopfbewegungen, mit denen der Ruptor ovi die
Eihiille einschneidet und nach kurzer Zeit sprengt, so
daf der Kopf aus dem Ei hervortritt (Fig. 65C). Zu
diesem Zeitpunkt sind Kopf und Kérper noch von
ciner Embryonalhiille (prilarvale Kutikula) umgeben,
die eine echte Erst-Larvenhaut darstellt; sie trigt den
Ruptor ovi. Durch erneute Wasseraufnahme mit hef-
tigen Schluckbewegungen schwillt der Korper der
Larve weiter an, bis die prilarvale Kutikula in der
Kopfregion zerreiffit. Nunmehr findet eine komplette
Hiutung statt: Thorax, Beine, Abdomen und zuletzt
die Cerci schilen sich aus der Embryonal-Kutikula
(Fig. 65D); diese verbleibt entweder in der Eihiille
oder wird auflerhalb des Eies von der Junglarve ab-
geworfen (Fig. 65E).

Diapause. Das Studium der Entwicklungszeiten bei
einzelnen Arten hat in letzter Zeit das iiberraschende
Ergebnis gebracht, dafl die Erscheinung der Entwick-
lungsruhe (Diapause, Quieszenz) in der Embryonal-
entwicklung der Ephemeropteren weit verbreitet ist.
Wo solche Entwicklungsruhe eintritt, findet sie im
letzten Stadium der Embryogenese, entweder unmit-
telbar vor der Katatrepsis (Fig. 64 F) oder erst nach
dem Riickenschluf} (Fig. 65 A) statt.

Die obligatorische Diapause diirfte den 6kologischen
Zweck haben, klimatisch ungiinstige Jahreszeiten im
Eistadium zu iiberdauern. Sie tritt daher in den ge-
mifigten Breiten, aus denen allein sie bisher bekannt
ist, als Winterdiapause auf (zum Beispiel bei den
paldarktischen Arten Ephemerella ignita, Baetis bi-
oculatus, Oligoneuriella rhenana). Bei allen diesen
Arten findet man die ersten Junglarven im Fluf} erst
7 bis 10 Monate nach der Flugzeit der vorhergehenden
Generation, so dafl sie die dazwischenliegende Zeit
im Eistadium verbracht haben miissen.

Fiir die nordamerikanische Ephoron album wurde die
Winterdiapause experimentell untersucht [65]. Die. Em-

bryonalentwicklung verliuft hier nach der Eiablage etwa
einen Monat lang ziigig, dann tritt eine obligatorische Dia-



50 2/5~11lies: Ephemeroptera (Eintagsfliegen)

pause von 6 Monaten ein. Hielt man solche Ruhe-Eier fiir
linger als 3 Tage bei tiefen Temperaturen (ca. 11°), so
setzte die Weiterentwicklung der Embryonen ein und
fiilhrte bereits nach 2 Monaten zum Schliipfen, also um
4 Monate verfriht. In diesem Fall wirkt also eine
Kilteperiode, wie sie normalerweise withrend des Winters
eintritt, als ausldsender Reiz fiir die Beendigung der Dia-
pause.

Bemerkenswerterweise zei-
gen einige Arten eine Entwick-
lungsruhe im Eistadium, die
sich nur auf einen Teil des
Geleges erstreckt (retardierte
Schlupfzeit). So schliipfen die
ersten in Zucht genommenen
Eier eines Geleges von Hexa-
genia limbata nach 18 Tagen,
die letzten erst nach 98 Tagen
[95]; idhnliche Verzégerung
des Schliipfens wurde schon
[96] fiir Stenonema canadense
und Iron pleuralis gemeldet.
Extreme Retardierung zeigten
Gelege von Baetis, bei denen
sich der Schliipfbeginn am 47.
Tag, die ,Halbwertszeit® am
200. Tag und das Schliipfen der
letzten Nachziigler nach 268
Tagen beobachten lieff [102].
Vermutlich  bildet  solche
Schlupfverzigerung bei Ephe-

fiir eine gewisse Entwicklungsverzdgerung erkennen
[95], doch reicht diese Erkldrung fiir das Phinomen
im ganzen nicht aus. Experimente zeigten, dafl audi
die Temperaturschwankungen der Umgebung keinen
signifikanten Einfluf auf die Retardation ausiiben
[102].

Fig. 66.” Eilarven aus verschiedenen Familien. A) Ephemera (Korperlinge, ohne
Cerci und Antennen, 0,75 mm); B) Sipblonurus (0,54 mm); C) Clocon (0,40 mm);

meropteren nicht die Ausnah- D) Rbkitrogena (0,52 mm); E) Krallenglied von unten . [36]

me, sondern die Regel {147].

Die dkologische Bedeutung dieses Phinomens ist erheb-
lich. State des schlagartigen Auftretens grofler Mengen von
Junglarven kurz nach der Flugzeit der Arr, wie sie bei
synchronem Schliipfen zu erwarten wire, verteilen sich
diese praktisch iiber das ganze Jahr. Dadurch kann die
Erndhrungsgrundlage (Detritus, Algen) entsprechend den
jahreszeitlichen Gegebenheiten optimal genutzt und zu-
gleich der stindige Verlust der Population durd: Verdrif-
tung und durch Eingriff der Karnivoren kompensiert wer-
den. Auch nach Hochwasser-Katastrophen oder sommer-
lichem - Sauverstoffdefizit kann sich die reduzierte Bevolke-
rung stets in kiirzester Zeit wieder aus den verspitet
schliipfenden Bestinden regenerieren.

Uber die physiologischen Mechanismen, die die re-
tardierte Schlupfzeit bewirken, herrscht noch véllige
Unklarheit. Zwar konnte man den Sauerstoffmangel
im Inneren der dicht gelagerten Eimassen als Anlafl

Larvalentwicklung. Das erste, soeben dem Ei ent-
schliipfte Larvenstadium, die Eilarve (Neonata),
trigt noch eigentiimliche, embryonale Ziige und ihnelt

nur in geringem Umfang den spiteren Larvenstadien

(Fig. 66). Die bei erwachsenen Larven so auffallenden
Unterschiede im Kérperbau der einzelnen Familien
sind kaum entwidkelt, so daf es lange Zeit fiir un-
mdglich galt, auch nur die FamilienzugehSrigkeit der
Neonaten zu erkennen.

Inzwischen sind wir iiber feinere morphologische Details
dieses Stadiums unterrichtet. Es gelang sogar, eine Bestim-
mungstabelle der Eilarven aufzustellen, die eine Unter-
scheidung der einzelnen Gattungen erméglicht [36].

Auffallend ist vor allem das véllige Fehlen von
Kiemen. Die Atmung findet ausschliefllich durch die

K&rperoberfliche statt. Auch die Komplexaugen
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fehlen. Der Kopf der Neonaten trigt fiinf Augen-

flecke, von denen erst spiter die beiden hinteren zu

Komplexaugen anwachsen. Die Cerci und Antennen
sind " meist unverhiltnismifig groff und dick, dabei
jedoch nur gering gegliedert; der Paracercus fehlt bei
manchen Arten noch ganz (Fig. 66C). Auch die
Mundwerkzeuge sind noch nicht endgiiltig ausgebil-
det, zeigen jedoch bereits alle wesentlichen Strukturen.
Andererseits besitzt die Neonata ein echtes Larven-
organ, das erst in spiteren Stadien wieder verschwin-
det: Die Krallen aller Beine tragen fast stets (Aus-
nahme: Siphlonurus, Epbemera) eine doppelte Rejhe
von Zihnen oder Borsten auf ihrer Innenseite (Fig.
Nr. 66E).

Nach etwa 1 bis 2 Tagen hiutet sich die Eilarve zum
2. Larvenstadium, und es setzt nun in regelmifligen
Hiutungsschritten das Heranwachsen und die Mor-
phogenese der Larvenentwicklung ein.

Die ersten Kiemenanlagen treten bei Cloeon [74]
im 2. Stadium auf (Fig. 67 B), sind jedoch zunichst

>

Fig. 67. Entwicklung der Kiemen bei der Larve von

Cloeon dipterum. A) Eilarve; B) 2. Larvenstadium; C)
3. Larvenstadium; D) 4. Larvenstadium; E) 5. Larven-
stadium; F) 8. Larvenstadium; G) 10. Larvenstadium;
H) 13. Larvenstadium. [74]

einblittrig und erst vom 9. Stadium ab normal dop-
pelblittrig (Fig. 67 G). Die Mundteile haben bereits
im 7. Stadium ihre endgiiltige Form, die Komplex-
augen sind bereits vom 3. Stadium an deutlich. Im
5. Stadium beginnt auch der Paracercus in Erschei-
nung zu treten und wird nun bei jedem Hiutungs-
schritt grofler, bis er seine normale Proportion zu den
Cerci erreicht hat, Als letztes beginnen im 14. Sta-
dium die Fliigelscheiden am Hinterrand des Mesono-

18*

tums zu wachsen: von diesem Moment an bezeichnen
manche Autoren die Larven als Nymphen. Mit dem
22. Hiutungsschrite ist bei Cloeon die Entwicklung
der Larve abgeschlossen.

In gleicher Weise wic fiir Clocon geschildert, voll-
zieht sich die Larvenentwicklung fiir alle Ephemero-
pteren. Unter allmihlicher Verschiebung der Propor-
tionen der einzelnen Kérperteile, mit sukzessivem
Auftreten und Ausformen der Kiemen, schrittweiser
Vermehrung der Cercus- und Antennenglieder neh-
men die Larven im Verlauf einer Hiutungsserie die
spezifische Gestalt ihres Lebensform-Typs an (Fig. 68),
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Fig. 68. Larvenentwicklung bei Cloeon dipterum. Die
ersten 13 Larvenstadien det Sommergeneration. [74]

worauf zuletzt — im ,Nymphenstadium® — die Fliigel-
scheiden als Beginn der imaginalen Strukturen er-
scheinen. :

Die Zahl der Hiutungen ist bei Ephemeropteren
wesentlich hoher als bei fast allen anderen Insekten-
ordnungen. Sie liegt meist bei mehr als 20, ist jedoch
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nicht nur spezifisch verschieden, sondern schwankt
auch bei den Individuen einer Art, wo sie von der
Linge der Entwicklungszeit ' abhingt. Bei Cloeon
simile schwankt sie zwischen 21 und 30 [34].

Da die Haltung von jungen Larven technisch sehr schwie-
rig ist, liegen nur wenige genaue Angaben iiber die Hiu-
tungszahlen vor. Auch die Zihlung der Intima-Schichten
in den PaLMENschen Organen (siche Seite 37) ist schwierig,
da die inneren Schichten verkleben und nicht deutlich zu
trennen sind. Folgende Angaben in der Literatur liegen
vor:

Cloeon dipterum
Baetis vagans
Ephemera simulans
Stenonema canadense

22 Hiutungen [121]

27 Hiutungen [135]
ca. 30 Hiutungen [97]
40-45 Hiutungen [97]

Die Wachstumsgeschwindigkeit der Larven ist in
erheblichem Mafle temperaturabhingig. Bei tropischen
Arten oder bei solchen, deren gesamte Entwicklung
innerhalb der warmen Jahreszeit liegt, wie die Som-
mergeneration von Cloeon dipterum in Italien (Fig.
68), verlduft das Wachstum kontinuierlich. Da-
gegen machen sich jahreszeitliche Temperaturschwan-
kungen bei den Arten mit ganzjihriger Entwicklungs-
zeit deutlich bemerkbar, und zwar findet sich ein
oretardiertes Wachstum“ [144] im Winterhalbjahr,
das zu einem markanten Knick in den Wachstums-
kurven fiihrt.

Die Larven wachsen im Laufe des Sommers etwa
zu halber Endgréfle heran, bilden bereits Fliigel-
scheiden aus und verlangsamen dann ihre Grofenzu-
nahme bis zum fast vblligen Wachstumsstillstand
{Diapause). Die Erwirmung des Wassers im Vor-
frihling bringt dann den zweiten Wachstumsstofl
(Fig. 69). Hierbei muf} als physiologischer Auslsereiz
offenbar nicht allein die Temperatur mafigeblich sein.
Wenn der Wachstumsstop im Herbst beim Unter-
schreiten einer Temperatur von 5 bis 10° einsetzt
{Entwidklungsnullpunkt), so geniigt im Friihjahr eine
erheblich niedrigere Temperatur, um das Wachstum
erneut einsetzen zu lassen [100].

Bei Torleya belgica sind sogar zwei derartige Diapausen
in den Entwicklungsgang cingeschaltet. Die erste betrifft die
Junglarven, die eine sommerliche Entwicklungsruhe von
etwa 4 Monaten einlegen. Das Wachstum setzt dann erst
im September wieder ein, jedoch nicht bei allen Larven
gleichzeitig, sondern gestaffelt nach dem Alter, das heifit
nach dem Ablagetermin der Eier durch die vorige Gene-
ration, Das strikte Einhalten einer viermonatigen Dia-
pause zeigt also, daf die Temperatur allein nicht der aus-
reichende Ausldser fiir ihre Beendigung- ist. Im Winter

treten dann die halberwachsenen Larven in eine erneute
Diapause, die wiederum gestaffelt vom Januar bis zum
Mirz einsetzt und bis ins Frithjahr rcicht [146].
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Fig. 69. Zeitlicher Verlauf des Groflenwachstums einiger
Arten aus einecm Bach des deutschen Mittelgebirges;

(oben) Kurve der monatlichen Temperaturmittelwerte
im Biotop. [100]

Die Entwidklungszeiten schwanken erheblich, wenn
auch fiir die iiberwiegende Mehrzahl aller Arten der
gemifligten Breiten gilt, da sie einjihrig sind, wobei
die Imagines in jedem Jahr zu einer bestimmten Flug-
zeit auftreten und die iibrige Zeit des Jahres entweder
in Diapause — im Ei- oder Larvenstadium — oder
wihrend des Wachstums der Larve verbracht wird.

Die kiirzeste Entwicklungszeit der Larven besitzt die
nordamerikanische Parameletus colombiae: Nach der Flug-
zeit im Juni liegen die Eier fiir 11 Monate in Diapause;
die Eilarven schliipfen erst im Mai des folgenden Jahres
und entwickeln sich dann innerhalb von 16 bis 22 Tagen
zur Imago [58].

Von einigen Arten der gemifligten Breiten sind
zwei Generationen im Jahr bekannt, unter giinstigen
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Umstinden sogar drei (Cloeon dipterum, Caenis bo-
raria). Fiir Ecdyonurus torrentis wird [87] ein Zyklus
von drei Generationen in zwei Jahren gemeldet.
Zweijahrige Entwicklung wird [117] fiir die Epbe-
mera-Arten angegeben, und die Entwicklung der
groflten europiischen Ephemeroptere Palingenia lon-
gicanda ist dreijihrig [178]. | -

Die Angaben iiber mehrjihrige Entwicklung ent-
stammen meist der indirekten Methode vergleichender
Messung der Larvengrofle im Biotop und nicht direk-
ter Aufzucht. Sie enthalten daher erhebliche Fehler-
quellen - zum Beispiel infolge des retardierten
Schliipfens —~ und bediirfen noch der Bestitigung. So
schwanken die Angaben iiber die Entwicklungsdauer
unscrer Ephbemera-Arten in der Literatur zwischen
ein und drei Jahren.

Subimago. Der Hiutung des letzten Larvensta-
diums, der ,Nymphe“, zur Subimago geht eine mehr-
tigige Vorbereitungszeit voraus. Sie wird meist in
volliger Ruhe in einem dunklen Versteck verbracht.
Das Integument der Larve verdickt sich, die Pigmen-
tierung nimmt zu und erreicht eine groflere Intensitit
als in allen vorhergehenden Larvenstadien; vor allem
die Fliigelscheiden, in denen sich dic vollentwickelten,
stark eingefalteten Fliigel befinden, firben sich fast
schwarz. Die sekundiren Geschlechtsmerkmale (Gono-
poden und Turbanaugen der Minnchen) werden unter
der Larvenhaut deutlich erkennbar. Der Darm leert
sich von allen Nahrungsbestandteilen. Gleichzeitig
beginnt die Reduktion der Mundteile, die sich cyto-
logisch als Transformation der Muskulatur nach-
weisen lif}t.

Die Degeneration der Muskelzellen des Kauapparates
setzt bei Hexagenia recurvata bereits 5 Tage vor dem
Schliipfen der Subimago ein. Die quergestreifte Muskulatur
18st sich auf, wihrend die Zahl der amdéboiden Plasma-
Zellen im Blut erheblich zunimmt. Phagozyiose konnte nicht
beobachtet werden, offensichtlich gelangen jedoch die Pro-
tein-Bestandteile der Muskelzellen in die Plasmazellen.
Solche mit Reservestoffen angefiillte Plasmazellen, die in der
Bluefliissigkeit nach der Metamorphose zahlreich sind, diirf-
ten die Energieversorgung der Imagines wihrend ihres
kurzen Lebens sicherstellen [135].

Auch die innere Metamorphose des Darmes (siche
Seite 34) und die eventuelle Reduktion des Para-
cercus vollziehen sich wihrend dieser Vorbereitungs-
zeit, Wenn sie abgeschlossen ist, nimmt die Nymphe
mit lebbaften Schluckbewegungen Wasser in den Darm
auf und dehnt ihn so zu seinem vollen Umfang aus

[138]. Anschlieflend setzt ein Wandel im phototak-
tischen Verhalten der Larven ein und die Hiutung
beginnt. Die Tiere verlassen die Schlupfwinkel und
streben dem Licht zu, indem sie an die Oberfliche
oder an die Ufernihe des Gewissers schwimmen und
ersteigen aus dem Wasser ragende Steine oder Pflan-
zenstengel; manchmal bringen sie auch frei schwim-
mend den Kopf aus dem Wasser heraus und beginnen
Luft zu schlucken. Diese Luft gelangt in den Darm
der Nymphe und von dort durch priformierte Bruch-
stellen in den Darm der Subimago. Zwischen den auf
diese Weise getrennten Darmwinden der beiden Sta-
dien sucht sich die Luft einen Weg aus der Mundsff-
nung der Subimago hinaus und von dort um ihren
gesamten Ko&rper herum, wobei dieser schliellich
vollig von der Nymphenhaut isoliert wird [129]. In
einer dorsalen Bruchlinie von Kopf und Thorax platzt

nun die Nymphenhaut auf und die Subimago schliipft
aus ihr heraus (Fig. 70 A, B). Die Fliigel sind sofort

Fig. 70. Subimaginal- und Imaginal-Hiutung. A) Sub-
imaginalhdutung bei Cueris horaria; B) Subimaginal-
hiutung bei Ecdyonurus venosus; C) Imaginalhiutung bei
Clocon dipternm (M = Exuvie des letzten Larvenstadiums,
S = Subimago, I = Imago) [186]; D) Mandibcln von
Hexagenia recurvata, Subimago; Mandibeln von Hexagenia
recurvata, Imago. [135]

nach dem Schliipfen flugbereit, so dafl das Tier un-
mittelbar nach der Hiutung ans Ufer fliegt.

Bei vielen kleineren Arten, vor allem bei Fluffbewohnern,
erfolgt die Hiautung der Nymphen an der Wasseroberflache.
Die Subimago verweilt dabei meist nur einen kurzen
Moment auf der als Flo benutzten Larvenhiille. Es kann
sich der Abflug der Subimago aber auch ohne jede Pause
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an das Schlipfen anschlieflen, wie bei Cloeon dipterum,
wo der gesamte Vorgang vom Erreichen der Wasserober-
fliche bis zum ersten subimaginalen Flug héchstens zwei
Sekunden dauert. Andere Arten schliipfen auf dem Sub-
strat, wobei die Ruhepause vor dem Abflug der Subimago
sich auf einige Minuten ausdehnen kann (Siphlonurus). Bei
Heptagenia lateralis schlipfen die Subimagines unter
Wasser [111].

Im Kborperbau gleichen die Subimagines im Prin-
zip bereits den Imagines, doch sind die K&rperan-
hinge meist nicht zu voller Grofle gestreckt, die sie
erst nach Verlassen der subimaginalen Kutikula er-
langen. Vor allem sind die Cerci und minnlichen
Gonopoden noch verkiirzt (Fig. 70C). Die Fliigel
haben bereits die endgiiltige Gréfle, sind jedoch von
einer behaarten, manchmal auch charakteristisch ge-
firbten Subimaginal-Kutikula bedeckr, so dafl sie
stets milchig-trilbe aussehen. Besonders der Hinter-
rand der Fliigel ist deutlich mit einer regelmifligen
Reihe von Haaren besetzt, woran die Subimago stets
untriiglich zu erkennen ist. Die Reduktion der Mund-
teile ist noch nicht abgeschlossen. Die Mandibeln sind
zwar verkiimmert und funktionsunfihig, jedoch noch
deutlich grofler als bei der Imago (Fig. 70D).

Die Dauer des Subimaginalstadiums variiert so-
wohl innerhalb der Population, vor allem infolge von
Witterungsbedingungen, als auch bei verschiedenen
Arten. Sehr oft betrigt sie nur wenige Minuten, so
daf} sich die Tiere innerhalb kiirzester Zeit zweimal
zu hiuten haben. Vor allem die Minnchen der grofien,
flufbewohnenden Arten (Palingenia, Polymitarcis,
Oligoneunriella, Choroterpes, Behningia, Ephoron),
aber auch manche Seenbewohner (Eopolymitarcis) und
einige tropische Formen (Povilla adusta) gehdren zu
dieser Gruppe. Uber mehrere Stunden bis Tage er-
streckt sich die Dauer des Subimaginalstadiums bei
anderen Arten: Sie betrigt 6-9 Stunden bei Potaman-
thus luteus, 16-24 Stunden bei Cloeon dipterum, 18
bis 70 Stunden bei Leptophlebia vespertina und 24-30
Stunden bei Epbemera vulgata [156, 166]. In einigen
Fillen ist das Subimaginalstadium das endgiiltige, da
das Imaginalstadium unterdriickt wird. Dies gilt fiir
beide Geschlechter von Plethogenesia papuana aus
Sumatra [56], auflerdem fiir die Weibchen der oben
genannten groflen, fluBbewohnenden Formen Palin-
genia, Polymitarcis, Ephoron, Behningia, Dagegen
hiuten sich die Weibchen von Oligoneuriella rhenana
erst nach der Kopulation [155].

Es besteht eine gesetzmiiflige Beziehung zwischen
der Linge der Subimaginal- und Imaginal-Stadien

[56]: Lebt die Subimago linger als 12 Stunden, so °

iiberdauert die Imago mehr als einen Tag; erfolgt die
Imaginalhdutung dagegen schon kurz nach der Sub-
imaginalhiutung, so ist das Leben der Imago auf we-
nige Stunden beschrinkt.

Die Dauer des Subimaginallebens ist stark von Auflen-
bedingungen abhingig. Vor allem die Temperatur spielt
dabei eine entscheidende Rolle. Isonydsia albomanicata hiu-
tet sich bei 28 © nach 22-25 Stunden zur Imago, bei 15,5 °
nach 48-49 Stunden, bei 8 °C erst nach 4 Tagen oder iiber-
haupt nicht [26]. Ahnliche Werte zeige Leptophlebia ves-
pertina: Bei 20 °C findet die Imaginalhiutung nach 18-20
Stunden statt, bei 8 °C erst nach 60-70 Stunden [166].
Auch die Luftfeuchtigkeit hat Einfluf auf die Stadiendauer.
Ist sie hoch, so kann die Imaginalhiutung nicht stattfinden,
da die Subimago Wasser abgeben muf}, um sich hiuten zu
kénnen. Zu schneller Wasserverlust bei trockener Luft fiihrt
andererseits zum Tode der Subimago [23].

Mit der Imaginalhdutung endet das Subimaginal-
stadium. Diese letzte Hiutung zur geschlechtsreifen
Form findet meist auf einer festen Unterlage statt.
Unter Kontraktionen und Zuckungen befreit sich der
Korper der Imago durch einen Bruchspalt in der
Kopf-Thorax-Region von der subimaginalen Kuti-
kula (Fig.70C), wobei zunichst Fliigel und Beine,
danach der iibrige Kdrper aus der Hiille gezogen
werden. Die Oligoneuriidae (Oligonenriella und
Lachlania) hiuten sich im Fluge zur Imago; allerdings
findet bei ihnen nur eine partielle Hiutung statt, da
die Fliigel im Subimaginalstadium verbleiben.

Flugperiodik. Am Ende der Entwicklung beginnt
fir die Ephemeropteren der kurze, ausschliefilich der
Fortpflanzung gewidmete Abschnitt des imaginalen
Lebens, iiber den oben (siehe Seite 43) bereits berich-
tet wurde. Wegen der starken Abhingigkeit der Ent-
widklungsdauer der einzelnen Stadien von Umwelts-
bedingungen und wegen der Kiirze des Imaginal-
lebens ist die Flugzeit ein charakteristisches Phinomen,
dessen Behandlung hier im Anschluff an die Larven-
entwicklung erfolgen soll.

Die jihrliche Flugzeit erweist sich als artspezifisch,
wobei wir allerdings in den gemifligten Breiten kaum
mehr als Sommer- und Herbst-Flieger unterscheiden
konnen. So fliegen bei uns Baetis-Arten von Mai bis
Oktober — also 6 Monate lang —, dagegen Chitono-

phora krieghoffi nur im Mai, Oligoneuriella rhenana

nur im August-September, Isonychia ignota und Ame-
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letus inopinatus nur im Juli [178]. Einzelne Popula-
tionen zeigen an speziellen Lokalititen — zum Bei-
spiel einzelnen Bachabschnitten — meist wesentlich
kiirzere jihrliche Flugzeiten als im Gesamtgebiet;
daraus erkliren sich die teilweise sehr unterschied-
lichen Angaben in der Literatur. Es kann bei beson-
deren Wetterlagen stellenweise sogar zu plétzlichem,
enormen Massenflug kommen, der sich auf wenige
Tage beschrinkt (siehe Seite 26).

Zwischen den speziellen Temperaturbedingungen cines
Biotopes und der jihrlichen Flugperiode der Arten besteht
offenbar ein enger Zusammenhang. Bei Habrophlebia
modesta, die als schlupfreife Larve iiberwintert, setzt die
Subimaginalhiutung ein, wenn das Gewisser im Friihjahr
eine Mindesttemperatur iiberschreitet, endet aber mit stei-
genden Temperaturen bald wieder, da fiir die erhéht sauer-
stoffbediirftigen Larven letale Werte erreicht werden [144].
Das gleiche Phinomen zeigt sich bei Rbitrogena semi-
colorata [124]. Man konnte auch konstatieren, daf sich die
Flugzeit einzelner Arten im gleichen Bachsystem in Richtung
auf die Quelle zu wegen der geringeren Temperatur-
amplitude immer mehr verkiirze [96].

Die tigliche Flugzeit wurde bereits im Zusammen-
hang mit dem Paarungsflug erwihnt (siche Seite 43).
Sie hingt eng mit Lichtintensitit, Luftfeuchtigkeit
und Temperatur im klimatischen Tagesgang zusam-
men und zeigt daher erhebliche Schwankungen.

Detaillierte Beobachtungen [134] ergaben fiir Epheme-
rella ignita im Jahre 1959 in der Eifel folgende Flugzeiten:

im Mai zwischen 16 und 18 Uhr, im Juni zwischen 15 und
21 Uhr, im Juli von 20 bis 21 Uhr, im September von 17
bis 18.30 Uhr und im Oktober von 16.30 bis 17 Uhr. Beim
Vergleich von Arealen unterschiedlicher Meereshshe zeigte
sich in Siidfrankreich in sechs aufeinanderfolgenden Jahren,
dafl Baetis-Arten, die in 400 Meter Meereshhe nur in der
Abenddimmerung fliegen, in zunehmender Héhe ihre Flug-
zeit vorverlegen und zwischen 1000 und 1200 m H&he bei
vollem Sonnenschein gegen Mittag fliegen [185].

Die Mondperiodik stellt einen Sonderfall der
strengen tageszeitlichen Periodik dar; sie ist von der
tropisch-afrikanischen Powilla adusta aus dem Vik-
toria-See bekannt [170]. Das nichtliche Schwirmen
der Art setzt das ganze Jahr hindurch jeweils kurz
vor Vollmond ein und erreicht seinen Hohepunkt in
der 2. Nacht nach Vollmond, um dann schnell abzu-
klingen. Die ersten schlupfreifen Nymphen erscheinen
an den Flugtagen gegen 19.30 Uhr an der See-Ober-
fliche, die Hiutung zur Subimago und die unmittel-
bar darauf folgende zur Imago nimmt nur wenige
Minuten in Anspruch, und der Hohepunkt der Flug- -
aktivitit liegt bei 19.55 Uhr. Bereits kurz danach ist
der Schwarmflug beendet; nach 20.30 Uhr konnten
keine Tiere mehr gefangen werden. Das Schwirm-
maximum um 19.55 Uhr blieb wihrend eines Unter-
suchungszeitraumes von 6 Tagen trotz der Anderung
der Mondstellung konstant, kann also nicht unmittel-
bar {iber die Lichtintensitit gesteuert werden [89].



Verzeichnis der wissenschaftlichen Namen

Kursivzablen hinter dem Bindestrich (-) = Seitenzahlen — Kursivzablen mit * = Hinweise fiir Figuren

Acanthametropodinae EpMunDs
1963 -9, 17, 22

Aoustrocaenis BARNARD 1932 - 15

Acanthametropus TSHERNOVA 1948 - 9 Bactidae LEacH 1815-7 8. 9. 14%

Adenophlebia Eaton 1881 - 11
Adenophlebiodes ULMER 1924 - 11
Afghanuras DEMouriN 1964 - 11
Afromera DEMouLIN 1955 - 13
Afronurus LESTAGE 1924 - 11
Afroplocia LESTAGE 1939 - 12
Ameletoides TiLLYARD 1933 - 9
Ameletopsinae Epmunps 1957 - 9,
16, 23, 29
Ameletopsis Pairries 1930 - 9
Ameletus EaTon 1885 - 9
A. costalis (MATSUMARA 1931) - 42
A. inopinatus Eaton 1887 - 55
A. ludens NEEDHAM 1905 - 44
Ametropodidae BexgTsson 1913 - 6,
7,8, 11,17%, 17, 18, 22
Ametropodinae BENGTssoN 1913 - 77
Abnretropus ALBARDA 1878 - 11
Anagenesia EAtoN 1883 - 14
Anepeorinae EDMUNDS & TRAVER
1959 - 11, 17
Anepeorus McDunNouGH 1925 - 11,
.4
Aphelophlebia Pierce 1945 - 7
Apbhelopblebodes P1erCE 1945 - 7
A. stocki P1ERCE 1945 - 7
Apobaetis DAy 1955 - 10
Apriony>c BARNARD 1923 - 11
Arthroplea BencTssoN 1909 - 16*,
11,24, 29
Arthropleinae BALTHASAR 1937 - 11,
17,24, 29

Asthenopodinae EDMUNDS & TRAVER-

1954 - 14, 17, 21
Asthenopodes ULMER 1924 - 14
Asthenopus EaTon 1871 - 14, 25%, 21,
37%, 22, 38%, 35
Atalomicria HARkER 1957 - 11
Atalonella NeepHAM & MureHy
1924 - 11
Atalophlebia EaTon 1881 - 11
Atalophlebioides PrrLLips 1930 - 171
Atopopus Eaton 1881 - 11
Austremerella Riex 1963 - 11

17, 18, 24, 31, 33, 38, 39, 42

Baetiella Ueno 1931 - 10
Baetis LEAcH 1815 -2, 10, 14*, 24,

25, 41*, 27, 33, 52%, 35, 40, 41,
42, 45, 46, 47, 50, 54, 55
B. alpinus (PicTET 1845) - 20
B. atrebatinus EaTon 1870 - 35, 46
B. bioculatus (LINNAEUs 1758) - 49
B. gemellus EaTon 1885 - 20
B. niger (LINNAEUS 1761) - 20, 46
B. pumilus (BurmEIsTER 1839) - 20
B. rhodani PicTET 1843 - 20, 25, 42,
47, 63*, 64*%, 48
B. scambus EaToN 1870 - 57*
B. tenaxe Eaton 1870 - 20
B. vagans McDunNouGH 1925 - 25,
52 :
B. vernus Curtis 1843 - 25, 57%, 41,
42,47
Baetisca WaLsu 1862 - 15, 29*
Baetiscidae LAMEERE 1917 - 7, &, 15,
29*, 17, 33*, 32, 38
Baetodes NEEDHAM & MURPHY
1924 - 10
Baetopus KEFFERMULLER 1960 - 10
Bebningéa LESTAGE 1930 - 12, 21%, 32,
54
Behningiidae Mortas & Bacesco
1938 -6, 7, 12, 21*, 17, 22, 27, 31
32
Bleptus EaToN 1883 - 11
Boringuena TRAVER 1938 - 11
Brachycercus Curtis 1834 - 2, 15, 28*
Bungona HARKER 1957 - 10

Caenidae NEwman 1853 -8, 714, 17,
25, 33, 38,42
Cuaenis STEPHENs 1835 -2, 15, 28%,
16, 25, 32, 35, 39, 42, 43, 47
C. horaria (LinNarus 1758) - 60*,
53, 70*%
C. matrura STEPHENS 1835 - 20, 51*

Cuaenodes ULMER 1924 - 15

Caenomedea THEW 1960 - 15
Calliarcys EaTon 1882 - 11

Callibaetis EATON 1881 - 10, 14%*, 45
Camelobaetidius DEMOULIN 1966 - 10
Campsurinae TRAVER 1944 - 13, 17,

32*, 19, 21, 31
Campsurus EaTon 1868 - 13, 25*
Campylocia NEepHAM & MURPHY

1924 - 12, 23*

Castanophlebia BARNARD 1932 - 11
Centroptiloides LEsTAGE 1918 - 10
C. bifasciata ESBEN-PETERSEN
1913 - 41
Centroptilum EaTon 1869 - 10, 19, 24

C. lituratur EaTon 1871 - 62*

C. luteolums (MULLER 1776) - 16, 44
Chankagenesia BuLprvsxr 1935 - 14
Chaguibua DEMOULIN 1955 - 9
Cheirogenesia DEMOULIN 1952 - 14
Chiloporter LESTAGE 1931 - 9
Chitongphora BENGTssSON 1909 - 44

Cbh, aurivillii BENGTSSON 1909 - 44

Ch. krieghoffi ULMER 1920 - 20, 54
Choroterpes EaToN 1881 - 11, 24, 33,

35,47, 54

C. picteti (EaTON 1871) - 62*
Choroterpides ULMER 1940 - 11
Chromarcyinae DEMouLIN 1953 - 10
Chromareys Navas 1932 - 10
Cinygma EaTon 1855 - 11
Cinygmina KiaminNs 1937 - 11
Cinygmula McDunNoucs 1933 - 11,

43
Cloeodes TRAVER 1938 - 10
Clocon Leacu 1815-2, 9, 10, 17, 19,

24, 30, 35, 55%, 41, 44, 45, 66*, 51

C. dipterum (LINNAEUS 1761) - 57%,

43, 45, 46, 47, 67*, 68*, 52, 53,
70*, 54
C. inscriptum BENGTssON 1914 - 45
C. simile Eaton 1870 - 16, 20, 46,
65%, 52
Coloburiscinae Epmunps 1963 - 9, -
16, 23
Coloburiscoides LESTAGE 1935 - 9
Coloburiscus EATon 1887 - 9
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Compsonenria EAToN 1881 - 11
Compsoneuriella ULmEr 1939 - 11
Cryptopenella GiLLies 1951 - 11

Deleatidiunt Eaton 1899 - 11
Dicercomyzinae Epmunps & TRAVER
1954 - 12
Dicercomyzon DEMOULIN 1954 - 12
Dipterominus McLAcHLAN 1875 - 9
Dipterophlebiodes DEmouLIN 1954 - 11
Dolania EDMUNDs & TRAVER
1959 - 12, 21*

Eatonica NAvas 1912 - 13
Eatonigenia ULMER 1939 - 13
Ecdyonurus EaToN 1868 - 11, 16, 23,
39%, 45%,46*, 29, 32, 33, 35, 38,47
E. fuminum (P1cTET 1843) - 51*
E. forcipula (KoLLAR 1845) - 20
E. torrentis Kiamins 1942 - 53
E. venosus (Fasricrus 1775) - 20,
69*, 70*
Edmundsins Day 1953 - 9
Elassoneuria EaTonN 1881 - 10
Electrogenia DenovLIN 1956 - 7
E. dewalschei DEMOULIN 1956 - 9%
Eaopolymitarcys TsHErNOvVA 1934 - 54
Epeiron DEMouLIN 1964 - 11
Epeorella ULner 1939 - 17
Epeorus EaToN 1881 - 16%, 11, 16, 23,
32
E. assimilis Earon 1885 - 20, 46,
69* \
Ephenera LinNAgus 1758 - 1, 13, 24%,
16, 19, 41, 43, 44, 45, 47, 55%,
51, 53
E. danica MOLLER 1776 - 20, 42,
-- 43,46, 48 '
E. guttulata Picyey 1843 - 43
E. si%..Jans WALKER 1853 - 52
E. strigata EAToN 1892 - 47
E. vulgata LinnAgus 1758 - 50%,
57*, 43, 60*%, 47, 54
Epbemerella WarLsn 1862 - 11, 19%,
19, 25, 35, 41, 42, 43, 45, 47
E. doddsi Neepuam 1927 - 22, 40%
E. ignita (Popba 1761)-20, 51%,
60*, 65%, 49, 55
E. proserpina TRAVER 1934 - 42%
E. rotunda MorGan 1911 - 44
E. spinifera NEEDHAM 1927 - 42*
Ephemerellidae KrarALEK 1909 - 7,
8, 11, 19%, 17, 19, 22, 25, 40
Ephemerellina LEsTAGE 1924 - 11
Ephemeridae Leacu 1815-7, 8, 13,
24%, 17, 20, 38, 39
Ephemeroidea HANDLIRsSCH 1908 -
12, 20, 37

Verzeichnis der wissenschaftlichen Namen

Ephemeropsis ExcHwaLD 1864 - 6
E. trisetalis ExcHwWALD 1864 - 7*
Ephemerythinae GrLries 1960 - 12
Ephemerythus GILLis 1960 - 12
Ephoron WiLriamsoN 1802 - 13, 25%,
16, 21, 36*, 42, 54
E. album Sax 1824 - 49
E. virgo McDunnougH 1926 - 26,
62*
Euthyplocia Earon 1871 - 12
Euthyplociidac LEesrace 1921 - 72,
23%,17, 20
Exeuthyplocia LESTAGE 1918 - 12

Fulleta Navas 1930 - 11
Fulletomimus DeEMoOULIN 1956 - 11

Gilliesia PETERS 1966 - 11

Habraphlebia Eaton 1881-11, 40
H. fusca (Curtis 1834) - 44*

H. lanta McLAacuLAN 1884 - 20
H. modesta (HAGEN 1864) - 20, 45,
48, 69*, 55

Habrophlebiodes ULmer 1920 - 11, 40

Hagennlodes ULMER 1920 - 171

Hagennlopsis ULMER 1920 - 171

Hagenulus EATon 1882 - 11

Haplohyphes ALLEN 1966 - 12

FHeptagenia WaLsH 1863 - 7, 16*, 11,
29, 53%, 45
H. darlecarlica BENGTSsON 1912 - 43
H. hebe McDunNnoUGH 1924 - 61*
K. lateralis (CurTis 1834) - 20, 54
H. sulphurea (MULLER 1776) - 20,

62*
Heptageniidae NEEDHAM 1901 - 7, 9,
10, 16*, 17, 22, 25, 29, 32, 34, 38,
40, 42, 45
Heptageniinae NEEDHAM 1901 - 10
Heptagenioidea NeepHaM 1901 -9,
22,36
Hermanella NEEDHAM & MURPHY
1924 - 11
FHexagenia WaLsu 1863 - 13, 21, 26,
43%, 27, 29, 42
H. limbata (GUERIN 1829) - 46, 49,
50 :

H. munda Earon 1883 - 3%

H., recurvarta MorGAN 1913 - 30,
47%, 53, 70%

FHexagenites SCupDER 1880 - 6

Homoeoneuria EaTon 1881 - 10

Homothraunlus DEMoULIN 1955 - 11

Ichthybotus EaToN 1899 - 13
Indialis PETERS 1966 - 11
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Iron EATON 1883 - 50
I, pleuralis BANks 1910 - 50
Isca GiLriges 1951 - 71
Isonychia EAToN 1871 - 12%, 9, 42
1. albomanicata NEeDHAM 1905 - 54
I. ignota (WALKER 1853) - 54
Isonychiinae Burks 1953 -7, 9, 17,
24

Jappa HARKER 1954 - 11

Kimminsula PETERs 1966 - 11, 23
Kirrara HARKER 1954 - 11

Lachlania HAGEN 1868 - 10, 42, 54
Leentvaaria DEMOULIN 1966 - 11
Leptobyphes EaToN 1882 - 12
Leptohyphinae Epmunps & TRAVER
1954 - 12
Leptophlebia WesTwoop 1840 - 2, 11,
18%, 45
L. marginata (LINNAEUS 1767) - 20,
57% .
L. vespertina (LINNAEUs 1758) - 20,
57%, 41, 54
Leptophlebiidae Banks 1900 - 7, &,
11, 18%, 17, 19, 22, 23, 24, 29, 32,
38, 40, 42
Leptophlebioidea EpmMunDs &
TRAVER 1954 - 11, 19, 25, 37

Machadorythinae Epbmunps & al.
1963 -172, 22
Machadorythus DEMouLIN 1959 - 12,
20* :
Mabeathraulus PETERS, GILLIES &
Epmunps 1964 - 11 .
Masharikella PETERS, GILLIES &
Epmunps 1964 - 171
Massartella DEmMouLiN 1955 - 11
Massartellopsis DEMouLIN 1955 - 11
Megaglena PETERS 1966 - 11 '
Melanemerella ULMER 1919 - 11
Mesoneta BRAUER, REDTENBACHER &
GANGLBAUER 1889 - 6
Mesoplectopteron HanpLIRSCH 1918 - 6
M. Jongipes HANDLIRSCH 1918 - 6
Mesgplocia DEMOULIN 1952 - 12
Metamonius Eaton 1883 - 9, 16, 18
Metreletus DEMouLIN 1951 - 9
Metretopodinae LEsTAGE 1938 - 771
Metretopus Eavon 1901 - 11, 17%, 16
Minyphlebia PETERs 1966 - 11
Mirawara HARKER 1954 - 12*%, 9
Miroculis EpMUNDS 1963 - 11
Mortogenesia LESTAGE 1923 - 14
Murphyella LEstaGE 1924 - 9
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Nathanella DEnouLn 1955 - 11
Neobaetis Navas 1924 - 10
Neocloeon TRAVER 1932 - 10
Neoephemera McDunNouGH 1925 - 14
27*
N. maxima (Jory 1873) - 16

Neoephemeridae (NEepHAM & al. .

1935-7, 14, 27%, 17, 25
Neoephemeropsis ULMER 1939 - 14 .
Neohagenulus TRAVER 1938 - 11
Neopotamanthodes Hsv 1938 - 12
Nesameletus TiLLyArp 1933 - 9
Nesophlebia PETERS & EDMUNDS

1964 - 11
Neurocaenis NAvAs 1936 - 12
Notonurus Crass 1947 - 11
Nousia Navas 1918 - 11

Oligonesria PrcTeT 1845 - 2, 10
Oligoneariella ULMER 1924 - 10, 16,
38, 42, 54
O. rbenana (ImaoFF 1852) - 15%,
20, 46, 49, 54
Oligoneuriidae ULmEr 1914 - 10,
15*, 17, 24, 31, 34, 40, 54
Oligoneuriinae ULMER 1914 - 8, 10
Oligonenriodes DEMoULIN 1955 - 10
Oligonenriopsis Crass 1947 - 10
Oligoneurisca LestaGe 1938 - 10
Opriscigaster McLACHLAN 1873 - 9
Oniscigastrinae LAMEERE 1917 - 9,
16, 24
Ororotsia TRAVER 1939 - 11

Paedephemera HanDLIRSCH 1908 - 6
Pacegniodes EaTon 1881 - 11
Palingenia BURMEISTER 1893 - 14, 26*,
16, 21; 54
P, Jongicanda (OLIVIER 1791) - 1,
1%, 2%, 2, 16, 46, 53
Palmgemldae JAcoBsoN & BranGui
1905 - 6, 8, 26*, 17, 32*, 21, 33, 35
Palingeniopsis MARTYINOV 1932 -6
Parabaetis Havpt 1956 - 6

P, cocaenicus Haurr 1956 -6, 8*

Paracloeodes Day 1955 - 10
Paraleptophlebia 1. EsTaGE 1917 - 11,
18%, 19, 43, 47
D, submarginata (STEPHENS 1835)
20
Parameletus BENGTSsoN 1908 - 9, 16
P. chelifer BENGTssoN 1908 - 43,
59%

P. colombiae (WALKER 1853) - 52
Pentagenia WaLsH 1863 - 13
Phtartus HanpLirscH 1908 - 5

P. rossicus HANDLIRSCH 1908 - 5, 6*

Verzeichnis der wissenschaftlichen Namen’

Plethogenesia ULMER 1920 - 14
P, papuana (Earon 1883) - 43, 54
Polymitarcidae Banks 1900 - 7, 8, 13,
25*, 17, 21
Polymitarcinae Banks 1900 - 73
Polymitarcis Eaton 1888 - 13, 39, 45,
54
Polyplocia LESTAGE 1921 - 12
Potamantbellus LEstace 1930 - 14
Potamanthidae JAcoBsoN & Brancur
1905 - 8, 12, 22*, 17, 20
Potamanthindus LESTAGE 1930 - 12
Potamanthodes ULMER 1919 - 12
Potamanthus Prcrer 1843 -45-2, 12,
22*, 16, 43, 46
P, luteus (LINNAEUS 1767) - 53%,
62%, 54
Povilla Navas 1912 - 14, 21, 26
P. adusta Navas 1912 - 26, 54, 55
P. corporaali LESTAGE 1922 - 26
Proboscidoplocia DrmouLiN 1966 - 12
Procloeon BENGTSSON 1914 - 10
Prosopistoma LATREILLE 1833 - 15,
30%, 23, 54*%, 41
P. foliaceun: (Fourcroy 1785) - 16,
17
Prosopistomatidaec LAMEERE 1917 - 8
15, 30%, 33*, 22, 23, 28, 31, 32,
34, 38
Prosopistomatoidea EbpMUNDs &
TRrRAVER 1954 - 15, 37
Protereisma SELLARDS 1907 - 5
P. rossenrayensis GUTHORL 1965 - 5*
Protobehningia TsHERNOVA 1960 - 12
Psendiron McDunNouGH 1931 - 16%,
11, 41
Pseudironinae EDMUNDs & TRAVER
1954 - 11,17, 22
Pseudocentroptilum BoGOEscU
1947- 10 :
Pseudocloeon KLarALEK 1905 - 10

Rallidens PENNIKET 1966 - 9
Rallidentinae PENNIKET 1966 - 9, 17
Rbithrogena EatoN 1881 - 11, 22, 40*,
23, 45, 66*
R. alpestris EaToN 1885 - 60*
R, semicolorata Curtis 1834 - 20,
69%, 55
Rbithrogeniella ULMER 1939 - 11
Rhoenanthodes LESTAGE 1930 - 12
Rbhoenanthus Earon 1881 - 12

Sigmoneuria DemouLIN 1964 - 11
Simothraulopsis DEMoULIN 1966 - 11
Simothraulus ULMER 1939 - 11
Siphlaenigma PENNIKET 1963 - 9, 13*

Siphlaenigmatidac PENNIKET
1962 -9, 13*, 17, 18

Siphlonella NEEDHAM & MURPHY
1924 -9

Siphlonisca NEEDHAM 1908 -9 - - ~

Siphlonuridae Banks 1900 - 6, 7, 8, 9;
12%, 16, 18, 34*, 23, 24, 32, 38, 40

Snphlonurmae Banks 1900- 2, 17, 18;

24 :
Siphlonurus EATON 1868 - 12*%, 9, 48%,
49*%, 50%, 35, 54*, 56*, 42, 43, 45
66*, 51, 54
S. Iaaa'trx.r EaroN 1870 20, 41,
62*
Sipbloplecton CLEMENS 1915 11, 17%
Siphluriscus ULMER 1919 - 9
Spaniophlebia EaTon 1881 - 10
Stackelbergisca TsHERNOVA 1967 - 6
Stenonema TRAVER 1933 - 11, 38
S. canadense (W ALKER 1853) - 50, 52
S. pulchellum (WaLsH 1862) - 41
S. vicarium (WALKER 1853) - 52*,
53*
Succonigenia DEMOULIN 1965 7
3. larssoni DEMOULIN 1965 - 10*

Tasmanocaenis LESTAGE 1930 - 15
Tasmanophlebia TiLLYARD 1933 - 9
Teloganella ULMEr 1939 - 11
Teloganodes EATon 1882 - 1 1
Teloganopsis ULMER 1940 - 11
Thalerosphyras Earon 1881 - 11
Thraulodes ULMER 1920 - 11
Thraulophlebia DemMouLIN 1955 - 11
Thraulus EaTon 1881 - 11, 47
Torleya LEsTAGE 1917 - 44

T. belgica LESTAGE 1925 - 44, 48, 52

T. major (KrarALEK 1905) - 20 -
Tortopus NEEDHAM & MURPHY

1924 - 13
Traverella EDMUNDSs 1948 - 11
Tricorythafer LESTAGE 1942 - 12
Tricorythidae LESTAGE 1942 - 11,

20%, 17,19, 25
Tricorythinae LESTAGE 1942 - 12, 29
Tricorythodes ULmEeR 1920 - 12
Tricorythopsis TRAVER 1958 - 12
Tricorythus EaToN 1868 - 12, 20*, 54*
Triplosoba BRONGNIART 1893 - 5

T. pulchells BRONGNIART 1893 - 5,

4%

Turfanere/la DEMoOULIN 1954 - 6

Ulmeritus TRAVER 1959 - 11
Ulmerophlebia DEMouLIN 1955 - 11

Zepblebia PENNIKET 1961 - 11
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