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A. Einleitung

Die vorliegende Funktionsanalyse des Larvenkopfes von Ephemera danica wird im engen Anschluf3
an die vorangegangene Untersuchung des Larvenkopfes von Palingenia longicauda durchgefiihrt. Die
beiden Formen zeigen infolge enger verwandtschaftlicher Beziehung zwar weitgehende Bauplaniiber-
einstimmungen, weisen aber andererseits, in Einklang mit verschiedenen Umweltsituationen, bemer-
kenswerte Proportionsunterschiede ihrer Bauelemente auf.

Bei der fiir die Diskussion notwendigen topographischen Darstellung werden die Kopfkapsel und
ihre Anhéinge nur soweit ausfiihrlich behandelt werden, als sie sich von den Verhiltnissen bei Palingenia
unterscheiden. Bei volliger Ubereinstimmung wird — um unnotige Lingen zu vermeiden — auf die
Darstellung von Palingenia verwiesen werden. Das zur Untersuchung gelangte Material stammt aus der
Seekreide (einem Gemisch von Kalkschlamm und feinem Muschelgrus) des Lunzer Untersees in Nieder-
osterreich. Die Untersuchung wurde durch Préparation mit binokularer Lupe durchgefiihrt und durch
Lebendbeobachtung erginzt. Beide Larvenformen, sowohl Palingenia als auch Ephemera, filhren eine
grabende, sousterraine Lebensweise.

Wahrend aber Palingenia im relativ festen Ufersubstrat flieBender Gewisser ihre Wohnréhre grabt,
bewohnt Ephemera feine Schlamme oder Sand resp. grusvermischten Schlamm am Boden stehender
oder ruhig flieBender Gewdsser in gleichfalls selbstgegrabenen Réhren. Dieses Graben im Substrat wird
bei beiden Tieren nicht allein von den mehr oder minder spezialisierten ersten Thorakalbeinen durch-
gefiihrt, sondern auBerdem auch unter sehr maBgeblicher Beteiligung des Kopfes und seiner Anhinge.
Der Kopf fiihrt dabei Bewegungen in der Vertikalen aus, wobei er das Material emporhebt oder schau-
felt, wéhrend gleichzeitig die ersten Thorakalbeine Material nach den Seiten und nach hinten driicken.
Ubereinstimmend bei beiden Formen sichert ein seitliches paariges Kopfthoraxgelenk dabei die Kopf-
bewegung in der Vertikalen, indem es ein seitliches Ausweichen bei starker Belastung verhindert.



2

Gleichfalls iibereinstimmend findet sich in beiden Fillen die kriftige Kopfthoraxmuskulatur, die mit
ihren antagonistischen, dorsalen und ventralen Portionen die Kopfbewegung durchfiihrt.

Sowohl bei Palingenia als auch bei Ephemera wird der Kopf selbst durch Kantenversteifung und
Fortsatzbildung der Kopfkapsel sowie durch besondere Ausgestaltung der Anhénge zu einem wirksamen
Grabinstrument, zu einem Kopfgrabeapparat ausgestaltet.

Hier ergeben sich aber trotz guter Vergleichbarkeit ganz beachtliche Unterschiede in der Konstruk-
tion der beiden Larvenképfe. Durch Proportionsverschiebungen gewinnen an sich gleiche Bauteile eine
wesentlich andere Bedeutung in der Gesamtkonstruktion.

Die Arbeit wurde mit Unterstiitzung der Ludwig-Boltzmann-Gesellschaft, Wien, ausgefiihrt, wofir
an dieser Stelle gedankt wird. Mein Dank gebiihrt ferner Frau Maria Mrzzaro, wissenschaftliche Zeich-
nerin am I. Zoologischen Institut Wien, von deren bewédhrter Hand sowohl die Abbildungen von Ephe-
mera wie die der Bezugsarbeit von Palingenia stammen.

B. Spezieller Teil

Der Kopfgrabeapparat von Ephemera danica

Der Kopf fiigt sich dem in Zusammenhang mit der grabenden Lebensweise walzenformig gestalteten
Kérper harmonisch ein (Abb. 1). Das Abdomen des stets im Bodensubstrat geschiitzt lebenden Tieres ist
eher weichhiutig, wihrend das Vorderende, von dem das Eingraben ausgeht, sklerotisiert ist. Dabei
schreitet die Sklerotisierung vom letzten Thorakalsegment nach vorne fort und erreicht in den distalsten
Kopfabschnitten ihr Maximum.

In Dorsalansicht scheint es sich zunichst um eine Prognathie zu handeln, doch wird ebenso wie bei
Palingenia die distale Kopfkontur durch ein Frontalrostrum gebildet, das die darunterliegenden, vertikal
stehenden Partien von Frons, Clypeus und Labrum verdeckt. In weiterer Ubereinstimmung liberragen
Mandibelfortsitze in Verlingerung der Kérperachse die distale Kopfkontur (Abb. 2).

Frontal- und Profilansicht lassen jedoch auch hier erkennen, daf Clypeus und Labrum sowie ein
Teil der Frons tatsichlich vertikal stehen, ebenso wie die MundgliedmaBen und unter diesen ganz be-
sonders der proximale Abschnitt der Mandibeln. Es handelt sich auch hier wieder um eine echte Ortho-
gnathie, die in Dorsalansicht durch Ausbildung von Frontalrostrum und Mandibelfortsétzen nicht sofort
zu erkennen ist (Abb. 4, 5).

Wie die Frontalansicht zeigt, sind Seitenwinde und Dorsalwand gewélbt. Die das fast viereckige
Hinterhauptsloch tragende Hinterwand ist flach und mit verstérkter Kante gegen Seiten- und Dorsal-
wand abgesetzt (Abb. 3). Die Hinterwand steht ebenso wie Clypeus und Labrum senkrecht zur Korper-
hauptachse. Die deutliche Gewdlbekonstruktion der Schédelkapsel 14Bt es verstdndlich erscheinen, daf3
auch hier wie bei Palingenia praktisch nur zwei der Festigung dienende Néhte auftreten. Namlich einmal
die sehr starke, die beiden beanspruchten vorderen Mandibelgelenke abstiitzende Epistomalnaht (EN)
und zum andern die von einer wohlausgeprigten Versteifungsleiste begleitete, das Hinterhauptsloch
umgrenzende Postoccipitalnaht (PoccN).

Die Komplexaugen (AC), die bei dlteren Larven bereits relativ grof3 sein konnen, sind ihrerseits von
einer kriftigen, inneren Versteifungsleiste abgesichert. Das garantiert einerseits die spannungsfreie
Lagerung ihrer nervésen Elemente und gibt dieser Region zugleich die notige Wandfestigkeit, so dafl der
Augenkomplex fiir die Gesamtkonstruktion der Kopfkapsel kein weiteres Problem darstellt.

Das auBerordentlich kriftige, sklerotisierte Frontalrostrum (FrR) verléngert die dorsale Kopfkontur.
Seine beiden distalen Ecken sind zu besonders harten Spitzen ausgezogen. Wéhrend das Rostrum bei
Palingenia die Kopfkontur héchstens um ein Sechstel der Kopfbreite iiberragt, erreicht es bei Ephemera
eine Linge, die einem Drittel der Kopfbreite entspricht. Wie bei Palingenia stellt das Rostrum auch hier
eine Faltenbildung des Fronsbereiches zwischen den paarigen Ocellen (Oc) und dem unpaaren Ocellus
(mOc) dar, was durch die besondere Lage des dritten Ocellus klar zum Ausdruck kommt. Dieser Ocellus



Abb. 1. Larve von Ephemera danica. Dorsalansicht des
Kopfes und der ersten zwei Thorakalsegmente, Mandi-
beln maximal adduziert, die Hérner daher gekreuzt.

liegt némlich zur Génze in die im iibrigen von Fettgewebe erfiillte Rostralfalte hinausgeschoben und
weist mit seinem reizempfindlichen Abschnitt gegen die Ventralwand des Rostrums. Durch die Anord-
nung seines Pigmentmantels kann er Lichtreize nur von vorne resp. unten empfangen, sehr im Gegen-
satz zu den beiden auf der dorsalen Kopfseite in ihrer Normalposition verbliebenen paarigen Ocellen
(Abb. 2, 4). Wenn auch den paarigen Ocellen eine makroskopisch sichtbare Linsenbildung fehlt, so liegen
sie doch der durchsichtigen Cuticula so nahe an, daB sie auch beim fixierten Priparat deutlich zu erken-
nen sind. Der dritte Ocellus liegt, wie bei Palingenia, in groBerer Entfernung von der Korperoberfliche,
so dafi seine helle Oberfliche zwar beim lebenden Tier gut, beim konservierten Tier — wenn dazwischen-
liegendes Gewebe und Haemolymphe koaguliert sind — nur schwer zu erkennen ist.

Nicht nur das Rostrum, sondern auch die Antennenbasen zeigen andere Proportionen als bei Palin-
genia. Wihrend die Antennen dort nédmlich trotz Linge zart und schmiegsam sind und bei Hindernissen
ausweichend weggebogen werden, sind sie bei Ephemera derb, stangenartig steif und werden ohne Riick-
sicht auf Hindernisse nach vorne gestreckt getragen. Das Gelenkhautfeld des kréftigen Scapus (Sc) liegt
in einem rohrartig vorspringenden Teil der Kopfkapsel mit gut entwickelten Gelenksstellen. Die an den
Pedicellus (Pe) anschlieBenden Antennenglieder (Ag) sind in der proximalen Hilfte der Antennenlinge
derber und relativ steif, um sich dann allmihlich zu verjiingen; auch wird die Antenne im Endabschnitt
schmiegsamer. Die Muskulatur des Scapus ist kriftig. Es setzen bei Ephemera nicht beide Partien am
oberen Tentoriumarm an, sondern eine ist auf den vorderen Arm heruntergeriickt. Der obere Tentorium-
arm ist auBlerdem fest mit der Kopfkapsel verbunden, was seine Belastbarkeit durch Muskeleinwirkung
zweifellos erhoht. Auffallend ist die Beborstung der Antenne, die bei Palingenia bis auf eine unbedeu-
tende Gruppe am Pedicellus und vereinzelte Borsten am Scapus fehlt. Der Scapus ist auch hier bei
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Abb. 2. Larve von Ephemera danica. Exartikulierter
Kopf in Dorsalansicht mit gekiirzten Antennen.

Ephemera nur schwach beborstet, der Pedicellus trigt ein dorsales Borstenfeld, alle librigen Antennen-
glieder aber tragen — besonders deutlich im proximalen Teil der Gliederkette — an ihrer Aufien- und
Innenseite je eine Zeile langer, steifer, horizontal stehender Borsten. Bei Parallelstellung der Antennen
beriihren sich diese inneren Borsten resp. sie iiberkreuzen sich (Abb. 2). Sie bilden so in Fortsetzung des
Frontalrostrums ein weit vorragendes Dach, das — wie man im Versuch leicht nachweisen kann — trag-
fahig ist und nachrieselndes Bodensubstrat gut abschirmen kann. Die Unterschiede im Bau des Rostrums
und der Antennen hiingen mit der sehr verschiedenen Anlage der Wohnrohren zusammen. Bei Palingenia
handelt es sich um ein wirkliches Eingraben entgegen dem Widerstand des relativ festen Wohnsubstrates.
Das Zentralstiick des Kopfgrabeapparates sind dort die mit dorsad gerichteten Zdhnen gekronten Man-
dibelschaufeln. Das Rostrum ist mehr eine besondere Kantenversteifung der distalen Kopfkontur, die
zweifellos beim Grabvorgang auch stark belastet wird. Das Ergebnis dieser Tétigkeit sind Bohrgénge,
Wohnrohren von einiger Stabilitét.

Ganz anders ist die Situation bei Ephemera. Hier handelt es sich um feinkorniges, lockeres bis
kolloidales Substrat — untermischt mit gréberen Partikeln. Der Beginn des Grabvorganges lauft zu-
nichst wie bei Palingenia ab. Vertikale Bewegungen des Abdomens stellen den Antrieb der Schwimm-
bewegung her. Die beiden vorderen Thorakalbeinpaare werden nach vorne gestreckt getragen, das dritte
Thorakalbeinpaar wird nach hinten gegen die Kiemen angehoben. Das erste Thorakalbeinpaar liegt da-
bei eng zu beiden Seiten des Kopfes. So wird mit einer gewissen Geschwindigkeit das Substrat angefah-
ren. Der RammstoB wird mit den ersten Thorakalbeinen, den Mandibelhérnern, dem Rostrum und den
parallel gestellten, stangenférmigen Antennen durchgefiihrt. Dann setzt sofort die Grabbewegung ein.
Die Thorakalbeine dringen das Material nach seitlich auBlen und greifen wieder vor etc. Der Kopf war
beim Anfahren leicht gesenkt, wird nun gehoben, wieder gesenkt und in das Material gestoBen, wieder
gehoben und so fort. Beim Senken des Kopfes weichen die Antennen etwas zur Seite, um dann beim
Heben wieder parallel zu stehen.
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Abb. 3. Larve von Ephemera danica. Hin-
teransicht des exartikulierten Kopfes. Die
Palpen der rechten Seite wurden entfernt,
die Antennen gekiirzt.

Die Mandibelhdrner, auf die spiter noch genauer eingegangen wird, spielen hier vor allem beim
RammstoB eine Rolle, beim Weitergraben nur dann, wenn das Material besonderen Widerstand ent-
gegensetzt. Im Gegensatz zu den Schaufeln von Palingenia sind sie aber ungeeignet zum Anheben des
Materials, das zwischen ihnen durchrieselt. Diese Funktion wird hier von den Antennen mit ihrem
Borstendach und dem Frontalrostrum wirksam erfiillt. DaB diese Antennen bei Ephemera — wie oben
geschildert — richtig in das Substrat vorgestoen werden kénnen, versteht sich daraus, daB dieses im
allgemeinen keinen Widerstand entgegensetzt und die Tiere ohne groSen Kraftaufwand eindringen
kénnen; sehr zum Unterschied zur Eingrabetitigkeit von Palingenia. Aus diesem miihelosen Eindringen
ergibt sich aber ein schwerwiegendes Problem. Durch die Grabe- oder — besser — Wiihltitigkeit von
Ephemera entstehen keine dauernden Hohlrdume, sondern das Material bricht und flieBt allseitig nach
und droht, das Tier eng zu umschlieBen. Das aber wire eine Situation, die sowohl den Atem- wie auch
den FreBvorgang unmdglich machen wiirde. Die Kiemen erzeugen zwar eine kriftige Strémung, die von
vorne nach hinten am Tier entlang streicht und schliefilich, hinter der Kiemenregion aufsteigend, die
Substratoberfliche erreicht, aber sie brauchen primir einen Wasserraum, aus dem sie Wasser ansaugen
kénnen. Ebenso brauchen die Mundwerkzeuge einen freien Wasserraum, um den Filtrationsvorgang
durchzufiihren. Es muf3 also zumindest am Vorderende ein solcher Raum vom nachstiirzenden Material
freigehalten werden. Es ist vor allem die Aufgabe der Kérperbeborstung, das nachdringende Material in
einer gewissen Distanz zu halten. Auch bei Palingenia verhindern die an der Innenkante der Mandibel-



Abb. 4. Larve von Ephemera danica. Kopf in
reiner Frontalansicht. Die linke Labrum-
hilfte wurde entfernt, um die fiir den ortho-
gnathen Kopf typische Vertikalstellung des
proximalen Mandibelabschnittes zu zeigen.
Die Antennen sind gekiirzt.

schaufeln stehenden Borsten eine Stérung der Titigkeit der MundgliedmaBen durch noch abstiirzendes
Material. Dieses Abschirmen spielt nun bei Ephemera eine viel grioBere Rolle. Die steifen Antennen-
stangen mit ihren Borstenreihen bilden zusammen mit dem Rostrum ein weit vorragendes, wirksames
Dach. Die an der AuBenseite der Antennen abstehenden Borsten beriihren auBerdem die Borsten der
neben dem Kopf liegenden ersten Thorakalbeine, so daB auf diese Art durch Mithilfe des beborsteten
ersten Beinpaares das Dach durch Seitenwénde erginzt wird. Daf} ,Dach“ und ,Seitenwénde® durch
Antennen und Beinbewegung immer wieder auseinanderweichen, spielt fiir ihre tatsichliche Wirksam-
keit keine Rolle. ,Dach“ und , Wiande“ sind nicht im strengen Wortsinn zu verstehen, sondern als ein
Beschreibungsmodus.

Durch diese Borstenanordnung — im besonderen durch die Dachbildung — wird jedenfalls der vor-
dere Teil der Wohn,,rohre“ geschaffen. Tatsiichlich ist es keine Rohre, sondern ein einigermallen freier
Raum, der, solange das Tier sich dort befindet, durch Borsten und Wasserstromung erhalten wird. Je
linger sich das Tier am selben Ort aufhilt, um so besser regeln sich die Stromungsverhélinisse ein, das
Tier sitzt dann tatsiichlich in einem freien, seiner Koérperform entsprechenden, daher zylindrischen,
réhrenartigen Raum, und um die Ausmiindungsstelle des Atemstromes an der Substratoberfliche ver-
groBert sich der Krater feinsten Auswurfmaterials. Sobald das Tier aber weitergrébt, verédndern sich die
Stréomungs- und Abstiitzungsverh&ltnisse, und die R6hre bricht hinter ihm zusammen.

Soweit meine bisherigen Beobachtungen reichen, halte ich die Literaturangaben, die von einer U-
formigen Wohnréhre mit zwei Offnungen sprechen, fiir unrichtig; zumindest bei dem Wohnsubstrat, aus
dem meine Tiere stammen. Weder ist — wie oben geschildert — eine wirkliche Wohnréhre vorhanden
noch liegen die Tiere gekriimmt. Die Tiere liegen im Gegenteil eher gestreckt, meist schrig mit dem Kopf
nach abwirts. Es ist auch stets nur eine Offnung, die die Verbindung mit der Oberfliche herstellt, vor-
handen, nimlich die Ausmiindung des Kiemenabwasserstromes. Er steigt hinter den letzten Kiemen
schridg nach oben an. Allerdings sind hier noch ausfiihrlichere experimentelle Untersuchungen anzu-
schlieBen, um meine bisherigen Beobachtungen zu untermauern.
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Abb. 5. Larve von Ephemera danica. Kopf in
Profilansicht. Die beiden Palpen sind ein-
geschlagen. Das linke Mandibelhorn ist ab-
geschnitten, um das orthognathe Profil frei-
zugeben. Die Antennen sind gekiirzt.

Beim Weitergraben kann das Tier auch mit dem Vorderende die Substratoberfiiche erreichen, taucht
aber sofort wieder tiefer, und die entstandene Offnung schlieBt sich. Wird in so einem Fall durch irgend-
welche Stérungen das Substrat doch verlassen, dann stets nur ganz kurz, Es erfolgt sofort wieder An-
schwimmen, Rammsto8 und Eingraben mit Kopfabwirtsstellung. In dieser Situation mag der unpaare
Ocellus seine besondere Bedeutung haben. Einerseits, um ein Auftauchen iiber die Substratoberfiiche
zu verhindern, andererseits, wenn es einmal passiert ist, zugleich mit anderen Faktoren — Thigmotaxis,
Reizung der {ibrigen Lichtsinnesorgane — ein méglichst rasches Erreichen der optimalen Situation zu
unterstiitzen. Auftauchen {iber die Substratoberfliche stellt zweifellos fiir die nur im vorderen Abschnitt
kriftiger sklerotisierte Larve hochste Lebensgefahr dar, da sie von Fischen gerne gefressen wird. Bei
Palingenia kommt infolge der Strémung noch die Gefahr der Abdriftung von der Uferwand dazu. Das
Grabeverhalten der Larven in Zusammenhang mit ihrer biologischen Situation scheint mir die Lage des
dritten Ocellus zu rechtfertigen, dessen GréBe und kriftige Nervenverbindung Funktionslosigkeit aus-
schlieBen.

Die Gegeniiberstellung der beiden Grabeapparate zeigt, dal es sich bei Palingenia vor allem um
kréftige Grabeleistungen und weniger um Abschirmungsfunktion handelt. Bei Ephemera hingegen ist
die Abschirmungsfunktion in den Vordergrund geriickt gegeniber der mit viel geringerem Kraftaufwand
durchgefiihrten Grabeleistung.

Dementsprechend stehen bei Palingenia die méchtigen Mandibelschaufeln im Zentrum des Kopf-
grabeapparates. Sie werden vom Frontalrostrum unterstlitzt, wobei die Antennen aber véllig bedeu-
tungslos sind. Bei Ephemera hingegen ist es das Rostrum, das das Zentralstiick darstellt, unterstiitzt von
den michtigen Antennen. Die hornartigen Mandibelfortsitze spielen wohl eine Rolle beim Rammsto3
und Beseitigen hérterer Hindernisse, sind aber fiir die weitere Grabetitigkeit, die von Rostrum und
Antennen bewerkstelligt wird, von untergeordneter Bedeutung und fiir die Abschirmung, die hier be-
sonders wichtig ist, wirkungslos.
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Abb. 6. Larve von Ephemera danica. Labrum. a) AuBenseite, Clypeus durchsichtig gedacht. b) Innenseite, Labrum durch-
sichtig gedacht. Das Epipharynxbiirstchen ist in Aktionsstellung ausgeklappt. Bei a) und b) sind proximale Clypeus-
und Labrumkonturen willkiirliche Schnittlinien.

Die verschiedene Leistungsfihigkeit hinsichtlich Kraftbeanspruchung zeigt sich auch deutlich bei
Vergleich des Kopfthoraxgelenkes (KoTho) und der zugehérigen Muskulatur. Die Gelenkstellen sind bei
Ephemera wesentlich schwicher entwickelt, und wihrend der Kopf von Palingenia stets von einer tiefen
Thorakalfalte dorsal umgeben ist und so zusétzlich noch in einem sicheren Widerlager ruht, setzt sich
der Kopf von Ephemera mit einem deutlichen Gelenkhautfeld vom Thorax ab und wird nur bei sehr
extremen, dorsalen Anheben leicht in den Thorax geschoben (Abb. 1, 5). Die Kopfthoraxmuskulatur
setzt in beiden Fillen an homologen Stellen der Versteifungsleiste der Postoccipitalnaht und am Post-
occiput an. Wihrend bei Palingenia fiir die Kopfheber — die ja die Hauptarbeit zu leisten haben — in
den Thorax hineinstehende Sehnenfliigel der Verbreiterungsleiste ansitzen, handelt es sich bei Ephemera
nur um zwei kleinere, lappenartige Verbreiterungen der Leiste der Postoccipitalnaht. Die Anhebebewe-
gung bei Ephemera erfordert eine viel geringere Kraftleistung, das Gelenk ist daher auch viel weniger
belastet.

Das Labrum

Das Labrum (Lbr) hat ungefihr die Form eines quergestellten Rechteckes, dessen distale Ecken ab-
gerundet sind und dessen distale Kontur median eingekerbt ist (Abb. 4, 6a). Ebenso wie bei Palingenia
ist der Ubergang der stark gew6lbten AuBlenseite in die flache Innenseite durch eine besonders versteifte
Seitenkante betont (Abb. 10). In Zusammenhang mit der guten Beweglichkeit des Labrums ist die
stirker chitinisierte AuBenseite durch ein deutliches Gelenkhautfeld vom Clypeus (Cl) abgesetzt, das
aber nur bei Streckbewegung sichtbar ist. Die weichhdutige Innenseite des Labrums ist gegen die
gleichartige Wand des Epipharynx (Eph) durch eine starke Versteifungsleiste (V1) abgegrenzt. Diese
Leiste wird rechts asymmetrisch durch die Einschaltung einer beweglichen Falte unterbrochen, die ein
Borstenfeld (EphBil) trigt. Die Bewegung der Falte besteht in einem Umklappen in eine grubige Ver-
tiefung der Labrumwand resp. in einem Aufstellen. Dementsprechend liegt das Borstenfeld entweder



Abb. 7. Larve von Ephemera danica.
a) linke Mandibel, Dorsalansicht.
b) linke Mandibel, Spitze.

eingeebnet in der Labrumwand oder steht mit seinen starken, gegen die Mediane gekriimmten Borsten
deutlich vor. Ebenso wie bei Palingenia umschlieSt dabei das Borstenfeld bei der Vorwirtsbewegung
zusammen mit einer darliber gelegenen, nicht beweglichen Borstenzeile (Ephstr) die Spitze der linken
Mandibel und kann so aktiv das von den MundgliedmaBen herangebrachte Material auf die Mandibel
kehren resp. das Abgleiten verhindern (Abb. 6a, b). Das bewegliche Borstenfeld ist relativ gréBer als
bei Palingenia, was in Zusammenhang damit stehen diirfte, daB die Gesamtbeborstung des Labrums
schwécher ist, insbesondere fehlt die dichte, samtartige Beborstung der Innenfliche. Die Hebe-, Schwenk-
und Adduktionsbewegungen des Gesamtlabrums werden auch hier wieder durch die Muskelpaare 1 und
2 durchgefiihrt. Das Ausklappen des Borstenfeldes, das — wie Lebendbeobachtung zeigt — in sehr
rascher Folge erfolgt, geschieht durch den asymmetrischen, nach links ziehenden Muskel 32. Das Ein-
klappen erfolgt, wie hier deutlicher als bei Palingenia festgestellt werden konnte, in erster Linie passiv
durch die Elastizitdt des Chitins. Am konservierten Tier liegt die Chitinfalte immer nach auBien um-
geklappt, das Borstenfeld also in der Grube, die Einklappbewegung 146t sich deutlich mit einer zarten
Nadel kontrollieren. Unterstiitzt, beschleunigt wird die Bewegung im Leben durch die Labrumkom-
pressoren 33’ und 33, deren Kraftwirkung der von 32 entgegengesetzt ist.

Trotz grofler Ubereinstimmung des Grundbauplanes der MundgliedmaBen ergeben sich doch auf-
fallige Unterschiede gegeniiber Palingenia. Die Beborstung ist weniger dicht und im Gesamthabitus
wirken die MundgliedmaBen zarter, gestreckter. Um eine derartige Aussage machen zu kénnen, wurden
stets Tiere gleicher Linge — gemessen von der Mitte des Rostrums bis zur distalen Grenze des letzten
Abdominalsegmentes — verglichen. Die Képfe gleich groBer Larven mit einer Lénge von 22 mm sind
gleich lang, bei Palingenia jedoch breiter als bei Ephemera.

Die Mandibel

Die Mandibel (Md) 146t in Ubereinstimmung mit Palingenia, wie bereits erwihnt, einen proximalen,
von den iibrigen Mundteilen ganz bedeckten und einen distalen, frei vorragenden Abschnitt unterschei-
den (Abb. 4, 5, Ta, 10).
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Abb. 8. Larve von Ephemera danica. Linke erste Ma-
xille.

a) Oralansicht

b) Aboralansicht

Schon bei der funktionsmorphologischen Untersuchung der Palingenialarve wurde festgestellt, daf3
nur der proximale Anteil der Mandibel von Ecdyonurus und Rhithrogena homologisierbar ist, der distale
jedoch als Neubildung aufzufassen ist. In diesem Zusammenhang scheint die Feststellung besonders
interessant, daB frischgeschliipfte Larvulae von Ephemera nur den proximalen, orthognathen Mandibel-
anteil besitzen. Es fehlt ihnen ebenso ein distaler Mandibelanteil wie ein Frontalrostrum. Erste Versuche
von Eingrabebewegungen werden mit der vorderen Kopfkante und den bereits groen Antennen durch-
gefiihrt.
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Mandibelfortsatz und Frontalrostrum treten erst im Laufe der weiteren Hiutungen in Erscheinung.
Es scheint mir berechtigt, daraus zu schlieBen, daf ungefaltete Frons und fortsatzlose Mandibel zum
basalen Grundbauplan des Ephemeridenlarvenkopfes gehéren. Sie erscheinen in der Entwicklung daher
zunéchst vor der Herausdifferenzierung der Spezialgestaltung der einzelnen, besonderen Bautypen.

Die Quetsch- und Molarfliche (Mo) des proximalen Teiles zeigt 9 deutliche und 4—5 undeutliche
Rillen. Obwohl die Molarfliche selbst kleiner ist als die des Vergleichstieres, entsprechen die Rillen
einander gréflenméBig durchaus. Das ist insofern bemerkenswert, als gleiche Art der Rillenbildung auf

3 Zoologica, Heft 123



12

Pocc

Abb. 9. Larve von Ephemera danica.
Zweite Maxille. a) Oralansicht, b)
Aboralansicht mit einem Stiick des
Tentoriumkorpers und des Postocci-
put, um die Muskelurspriinge 14, 15
und 17 zu zeigen.

gleiche Art der zu verarbeitenden Nahrung schlieBen 148t. Der Spitzenteil des proximalen Mandibel-
abschnittes (Mdsp) ist etwas groBer als bei Palingenia, es kommt ihm aber auch hier vor allem die Auf-
gabe zu, die durch die Gelenke gegebene Bewegung der Mandibel beim prizisen Schlul der beiden
Flichen zu unterstiitzen. Er endet mit einer dreizinkigen starren Spitze (Mdsp) und trigt proximal
davon eine zweite, passiv bewegliche Spitze (Dmob). Diese endet bei der rechten Mandibel mit 2, bei
der linken mit 3 Zinken. AuBerdem trigt die linke Mandibel unmittelbar proximal der zweiten Spitze
ein elastisches, zartes, gegabeltes Stibchen (Gabst). Wahrend die passive Beweglichkeit der proximalen
Spitze auch bei Palingenia feststellbar ist, fehlt dort das Gabelstébchen (Abb. 7b).

Die Mandibelbasis ist groB, fast dreieckig. Von den drei Gelenkspunkten weist der vordere (VMd)
vollige Ubereinstimmung mit Palingenia auf. Die hintere Gelenkstelle (HMd) besteht aus einer Walze,
die in einer entsprechenden Grube im Hinterhauptsrand eingelassen ist. Der mittlere Gelenksabschnitt
(MMd) zeigt Gruben- und Héckerbildung, die in entsprechende Gelenkspartner des vorderen Tentorium-
armes passen. Auch hier gestattet die Gelenkssituation nur einen geringen Offnungswinkel des proxi-
malen Mandibelabschnittes. Das ist besonders bei diesem Typus von Detritusfresser charakteristisch,
bei dem die Mandibel erst am Ende der Passage der Borstenfelder durch alle an der Nahrungszufuhr
beteiligten tibrigen Mundteile erreicht wird.

Wihrend der proximale Abschnitt und damit auch die Art der aufgenommenen Nahrung weit-
gehende Ubereinstimmung mit Palingenia zeigt, weicht der distale Abschnitt in seiner Form so erheblich
ab, daB hier auch ein Funktionsunterschied zu erwarten ist. Der distale Mandibelabschnitt (Mdho) ist
hornartig drehrund, kriimmt sich zuerst gegen die Mediane, wendet sich dann wieder nach aufien und
weist schlieBlich mit spitzem Ende nach oben.
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Mit einer entsprechenden Mandibel von Palingenia verglichen, sind die distalen Abschnitte — ge-
messen vom hinteren Mandibelgelenk bis zur Spitze — zwar gleich lang, erreichen aber nur /s der
Breite der Palingeniaschaufel.

Die bei Ephemera gleichfalls vorhandene Asymmetrie des Fortsatzpaares ist dadurch besonders auf-
féllig, daB der linke Fortsatz stets etwas linger und derber ist als der rechte (Abb. 1, 2, 3). Bei Mandibel-
schluf3 stehen die Enden gekreuzt mit nach oben auBien gekriimmten Spitzen. Es kommt in keiner Phase
der SchlieBbewegung zu einer Spitzenberiithrung, geschweige denn zu einem SpitzenschluB. Das stoB-
zahnartige, gefdhrliche Aussehen dieses Mandibelabschnittes verleitet offenbar zu der sich in der Litera-
tur hartnickig haltenden Anschauung von der riuberischen oder ,auch“ riuberischen Lebensweise der
Ephemeralarve. Die eben geschilderte Bau- und Bewegungsweise zeigt jedoch klar, daB3 dieser Abschnitt
mangels eines Spitzenschlusses weder zum Greifen noch infolge der beim Schluf3 gekreuzten Spitzen
zum Spiellen einer Beute brauchbar ist. Und wiirde selbst das gelingen, fehlt es doch an einem Instru-
ment, dieses Beuteobjekt von den, fernab von allen Mundteilen liegenden, Spitzen heranzubekommen
und schlieBllich an der Moglichkeit, es als Nahrungsmittel aufzunehmen. Hier wird nun immer wieder
der Einwand gemacht, daB Ephemeralarven, in einer Glasschale nur kurze Zeit gehalten, sich gegenseitig
toten, die Horner also doch zumindest als Waffe benutzen. Es 148t sich leicht zeigen, daB es sich dabei
nur um Unfélle durch unbiologische Haltung handelt. Setzt man ungefihr 30 Larven von beliebiger
GroBe in eine Glasschale von ca. 14 cm Durchmesser und 5 cm Hoéhe ohne Bodenmaterial und ohne
Lichtabschirmung, so werden die lichtscheuen, thigmotaktischen Tiere ununterbrochen bis zur Erschop-
fung schwimmen und immer wieder versuchen, unter die Kérper der anderen Tiere zu kommen, da dies
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Abb. 10. Larve von Ephemera danica. Unterer Abschnitt des
Kopfes, Profilansicht. Links wurde die Mandibe]l, die erste Maxille
und der Palpus der zweiten Maxille entfernt, die rechte Antenne
ist verkiirzt. Die Wand der zweiten Maxille ist durchsichtig ge-
dacht, ihre Muskulatur dadurch sichtbar.

Abb. 11. Larve von Ephemera danica. Profilansicht der zweiten
Maxille mit einem Stiick des Postocciput. Links wurde die Seiten-
wand des Praementum, der Palpus, sowie die Paraglossa ent-
fernt, daher die zugehdérigen Muskeln abgeschnitten, um den Be-
wegungsmechanismus der Glossae zu zeigen.

AC s

Sus

Schnl
PrM

14




15

Abb. 12. Larve von Ephemera danica. Hypopharynx. a) Oralseite, b) Aboralseite.

die einzige erreichbare Situation ist, die dem angestrebten Eingraben nahekommt. Dabei wird immer
wieder ,,Schul“ geschwommen und mit RammstoS versucht, in das nicht vorhandene Bodensubstrat
einzudringen. Selbstverstindlich kommt es dabei in kurzer Zeit zu zahlreichen Unféllen, da die weich-
hautigen Abdominalsegmente von den spitzen Hérnern getroffen und aufgeschlitzt werden. Gibt man in
dieselbe Schale nur 2 cm hoch Bodensubstrat, was zum notdiirftigen Eingraben und somit zur Beruhi-
gung genligt, und besetzt sie mit nur 10 Tieren, so sind sie auch noch nach 2 Wochen wohlauf. Die Hérner
sind ganz eindeutig keine Waffen, sondern Grabinstrumente, die aber im Gegensatz zu Palingenia nicht
zum dauernden Graben, sondern beim RammstoB und zum Aufgraben von widerstandsfdhigerem Mate-
rial Verwendung finden. Das abschirmende Vordach wird nicht wie bei Palingenia von den distalen
Mandibelabschnitten, sondern — wie bereits ausgefithrt — von den steifen, stark beborsteten Antennen
aufgebaut. Die Beborstung der Mandibel ist, verglichen mit Palingenia, relativ schwach. Das Maximum
liegt auch hier zwischen hinterem und mittlerem Gelenk und besteht aus einer lockeren Gruppe weicher,
lingerer Borsten. AuBlen- und Innenseite des distalen Fortsatzes zeigen zwar eine Zeile lockerer, weicher
Borsten, doch kommt es nicht zu einem Uberkreuzen in der Mediane. Die Grube des mittleren Gelenkes
weist einen samtigen Besatz kurzer Borsten auf, die offenbar einem dichteren SchluB der beiden Ge-
lenkspartner dienen.

Die die Mandibel versorgende Muskulatur entspricht in der Ausbildung ihrer Portionen véllig der
Situation bei Palingenia. Der grof3e, craniale Adduktor (MA), der mit seinem Partner von der Gegenseite
in der Mediane verzahnt ist, wird durch den Adductor tentoricus (26, 26’) unterstiitzt, dessen Fasern
sowohl aus dem Mandibelkérper als auch von der Mandibelbasis entspringen. Der kleine Abduktor (25)
wird gleichfalls durch eine von der Mandibelbasis kommende Partie (25’) unterstiitzt. Der zarte Muskel
(29), der im Mandibelkérper entspringt und sich mit langer Sehne auf den Hypopharynxkoérper fortsetzt,
ist ebenso wie bei Palingenia vorhanden. Diese Ubereinstimmung kann nicht Uberraschen, da ja die-
selben Anforderungen an die Muskelgruppen gestellt werden. Die eingangs erwihnte groBere Kopfbreite
von Palingenia ergibt eine groBere Muskelansatzfliche und somit auch eine etwas massigere, also krafti-
gere Muskulatur, was wieder im Einklang mit der gréBeren Kraftleistung dieser im hirteren Substrat
bohrenden Tiere steht.

Die erste Maxille

Die erste Maxille (MXx1) ist schlank und langgestreckt. Wihrend sie bei Palingenia die Hinterseite
der Mandibel weitgehend bedeckt, bleibt bei Ephemeradie Mandibel grofBtenteils frei sichtbar. Der recht-
eckige Stipes (Sti) gelenkt mit kurzem Cardo (Ca) in der iiblichen Weise mit dem Hinterhauptsrand
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(Abb. 3). Die Lade (La) ist nur um weniges kiirzer als der Stipes und beansprucht mit ihrer Gelenkung
seine ganze Breite. Sie ist leicht gegen die Mediane gekriimmt, und ihr sich verjiingendes Ende lduft in
4 enggestellte Zinken aus (Abb. 8a, b). Wenige steife Borsten stehen in unmittelbarer Nachbarschaft
dieser Zinken, und von dieser Gruppe liduft eine Zeile weicherer Borsten entlang der Innenkante der
Lade. Unmittelbar neben der Lade setzt der Palpus (PMx1) an, dessen Gelenkfeld die halbe Linge des
Stipes einnimmt. Er ist zweigliedrig, und sein distales ldngeres Glied zeigt wie bei Palingenia eine quer-
verlaufende Naht, die eine weitere Untergliederung vortéuscht. Das distale Glied tragt lange, haarartige,
locker angeordnete Borsten, die gegen das Palpusende zu dichter werden. Vereinzelte Borsten setzen sich
noch auf das proximale Glied fort. Die Borsten des distalen Gliedes iiberragen dessen Ende und ver-
groBern so noch die ohnedies betrichtliche Linge des Palpus. Sein proximales Glied ist etwas lénger
als der Stipes, sein distales Glied aber ubertrifft Stipes samt Lade an Lénge. Das bedeutet gegeniiber
Palingenia eine starke Proportionsverschiebung. Stipes, Lade und Palpus von Ephemera sind zwar nur
halb so breit wie bei Palingenia, der Palpus aber trotzdem linger. Wie bei dieser auffallenden Pro-
portionsdifferenz zu erwarten, sind die Leistungen der beiden Palpi auch recht verschieden. Der kurze,
derbe Palpus von Palingenia biirstet mit seinen starken, dicht stehenden Borsten im stromenden Fluf3-
wasser die Borsten eines ihm in Qualitit entsprechenden Feldes ab und gibt den angereicherten Detritus
im Direktkontakt an Borstenfelder von zweiter Maxille und Superlinguae weiter. Der lange, schlanke
Palpus von Ephemera aber arbeitet in praktisch stehendem Wasser. Wihrend die tbrigen Mundglied-
maBenabschnitte — wie bei Palingenia — stets in einer ziemlichen Distanz vom Boden stehen und nie
mit diesem in Kontakt kommen, erreicht der Palpus mit seinem distalen Borstenfeld den Boden, wirbelt
das Substrat auf und kehrt es zugleich gegen die zweiten Maxillen, ohne aber mit deren Borstenfeldern
in Kontakt zu treten.

Durch den von vorne nach hinten streichenden Atemwasserstrom wird seine Tétigkeit insofern nicht
gestort, als er ja in dieselbe Richtung kehrt.

Die an sich sehr konstante Gliederung und Gruppierung der Muskulatur der ersten Maxille zeigt
keinen erwihnenswerten Unterschied gegeniiber der Muskelsituation bei Palingenia.

Die zweite Maxille, Labium

Auch die zweite Maxille (Mx2) ist langgestreckt und schmal und verdeckt daher die erste Maxille
nur im Ladenabschnitt (Abb. 3).

Das schmale, der Verbindung mit dem Postocciput dienende Postmentum (PoM) ist dem Prae-
mentum (PrM) durch ein breites Gelenkhautfeld verbunden, wodurch eine gute Beweglichkeit der beiden
Abschnitte gegeneinander gewihrleistet ist. Die Hinterwand des Praementums tragt ein eingefaltetes,
verstirktes, rhombisches Areal (EfsiS), das wie bei Palingenia nach proximal und distal in eine Ver-
steifungsleiste ausliduft. Der proximale Teil dieser Leiste geht schliefilich in einen sichelférmigen (siS),
frei in das Praementum vorragenden Abschnitt iiber (Abb. 3, 11). Die sehr deutlich am lebenden Tier zu
beobachtenden Einziehbewegungen des Praementums werden durch die Muskelpaare (14) und (15) durch~
gefiihrt, die am unteren paarigen Abschnitt des Postocciput (Pocc) dicht nebeneinander entspringen
(Abb. 9a, b, 10, 11). Das Muskelpaar (14) setzt zu beiden Seiten der medianen Versteifungsleiste an der
Hinterwand des Praementums an, wihrend das Paar (15), sich etwas ficherformig verbreiternd, in der
Mittellinie der Vorderwand ansetzt. Die Palpen (PMx2) bestehen aus zwei Gliedern, wobei das distale
Glied, shnlich wie dies beim Palpus der ersten Maxille der Fall ist, eine nicht immer deutlich zu findende
Quernaht aufweist, die einen dritten Abschnitt abzugliedern scheint.

Das Grundglied des Palpus ist basal breit und verjlingt sich gegen sein distales Ende. Das zweite
Glied ist sichelférmig gegen die Mediane gekriimmt und verbreitert sich gegen sein quer abgeschrigtes
Ende. Wihrend dem Grundglied eine Beborstung fehlt, trigt das zweite Glied auf seiner nach auflen
gewendeten Seite lingere, weiche, schiitter stehende Borsten. Auf der Innenseite seines verbreiterten,
abgeflachten Endabschnittes steht jedoch ein dreieckiges Feld kriftiger, kurzer, einwirts gekriimmter
Borsten.
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Das distale Glied wird gegen das proximale durch das antagonistische Muskelpaar (21), (22) bewegt,
wobei der Adduktor (21) der wesentlich stirkere ist. Ebenso wie bei Palingenia findet sich noch ein
weiterer Muskel (23), dessen parallele Fasern, an kurzen Versteifungsleisten ansetzend, durch die ganze
Lénge des proximalen Gliedes ziehen. Das Grundglied selbst und somit der ganze Palpus wird durch
einen Muskel (17), der gemeinsam mit den Praementummuskeln (14) und (15) am Postocciput (Pocc)
entspringt, abduziert und durch den wesentlich kriftigeren, an der Vorderwand entspringenden Muskel
(18) adduziert.

Der Palpusadduktor (18), der drei Partien unterscheiden 148t, setzt breit an der Palpusbasis an und
strahlt ficherférmig zur Mittellinie der Praementumvorderwand aus, wo er hier jeweils vom Prae-
mentummuskel (15) flankiert wird (Abb. 9a, b, 10, 11).

Die paarigen Glossae (Gl) sind wie bei Palingenia in ihrem basalen Teil zu einem unpaaren Abschnitt
verschmolzen. Sie bilden zusammen einen keilférmigen Korper, dessen Spitze orad weist. In Ruhe liegen
sie zurtickgekippt, so da} sie auBen auf den Paraglossae liegen und nur ihre Spitzen zwischen den Basen
der Paraglossen von innen zu sehen sind. Thre Einkippbewegung geschieht mit Hilfe eines einheitlichen
Muskels (20). Er setzt mit schmaler Sehne an der Basis der Glossae an und strahlt breit facherformig
zur sichelférmigen Sehne (siS) aus. Der Ursprungsstelle von (20) gegeniiber liegt die fast punktférmige
Gelenksstelle am distalen Ende der medianen Versteifungsleiste des Praementums. Das Gelenk schnappt
auf Grund der Elastizitit des gespannten Chitins bei Nachlassen der Muskelwirkung in die Ruhelage
zurlick (Abb. 11). Wie bei Palingenia zieht auch hier der Muskel (20a) von der sichelférmigen Sehne ins
Postmentum. Er unterstiitzt die Wirkung von (20). Beim Einkippen werden die Glossae bis zur Beriih-
rung mit dem Hypopharynxkérper vorgefiihrt.

Die Paraglossae (Pgl) sind auf der Innenseite — also der dem Hypopharynx zugewendeten Seite —
flach, im basalen Abschnitt sind sie breit, verjiingen sich aber dann in ihrem distalen Teil, der sich so
weit gegen die Mediane kriimmt, daBl die Glossae bis auf ihren Spitzenabschnitt verdeckt werden
(Abb. 9a).

Aullen sind sie leicht gewdlbt, jedoch keineswegs so polsterartig aufgetrieben wie bei Palingenia.
Sie werden median teilweise vom breiten Teil der Glossae bedeckt (Abb. 9b).

Thre Bewegung wird wie bei Palingenia durch nur einen Muskel (19) bewerkstelligt. Er entspringt
an der Praementumriickseite seitlich der medianen Versteifungsnaht. Sein Antagonist ist zweifellos der
Druck der Haemolymphe. Glossae wie Paraglossae sind basal praktisch unbeborstet, tragen jedoch auf
ihrer AuBenseite, die den Palpusbiirsten zugewendet ist, Felder langer, kréaftiger Borsten, deren Spitzen
orad weisen.

Beim Einkippen der Glossae dringt sich der breitere Keilabschnitt zwischen die Paraglossae, und
die Glossaborsten kehren zwangslidufig das vom PMx2 angereicherte Material zum Hypopharynx nach
vorne, von dessen Borsten beim Riickstreichen das Material der Glossae abgenommen wird.

Der Hypopharynx

Die Vorderwand der zweiten Maxille schligt in die Hinterwand des Hypopharynx um, ist aber wie
bei Palingenia von ihr durch einen deutlichen Spaltraum getrennt. Ein starkes, vom Postmentum zum
Hypopharynxkérper ziehendes Suspensorium (Sus) stellt eine weitere Verbindung zwischen den beiden
Elementen her (Abb. 10, 11).

Der Bau des Hypopharynx stimmt prinzipiell vollstindig mit der Situation bei Palingenia iiberein;
es ergeben sich lediglich Proportionsunterschiede. In Einklang mit den relativ gestreckten Mundglied-
mafien erreicht er seine groBte Dimension in der Richtung der Lings- und nicht der Querachse des
Kopfes. Er unterscheidet sich vom Hypopharynx von Palingenia durch eine starke Abflachung speziell
der Linguae und, wieder im Einklang mit den MundgliedmaBen, durch eine viel weniger dichte Be-
borstung.
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Der leicht polsterartig aufgeblihte Korper, die Lingua (Hy), ist ein lingsgestelltes Rechteck, dessen
distale Kontur eine deutliche Einkerbung zeigt. Die flachen, leicht asymmetrischen Superlinguae (Su)
sind, mit Palingenia verglichen, schmal (Abb. 10, 12a, b).

Ein Saum dichter, gegen die Mediane gerichteter, kriftiger Borsten begleitet sowohl den distalen
wie den medialen Rand der Superlinguae. Der Hypopharynxkorper tragt auf seiner Hinterwand — also
der dem Labium zugewendeten Seite — zu beiden Seiten der Randkerbe je eine Gruppe langer, kriftiger,
gekriimmter Borsten, deren Spitzen iiber die distale Kante nach vorne greifen. Die Vorderwand ist im
Gegensatz dazu bis auf ein linksseitiges, langgestrecktes Borstenbiischel (BHy) nackt. Die Muskulatur
zeigt véllige Ubereinstimmung mit Palingenia.

Zusammenspiel der Mundgliedmafien beim FreBakt

Eingeleitet wird der FreBakt, der stets erst nach Einstellen der Grabbewegung einsetzt, durch die
intensiven Kehrbewegungen der Palpen der ersten Maxillen. Sie fithren wéhrend der ganzen Dauer des
FreBvorganges abwechselnd Streck- und Knickbewegungen durch. Dabei wirbeln sie mit ihrem distalen
Borstenfeld Bodensubstrat auf und kehren es gegen die Mundteile, im besonderen gegen die zweite
Maxille, wobei sie aber mit ihr nicht in Kontakt kommen. Das kann man sowohl am lebenden Tier be-
obachten als auch aus der anatomischen Situation erschliefen. Die Borsten der Palpen der zweiten
Maxillen, die das nichste Glied in der nahrungsaufnehmenden Kette darstellen, entsprechen in ihrer
Qualitdt nimlich nicht denen der Palpen der ersten Maxillen, sondern denen der Glossae und Para-
glossae. Die Palpen der zweiten Maxillen werden in rasend schneller Bewegung ausgeschlagen und ein-
gewinkelt, in eingewinkeltem Zustand adduziert, und streichen dabei iiber die Borstenfelder der Para-
glossae und zum Teil auch der Glossae. Thre Aufgabe ist es, aus dem reichlich flottierenden Material mit
ihren biirstenartigen Borstenfeldern Nahrungspartikel aufzufangen und im Direktkontakt an die Bor-
stenfelder von Glossae und Paraglossae zu uibertragen. Der Weitertransport erfolgt dann wie bei Palin-
genia. Durch Einkippen biirsten die Glossae das Material aus den Paraglossae und schieben es weiter
auf den Hypopharynx. Auch diese Einkippbewegungen erfolgen sehr schnell, doch treten immer wieder
Pausen ein. Offenbar wird immer erst eingekippt, wenn eine bestimmte Reizsituation durch Material-
belastung eingetreten ist. Die Palpusbewegung hingegen lduft pausenlos, solange der Frelvorgang
stattfindet.

Der Weitertransport vom Hypopharynx erfolgt dann durch die Laden der Maxillen, die bis zur
Molarfliche bei gedffneter Mandibel reichen. Durch Anheben des ganzen Labium-Hypopharynxkom-
plexes wird eine Anndherung an die Quetschflichen begiinstigt. Die letzte Lenkung auf die Molarflichen
fiihren wie bei Palingenia die asymmetrischen Biirstchen des Hypopharynx resp. Epipharynx durch.
Deutliche Hebe- und Lateralbewegungen des Labrums stehen auch damit in unmittelbarem Zusammen-
hang. Selbst bei extremer Offnung erscheinen die Spitzen des proximalen Mandibelteiles nie aulierhalb
des Labrums. Ein so geringer Offnungswinkel wire, wiirde es noch eines Beweises bediirfen, ein weiteres
Argument gegen eine carnivore Lebensweise. Es handelt sich hier auch wieder um dasselbe Erndhrungs-
prinzip, wie es bei Ecdyonurus, Rhithrogena und Palingenia bereits beschrieben wurde. Durch eine uiber
alle MundgliedmaBen verteilte Serie von Borstenfeldern werden Nahrungspartikel, deren GroéBle durch
die Borstenanordnung und Qualitit bestimmt wird, erfat und zur Mundéffnung befordert. Es ist daher
auch Ephemera ein reiner Detritusfresser. Ergénzende Darmuntersuchungen von Frischféingen haben
hiefiir weitere Bestitigung erbracht. Es wurden ausschlieBlich Kieselalgen, feine Sandkorner und nicht
bestimmbare organische Zerreibsel festgestellt. Stets fehlten groBere Nahrungsbrocken und Chitinreste.

Bemerkenswert ist, daB3 bei Ephemera offenbar nicht alle Glieder in der Arbeitskette des Nahrungs-
erwerbs die gleiche Wertigkeit besitzen, wie das bei den eingangs erwihnten drei Formen der Fall ist,
bei denen kein Glied der Kette entbehrlich ist. Es wurden zu diesem Nachweis Fiitterungsversuche mit
reinem Karminpulver und Amputationen durchgefiihrt. Extremitdtenamputationen werden an sich gut
vertragen, die Tiere zeigen sehr bald normales Verhalten. Entfernt man die Palpen der ersten Maxille,
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enthdlt der Darm zwar weniger als beim unversehrten Kontrolltier, aber immerhin noch halbe Fiillung.
Diese Entbehrlichkeit hingt vermutlich damit zusammen, da die Palpen der ersten Maxille zwar her-
beikehren, aber keinen Direktkontakt mit den Borsten des Palpus Mx2 haben, der auf jeden Fall das
Material erst aus dem Wasser auffischen mu8. Offenbar flottiert im giinstigen Fall immer noch genug
Material, das dann durch den Atemwasserstrom in Reichweite der Palpen Mx2 driftet und fiir eine not-
diirftige Darmfiillung ausreicht.

Wurde hingegen die Lade der Maxille entfernt, so war das Ergebnis ein reines Hungertier. Sie ist
ganz offenbar unersetzlich, da durch ihren Ausfall die Kette der weiterbeférdernden Borstenfelder
unterbrochen wird. Eine ausgleichende Ersatzleistung durch einen anderen MundgliedmaBenabschnitt ist
insofern nicht mdglich, als alle Bewegungen streng stereotyp sind. Lediglich die Lade selbst weist als
einziger Abschnitt eine gewisse Plastizitit im Bewegungsablauf auf. Bei fixierten Tieren liegt sie fast
stets zwischen zweiter Maxille und Hypopharynx; das ist die Endstellung ihrer hiufigsten Bewegung,
bei der sie zwischen Superlinguae und Paraglossae tiber den Hypopharynxkérper gegen die Molarflichen
streicht. Sie schiebt dabei das Material der einkippenden Glossae iiber den Hypopharynxkorper gegen
die Molarflichen vor und streift eventuell noch an ihr haftendes Material beim Zuriickschwingen an den
Superlinguae ab, um es beim n#chsten Vorschwingen wieder mitzunehmen und diesmal doch bis auf
den Hypopharynxkoérper und weiter zu bringen. Dabei st68t sie verschieden tief in Richtung der Molar-
flichen vor. AuBerdem aber streicht sie manchmal auch iiber den duBeren Rand der Superlinguae. Mit-
unter kann man beobachten, da die meist aneinander vorbeigleitenden Spitzen der Laden gegenein-
anderstolen und zwischen ihren Zinken Material quetschen. Meiner Meinung nach kénnte es sich um
Zusammenballen von Partikeln handeln, bevor sie weitergeschoben werden. Es koénnte sich allerdings
auch um ein Zerkleinern handeln; was aber schwer zu entscheiden ist.

Wenn man durch Beriihren der einzelnen Abschnitte der MundgliedmaBen oder durch Einbringen
eines zu groflen Materialbrockens das Abspiel der Borsten zu stéren versucht, so reagieren Mandibeln,
Paraglossae und Palpen der ersten Maxille iberhaupt nicht, die Glossae nur mit erhéhter Geschwindig-
keit ihrer stereotypen Bewegung; der Palpus der zweiten Maxille kann mit einer plétzlichen Richtungs-
dnderung reagieren, aber auch das nur stereotyp. Einzig die Laden der ersten Maxille reagieren prompt
mit Auswirtsbewegungen, so lange, bis der Reiz aufhort. Die Intensitit der Bewegungen ist dabei ent-
sprechend der Stirke des Reizes variabel. Ein eingebrachter Fremdkérper wird dabei regelmiBig aus-
gestoBen. Stérkere Exkursionsbewegungen der Laden werden nicht nur von ihrem eigenen Muskel
durchgefiihrt, sondern auch durch Bewegung der Gesamtextremitit, also von Stipes und Cardo, unter
Betétigung von deren Muskulatur. Bei Stipesexkursionen wird notwendig auch der Palpus mitgefiihrt,
ohne daf3 die Stereotypie seiner Bewegungen geéindert wiirde. Es scheint, daB3 die erste Maxille, im beson-
deren mit ihrem Ladenabschnitt, trotz aller notwendigen Bewegungsstereotypie eine gewisse Plastizitit
in ihrer Verwendbarkeit besitzt und die Rolle des Regulators in diesem komplizierten FlieBbandsystem
inne hat. Morphologisch gesehen ist es ja auch die erste Maxille, die von allen Mundextremititen noch
am meisten den urspriinglichen Charakter bewahrt und die geringste Spezialisation erfahren hat.

Zusammenfassung der Ergebnisse und Vergleich mit Palingenia

1. Die Kopfstellung ist hier ebenso wie bei Palingenia trotz scheinbarer Prognathie orthognath,
wie dies aus der Lage des proximalen Mandibelabschnittes, der I. und II. Maxille sowie der Parallel-
stellung von Hinterwand mit dem Clypeo-Labrumkomplex und dem unteren Fronsabschnitt hervorgeht.
Die Prognathie wird durch eine grofie Faltenbildung der Frons, ein Frontalrostrum, sowie durch distale,
hornartige, sich in der Richtung der Koérperlingsachse erstreckende Mandibelabschnitte vorgetiuscht.

2. Eine weitere wichtige Stiitze fiir die Auffassung, daB es sich um eine primére Orthognathie han-
delt, ist die Tatsache, daB frisch geschliipfte Larvulae von Ephemera weder ein Frontalrostrum noch
einen distalen Mandibelfortsatz besitzen. Die Frons ist glatt, und die Mandibel besteht lediglich aus dem
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orthognathen proximalen Teil. Beide Spezialbildungen entwickeln sich erst bei spéteren Hautungs-
stadien heraus.

3. Der Nahrungsaufnahme dient lediglich der proximale Abschnitt, der im wesentlichen aus einer
gerillten Quetschfliche besteht. Der distale, bei Ephemera hornartig entwickelte Abschnitt steht ebenso
wie bei Palingenia, wo er in der Form an die Schaufeln des Damwildes erinnert, im Dienste des Kopf-
grabeapparates und wird nie als Waffe verwendet.

4. Der Kopfgrabeapparat besteht in Ubereinstimmung mit Palingenia aus Frontalrostrum und
Mandibelhdrnern. Wihrend bei Palingenia die Mandibelhérner das Zentralstiick darstellen, sind sie hier
von geringerer Bedeutung. Das Zentralstiick ist das Frontalrostrum. Es wird durch ein weiteres Bau-
element ergiinzt, das bei Palingenia wohl vorhanden ist, aber nicht in diesem Zusammenhang Verwen-
dung findet, die hier sehr michtigen Antennen.

5. Bei den Larvulae, die bereits mit Eingrabebewegungen beginnen, sind vom Kopfgrabeapparat
lediglich die Antennen entwickelt. Sie graben mit Wiihlbewegungen der Antennen und dem vorderen
Kopfrand, der noch einer Rostralbildung entbehrt.

6. Die erste Maxille zeigt groBe Bauiibereinstimmung mit Palingenia. Sie ist aber im ganzen
schlanker, zarter und weniger stark beborstet. Bemerkenswert ist der verléngerte, schlanke Palpus und
daB dessen lockere, weiche Beborstung keine Entsprechung bei den ibrigen Abschnitten der Mund-
teile hat.

7. Durch Experimente mit lebenden Tieren konnte gezeigt werden, dafl die erste Maxille in ihrem
Ladenabschnitt fiir die Nahrungsaufnahme unentbehrlich ist. Ferner, daf sie im Gegensatz zu den
anderen sich stets stereotyp bewegenden Mundteilen auf besondere Reize gerichtet reagieren kann. Hier
liegt zumindest eine gewisse Plastizitit der Bewegungsreaktion vor.

8. Epipharynx, Hypopharynx und Labium entsprechen in ihren Bauteilen vollig denen von Palin-
genia; die Beborstung ist allgemein schwiécher, und die bei Palingenia auftretenden Borstenfelder auf
Linguae und PMx2, die in ihrer Qualitit dem gescheitelten Borstenfeld des PMx1 entsprechen, treten
nicht als gesonderte Gruppen hervor. Der Gesamthabitus der zweiten Maxille ist wie bei der ersten
Maxille, verglichen mit Palingenia, schlanker und gestreckter.

9. Bei der Nahrungsaufnahme kann man eine Phase des Erwerbes und eine des Weitertransportes
zur Mundéffnung unterscheiden. Wahrend in der zweiten Phase praktisch vollige Ubereinstimmung bei
beiden Formen herrscht, differieren sie in der ersten Phase beim Nahrungserwerb. Palingenia, die im
eher stark stromenden Wasser lebende Form, deren Beborstung ganz allgemein wesentlich dichter ist
als bei Ephemera, erreicht mit ihren Mundteilen das Bodensubstrat tiberhaupt nicht. Die erste Nahrungs-
anreicherung erfolgt auf Borstenfeldern des ersten, als Grabbein fungierenden Thorakalbeinpaares. Von
hier biirsten die starken, gescheitelten Borstenfelder der PMx1 das Material ab und Ubertragen es im
Direktkontakt auf ihnen in Qualitit entsprechende Borstenfelder von Superlinguae und PMx2. Bei der
Stillwasserform Ephemera hingegen erreichen die PMx1 das Bodensubstrat, wirbeln es mit ihren langen,
weichen Borsten, die keine Entsprechung in Qualitidt bei anderen Mundgliedmafien haben, auf und
kehren es gegen die zweite Maxille, ohne einen Direktkontakt mit deren Borstenfeldern. Das so ver-
dichtete Material wird von den PMx2 aufgefangen und an die Borstenfelder der zweiten Maxille weiter-
gegeben. Der hier beginnende Weitertransport zur Munddffnung ist, wie bereits erwéhnt, bei beiden
Formen praktisch gleich.

10. Aus der beschriebenen Art des Nahrungserwerbes und Transportes erhellt eindeutig, daB es
sich weder bei Palingenia noch bei Ephemera um einen anderen Erndhrungstyp handeln kann als den
eines hochspezialisierten, den Gegebenheiten des Biotopes wohl angepaBten Detritusfressers. Die Korn-
groBe des aufgenommenen Materiales ist durch die Borstenqualitét, durch die die ausschlieliche Befor-
derung erfolgt, gegeben.
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Erratum in der Bezugsarbeit ,Zur Kopfmorphologie der Ephemeridenlarve Palingenic longicauda® in ZOOLOGICA,
Heft 117:

Seite 7, Abb. 9: Der craniale Muskel der Maxillenlade soll mit 9, nicht mit 7 bezeichnet sein.

Seite 19, Abb. 19: Der vom Praementum (PrM) ins Postmentum (PoM) ziehende Muskel soll mit 20a, nicht mit 21 bezeich-
net sein; auf derselben Abbildung soll der Strecker des distalen Palpusgliedes mit 22, nicht mit 20 bezeichnet sein.




