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Die Facettenaugen der Ephemeriden.
Von
Carl Zimmer,

{Aus dem Zoologischen Institute zu Breslau.)

Mit Tafel XII und XIII.

Ex~ER weist in seiner »Physiologie des facettirten Auges« (1891,
p- 112—115) auf den ungleichm#fBigen Bau mancher Arthropoden-
augen hin. Er macht darauf aufmerksam, dass die Augen vieler
Libellen in ihrem oberen Theile eine Verlingerung der Facetten-
glieder aufweisen und durch abweichende, meist farbige Pigmentirung
von dem unteren schwarz pigmentirten Abschnitt sich unterscheiden.

Wie er ausfuhrt, erspiht das Thier mit dem oberen Theile des
Auges, der zum Erkennen von Bewegungen geeigneter ist, die in
der Luft schwebende Beute, wiihrend es mit dem unteren Theile
des Auges das erjagte Wild wihrend des Verzehrens sieht.

ExNER erwihnt dann, dass sich eine solche ungleichmiiBige
Ausbildung des Auges auch bei den Dipteren und dann in hervor-
ragendem Grade bei Phronima findet. Bei diesem Amphipoden hat
sich bekanntlich das Auge in zwei Theile gespalten, von denen der
obere Facettenglieder zeigt, die an Linge die Facettenglieder des
unteren Theiles um das Neunfache tibertreffen.

Cuux fand weiter (1896), dass eine solche Zweitheilung des
Auges bei den Krustern durchaus nicht einzig dasteht, sondern sich
bei pelagisch lebenden Tiefseekrebsen sehr verbreitet findet. Es
gelang ihm sogar, die Zwischenformen bis zum vbllig getheilten
Auge nachzuweisen, so dass er sagen konnte (1896, p. 242):

»Das Phronimidenauge, vielfach untersucht und bisher als
ein Curiosum betrachtet, dessen fremdartiger Aufbau unvermittelt
und unverstindlich in die Erscheinung tritt, erweist sich als ein
Glied einer Reihe von Umbildungen, die unter pelagischen Formen
weit verbreitet sind.«<
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Er zeigt aber auch, dass eine solche allmihliche Zweitheilung
des Auges nicht regellos geschieht, sondern Hand in Hand geht mit
der Veriinderung der Lebensbedingungen. Wihrend niimlich die an
der Meeresoberfliche lebenden Kruster einen ganz regelmiBigen Ban
des Auges erkennen lassen, weisen die in der Tiefe lebenden eine
immer merkwiirdiger werdende Ausbildung anf. In den Tiefen, zu
denen nur diffuses Licht dringt, ist nattirlich das Pigment im Auge.
nicht mehr nothig. So findet man dann, dass bei den Formen, die
den Anfenthalt wechselnd an der Oberfliche und in der Tiefe neh-
men, auch noch vollstindig normale Pigmentirung vorhanden ist und
Pigmentwanderung auftritt, dass aber bei Formen, die dauernd in
jenen schwach belichteten Tiefen leben, eine der beiden Pigment-
arten, sei es nan, wie es meistens geschieht, das Retinapigment,
oder sei es das Irispigment, verschwindet. Zugleich aber macht
gich eine immer weiter gehende Theilung des Auges in ein »Front-
auge« und ein »>Seitenaugec geltend. Das Frontauge zeigt dem
Seitenauge gegenitber eine auffillige Verlingerung der Facetten-
glieder. Im extremsten Falle bleibt dann allein das Frontauge be-
stehen und das Seitenauge verschwindet ginzlich. Wir finden in
diesen Frontangen der pelagischen Tiefseekruster, mit ihrem Pig-
mentmangel und ihrem ausgezeichneten Superpositionsbilde »die voll-
kommensten Dunkelaugen, von denen wir bis jetzt Kenntnis haben«.
Zugleich aber passt sich das Frontauge durch die Verlingerung
der Facettenglieder immer mehr dem Erkennen von Bewegungen an.
Eine solche Fihigkeit muss ja auch dem Krebse, der auf jene durch-
sichtigen und daher schwer wahrnehmbaren pelagischen Organismen
Jagd macht, von ganz besonderem Vortheile sein.

Die auf dem Meereshoden lebenden Tiefseekruster zeigen im
Gegensatze dazu Augenformen, die, abgesehen von dem Pigmentmangel,
mit denen der Oberflichenkrebse ibereinstimmen. Sie, die ja meist
von Aas leben, sind auch nicht anf das Erkennen von Bewegungen
angewiesen. '

CHux weist diese Verhiiltnisse ausfiibrlich bei den Schizopoden
nach, macht aber auch darauf aufmerksam, dass sich vollkommen
konvergente Erscheinungen auch bei anderen Klassen der Kraster
finden, die gar nicht so nahe im System beisammen stehen, n#mlich
bei den Cladoceren, Decapoden und Amphipoden.

Es lag nun nahe zu vermuthen, dass auch bei den Insekten
sich eine Hhnliche bis zur Theilung gehende ungleichmiiBige Aus-
bildung des Amges in jenen Fillen wiirde finden lassen, wo Lebens-
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bedingungen vorhanden sind, die ein Erkennen von Bewegungen zur
Voraussetzung haben.

Auf Veranlassung meines hochverebrten Lehrers, des Hermn
Professor CHUN, machte ich mich nun daran, nach solchen Erschei-
nungen bei den Hexapoden zu suchen. Von vorn herein behielt ich
die Ephemeridengattungen Cloé Burm. und Potamanthus Pict. im
Auge, bei denen eine Zweitheilung des Auges bekannt war.

Bereits die Altmeister der Entomologie, REaAUMCR und DE GEER
entdeckten die Zweitheilung des Auges bei Clo&, von der sie anch
Abbildungen gaben.

REAUMCUR sagt (1738, Tom IV, p. 240): >Diese Fliege aus dem
Geschlechte der sogenannten Eintagsfliegen hat vier Augen. Sie hat
zwei an derselben Stelle wie die anderen Fliegen, die aber von ge-
ringer Ausdehnung sind. Sie wird wohl fir die geringe Oberfliche
dieser Augen schadlos gehalten durch zwei andere, deren jedes fir
gich etwas von der Gestalt eines Turbans hat, und die auf dem
Scheitel neben einander stehen. Sie gleichen auch etwas einem
Pilze, dessen Hut nur wenig den Stiel tberragt, und dessen Ober-
fliche mit grofler Kunst in #uBerst kleine Facetten getheilt ist. Die
zuerst erwihnten Netzaugen, die denen der anderen Fliegen gleichen,
sind braun. Die Turbanaugen haben eine sehr schine -citronen-
gelbe Farbe.«

DE GEER erkannte dann schon, dass es sich um einen Ge-
schlechtsunterschied handelt, in so fern als nur das Minnchen die ge-
theilten Augen hat. Er schreibt (1779, Bd. II, 2. Thl., p. 28):

»Der Kopf dieser kleinen Ephemer, welche ein Minnchen
war, ist darum merkwiirdig, weil daran vier netzférmige Augen,
'zwey groBe und zwey kleine sizen, welche eben so beschaffen
sind als diejenigen, die REAUMCUR an einer anderen Ephemerart
beschrieben, und Turbansaugen (des yeux en Turban) benennet hat.
Zu seiner Beschreibung darf ich nichts weiter hinzusezen, als dass
die groBlen Turbansaugen unserer Ephemer hellbraun; die kleinen
aber, die hinterwirts an der Seite der groBen liegen, dunkel-
braun sind. Die Turbansangen, welche REAUMUR auch sehr gut
mit den Champignons verglichen hat, nehmen beynahe den ganzen
Vordertheil des Kopfes ein.«

Von einer anderen Art schreibt er (p. 33):

»Aubler diesen beyden gewthnlichen Augen aber haben die
Minnchen dieser Art, oben auf dem Kopf, zwischen denselben,
noch zwey andere netzfdrmige, die senkrecht als zwo Siulen in
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die Hohe stehen. Bey Gelegenheit einer anderen Art Ephemer-
miinnchens haben wir dieser Augen schon gedacht. REAUMUR hat
gie mit Turbans oder Schwimmen verglichen, deren Huth ein wenig
tiber den FuB hervorstehet. Blos und allein haben sie die Ménnchen.

Bey unserer Ephemer waren sie gelb braunrtthlich. Sie sehen
wie ein Paar fast cylindrische Siulen oder FuBgestelle aus, deren
Oberende flacherhaben und mit sehr feinem Gitterwerk bezeich-
net ist. Sie sind von ziemlicher Hohe, und geben dem Kopf ein
sonderbares Ansehen.«

Eine genauere Darstellung vom #uBeren Habitus dieser zwei-
getheilten Augen der Minnchen von Clo& Burm. giebt PIcTET (1845),
auf dessen Angaben ich weiter unten zurtickkommen werde. EATON
(1888) tibernimmt von REaumur die Bezeichnung >Turbanaugen« und
giebt von einigen Arten sehr gename Abbildungen.

Als es mir nun im Herbste vorigen Jahres gelang, ein Exemplar
von Clo& pumila Burm. zu erbeuten, fand ich zu meinem Erstaunen
bei der mikroskopischen Untersuchung der inneren Struktur eine
Ungleichm#Bigkeit der beiden Augenpaare, die meine kithnsten Er-
wartungen tbertraf. Man muss sich wundern, dass eine solche un-
gleichmiBige innere Ausbildung bisher so gut wie unbekannt geblie-
ben ist. Nur einige kurze Bemerkungen finde ich iiber diese Augen
in der Litteratur. Einerseits giebt Craccro (1880) eine Notiz, itber
die mir nur ein Referat zu Gebote steht (Journ. of the Royal Micr.
soc. 1882, p. 609), und andererseits liefert CARRIERE in seinen
»kurzen Mittheilungen aus fortgesetzten Untersuchungen tber die
Sehorgane« (Zool. Anz. IX, p. 479) eine knappe Beschreibung der
Augen, ohne aber auf die verschiedene physiologische Wirksamkeit
der beiden Augenpaare und ihre biologische Bedeutung einzugehen.
Eine ausfiibrliche Publikation, die er vorbereitet hatte, ist nicht mehr
erschienen.

Nachdem ich bei Cloé Burm. die erwsihnte Ungleichheit im
mikroskopischen Bau der beiden Augenpaare gefunden hatte, unter-
suchte ich aunch die Augen der anderen Ephemeriden, so weit sie mir
zu Gebote standen. Es gelang mir auch hier eine Reihe aufzustel-
len, die uns den phylogenetischen Entwicklungsgang des einfachen
angetheilten Auges bis zu jenem Extrem zeigt.

Ich will im Folgenden zunichst die Ephemeridenaugen einer
anatomischen Betrachtung unterziehen, um dann die physiologische
und biologische Bedentung der Zweitheilung des Auges bei Clo& Burm.
und ihre allmihliche Entwicklung zn besprechen.
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Materialbeschaffung.

Das Material beschaffte ich mir theils durch Einfangen der aus-
gebildeten Thiere, theils durch Zucht aus Larven. Clog pumila Burm.
fand ich Anfang August an schnell flieBendem Wasser, wo sie am
Schilfe sitzen, mit dem etwas in die Héhe gehobenen Hinterleib und
den ausgebreiteten Schwanzfiiden stindig hin und her wackelnd. In
demselben Wasser (dem Schwarzwasser hinter dem Scheitniger Parke
in der Nihe von Breslau) und zur selben Zeit bis tief in den Herbst
hinein fing ich auch die Larven von Cloé fuscata L. Sie hielten
gich hier an den Stellen auf, wo das Wasser reiflend tber Kies hin-
stromt. Dies deutet schon darauf hin, dass sie sehr sauerstoff-
beduirftig sind. Hielt man sie in einem nicht gut durchliifteten
Gefille, so gingen sie rasch ein. Im engen Gefifle schwammen sie
schon nach 12 Stunden fast simmtlich als Leichen auf der Ober-
fliche. Wurde durch das GefiB ein Luftstrom geleitet, so hielten
sie sich ganz gut.

Wiedernm in demselben Wasser fing ich im Frithjahr die Larven
von Potamanthus brunneus, und zwar Mitte April ziemlich ausge-
wachsen. Awuch einzelne ausgekrochene Thlere fand ich in der zwei-
ten Hilfte des April.

PicTeT giebt an, dass die Larven von Potamanthus Pict. smh mit
Pflanzenstiickchen und Detritus umgeben. Ich konnte nichts davon
bemerken. Auch seine weitere Angabe, dass sie sich nar schwer-
fillig im Wasser fortbewegen, kann ich nicht bestitigen. Im Gegen-
theil bemerkte ich, dass sie sehr gut zu schwimmen verstehen, wenn
sie allerdings auch nicht die Beweglichkeit der Larven von Clo&
besitzen.

Die verschiedenen Arten von Baétis Leach. fand ich das ganze
Jahr hindurch an Mauern, Biumen, Striuchern, Pfihlen etc., oft
ziemlich weit vom Wasser entfernt.

Ephemera vulgata flog im Mai in groBen Schwirmen auf den
Wiesen an der sanft flieBenden Ohle. Palingenia virgo Ol. erhielt
ich durch Herrn Professor KArscH aus dem Berliner Museum zu-
gesendet.

Untersuchungsmethoden.
Zur Hirtung der Augen wandte ich mit gutem Erfolge an:
Alkohol, warme Sublimatlosung, Pikrinessigsiure, PERENYI'Sche Flils-
sigkeit, und ein von ROSENSTADT (1896, p. 749) angegebenes Gemisch
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von Sublimatl$sung und Perényrscher Flussigkeit. Weniger gute
Dienste leistete mir Pikrinschwefelsiure, und nach der GoLer'schen
Methode erhielt ich nur negative Resultate.

Einige Schnittserien depigmentirte ich mit einem Gemisch von
stark verdtinnter Salz- und Salpetersiure, wie es ebenfalls RosEN-
STADT (1896, p. 749) angiebt. i

Die Schnitte firbte ich mit alkoholischem Karmin, Pikrokarmin
nach CHUN und nach WEIGERT, Boraxkarmin und Jodgrin-S#ure-
fuchsin. Mit Himatoxylin erreichte ich wenig, eben so mit einer
Beitze von schwefelsaurem Eisenammonoxyd und Himatoxylin, wie
es HEIDENBAIN angiebt. Zur Férbung der Krystallkegel und des
Rhabdoms wandte ich mit sehr gutem Erfolge eine wisserige Losung
von Siurefuchsin an.

Die Schnitte fithrte ich in einer Dicke von 5—10 u senkrecht
zur Kdrperachse, wobei ich sowohl Lings- als Querschnitte dureh
die Facettenglieder erhielt.

Ich bettete meist in Glycerin ein, da in Kanadabalsam manche
Einzelheiten verschwanden.

Anatomie des Ephemeridenanges.

Aligemeiner Typus des Ephemeridenauges.

Das Ephemeridenauge ist mit einem wohl ausgebildeten Krystall-
kegel ausgestattet, gehtrt demgem#B nach GRENACHER (1879, p. 75)
zu dem euconen Typus.

Jedes Facettenglied, wie ich nach ExNER den zu jeder Cornea-
facette gehorigen Theil des Gesammtauges nennen will, zeigt im
euconen Auge folgenden Bau: Am distalen Ende liegt die Cornea.
Sie zeigt fast allgemein eine Schichtung, wie sie nach CHUN (1894,
p- 218) besonders auffallend am Schizopodenauge zu sehen ist. Auch
bei der bikonvexen Cornea des Ephemeridenauges findet man einen
starken lichtbrechenden #uBeren und einen schwicher lichtbrechen-
den inneren Theil, die zusammen gleichsam ein achromatisches
System bilden.

Betreffs der Entstehung der Cornea nahm man allgemein an,
dass sie eine Ausscheidung der Krystallkegelzellen sei, bis Crats
(1879, p. 73) bei Phronima zwei Hypodermiszellen als Matrixzellen
der Cornea beschrieb. Dann fand CHuN (1896, p. 219) bei den
Schizopoden durchgiingig Corneakerne, die sich allerdings nur schwach
firben und daher leicht tibersehen werden konnten.
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So waren denn fir die Kruster besondere Matrixzellen der
Cornea nachgewiesen; doch fiur die Insekten nahm man nach wie
vor eine Ausscheidung der Cornea durch die Krystallkegelzellen an.
JAROBSEN (1893, p. 472) spricht als Resultat seiner Untersuchung
fiber die Entwicklung des Imagoauges von Vanessa urticae L. seine
Ansicht mit Entschiedenheit dahin ams, dass sich »kein Zelllager
nachweisen lisst, das getrennt von den Krystallkegelzellen die Aus-
scheidung der Cornealinsen ttbernimmte.

Bei den Ephemeriden fand ich jedoch fast durchgehend den
zwischen der Cornea und den Krystallkegelzellen liegenden Raum
deutlich zweigetheilt. Er besteht also offenbar aus zwei Zellen.
Kerne konnte ich mit: Sicherheit allerdings nur im Stirnauge von
Clo& Burm. nachweisen, doch waren Reste von solchen verschiedent-
lich vorhanden. Ich gebe in Fig. 20 ein solches Bild. Die granu-
lirten Massen im Inneren der Zellen sind offenbar Kernrudimente.
Es ist ja leicht mdglich, dass in den Zellen, die ihre Aufgabe er-
fullt haben, der Kern zu schwinden beginnt.

Fiir das eukone Auge typisch ist der Krystallkegel mit den
Resten der vier Zellen, die ihn ausgeschieden haben, und ihren
Kernen. Diese Kerne, welche CLAPAREDE als »SeEMPER’sche Kerne«
bezeichnet, liegen im Ephemeridenange kappenformig tiber dem
Krystallkegel, der die Form eines Konus mit abgerundeter Spitze
und Basis hat.

Ich brauche wohl nicht erst darauf hinzuweisen, dass sich im
Ephemeridenauge durchaus kein Zusammenhang des Krystallkegels
mit dem Rhabdom vorfindet, wie ihn PATTEN bei manchen Arthro-
poden bemerkt haben will — er hat ja auch seine Ansicht selbst
zurickgenommen —, dass sich vielmehr allgemein gerade das Gegen-
theil nachweisen lisst.

Als lichtpercipirender Apparat fungirt die Retinula. Sie besteht
bei den Ephemeriden, wie ja fast tiberall, aus sieben Zellen, die
ein centrales Rhabdom ausscheiden. Doch macht sich hier schon
verschiedentlich die Neigung zum Schwunde ‘einer dieser Zellen
geltend. Die Kerne liegen am distalen Ende der Zellen.

Der von GRENACHER (1879, p. 78) aufgestellte Unterschied von
Haupt- und Nebenpigmentzellen oder von Pigmentzellen erster und
zweiter Ordnung, tritt auch beim Ephemeridenauge deutlich hervor.
Die Hauptpigmentzellen umgeben hier in der Zweizahl das untere
Ende des Krystallkegels. Die spindelfsrmigen Nebenpigmentzellen
sind meist in groBer Anzahl vorhanden und liegen um den Krystall-
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kegel, die Hauptpigmentzellen um den oberen Theil der Retinula.
Die Hauptpigmentzellen und die Retinulazellen fihren ein schwarzes,
braunschwarzes oder blauschwarzes Pigment im Gegensatze zu dem
rothgelben oder rothbraunen der Nebenpigmentzellen. Auch im Gan-
glion opticum liegen oft nicht unbedeutende Pigmentmassen (Fig. 22 P).

Fassen wir das Gesagte noch einmal kurz zusammen, so ist
also der Bau des Facettengliedes im Allgemeinen folgender:

Unter einer bikonvexen mehrschichtigen Cornea (Fig. 4 C) liegen
zwei Corneazellen (Fig. 20). Dann folgt der Krystallkegel (Fig. 23 K)
mit den SEMPER’schen Kernen (Fig. 23 KK). Hinter diesem liegt
die siebentheilige Retinula, die ein centrales Rhabdom ausscheidet
(Fig. 23 R). Die Hauptpigmentzellen liegen um den unteren Theil des
Krystallkegels (Fig. 23 u. 25 HPZ), die Nebenpigmentzellen in einem
weiteren Kreise um den oberen Theil des Facettengliedes (Fig. 23
w. 21 NPZ).

VYon diesem »Normaltypus« jedoch finden sich nicht unbedeu-
tende Abweichungen. Ich wende mich zur Besprechung der Augen
der einzelnen Genera. PIcTET (1845) unterscheidet folgende Gat-
tungen: Ephemera, Palingenia, Ba&tis, Potamanthus, Clo&, Caenis
und Oligoneuria.

EaTon (1888) nimmt zwar noch weitere Genera an, doch will
ich mich an PicTeT halten, wie ich auch die Bestimmung der unter-
suchten Arten hauptsiichlich nach PicTET ausgefiihrt habe.

Cloé Burm.

Untersuchte Arten: Cl. fuscata L., Cl. pumila Burm,,
Cl translucida Pict.
* Fig. 1—13.

Das Weibchen hat Augen, die nach dem Normaltypus gebaut
sind (Fig. 3). Das Minnchen (Fig. 2) zeigt auBer diesen Seitenaugen
noch jene auffiilligen Stirnaugen.

PicTer (1845, p. 48) schreibt #her diese accessorischen Augen:

»Der Kopf zeigt von oben gesehen zwei riesige Augen, die
ihn fast ganz bedecken, ja die ihn selbst nach hinten zu tber-
ragen. An den Seiten nimmt man zwei andere Augen wahr,
deren H#uBerer Rand allein sichtbar ist, und die in ihrer Form an
jene des Weibchens erinnern. Betrachtet man den Kopf von der’
Seite, so erkennt man, dass letztere Organe den normalen Platz
des Auges einnehmen, und dass es die eigentlichen Analoga derer
des Weibchens sind. Man sieht auch, dass die beiden groBen
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Nebenaungen eine besondere, sehr beachtenswerthe Gestalt haben,
wie sie REAuMUR und DE GEER unter dem Namen ,Turban-
angen‘ beschrieben haben. Sie sind gebildet aus einer halbkuge-
ligen reticnlirten Calotte, oft roth oder gelb gefirbt, die getragen
wird durch einen nach der Basis zu verjlingten obkonischen Ring.«

Diese Stirnaugen sind durchaus abweichend vom Normaltypus
gebaut: )

Die Cornea (Fig. 4 C) ist nach innen zu aunffallend stark ge-
wolbt. Deutlich ist die stirker und die schwicher lichtbrechende
Schicht von einander abgesetzt. Der stirker lichtbrechende Theil
ist schon fur sich eben so stark gewtlbt wie eine Corneafacette des
Seitenauges. In dem schwicher lichtbrechenden Theile lisst sich
wiederum eine Schichtung erkennen.

Unter der Cornea fand ich zwei sich schwach firbende licht-
brechende Gebilde, die Kerne der beiden Zellen, welche die Cornea
ausgeschieden haben (Fig. 4 u. 5 CIK). Der Krystallkegel (Fig. 4 K
ist ziemlich konsistent: Er schrumpft wenig und wird durch das Messer
leicht aus seiner Lage gerissen. Allseitig ugpgeben ist er von den
vier Zellen, die ihn ausgeschieden haben (Fig. 4 KZ). Auf Quer-
schnitten zeigt er sich daher ringformig von diesen Zellen umgeben
(Fig. 7). Die Retinula hat eine ganz eigenartige Ausbildung (Fig. 1
-u. 10). Sie hat sich in zwei Theile getrennt, die durch einen licht-
brechenden Faden mit einander in Verbindung stehen. Der obere
Theil, den ich >Kerntheil« im Gegensatze zu dem unteren »Rhab-
domtheil« nennen will, zeigt eine becherformige Gestalt (Fig. 4 K7').
Der Krystallkegel mit seinen Zellen ruht in ihm wie ein Ei
im Eierbecher. Eine Ausscheidung von irgend welcher lichtbrechen-
den Substanz findet hier nicht statt. Hingegen liegen in diesem
Theile die sieben Retinulakerne (Fig. 4, 8, 11 RK). Sehr instruktiv
ist ein Querschnitt durch diese Region des Facettengliedes, wie ihn
Fig. 8 zeigt. Hier sieht man zu HuBerst einen Kranz gebildet aus
den sieben Retinulazellen mit ihren Kernen. Ein zweiter Kranz wird
gebildet von den Krystallkegelzellen, und zu innerst liegt der vier-
theilige Krystallkegel. Bei Cloé pumila allerdings trifft der Schnitt
den Krystallkegel nicht mehr. Wir erhalten daher ein Bild, wie es
Fig. 11 zeigt.

Der untere Theil, der Rhabdomtheil, zeigt die sieben Retinula-
zellen, die nach innen zu das Rhabdom ausgeschieden haben. AuBer-
dem aber findet noch' eine Ausscheidung am Rande der Retinula,
und zwar an der Bertthrungsstelle je zweier Zellen statt. Hier finden
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sich sieben stibchenfoérmige, stark lichtbrechende Gebilde, die ich
als >Nebenstibchen« bezeichnen mbchte. Sie setzen sich bei Cloé
fuscata etwas von der Retinula ab (Fig. 9 N.St), wiihrend sie bei
Clo& pumila in diese eingebettet erscheinen (Fig. 12 NS?). .

Der Abstand beider Theile der Retinula von einander betrigt bei
Cloé fuscata tber ein Drittel, bei Cloé pumila sogar tber die Hilfte
der Li#nge der ganzen Retinula. Clo¢ pumila, das kleinere Thier,
besitzt iberhaupt Stirnaugen, welche an Umfang diejenigen von Clo&
fuscata L. sowohl relativ wie absolut tibertreffen.

Der Zwischenraum zwischen den Kerntheilen und den Rhabdom-
theilen wird gefillt von einer homogenen Flissigkeit, oder dinnen
Gallerte, durch welche die Fiden, die jene Theile verbinden, hin-
durchlaufen. Von Hauptpigmentzellen ist nirgends auch nur die ge-
ringste Spur zu sehen. Die Nebenpigmentzellen (Fig. 4, 5, 6 NPZ)
gind in ihrem oberen Theile, d. h. oberhalb des Krystallkegels,
kolbenférmig verdickt. Der untere, fadenformige Theil zeigt nur
noch an der Stelle, wo der Kern liegt, eine Anschwellang.

Die Retinulazellen sind fast vollkommen pigmentlos. Nur ganz
am Grunde zeigen sich Pigmentreste, und auch diese nur bei einem
Thiere, das nach Belichtung getddtet worden ist (Fig. 10). Bei
Thieren, die vor ihrem Tode im Dunkeln gehalten worden waren,
ist alles Retinapigment hinter die Membrana fenestrata gewandert,
so dass nun die Hetinulae vollkommen pigmentfrei sind (Fig. 1).
Bei ganz besonders stark pigmentirten Exemplaren fand ich aller-
dings den ganzen Rhabdomtheil der Retinula, wenn auch nur
schwach, mit Pigment ausgestattet.. Bei solchen Thieren trat auch
Pigment zwischen den Nervenfasern auf, da, wo sie den von BERGER
(1878) als Retina gedeuteten Theil des Ganglion opticum verlassen.
Alles Pigment der Stirnaugen zeigt eine gelblichrothe Farbe. Die
Retinula ist von Tracheen umgeben (Fig. 9 7T'), die an ihrem oberen
Ende blasenfsrmig abschlieBen. Diese Enden tiberragen den Rhab-
domtheil um eine Kleinigkeit (Fig. 1 u. 10 7'). Die Krystallkegel
sind am Rande des Auges klein und riickgebildet (Fig. 1 u. 10 . K),
wihrend die zugehtrigen Retinulae noch wohl entwickelt sind. Fur
die #uBersten Retinulae endlich kommen uberhaupt keine Krystall-
kegel mehr zur Ausbildang. Schnitte durch den Kerntheil der
Retinula ergeben daher Bilder, wie Fig. 13 zeigt. Diese Kerntheile
liegen an der Seitenwand des Auges an dem »>obkonischen Ringe«
PicTET’s.

Direkt tiber der Membrana fenestrata liegen um jedes Facetten-
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glied etwa zehn bis zwdlf ziemlich groBe, sich stark firbende Kerne
(Fig. 12 *). Uber ihre Bedeutung bin ich mir vollkommen unklar.
Ich vermuthe, dass sie nerviser Natur gsind. Was das Ganglion
opticam Dbetrifft, so ist auch dieses getheilt, und zwar his zum
inneren Marklager herunter (Fig. 1).

Bei dem in Fig. 3 gezeichneten Weibchen fand ich die Tracheen-
stimme im Kopfe stark mit Pigment umhillt. Uber den feineren
Bau des hier besprochenen merkwiirdigen Stirnauges liegen, wie be-
reits oben erw#hnt, nur die kurzen Mittheilungen von Ciaccro und
CarrIERE vor. Craccro scheint nach dem oben erwihnten Referate
nur den ausgezogenen Faden, nicht aber den Kerntheil gesehen zu
haben. CaArrIERE (1886, p. 481) bespricht zuniichst die Anlage und
Entwicklung des Stirnauges. Nach ihm legt es sich bei den Larven
zugleich mit Beginn der Fltgelbildung an. Die Epithelzellen ver-
lingern sich, vom Rande der Seitenaugen aus beginnend, an der
Stelle des kiinftigen Auges und spalten sich in zwei Schichten. Nun
beginnt vom Centrum der Anlage aus die Bildung der Facetten-
glieder. Aus der oberen Schicht entstehen die Krystallkegelzellen,
aus der unteren die Retinula- und Nebenpigmentzellen.

Carritre fihrt dann fort: »>Die Erhebung des Turbanauges
tiher die Scheitelfliche muss erfolgen, wihrend das Subimago aus-
schltipft, doch gelang es nicht, ein Thier in diesem Momente zu
tiberraschen. Dabei werden nicht etwa die g;mzen Augen in die
Hohe gehoben, sondern die Retinulaschicht behilt annihernd die
Stelle, welche sie bei der reifen Puppe einnahm, wihrend die
Krystallkegel mit dem trichterformigen Ende des Rhabdoms, in
welchem die Kegelspitze ruht, und den nebenliegenden Retinula-
kernen sich um fast die ganze Ommatidienlinge von der Retinula
und dem Rhabdom entfernt. Jeder Kegel bleibt daher von einem,
von dem Trichter ansgehenden, sehr feinen Faden mit dem tibrigen
Theil — der Hauptmasse — des Rhabdoms verbunden, und es macht
den Eindruck, als ob der Faden aus der Achse des Rhabdoms
herausgezogen sei. Der groBe Raum zwischen den beiden Schich-
ten ist mit einer feinkdrnigen gerinnenden Masse erfiillt, so dass
die Erhebung nicht durch ein Einpumpen von Laft — was die
starken zu den Augen flihrenden Tracheenstimme nahelegen —,
sondern von Flussigkeit zu Stande gebracht wird; nach innen zu
wird die Fltissigkeit (oder Gallerte?) nicht direkt von den Retinulae,
sondern von den das distale Ende desselben rosettenférmig umgeben-
den Tracheenblasen begrenzt.«
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Auch mir ist es nicht gelungen die Thiere gerade beim Auskriechen
zn beobachten, doch fand ich bei Thieren, die allerhdchstens seit
finf Minuten die Larvenhtille verlassen haben konnten, bereits voll-
kommen ausgebildete Stirnaugen.

MaBe:
* Cloé fuscata L. O
Durchschnittliche Linge der Facettenglieder des Seitenauges 0,12 mm
der Stirnaugen. .. ... ...... 0,24 >
der Retinula des Stirnauges. ... 0,19 »
des Rhabdomtheiles. . . . . . . .. 011 >
Abstand der Theile von einander. 0,07 »
Dicke der Cornea. . . .. ... .. 0,017 »
Breite der Cornea. . . . ... ... 0,02 >
Linge der Krystallkegel . . . . . . 0,032 »
Dicke der Krystallkegel . . . . . . 0,009 »
Clo& pumila Burm.

Linge der Retinula des Stirnauges. . ... ....... 0,28 >

des Rhabdomtheiles. . . ... ... 0,12 »

Abstand beider Theile . . .. ... 0,15 »

Potamanthus Pict.
Untersuchte Art: Potamanthus brunneus Pict.
Fig. 14—18.

Auch hier zeigt das Minnchen getheilte Augen. PICTET {1845,
p- 49) schreibt: >Das Genus Potamanthus hat groBe Ahnlichkeit mit
dem vorigen (Clog), aber auch einige wesentliche Verschiedenheiten.
Das Weibchen zeigt die normalen Verhiltnisse, und das Minnchen
besitzt auch groBe, den gewdthnlichen aufgesetzte Augen. Der
retikulirte Theil dieser Augen ist eben so groB wie bei der vorigen
Gattung, aber abgerundet und getragen von einem viel weniger
regelmiéBigen und weniger sichtbaren Ringe, so dass diese Organe
weniger tiber den Kopf erhoben sind, und dass ihr retikulirter Theil
neben dem normalen Auge liegt, statt einen merklichen Zwischen-
raum zu zeigen.«

Auch bei Potamanthus Pict. zeigt sich eine groBe Verschieden-
heit im Bau der beiden Augenpaare, wenngleich sie nicht so weit
geht wie bei Cloé Barm. Das Seitenauge des M#nnchens und das
Auge des Weibchens ist ganz nach dem Normaltypus gebaut. Auch
das Stirnauge zeigt im Allgemeinen den Normaltypus, doch finden
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sich hier noch folgende Eigenthtimlichkeiten: Auf Querschnitten er-
scheinen die Facettenglieder bis zu einer bestimmten Hbthe von
einem Ring umgeben, wie es Fig. 18 zeigt. Auf Lingsschnitten er-
hilt man Bilder wie Fig. 19. Die Facettenglieder sind also bis zum
zweiten Drittel ihrer Hohe von einer Hille umgeben, nnd zwar
derart, dass die Hillen benachbarter Facettengliedet sich dicht an
einander legen oder wohl auch verschmelzen. An ihrem oberen
Ende laufen diese Hiillen spitz zu und schlieBen sich an die Facetten-
glieder an. Im L#ngsschnitt erscheinen sie fein gestrichelt. Ich
glaube daher, dass sie aus verschmolzenen Tracheen entstanden sind.
Auf Schnitten durch das ganze Auge erscheinen die Enden der
Hullen als Strich (Fig. 14). Sowohl Haupt- und Nebenpigmentzellen,
als auch Retinulazellen sind im Stirnauge rothbraun pigmentirt.

Baétis Leach.

Untersuchte Arten: B. cerea Pict.,, B. fluaminum Piet,,
B. cyanops Pict,, B. armata Eat.
Fig. 17—22.

Das Auge ist nach dem Normaltypus gebaut. Bemerkenswerth
ist die groBle Zahl der Nebenpigmentzellen, deren zu jedem Facetten-
gliede etwa 20—24 gehtren (Fig. 21 NP). Der untere Theil des
Auges des Miinnchens ist bedeutend stirker pigmentirt als der obere.
Die Grenze zwischen beiden Theilen ist scharf (Fig. 22).

Die Nebenpigmentzellen sind im unteren Theile stirker pigmen-
tirt, die Hauptpigmentzellen reichen weiter am Krystallkegel in
die Hohe, und auch die Retinulazellen zeigen, namentlich am
Grunde, mehr Pigment. Die Pigmentlage hinter der Membrana
fenestrata ist hinter dem unteren Theile des Auges bedeutend dicker
als hinter dem oberen. Auch im Ganglion opticum macht sich die
ungleichmiBige Ausbildung noch geltend: Im oberen Theile des
Auges liegt hinter der »Nervenbtindelschicht« C1accio’s (1884, p. 618)
Pigment, auch im unteren Theile des Auges findet sich dieses Pig-
ment, doch ist es hier etwas weiter nach innen gertickt und nicht
80 dick. An der Grenze greifen beide Pigmentlagen tiber einander
(Fig. 22). ’

MaBle bei B. cerea Pict. .

Linge der lingsten Facettenglieder . . .. ... .. 0,5 mm
Lénge der lingsten Krystallkegel . ... ... ... 0,1 »
Linge der lingsten Facettenglieder des Weibchens 0,21 >
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Erwihnen will ich noch eine von PicTET nicht beschriebene Art,
die nach seiner Eintheilung unter die Gattung Baétis zu rechnen
wire, die aber Earon als Chirotonetes ignotus Walk. beschreibt
{Fig. 23—28). Diese zeigt im Bau der Facettenglieder den Normal-
typus, nur dass die Retinazellen oben sternformig aus einander
weichen (Fig. 26 u. 27). Im Gegensatze zu den bisher beschriebenen
Arten von Baétis fehlt ihr die auffallende ungleichférmige Pigmen-
tirang. Niheres dartiber weiter unten.

Die MaBe sind folgende:

Linge des lingsten Facettengliedes des M#nnchens . . 0,5 mm
Lénge des lingsten Facettengliedes des Weibchens . . 0,2 »

Ephemera L.
Untersuchte Arten: E. vulgata L., E. danica Mtll. Q
Fig. 29.

Das Auge ist nach dem Normaltypus gebaut. Auffillig ist die
starke Rtckbildung einer Retinulazelle (Fig. 29). Sie legt sich an
manchen Stellen so eng an die Nachbarzellen an, dass es den Ein-
druck macht, als seien nur sechs Retinulazellen vorhanden. Die
Retinulazellen sind nur "an ihrem inneren Rande pigmentirt. Die
Verhiltnisse liegen also hier dhnlich wie bei Palingenia virgo Ol
‘siehe weiter unten, vgl. auch Fig. 33).

Palingenia Burm.
Untersuchte Art: P. virgo Ol
Fig. 30—33.

Diese Gattung besitzt Augen, welche vollkommen vom Normal-
typus abweichen. Die Cornea ist nach aulen zu konvex, nach innen
zu konkav. Direkt unter ihr liegen die Krystallkegelzellen (Fig. 30 KZ).
Diese scheiden jedoch keinen wohlgebildeten Krystallkegel aus. Nur
in ihrem unteren Theile erfolgt eine Ausscheidung, die sich aber
nicht scharf gegen die Zelle absetzt. Um daher die Grenze nachzu-
weisen, musste ich zu Firbemitteln greifen.

Ich wandte eine wisserige Losung von S#urefuchsin an, durch
welche Krystall und Rhabdom intensiv roth gefirbt werden, wihrend
die tbrigen Theile hellroth bleiben. Die Schnitte miissen aber aus
der Flissigkeit sofort in Glycerin gebracht werden, da Alkohol und
Wasser die Firbung wieder auszieht.

Es zeigte sich nun Folgendes: Die Krystallkegelzellen bilden
nach unten zu eine theils mehr, theils minder scharf abgesetzte
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Ausscheidung, die die Form eines bikonkaven Cylinders hat und als
Homologon des Krystallkegels zu deuten ist. In der oberen Kavitit
liegen die Krystallkegelzellen, in die untere ragt die Retinula hinein.

Ist schon dieser Theil des Facettengliedes auffallend gebildet,
8o zeigt auch die Retinula einen ungewdhnlichen Bau: Es sind zwar
sieben Retinulazellen vorhanden, doch ist eine von diesen ganz kurz
Zeblieben. Sie erreicht kaum den vierten Theil der Linge der
tibrigen. In den oberen drei Viertheilen sind also nur sechs Reti-
nulazellen vorhanden (Fig. 32). Diese scheiden ein auffallend dickes,
stark lichtbrechendes Rhabdom aus (Fig. 32). Auf Querschnitten hat
es etwa die Gestalt eines Rechteckes, bei dem zwei gegenitber-
liegende Seiten eingebuchtet sind.

Die Kerne der sechs Retinulazellen liegen in zwei Drittel Hohe,
der siebente ganz unten (Fig. 30 *). Von Hauptpigmentzellen konnte
ich nichts wahrnehmen. Die Nebenpigmentzellen ziehen weit ab-
wirts. IThre Kerne liegen etwas oberhalb der Retinulakerne (Fig. 30).
Das Pigment der Nebenpigmentzellen ist vollkommen schwarz. Die
Retinulazellen sind nur am inneren Rande pigmentirt; nach auBen
zu sind sie fast vollkommen pigmentfrei (Fig. 30—33). Was dem
Auge an lichtbrechender Substanz durch die rudimentire Ausbildung
des Krystallkegels also abgeht, ist ihm wieder ersetzt durch die starke
Ausbildung des Rhabdoms. Es bildet also gleicham eine Zwischen-
stafe zu dem pseudoconen und aconen Auge hin, bei denen sich ja
auch stets umfangreiche Ausscheidungen der Retinulazellen finden.

MaBe: A

Durchschnittslinge des Facettengliedes des Minnchens . 0,2 mm
des Weibchens . 0,25 »
GroBter Durchmesser des Rhabdoms. . . . . .. ... .. 0,075 »

Caenis Stephens.
Untersuchte Art: C. lactea Hoffm.
Auch dies Auge zeigt ein anffallend stark ausgebildetes Rhabdom,

doch sind im Gegensatze zu Palingenia virgo Burm. die Krystallkegel
gut ausgebildet.

Physiologische und biologische Bedeutung des Geschlechtsdimor-
phismus der Ephemeridenaugen.

Fast durch die ganze Reihe der Ephemeriden ktnnen wir ver-
folgen, dass die Miinnchen mit bedeutend groBeren Augen ausgestattet
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sind, als die Weibchen. Man kann also schon a priori annehmen,
dass die ersteren mit einem besseren Sehvermigen begabt sind.
Dieser Geschlechtsdimorphismus ist, wie wir sehen werden, bedingt
durch die Art, wie das M#nnchen zum Zwecke der Begattung das
Weibchen aufsucht.

Bevor ich nun die Bedeutung des oft monstris entwickelten
Stirnauges fiur das geschlechtliche Leben der Ephemeriden aus ein-
ander setze, wird es zweckdienlich sein, mit wenigen Worten auf die
ExNER'schen Anschauungen iber das Sehen der Arthropoden einzu-
gehen. Die MULLER'sche Theorie vom musivischen Sehen des Facetten-
auges ist jetzt die allgemein herrschende, nachdem sie von GRE-
NACHER (1879) auf Grund morphologischer Untersuchungen und von
Exxer auf Grund physiologischer Studien als die einzig haltbare
nachgewiesen worden ist. Nach ExnNERr (1891) giebt es zwei Moglich-
keiten, wie ein Thier mit facettirten Augen sieht, nimlich entweder
durch ein »Appositionsbild« oder durch ein »>Superpositionsbild«.

In jedem Facettengliede eines Auges mit » Appositionsbild« wer-
den alle Strahlen, die nicht senkrecht anuf die Cornea fallen, durch
den als >Linsencylinder<, d. h. als Cylinder, dessen Lichtbrechungs-
vermigen nach der Achse zu allm#hlich zunimmt, wirkenden Krystall-
kegel nach den Seiten zu eliminirt und durch das Pigment absorbirt.
Jedes Facettenglied wird also nur von den anniheind senkrecht auf
die Cornea auffallenden Strahlen eine Lichtempfindung bekommen.
Aus diesen einzelnen Lichtpunkten baut sich dann mosaikartig,
>musivische das Gesammtbild auf. Ahnlich setzt sich auch das Ge-
sammtbild im Auge mit Superpositionsbild zusammen, doch tritt hier
noch Folgendes ein: Strahlen, die annihernd parallel auf das Auge auf-
fallen, werden von den lichtbrechenden Apparaten mehrerer benach-
barter Facettenglieder so gebrochen, dass sie sich in einem Licht-
punkte am distalen Ende desjenigen Facettengliedes vereinigen, das
von den Strahlen senkrecht getroffen wird.

Nattirlich muss hier zwischen dem lichtbrechenden und dem
lichtpercipirenden Apparate sich ein durchsichtiger, pigmentfreier
Raum befinden, d. h. die Krystallkegel milssen sich weit vom Rhab-
dom entfernt haben. Das ist nach ExNER ein Merkmal, woraus man
auf das Zustandekommen eines Superpositionsbildes schlieBen kann.
Ein anderes ist das Phinomen der Pigmentwanderung, die den Zweck
hat, im Auge mit Superpositionsbild, das dem Lichte ausgesetzt wird,
durch Abblenden ein Appositionsbild hervorzurufen.

Es entsteht also auch im Auge mit Superpositionsbild ein aus
Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. LXIII. Bd.‘ 17
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einzelnen Lichtpunkten mosaikartig zusammengesetztes aufrechtes
Gesammtbild; doch ist hier beim Zustandekommen jedes einzelnen
Lichtpunktes. eine weit groBere Anzahl Strahlen thiitig, als beim
Auge mit Appositionsbild: Die Strahlen werden besser ausgenutzt.
In Folge dessen hat das Auge mit Superpositionsbild den Vorzug
groBerer Lichtstirke und wird also namentlich zum Sehen in der
Dimmerung und in der Nacht geeignet sein.

Die Bedeutung des getheilten Auges von Cloé.

Betrachten wir von diesen physiologischen Gesichtspunkten aus
das Stirnange von Cloé Burm. §'. Zwischen dem lichtbrechenden
Apparate und dem oberen Ende des Rhabdomtheiles der Retinula
liegt ein durchsichtiger Raum. Das Pigment hat bei einem im
Dunkeln gettdteten Thiere (Fig. 1) eine andere Stellung als bei
einem solchen, das im Hellen gettdtet worden ist (Fig. 10). Das
Stirnauge stellt sich also als Auge mit Superpositionsbild dar. In den
Seitenangen hingegen schlieBt sich die Retinula mit dem ausgeschie-
denen Rhabdom direkt an den Krystallkegel an; auch findet keine
Pigmentwanderung statt. Es entsteht also ein Appositionsbild.

So finden wir denn bei Cloé Burm. ' ein Augenpaar mit Appo-
sitionsbild — die Seitenaugen — und eins mit Superpositionsbild, —
die Stirnaugen —. Bei einem und demselben Thiere sind also die
beiden Modalitiiten des Sehens vermittels Facettenaugen verwirklicht.
Die Bedeutung eines Auges mit Superpositionsbild ist nun die eines
Dunkelauges. Wir erkennen also die Stirnaugen von Clo& ' als
besonders fiir das Sehen in der Dunkelheit geeignet. Doch hat das
Stirnange noch weiterhin seine physiologische Eigenthtimlichkeit:
Wie wir sahen, ist nur der unterste Theil der Retinula mit Pigment
ausgestattet. Das Auge wiirde also dem »iridopigmentiren< Typus
CHuN's (1896, p. 242) sich nihern. Die Strahlen, die nicht vom
Rhabdome gefangen werden, und die bei stark pigmentirten Angen
eine Absorption durch das Retinapigment erfahren, werden hier noch
eine ganze Reihe der benachbarten Facettenglieder in Erregung
setzen. Dadurch entstehen Zerstreuungskreise, die zwar die Schiirfe
des gesehenen Bildes beeintriichtigen, die aber andererseits, wie EXNER
(1891, p. 182) nachweist, das Sehen von Bewegungen begtinstigen.
Unterstiitzt wird diese Fahigkeit eben so wie die des Sehens in der
Dunkelheit wohl noch durch die »Nebenstdbchene, durch welche die
percipirenden Elemente ganz bedeutend vermehrt werden. So finden
wir denn beim Minnchen von Clo& Burm. accessorische Augen, die
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ihm das Sehen in der Dunkelheit ermdglichen und die in hohem
Grade fur das Erkennen von Bewegungen eingerichtet sind.

Fragen wir uns nun, welche biologische Bedeutung dieses Auge
fir das Thier hat, s0 miissen wir von vorn herein ausschlieBen, dass
es irgend wie zn dem Nahrungserwerb in Beziehung steht, da ja
Subimago und Imago der Ephemeriden verkiimmerte Mundwerkzeuge
haben, und daher gar nicht auf Nahrungssuche ausgehen. Weiter-
hin konnte das Auge dem Thiere auch den Vortheil bringen, die
Bewegungen eines nahenden Feindes rechtzeitig erkennen zu lassen
und vor diesem zu warnen.

Das mag ja wohl auch der Fall sein, wie aus folgender Beobachtung
hervorgeht: Wihrend die anderen Gattungen der Ephemeriden den
Tag tiber trige an B#umen, Striuchern, Wi#nden etc. sitzen und
sich ohne einen Fluchtversuch zu machen ergreifen lassen, scheint
Clo& das Herannahen eines Feindes sofort zu bemerken: Wenn man
gich niihert, huschen sie sofort auf die andere Seite des Schilfblattes
— an solchen fand ich sie meist, — und, wenn man nach ihnen greift,
fliegen sie rasch ab. Es ist wohl mdglich, dass sie mit den Stirn-
augen die Bewegungen rechtzeitiz wahrnehmen, moglich ist aber
auch, dass sie schon an und fir sich mobileren Temperamentes sind
als die anderen Ephemeriden.

Wenn man sich aber erinnert, dass das Stirnange nur dem
minnlichen Thiere zukommt, 8o ist es ohne Weiteres klar, dass die
Augen in irgend welcher Beziehung zum Geschlechtsleben des Thieres
stehen. Wir werden sehen, dass die sonderbare Ausbildung des
Auges sich mit Leichtigkeit aus der Art erklirt, wie die Geeschlechter
bei ihrem Liebesspiel sich suchen und finden.

Earox (1888, p. 9) beschreibt den Hochzeitsflug der Ephemeriden
folgendermaBen:

»Viele kennen die gewthnliche Flugart einiger der hiufigeren
Eintagsfliegen, besonders der Minnchen. In Folge einer unter-
brochenen Aktion der Fltigel besteht sie in einer tanzartigen Be-
wegung, meist senkrecht auf und nieder: Ein schnelles Aufsteigen
und dann ein gemdichliches sich Sinkenlassen in steter Wieder-
holung. Der Korper wird wihrend des Aufsteigens in einer wenig
von der Senkrechten abweichenden Lage getragen, die Fiile nach
vorn gestreckt, die Schwanzfiiden nachschleppend. Heptagenia
(Bagtis), die, eben so wie ihre Verwandten, auch diese Lage, den
Kopf gegen Wind gerichtet, einnimmt, nur dass die Schwanz-
fiden gespreitzt sind, hat dadurch im Axe-Thale (Devon) den Namen

17*
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sgelbe Aufrechte« (Yellow Uprights) erhalten. Wihrend des Sinkens
wird der weniger steil gehaltene Korper getragen durch die be-
wegungslos halb ausgebreiteten Fligel und die ausgestreckten
Schwanzfiden. «

Wenn auch dieser Hochzeitsreigen der minnlichen Ephemeriden
lingst bekannt war, so finden sich doch tiber den Akt der Begattung
selbst bei den #lteren Forschern die verschiedensten Ansichten, und
erst in der neueren Zeit sind genauere und zuverlissigere Beob-
achtungen daritber gemacht und verdffentlicht worden.

Wiederum ist es EaToN, der am genauesten den Vorgang be-
schreibt (1888, p. 10). :

»Die meisten Ephemeriden begatten sich wihrend des Fluges,
das Miinnchen zu unterst. Es schieBt von unten an das Weibchen
heran, umklammert den Prothorax mit seinen verlingerten Vorder-
tarsen (deren Gelenk mit der Tibia so eingerichtet ist, dass es
eine Supination des Tarsus gestattet:, biegt seinen Hinterkorper
tiber den Rticken, packt mit seinen Zangen den hinteren Theil
des siebenten ventralen Segmentes und mit den #uBeren Schwanz-
fiden umfasst es das sechste Segment.«

Diese Angaben EaToN’s geben uns den Schliissel zum Verstind-
nisse fiir die sonderbaren Stirnaugen des Minnchens von Clo& Burm.
Diese liegen gerade in der Flugrichtung des Thieres, die in der
Hauptsache senkrecht auf und nieder geht. Sie sind es also, mit
denen das Minnchen bei seinem Hochzeitsfluge, der nach Sonnen-
untergang stattfindet — daher das Dunkelange — die Bewegungen
des #iber ihm schwebenden Weibchens wahrnimmt. Diese weit-
gehende Differenz in den Augen der beiden Geschlechter erklirt
sich als eine Folge der nattirlichen Zuchtwahl aus der bedeutenden
Uberzahl der Méinnchen. Nach TASCHENBERG (»BREHM's Thierlebenc,
1877, Bd. IX, p. 508) sollen bei den Ephemeriden unter Tausenden
von Ménnchen nur wenige Weibchen vorkommen.

Wenn ich diese Angabe auch fur ibertrieben halte, so kann
ich fir Cloé Burm. Folgendes erwihnen:

Von Cloé pumila Burm. fand ich fast nur Méinnchen. Wihrend
des ganzen Herbstes erbeutete ich nur drei oder vier Weibchen, wih-
rend ich nie zum Fange ausging, ohne einige Minnchen zu finden.
Andererseits krochen mir von Cloé fuscata L., die ich aus Larven
zog, Alles in Allem eben so viel Weibchen wie M#nnchen aus.
Allerdings ist es moglich, dass sich gerade die minnlichen Larven
schlechter hielten als die weiblichen, eine Vermuthung, die dadurch
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an Wahrscheinlichkeit gewinnt, dass unter den zuerst ausgekroche-
nen Thieren die Minnchen tiberwogen, dann spiter die Weibchen,
und dass schlieBlich zuletzt iberhaupt keine Miannchen mehr, son-
dern nur noch Weibchen auskrochen.

Die Augen der anderen Ephemeridengattungen.

Eine so weitgehende UngleichmiBigkeit in der Ausbildung des
Auges, wie sie sich in den beiden Augenhilften von Cloé ausspricht,
finden wir nicht mehr in der Reihe der Ephemeriden. Hier zeigen
sich nur noch Augen mit Appositionshild. Doch kann man fast
durchgehend wahrnehmen, dass der Augenbau der Minnchen das
Entstehen von Zerstreuungskreisen begtinstigt, dass also die Augen
dieser besser zum Erkennen von Bewegungen eingerichtet sind als
die der Weibchen.

Wie ExNer (1891, p. 182) bemerkt, arbeiten anch im Auge mit
Appositionsbild das Pigment und das gleich einem Glasstabe bei
einer Mikroskopirlampe wirkende Rhabdom nicht so genau, dass
nicht doch ein grtBerer oder kleinerer Zerstrenungskreis entstinde.
Ein einfallender Strahl wird nicht blo8 ein Facettenglied in Er-
regung setzen, sondern mehr oder weniger auch auf die benach-
barten wirken. Je groBer ein Zerstreuungskreis ist, desto besser
wird das Auge Bewegungen erkennen: Das Zustandekommen eines
solchen wird nun auf verschiedene Weise erleichtert und zwar
1; durch farbige Pigmentirung, 2) durch schwarze, aber schwache
Pigmentirung, 3) durch Verlingerung der Facettenglieder. Wir wer-
den sehen, in welcher Weise diese Faktoren fiir Augen der miinn-
lichen Ephemeriden Giltigkeit haben.

Wie bereits erwihnt, zeigt auBler Clo& Burm. unter den deut-
schen Gattungen noch Potamanthus Pict. getheilte Augen.

Wenn auch in dem Stirnauge dieser Gattung kein Superpositions-
bild mehr zu Stande kommt, so ist doch der Dimorphismus der bei-
den Augenpaare noch ziemlich bedeutend, und das Stirnauge ist
durchaus fiir das Erkennen von Bewegungen eingerichtet. Einmal
sind die Facettenglieder bedeutend linger als im Seitenauge, dann
findet sich im Stirnange nur farbiges Pigment, und auch dieses in
nur sehr geringer Menge. Das Entstehen von Zerstreuungskreisen
und damit die Fihigkeit des Erkennens von Bewegungen ist also
auf jede Weise begtinstigt.

Ich will noch erwéhnen, dass ich bei EaToN ein Auge abge-
bildet finde, das seiner Ausbildung nach zwischen Potamanthus und
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Clo¢ stehen wiirde. Es ist das Auge der in Europa nicht vorkom-
menden Gattung Atalophlebia Eat.

Auf welche Weise das Stirnauge von Cloé Burm. ' aus einem
Auge, wie es Potamanthus zeigt, entstanden sein mag, dafir geben
uns die rudimentiren Krystallkegel und die Retinulae, zu denen
keine Krystallkegel ausgebildet werden, im Auge von Clo& einen
Fingerzeig. Sie weisen darauf hin, dass dieses Auge nicht dadurch
entstanden zu denken ist, dass alle Facettenglieder im Laufe der
phylogenetischen Entwicklung immer mehr ihre Richtung der Verti-
kalen niherten, sondern dass die Facettenglieder, die zwischen den
annsdhernd senkrecht nach oben gerichteten und dem unteren Theile
des Auges lagen, eine Rtickbildung erfahren haben. Also auch hierin
zeigt sich eine Analogie mit den pelagischen Tiefseekrustern, nament-
lich mit Arachnomysis und Stylocheiron (CHUN, 1894, p. 235).

Eine noch weniger weitgehende Theilung des Auges, wie bei
Potamanthus Pict., aber doch immerhin noch eine innere Theilung,
finden wir bei Baétis Leach.

Hier zeigen sich die Augen des Minnchens hoch tiber den
Scheitel gewdlbt. Die oberen Facettenglieder weisen den unteren
gegentiber eine ganz bedeutende Verlingerung auf. Endlich lisst
das Auge jene bereits erwihnte ungleiche Pigmentirung erkennen.
Hier finden wir also immer noch zwei der oben erwihnten Faktoren
zur Erzielung von Zerstreuungskreisen angewandt. Gegen Potaman-
thus Pict. zeigt sich auch der Rtckschritt, dass die obere Hilfte
des Auges nicht farbig pigmentirt ist, sondern ein schwarzes, aller-
dings weniger dichtes Pigment aufweist als der untere Theil des
Auges.

Auch #uBerlich ist die Theilung des Auges angedeutet: Wir
finden hier die tiefe Rinne, die wir bei Potamanthus sahen, als
zarte seichte Furche wieder.

Bei Chirotonetes Walk. findet man diese innere Theilung des
Auges nicht mehr. Die Augen sind hier wie bei Baétis Leach. tiber
den Kopf zusammengewdlbt, die nach oben gerichteten Facetten-
glieder sind bei Weitem liinger als die unteren. Wenn diese unteren
Facettenglieder immerhin noch etwas dunkler pigmentirt sind als die
oberen, so ist der Unterschied doch nicht annihernd so auffallend
wie bei Baétis Leach., und namentlich fehlt die scharfe Grenze. Eine
dulere Furche ist schwach angedeutet.

Hier wtirden sich wahrscheinlich die Augen von Oligoneuria
Pict. anreihen, die anch noch tiber den Scheitel znsammengewolbt
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sind, die aber, wenigstens nach der Beschreibung von EaTON (1888,
p- 29) keine #uBere Furche mehr erkennen lassen.

Auf der nichst niedrigeren Entwicklungsstufe steht das Auge
des Minnchens von Ephemera L. Wihrend die Augen bisher eine
80 bedeutende Wilbung zeigten, dass sie auf dem Scheitel fast zu-
sammenstieBen, finden wir dies bei Ephemera L. nicht mehr. Wohl
weist das Minnchen noch griéBere Augen auf als das Weibchen,
doch sind hier nicht mehr die oberen, sondern alle Facettenglieder
gleichmiBig verlingert. Um das Sehen nach oben noch zu ermdglichen,
sind die Augen des Minnchens knopfférmig vom Kopfe abgesetzt.

Aus der bis hierher verfolgten Reihe kbnnen wir uns die phylo-
genetische Entstehung der Stirnaugen von Clo# klar machen, die
etwa folgendermaBen zu denken wire: Die Augen des Minnchens
setzen sich knopffsrmig vom Kopfe ab und zeigen eine Verlingerung
der Facettenglieder (Ephemera). Die oberen Facettenglieder verlingern
sich mehr; es entsteht zugleich ein Zusammenwilben der Augen
tiber den Scheitel (Oligoneuria?). Die obere Hilfte des Auges erfihrt
eine Verminderung des Pigmentes (Chirotonetes). Die untere stark
pigmentirte Hilfte setzt sich scharf gegen die obere weniger pig-
mentirte ab; #uBerlich tritt eine seichte Furche auf (Baétis). Diese
Furche wird tiefer, so dass sie das Auge vollkommen in zwei Theile
theilt. Der obere Theil erhilt ein farbiges Pigment (Potamanthus).
Nur die annihernd senkrechten Facettenglieder des oberen Theiles
bleiben bestehen, wihrend die anderen verschwinden. Die Krystall-
kegel entfernen sich von den Rhabdomen (Clo&).

Palingenia virgo Ol. zeigt auch hier wieder ein vollig abweichen-
des Verhalten. Das Weibchenauge tibertrifft hier das Minnchenauge
etwas an Grofle. Dieses letztere zeigt nicht eine Verlingerung der Fa-
cettenglieder nach oben hin, sondern eher im Gegentheil der nach unten
zu gerichteten, wie Fig. 34 zeigt. Eine Erklirung dieser Erscheinung
wiire gegeben, wenn man annimmt, dass die Begattung hier eben so
stattfindet, wie sie CORNELIUS (1848) bei Palingenia longicauda Oliv.
beobachtet hat. Er schreibt hiertiber: »Zur Zeit, wenn die Menge
der fliegenden Thiere ihre grofite Hohe erreicht hat, schwimmt eine
groBe Zahl von Weibchen ruhig auf der Oberfliche des Wassers,
indem sie sich ganz passiv verhalten und den Besuch der Minnchen
erwarten, welche tiber dem Wasser dahinfliegen. Jetzt setzt sich
ein M#nnchen aunf das Weibchen, das gewthnlich nur dann unruhig
wird, wenn mehrere Minnchen sich um seinen Besitz streiten. So-
bald nun beide in Ruhe gekommen sind, weil das Minnchen zur
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rechten Seite des Weibchens sich so hinabzusenken und zu wenden,
dass es fast ganz unter das letztere zu liegen kommt..... «

In diesem Falle wiire es also klar, wesshalb der untere Theil
des Auges die verlingerten Facettenglieder zeigt und zum Erkennen
von Bewegungen geeignet ist. Ich halte es fir wahrscheinlich,
dass auch bei Palingenia virgo die Begattung in derselben Weise
stattfindet. Denn dem Fluge scheint jenes Auf- und Niedertanzen
zu fehlen. Ich sah die Thiere wihrend der Dimmerung tiber dem
Wasser schweben und gegen den Wind gerade so schnell anfliegen,
dass sie ungefihr auf derselben Stelle blieben (cf. Nachtrag.

Unter dem Material, das ich durch die Freundlichkeit des
Herrn Professor KarscH aus dem Berliner Museum erhielt, fand ich
ein einziges M#nnchen, wihrend die tibrigen Exemplare — etwa 70
bis 80 an der Zahl — alles Weibchen waren. Wenn dies Verhilt-
nis dem natiirlichen auch nur annihernd entspricht, so hitten aller-
dings die Minnchen durchaus nicht ntthig, den Weibchen gegentiber
irgendwie begtlinstigt zu sein.

Zum Schlusse will ich noch erwihnen, dass sich eine Zweithei-
lung des Auges bei den Insekten durchaus nicht so selten zu finden
scheint: Bei Ascalaphus ist sie bekannt. RamBUR theilt in seinen
» Névroptéres« (1842, p. 343) die »Ascalaphidei«< ein in solche, deren
Augen durch eine Furche getheilt sind, und solche, die diese Eigen-
thtmlichkeit nicht zeigen. Auch ExNER erwihnt diese Theilung
(1891, p. 128). EaToN scheint sie als allgemein bekannt vorauszu-
setzen, denn er beschreibt die getheilten Augen der Ephemeriden
durchgehend als »ascalophoid« (1888, Bd. II, p. 82). CARRIERE er-
wihnt die Augen von Bibio als getheilt. Als ich Ende Miirz ein
kleines Dipter mit getheilten Augen fing, sah ich die hiesige Dipteren-
sammlung darauf hin durch und konnte schon nach fltichtigem Suchen
bei folgenden Gattungen theils mehr theils minder getheilte Augen
konstatiren: Pentethria, Dilophus, Bibio, Spania, Chrysopila, Callomyia.

Uberall waren es allein die Minnchen, die getheilte Augen haben
(nur bei Callomyia kann ich nicht mit Sicherheit angeben, ob nicht
vielleicht auch das Weichen solche hat). Ihre Funktion wird also
wohl #hnlich sein, wie bei Clo€; eine hellere Pigmentirung des oberen
Theiles ldsst sich fast iberall schon #uBerlich leicht erkennen.

Eine Anzahl lebender Fliegen, die ich fing, aber noch nicht be-
stimmt habe, zeigt ebenfalls gefurchte Augen. Weitere Mittheilungen
hiertiber behalte ich mir noch vor.

Bei den Formen, welche die weitgehendste Theilung des Auges
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zeigen, nimlich den Schizopoden und Clo&, sind die accessorischen
Augen Dunkelaugen. Daraus jedoch darf man durchaus nicht schlieBen,
dass ein Leben in der Dunkelheit zum Zustandekommen einer der-
artigen Erscheinung unbedingt néthig wire. Das Gegentheil beweisen
die Libellen, Ascalaphus, viele Dipteren, alles Thiere, die im hellsten
Sonnenscheine fliegen.

Andererseits zeigen die meisten in der Dunkelheit lebenden
Formen ein ganz normal gebildetes Auge, wie z. B. die auf dem
Grunde der Tiefsee lebenden Kruster, so weit nicht ihre Augen ver-
ktmmert sind (CHUN, 1896, p. 256).

Wir finden eben eine Ungleichm#Bigkeit in der Ausbildung des
Auges da, aber auch nur da, wo die Lebensbedingungen das Thier
auf ein Erkennen von Bewegungen anweisen.

Breslau, im Juni 1897.

Nachtrag,

Nach Drucklegang der Arbeit ist es mir noch gelungen, Palin-
genia virgo ndher zu beobachten. Ich sah sie des Nachmittags und
gegen Abend etwa !'/; Meter hoch #ber dem Wasser eines ziemlich
reiBend flieBenden Armes der Oder ohne jedes Auf- und Niedertanzen
dahinfliegen. Ab und zu schien sich dann ein oder das andere Thier
auf das Wasser niederzustirzen. Leider konnte ich nicht so nahe
an das Wasser herankommen, dass es mir gelungen wire, zu kon-
statiren, ob die fliegenden Thiere Minnchen waren, und ob die Weih-
chen auf dem Wasser dahin schwammen; doch halte ich es fur hochst
wahrscheinlich, dass die Begattung so vor sich geht, wie sie Cor-
NELIUS von P. longicauda beschreibt. Dass unter dem aus Berlin
tibermittelten Material sich nur ein Minnchen befand, beruht wohl
darauf, dass vielleicht seiner Zeit der Sammler des Materials es nur
auf Weibchen abgesehen hatte. Unter den Thieren, die ich fing,
befanden sich ungefihr eben so viel Minnchen wie Weibchen.

TASCHENBERG schreibt tiber die Hi#utung der Subimago zur
Imago der Ephemeriden (Brenm’s Thierleben, 1877, Bd. IX, p. 508):
»Mir ist aus meiner Jugendzeit, wo ich dergleichen Dinge mit anderen
Augen ansah als heutigen Tages, noch in der Erinnerung, eine solche
Hiutung in der Luft wihrend des Fluges wahrgenommen zu haben.«
Eine solche Hiutung in der Luft halte ich bei P. virgo Ol fir ziem-
lich sicher. In den ersten Abendstunden sah ich unter den fliegen-
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den Thieren sehr viele, welche die Subimagohaut noch am Hinter-
leibe héingen hatten und niemals bemerkte ich ein sitzendes Thier, trotz
der ungeheuren Menge, in der P. virgo dieses Jahr wieder anftrat.

Die enormen Augen des M#nnchens von Baétis und Chirotonetes
entwickeln sich erst wihrend des Puppenstadiums. Die obere Hilfte
liegt, wie das Stirnauge von Cloé& zunichst noch unter der Haut, nm
erst bei der Subimago in Funktion zu treten. Ganz Hhnlich liegen
tthbrigens auch die Verhiiltnisse bei den Libellen.

Breslaun, den 1. September 1897.
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Erkldrung der Abbildungen.

Die Zeichnungen sind mit dem WINkEL'schen Zeichenapparate angefertigt.
Die Bilder der Schnitte durch den ganzen Kopf sind halb schematisch.

Allgemein gilltige Bezeichnungen:

C, Cornes; KZ, Krystallkegelzelle;

CK, Corneakern; M, Muskel;

CZ, Corneazelle; MT, Mundtheil;

Cm, Kommissur zum unteren Schlund- NPZ, Nebenpigmentzelle;
ganglion; NS¢, Nebenstibchen;

D, Darm; P, Pigment;

F2Z, Fettzellen; R, Retinula;

G, Gehirn; RK, Kerne der Retinulazellen;

Go, Ganglion opticum; RZ, Retinulazelle;

HPZ, Hauptpigmentzellen; T, Trachee;

K, Krystallkegel; uSG, unteres Schlundganglion.

KK, Krystallkegelkern;

Tafel XTII.

Fig. 1—9. Clo& fuscata L.

Fig. 1. Schnitt durch Seiten- und Stirnauge des 3. rK, rudimentire
Kegel; *, Kerntheile der Retinulae, zu denen keine Krystallkegel mehr ausge-
bildet sind. WmvkeL III, 3. Vergr. 186.

Fig. 2. Schnitt durch den Kopf des 3. Vergr. 54.

Fig. 3. Schnitt durch den Kopf des Q. Vergr. 54.

Fig. 4. Obere Partie der Facettenglieder des Stirnauges. Rechts ein
Krystallkegel mit den Nebenpigmentzellen, links einer ohne diese, in der Mitte
ein Lingsschnitt. WINKEL I, 8. Vergr. 530.

Fig. 5. Querschnitt durch die Region der Corneakerne. WinkeL III, 8.
Vergr. 889.

Fig. 6. Querschnitt durch die Region der Krystallkegelkerne. WINKEL
III, 8. Vergr. 889.

Fig. 7. Querachnitt durch die Region der Krystallkegel. WiNkEL III, 8.
Vergr. §89.

Fig. 8. Querschnitt durch die Region des Kerntheiles. WinkeL III, 8.
Vergr. $89.

Fig. 9. Querschnitt durch die Region des Rhabdomtheiles. WinkeL III, 8.
Vergr. 889.

Fig. 10—13. Cloé pumila Burm.

Fig. 10. Schnitt durch das Stirnauge. rK, rudimentire Kegel; *, Kern-
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theile der Retinulae, zu denen kein Krystallkegel mehr ausgebildet ist. WiINKEL
I, 5. Vergr. 288.

Fig. 11. Quersachnitt durch die Region des Kerntheiles. Winker III, 8.
Vergr. §89.

Fig. 12. Querschnitt durch die Basis der Retinula. WinkeL III, 8.
Vergr. 869.

Fig. 13. Querschnitt durch die Region der Retinulakerne am iiuflerstem
Rande des Auges, wo keine Krystallkegel mehr ausgebildet sind.

Tafel XIII.

Fig. 14—18. Potamanthus brunneus Pict.

Fig. 14. Schnitt durch Stirn- und Seitenauge des 3. LEirz, I, 3. Vergr. 111.

Fig. 15. Schnitt durch den Kopf des 3. Vergr. 54.

Fig. 16. Schnitt durch den Kopf des Q. Vergr. 54.

Fig. 17. Oberer Theil eines Facettengliedes. LEiTz I, 6. Verg. 484.

Fig. 18. Schnitt durch den mittleren Theil eines Facettengliedes. LEiTz
I, 6. Vergr. 484.

Fig. 19—22. Baétis cerea Pict.

Fig. 19. Oberer Theil eines Facettengliedes. Die Nebenpigmentzellen
sind in der Zeichnung bis auf zwei weggelassen. LEeiTz I, 6. Vergr. 484.

Fig. 20. Schnitt durch die Region zwischen Cornea und Krystallkegel.
Leirz 1, 6. Vergr. 484.

Fig. 21. Schnitt durch die Region der Krystallkegel. LEiTz I, 6. Vergr. 184.

Fig. 22. Schnitt durch das Auge des 3. WinkeL I, 3. Vergr. 94.

Fig. 23—28. Chirotonetes ignotus Walk.

Fig. 23. Oberer Theil eines Facettengliedes. LEirz I, 6. Vergr. 454.

Fig. 24. Querschnitt durch die Region der Krystallkegelkerne. LEiTz
I, 6. Vergr. 484.

Fig. 25. Querschnitt durch die Region der Hauptpigmentzellen. LEiTZ
I, 6. Vergr. 484.

Fig. 26. Querschnitt durch die Region des obersten Theiles der Retinula.
Leirz I, 6. Vergr. 484.

Fig. 27. Querschnitt durch die Region der Retinulakerne. Liuurz I, 6.
Vergr. 484.

Fig. 26. Querschnitt durch die Region unter den Retinulakernen. LEITZ
I, 6. Vergr. 484. '

(In Fig. 26—28 sind die Retinulazellen depigmentirt gezeichnet.)

Fig. 29. Schrnitt durch das obere Ende der Retinula von Ephemers vul-
gata L. LErz I, 1/;. Vergr. 1215.

Fig. 30—33. Palingenia virgo Ol

Fig. 30. Lingsschnitt durch ein Facettenglied. Bei * sieht man den
siebenten Retinulakern durchschimmern. Leirz I, 6. Vergr. 484.

Fig. 31. Querschnitt durch den obersten Theil eines Facettengliedes.
Leirz 1, 6. Vergr. 484.

Fig. 32. Querschnitt durch die Region der Retinulakerne. LEeirz I, 6.
Vergr. 484.

Fig. 33. Querschnitt durch die Region des siebenten Kernes. LEITz I, 6.
Vergr. 484.

Fig. 31. Schnitt durch den Kopf von Palingenia virgo Ol. 3. Vergr. 38.
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