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Das Balzverhalten von Langbeinfliegen
(Diptera, Dolichopodidae)

von Klaus Lunau

Kurzfassung: Die vergleichende Untersuchung des Balzverhaltens von Langbeinfliegen in Ostbayern
umfafit die Morphologie der Balzsignalstrukturen der Minnchen, die Présentation der optischen Balzsig-
nale, die Lichtbedingungen in den Balzhabitaten und eine Analyse des dioptrischen Apparates der
Dolichopodiden, insbesondere die Transmission der farbigen Cornealinsen. Ziel der Untersuchung ist
ein Verstdndnis des visuellen Kommunikationssystems der Langbeinfliegen.

Abstract: Courtship behaviour of long-legged flies (Diptera, Dolichopodidae). -

The comparative study of courtship behaviour of Dolichopodidae in East Bavaria includes the morpho-
logy of the males' signalling structures, the presentation of the visual courtship signals, the light condi-
tions in the courtship habitats and an analysis of the dioptric apparatus of the dolichopodids' eyes, parti-
cularly, the transmission of the coloured corneal lenses. The study aims at the understanding of the
visual communication system in long-legged flies.

Einleitung

Langbeinfliegen (Dolichopodidae) sind eine in Mitteleuropa artenreiche Familie der Empidoi-
dea (Diptera). Sie sind meist schlank und iiberdies recht klein (etwa 5 mm), jedoch in vielerlei
Hinsicht auBergewohnlich interessant.

Sowohl die Larven als auch die Imagines leben rduberisch. Die Mundwerkzeuge der Fliegen
sind auf das Ergreifen und Festhalten von Beutetieren spezialisiert, die vornehmlich aus klei-
nen Insekten, Krebsgn oder Enchytraeen bestehen (SA’IO 1991).

Viele, aber nicht alle Arten der Dolichopodiden weisen einen auffélligen Sexualdimorphismus
auf. Bei diesen tragen nur die Miannchen zumeist paarige, auffallige Signalstrukturen, die an
unterschiedlichen Organen und Koérperanhidngen auftreten konnen, wie den Vorderbeinen, Mit-
telbeinen und Hinterbeinen. Sie kommen auch an den Fliigeln, den Antennen, der Proboscis
und an den Genitallamellen vor. In der Gattung Scellus LOEW tragt das 5. Abdominalsternit
Auswiichse, die als Signalstrukturen in Frage kommen. Es gibt sogar einige wenige Arten, die
an zwei verschiedenen Organen solche Strukturen besitzen und damit eine doppelte Ausstattung
aufweisen. Die schwarz-weiBe Farbung der Signalstrukturen ist bei den ansonsten meist metal-
lisch griin glanzenden oder hellbraun gefarbten Fliegen recht auffallig. Thre Morphologie ist in
den Bestimmungsschliisseln aufierordentlich gut dokumentiert (von STACKELBERG 1930,
1933, 1934; PARENT 1938, d'ASSIS FONSECA 1978). Nach vorliegenden Beobachtungen
iiber den Einsatz dieser Signalstrukturen (GRUHL 1916, 1924; STEYSKAL 1946, zusammen-
fassend WEHNER 1981, LUNAU & KNUTTEL 1994) haben sie eine Bedeutung bei der Balz.
Die genaue Aufgabe ist jedoch unklar. Infolge des artspezifischen Charakters wurde eine Funk-
tion bei der Arterkennung als pragamer Isolationsmechanismus vermutet (GRUHL 1924, siche
WEHNER 1981, BICKEL 1983), wegen der intensiven und ausdauernden Prasentation der Si-
gnale bei der Balz eine Rolle bei der Erhdhung der Paarungsbereitschaft (LAND 1993a).

Ein weiteres, bei vielen Arten sexualdimorphes Merkmal ist die Grofie der Komplexaugen.
Die Mainnchen besitzen groBere Augen, die sich frontal beriihren (holoptisch), wihrend die
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Weibchen kleinere Augen haben, die durch einen mehr oder weniger breiten Zwischenraum
getrennt sind (dichoptisch). Die Komplexaugen vieler Dolichopodiden sind metallisch glanzend
und farbig, dhnlich wie die vieler Tabaniden (Bremsen). Es ist bekannt, daff diese Augenfar-
bungen bei beiden Familien durch Reflexionen an Schichten der Cornea hervorgerufen werden.
Die Cornealinsen bestehen in ihrem apikalen Teil aus alternierenden, optisch dichten und
optisch diinnen Schichten. Sie sind wie Interferenzfilter gebaut und reflektieren selektiv Licht,
dessen Wellenlinge viermal so grof ist wie die Dicke der Schichten (BERNARD & MILLER
1968, BURAKOVA & MAZOKHIN-PORSHNYAKOV 1982, SMITH & BUTLER 1991). Die
Augenfarbmuster sind bei Langbeinfliegen nicht sexualdimorph ausgebildet.

Die Minnchen der Dolichopodiden besitzen einen sehr gut entwickelten, komplex gestalteten
und frei liegenden Genitalapparat (Hypopygium), der unter dem Abdomen getragen wird. Die-
se Bildung entstand durch Drehung des 8. und der nachfolgenden Abdominalsegmente gegen-
iber dem Vorderteil des Abdomens um 180° im Uhrzeigersinn (Inversion) und nachfolgendem
Umklappen des Hypopygiums, das an das 8. Segment anschlieBt, auf die nun ventral liegende
Dorsalseite des 8. Segments (ULRICH 1974). Das erhoht die Beweglichkeit des Abdomenen-
des mit den Genitalstrukturen und ermoglicht eine fiir Dipteren seltene Paarungshaltung, bei
der das Ménnchen auf dem Riicken des Weibchens sitzt (GRUHL 1924, HARDY 1944).
Dolichopodiden finden sich an ungew6hnlichen Orten. Die Larven, die in feuchten Boden oder
unter Baumrinde leben, werden nur selten wahrgenommen. Die Imagines der meisten Arten
konnen auf der Jagd nach Beutetieren in der Ndhe von Gewissern auf Blittern beobachtet wer-
den. Fallenfdnge spiegeln eine spezifische horizontale und vertikale Zonierung wider (POL-
LET & GROOTAERT 1991). Die Balzhabitate vieler Arten sind dagegen oft ungewodhnlich.
Einige konnen auf der Wasseroberfliche von Seen, Teichen und Pfiitzen angetroffen werden,
manche balzen nur an glatten Baumstimmen, wieder andere auf den Schirmdolden von Umbel-
liferen oder an senkrechten Steinwinden in unmittelbarer Ndhe von Wasserfallen.

Obwohl nur wenige systematische Beobachtungen der Balz vorliegen, gelten Dolichopodiden
als Insekten mit besonders spektakuldren Balzsignalen (GRUHL 1924, WEHNER 1981). Viele
Autoren weisen darauf hin, daf eine Paarung im Anschlufl an eine Balz bisher nur duBerst
selten oder gar nicht festgestellt werden konnte (GRUHL 1916, 1924; STEYSKAL 1938,
1946; LAND 1993a). Langbeinfliegen sind die nichsten Verwandten der Tanzfliegen (Empidi-
dae) (HARDY 1953, CHVALA 1981), die ebenfalls ein erstaunliches, aber ganz anderes Balz-
verhalten zeigen (GRUHL 1924, HENNIG 1973, CUMMING 1994, SVENSSON & PETERS-
SON 1994): Bei vielen Arten der Empididen haben die Weibchen die Féhigkeit, Beutetiere zu
erjagen, verloren. Diese werden von den Minnchen gefangen und vor der Paarung den Weib-
chen als Hochzeitsgeschenk iibergeben. Wahrend der Schwarmbildung und Partnerwahl sind
die Geschlechterrollen vertauscht, denn Weibchen bilden Schwirme und die Mannchen suchen
diese auf und wéhlen ihren Paarungspartner. Die Weibchen besitzen sekunddre Geschlechts-
merkmale in Form von auffdlligen Verbreiterungen der Beine, Fliigel und Abdomen. Bei eini-
gen Arten der Gattung Hilara (FABRICIUS) wird das Beutetier von den Mannchen als Hoch-
zeitsgeschenk in ein auffalliges, selbst hergestelltes Gespinst verpackt oder es wird ein leeres,
weifles Gespinst zur Werbung eingesetzt.

Das Ziel der Untersuchung des Balzverhaltens von Langbeinfliegen liegt in einem Verstindnis
der Evolution des optischen Kommunikationssystems. Eine Reihe konkreter Fragestellungen
lassen sich formulieren: Wie werden die Signalstrukturen eingesetzt? Wer ist Sender und wer
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Empféinger der emittierten Signale? Welche Funktion haben sie? Wie sind die Unterschiede
und wie die Gemeinsamkeiten in Ausbildung und im Einsatz der Signalstrukturen bei den
verschiedenen Arten zu erklaren? Welche Informationen codieren die Signale? Warum konnten
sich konvergent dhnliche Signalstrukturen herausbilden? Welche Anpassungen haben die
Empfanger der optischen Signale entwickelt? Laft sich eine Hypothese zur Evolution des
Balzverhaltens der Dolichopodiden begriinden?

In dem Beitrag soll eine Reihe von grundlegenden Ergebnissen zu diesen Fragestellungen
vorgelegt werden. Die Signalstrukturen der untersuchten Arten werden vorgestellt. Thr Einsatz
wird durch Beobachtungen des Balzverhaltens dokumentiert. Die farbigen Augen als mogliche
Adaptationen im optischen System der Signalempfanger werden untersucht. Dazu werden auch
Tabaniden in die Untersuchung miteinbezogen. SchlieBlich wird eine Modellreihe zur Evolu-
tion des Signalsystems abgeleitet und begriindet.

Methoden

Die Moglichkeiten, verschiedene Dolichopodiden bei der Balz zu beobachten, sind im Raum
Regensburg recht giinstig. Wegen der Lebensweise ihrer Larven sind sie meist an Gewdasser
gebunden oder in ihrer unmittelbaren Nihe anzutreffen. Die Altwassergebiete bei Donaustauf
und Pfatter sowie die Ufer von Waldbéchen im Vorland des Bayerischen Waldes bieten sehr
gute Voraussetzungen, um das Balzverhalten der Fliegen im Freiland zu studieren. Uber die
Ergebnisse dieser Untersuchungen aus den Jahren 1989 bis 1994 mdchte ich hier berichten.
Alle Beobachtungen fanden im den Monaten April bis September im Gelande statt.

Die Transmission einzelner Cornealinsen wurde mit einem Bentham Spektrometersystem
(Monochromator M300EA, Photomultiplier DH3) gemessen, das mit einem UV-durchldssigen
Objektiv (Zeiss Ultrafluar 32x) kombiniert war. Genaue Angaben iiber das Mefverfahren sind
bei LUNAU & KNUTTEL (1995b) beschrieben.

Dabei wird die systematische Gliederung der Dolichopodiden von ULRICH (1980) zugrunde
gelegt. Die Determination der Arten erfolgte nach von STACKELBERG (1930, 1933, 1934),
PARENT (1938) und d'ASSIS FONSECA (1978).

Ergebnisse und Diskussion

Die Ergebnisse werden so vorgestellt, daB zunidchst das Balzverhalten einzelner Arten be-
schrieben und danach eine Ubersicht iiber die Balzstrukturen und die Transmission einzelner
Cornealinsen der Komplexaugen gegeben wird. Tabelle 1 enthlt eine Ubersicht der untersuch-
ten Arten und deren Signalstrukturen. Abbildung 1 zeigt Szenen aus der Balz.

Balzverhalten

Poecilobothrus nobilitatus LINNAEUS

Die Art ist im Sommer auf Pfiitzen oder an geeigneten Stellen von Seeufern mit mehr als 100
Individuen pro m? anzutreffen. Die vorliegenden Beobachtungen wurden am Altwasser Donau-
stauf gemacht (LUNAU 1992). Die Minnchen besetzen Territorien, die sie gegen andere
Partner verteidigen und zur Balz um Weibchen nutzen. Sie sind wiahrend Sonnenscheins vom
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Abb.1: Prisentation der optischen Balzsignale bei Dolichopodiden. Strichzeichnungen nach photogra-
phischen Vorlagen. Oben links: Poecilobothrus nobilitatus; oben rechts: Nodicornis nodicornis; Mitte
links: Dolichopus discifer; Mitte rechts: Dolichopus pennatus; unten links: Dolichopus campestris; un-
ten rechts Dolichopus brevipennis
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Vormittag bis zum spdten Nachmittag fast permanent aktiv in der Balz um Weibchen bemiiht.
Diese kommen, nach Beutetieren suchend, in die Territorien der Mannchen, wie es von der
DUNK & BRUNNER-GARTEN (1994) ebenfalls beschreiben. Ein Minnchen fliegt sofort in
2-5 cm Abstand vor das Weibchen, wobei exakt eine Kopf-gegen-Kopf-Position eingehalten
wird. Es hilt die Fliigel abgespreizt und schwirrt mit ihnen wiederholt. Nach jedem Schwirren
nimmt es eine neue Korperposition ein, wobei es die Beine nicht vom Untergrund abhebt, son-
dern nur wenig nach links oder rechts schaukelt. Darauf folgt eine Serie von Uberfliigen von
einer Seite des Weibchens auf die andere. Zwischen diesen landet das Mannchen und schwirrt
wiederum mit den Fliigeln. Der Vorgang wurde bereits von SMITH & EMPSON (1955) aus-
fiihrlich beschrieben. Wihrend der Uberflige erreicht das Minnchen eine Drehwinkelge-
schwindigkeit von 4500° s-! (LAND 1993a); das entspricht mehr als 12 %4 Kdrperdrehungen in
der Sekunde um die Korperhochachse. Bei diesen Uberspriingen kénnen die weiBen Schliuche
ausgestiilpter Abdominaldriisen (COUTURIER 1974) beobachtet werden.

Territoriale Médnnchen haben im Durchschnitt 13 Interaktionen mit anderen Partnern und 6 In-
teraktionen mit Weibchen pro Minute. Kopulationen sind sehr selten. Haufig werden Mann-
chen von anderen Midnnchen wéhrend der Balz gestort, das angebalzte Weibchen fliegt fort
oder spreizt beim Kopulationsversuch des Ménnchens nicht die Fliigel, so da} dieses seinen
Genitalapparat nicht in der Genitaloffnung inserieren kann. Kleine, nicht territoriale Mannchen
verfolgen eine andere Taktik: es wurde hdufig festgestellt, daB sie unmittelbar vor dem Kopu-
lationsversuch eines groBen balzenden Ménnchens hinter das Weibchen flogen und zu kopulie-
ren versuchten. Eine Beobachtung, daB diese Taktik Erfolg hatte, konnte ich nicht machen. In-
trasexuelle und intersexuelle Interaktionen bei der Balz sowie die Korrelation zwischen der
Morphometrie der Balzsignalstrukturen und dem Paarungserfolg wurden quantitativ untersucht.
Maénnchen présentieren ihre abgespreizten Fliigel anderen Méannchen bei territorialen Interak-
tionen. Aus GréBenmessungen von Gewinnern und Verlierern dieser revierbezogenen Ausein-
andersetzungen ist zu schliefen, daB in der Regel das groBere Tier nach dem Fliigeldrohen die
Auseinandersetzung gewinnt (LUNAU 1992). Gibt kein Ménnchen auf, kann sich ein Luft-
kampf entwickeln, bei dem es zum Korperkontakt mit den Fliigeln kommt. Das Flugverhalten
bei Mannchen-Mannchen-Interaktionen wurde von LAND (1993b) quantitativ analysiert. Auch
in der Balz prdsentieren Ménnchen ihre Fliigel den Weibchen, die in die Territorien kommen.
Dabei stellen sie sich den Weibchen genau direkt gegeniiber; in dieser Position erscheint ihre
Fliigelspannweite den Weibchen am grofiten. Nur Ménnchen besitzen weille Fliigelspitzen. Sie
haben auch stets ldngere Fliigel als gleichgroBe Weibchen (Referenz Thoraxbreite) (n=44,
p<0,01, Sign-Test). Ménnchen, die intrasexuelle Interaktionen durch Fliigeldrohen gewinnen,
haben eine signifikant grofere Fliigellinge [FL] (6,03+0,31mm Stdabw., n=18) als Ménn-
chen, die solche Interaktionen verlieren (5,49+0,34mm, n=15) (p<0,001, Students T-Test
[ST]). Die Kontrahenten von Luftkimpfen sind meist groBere Individuen (FL=5,98+0,19mm,
n=28). Die beiden Beteiligten sind sich in der Grofie meist sehr dhnlich; sie unterscheiden sich
durchschnittlich nur um 1,7% in der Fliigellinge. GroBe Minnchen weisen Ofter als kleine
Beschadigungen der Fliigel auf, die wahrscheinlich von den Kédmpfen herriihren. Kopulierende
Miénnchen sind ebenfalls signifikant groBer (FL=6,02+0,33mm, n=15) als zufillig gefangene
Miénnchen (FL=5,71+0,35mm, n=55) (p<0,001, ST); kopulierende Weibchen dagegen
(FL=5,23+0,36mm, n=11) sind nicht signifikant groBer als zuféllig gefangene Weibchen
(FL=5,16+0,31mm, n=48) (p=0,49, ST).
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Dolichopus ungulatus LINNAEUS

Die Art konnte am Ufer des Donaustaufer Altwassers auf Schlammflachen beobachtet werden.
Das Minnchen fliegt vor das Weibchen, kriimmt das Abdomen nach vorn, wobei die Vorder-
beine vom Boden abgehoben sind. Die Fliigel sind permanent seitlich abgestellt und vibrieren.
Jeder Bewegung des Weibchens folgt das Minnchen sogleich, indem es sofort wieder eine
Position genau gegeniiber dem Weibchen in ca. 1-2 cm Abstand einnimmt. SchlieBlich beginnt
das Minnchen in rascher Folge mit kurzen seitlichen Spriingen, denen Uberfliige iiber die
Partnerin folgen. Das Ménnchen eilt dem abfliegenden Weibchen nach und "stellt" es erneut.
Dolichopus linearis MEIGEN

Die Balz findet am gleichen Ort wie bei der vorgenannten Art statt und ist dieser sehr dhnlich.
Zuerst wechselt das Mdnnchen jedoch im Flug zwischen zwei Positionen, in denen es schwebt.
Es fliegt dann vor das Weibchen, kriimmt das Abdomen nach vorn, hebt die Vorderbeine vom
Boden ab und présentiert die seitlich geklappten Genitallamellen durch Schwenken des Ab-
domens. Die Fliigel sind permanent seitlich abgestellt und vibrieren dabei.

Dolichopus popularis WIEDEMANN

Die Minnchen spreizen vor dem Weibchen ihre Mittelbeine mit schwarz-weil markierten
Signalflachen an den Tarsen und bewegen sie synchron in einer kreisférmigen Bewegung. Eine
dhnliche Balzbeobachtung stammt von GRUHL (1924).

Dolichopus pennatus MEIGEN

Zeigt ein dhnliches Verhalten, das vom selben Autor gleichfalls 1924 beschrieben worden ist.
Dolichopus plumipes SCOPOLI

Die Minnchen schweben zunichst in verschiedenen Positionen iiber dem Weibchen, stellen
sich ihm dann gegeniiber, spreizen wiederholt die Fliigel und schwirren mit diesen. SchlieBlich
werden auch die schwarz markierten Mittelbeine gehoben und alternierend bewegt und das
Abdomen mit dem Hypopygium unter den Thorax eingekriimmt. Vergleichbare Angaben lie-
gen von GRUHL (1924) und STUBBS (1988) vor.

Dolichopus longicornis STANNIUS

Das Minnchen beginnt die Balz mit einem Schwebeflug mit Positionswechsel. Schliefilich glei-
tet es langsam an das Weibchen heran, wobei die Hinterbeine auffdllig lang herabhingen. Nach
der Landung bewegt das Mannchen den Korper einige Male ruckartig hin und her und nihert
sich dem Weibchen. Am Ende erfolgt ein Rammflug mit anschlieBendem Paarungsversuch.
Dolichopus brevipennis MEIGEN

Die Fliege balzt an denselben Orten wie Poecilobothrus nobilitatus bevorzugt auf horizontal
orientierten Flachen, oftmals auf den gebogenen Blittern von Rohrkolben und Schilf, genau
auf dem waagrecht gelegenen Abschnitt der meist charakteristisch geformten Pflanzenteile. Die
Minnchen sitzen an diesen Stellen und warten. Gelegentlich wechseln sie den Standort. Kommt
ein Weibchen in die Nihe, fliegt das Médnnchen bis auf ca. 1 cm an das Weibchen heran und
spreizt die Vorderbeine, wobei die Tarsen mit den Signalstrukturen schridg nach oben zeigen.
Das Abdomen wird unter den Thorax gebogen, so da das Hypopygium vorgestreckt werden
kann. Wihrend die Vorderbeine ruhig gehalten werden, macht das Abdomen kreisende Bewe-
gungen. Das Weibchen fliegt dann in schnellem Kurvenflug fort, gefolgt von dem Minnchen.
In einiger Entfernung kann es zu einem erneuten Vorzeigen der Vorderbeine kommen. Das
Mainnchen wechselt gelegentlich die Position und versucht schlieflich zu kopulieren. Es konnte
beobachtet werden, da Miannchen mit den Vorderbeinen kdmpften, wobei es zu Verletzungen
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und dem Verlust der Signalstrukturen kam. Es gelang jedoch nicht, die eigentlichen Ursachen
dieser Vorderbeinblessuren eindeutig festzustellen, so daB eine Kampfverletzung nur vermutet
werden kann. Das Verteidigen bestimmter Blétter konnte durch Auftropfen von Honigwasser
induziert werden; nachdem ein Ménnchen von dem Honigwasser getrunken hatte, versuchte es
andere vom Zugang zu diesem abzuhalten.

Dolichopus discifer STANNIUS

Die Art balzt vorwiegend an schattigen Waldbachen. Beide Geschlechter gehen auf der Ober-
seite von Blattern der Nahrungssuche nach. Trifft ein Ménnchen auf ein Weibchen, so schwebt
es vor diesem einige Sekunden in mehreren Zentimetern Entfernung. Bald wechselt es mehrere
Male zwischen zwei Schwebepositionen, um schlieBlich hinter dem Weibchen zu landen. Dann
lauft es iiber das Weibchen und hélt die Vorderbeine mit dem verbreiterten Pritarsus wenige
Millimeter vor dessen Kopf, wobei die Beine synchron leicht gespreizt und wieder zusammen-
gefithrt werden. Schlieflich legt das Ménnchen die Vorderbeintarsen auf die Fliigelansatzstel-
len der Partnerin und versucht zu kopulieren. Es kann aber die Genitaloffnung des Weibchens
nicht erreichen, wenn dieses die Fliigel nicht leicht spreizt. Wahrend der Kopulation hebt das
Minnchen die gestreckten Vorderbeine in die Luft.

Nodicornis nodicornis MEIGEN

Die Balz konnte héufig in dichten Brennesselbestinden verfolgt werden. Dabei schwebt das
Minnchen zunichst in gegensinniger Richtung iiber dem Weibchen. Bald sinkt es wiederholt
zur Partnerin herab, wobei die markierten Mittelbeine synchron schlagen. Anschliefend dreht
sich das Miannchen im Schwebflug in eine gleichsinnige Korperposition und landet. Weitere
Feststellungen fehlen, insbesondere was den Einsatz der langen Arista mit der schwarzen sub-
apikalen und der weiBen apikalen Verdickung angeht.

Hercostomus germanus WIEDEMANN

Beide Geschlechter konnten nur an wenigen Stellen im Ellbachtal (Adlmannsteiner Bach) auf
den Bliitendolden von Umbelliferen beobachtet werden, wo sie Nektar aufnahmen. Entdecken
Minnchen ein Weibchen, so fliegen sie sofort {iber dieses und schweben 1-2 cm iiber ihm, so
daB der ménnliche Kopf in Richtung des weiblichen Abdomens weist. Der Schwebflug wird
vom rhythmischen, synchronen Schlagen der Mittelbeine begleitet. Das Ménnchen dreht sich
dann im Schwebflug iiber dem Weibchen schnell von der gegensinnigen in eine gleichsinnige
Position und landet hinter ihm. In der letzten Phase sind deutlich sichtbare abdominale Driisen-
schlduche ausgestiilpt. Die Miannchen dieser Art tragen keine sichtbaren Balzstrukturen. Sie
sind nicht territorial, jedoch gegeneinander aggressiv. Fiir Hercostomus nigripennis FALLEN
ist eine Flugbalz, die aus einem Schwebflug iiber dem Weibchen im Gras und auf Porentilla-
Bliiten ohne zusitzliche Beinbewegungen besteht, beschrieben (GRUHL 1924; HEDSTROM
1969). Auch hier lassen die Mannchen die auffilligen Hinterbeine herabhingen. Der zuletzt
genannte Autor schildert die Balz weiterer Hercostomus-Arten: Danach weisen solche ohne
Sexualdimorphismus eine einfache Flugbalz mit einer Schwebephase auf.

Hypophyllus obscurellus FALLEN

Die Dolichopodide ist eine auf feuchten Waldwegen hdufig anzutreffende Art, deren Balzver-
halten an Wasserpfiitzen studiert werden konnte. Sie weist keine sexualdimorphen Strukturen
auf und die Ménnchen besitzen auch keine auffélligen Balzsignale. Wesentliche Teile der Balz
finden im Fluge statt, wobei die Mannchen zwischen zwei Schwebepositionen abwechseln und
sich dann zum Kopulationsversuch unmittelbar hinter das Weibchen setzen.
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Rhaphium appendiculatum ZETTERSTEDT

Die Balz wurde an einem Waldbach auf Blittern und am Boden beobachtet. Das Mannchen
schwebt einige Zeit hinter dem weiblichen Tier, landet dann hinter ihm und legt die Beine auf
seinen Thorax. In dieser Haltung sind die vergroBerten Antennen des Mannchens den Augen
der Partnerin sehr nah.

Rhaphium crassipes MEIGEN

Die Fliegen keonnten am schlammigen Ufer eines Abflusses im Altwassergebiet von Pfatter re-
gistriert werden, an dem die Weibchen nach Beutetieren suchten. Die Ménnchen ndhern sich
mit lang herabhingenden, vollig schwarzen verbreiterten Hinterbeinen im Schwebflug langsam
dem Weibchen und landen sofort bei ihm.

Argyra argentina MEIGEN

Die Minnchen wurden an schattigen Waldwegen gesehen, wie sie von einer Warte aus immer
wieder ein mehrere Quadratmeter grofes Gebiet abpatroullierten. Am sonnigen FluBufer im
Ellbachtal konnten fressende und Eier legende Weibchen in unmittelbarer Nahe von Mannchen
festgestellt werden, ohne daB es zu einer Balz kam. Bei mehreren Gelegenheiten wurde am
Altwasser in Donaustauf im Baumschatten eine Verfolgungsjagd zwischen Midnnchen ausge-
macht, die stets in engen, abwarts filhrenden Spiralfliigen stattfand. Dabei leuchtete der weifle
Korpus nur wahrend eines kurzen Abschnittes jeder Drehung. Dieser Effekt entsteht durch eine
spezielle Beborstung des gesamten Korpers mit regelmiflig ausgerichteten, abgeplatteten Bor-
sten (Abb.2), die das Licht bevorzugt reflektieren, wenn das Tier von vorn betrachtet wird.
Liancalus virens SCOPOLI

Diese groBte einheimische Dolichopodiden-Art habe ich im Spatsommer an Stauwehren von
Béchen bei Finsterau im Bayerischen Wald beobachten konnen sowie an einer Briickenmauer
bei Mathon in Graubiinden (Schweiz). Ihr Vorkommen liegt an Bergbdchen mit turbulenter
Stromung sowie an Wasserfillen. Alle fixierten Tiere saBen an senkrechten Flachen, stets mit
dem Kopf nach oben. Die Méinnchen unterscheiden sich durch eine andere Kdrperhaltung. Sie
sind durch ihre geschlechtsspezifische Beinstellung hoher {iber dem Substrat erhoben als weib-
liche Tiere. AuBerdem liegen ihre Fliigel parallel zum Untergrund, wéhrend bei den Weibchen
die Fliigel einen spitzen Winkel zur Unterlage bilden. An giinstigen Stellen konnten bis zu 25
Imagines beiderlei Geschlechts gleichzeitig wahrgenommen werden. Die weitaus meiste Zeit
sitzen die Fliegen regungslos an einer Stelle. Ein oder mehrere Positionswechsel bringen ein
Maénnchen in die unmittelbare Néhe eines anderen Tieres. Bei Méannchen-Ménnchen-Interak-
tionen kann es zu heftigen Beikdmpfen kommen (LUNAU 1992). Zur Balz fliegen die Ménn-
chen bis auf 5-10 cm an ein Weibchen heran und setzen sich hinter das Weibchen. In dieser
Position bewegen sie den Korper hin und her, ohne die Beine vom Substrat abzuheben. Dann
fliegt das Miannchen hinter die Partnerin, spreizt kurz die Fliigel, die die winzigen Signalstruk-
turen tragen, und versucht zu kopulieren. Das Weibchen muB dazu die Fliigel leicht spreizen.
CROSSLEY (1988) beschreibt bereits die abweichende Ruhehaltung der Mannchen. Auch er
konnte, wie ich beobachten, daf§ gleichzeitig mehrere Mannchen dasselbe Weibchen umwarben.
Hydrophorus praecox LEHMANN

Die Spezies ist fast ausschlieBlich auf der Wasseroberfliche von Pfiitzen, Tiimpeln und Seen
anzutreffen. Haufig sind nur Parchen zu sehen, wobei das wesentlich kleinere Méannchen auf
dem Weibchen reitet, indem es sich mit den Vorderbeinen an den Fliigelwurzeln festklammert.
Minnchen erobern das Weibchen regelrecht, nachdem sie es einfach gepackt haben, und dieses
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versucht, das Miannchen abzustreifen. Eine ausfiihrliche Beschreibung des mate guarding bei
Hydrophorus oceanus MACQUART findet sich bei DYTE (1988); seine Ausfiihrungen zeigen,
daB es sich dabei vermutlich um eine Bewachung des Weibchens nach der Paarung handelt.
Sciapus plarypterus FABRICIUS

Dieser Fliege begegnet man tagsiiber bei der Futtersuche auf Blittern der Ufervegetation von
Waldbéchen. Die Balz findet nach meinen Unterlagen bevorzugt an totem Holz statt. Ein Ha-
bitat bestand aus einem umgefallenen morschen Baumstamm, an dem sich die Tiere erst in der
Abenddimmerung zur Balz einfanden. In der niheren Umgebung wurden keine weiteren bal-
zenden Fliegen gefunden. Andere Beobachtungen im Ellbachtal erfolgten an toten, am Boden
liegenden Zweigen, an denen auch Weibchen bei der Eiablage beobachtet werden konnten, und
im Botanischen Garten der Universitit Regensburg, wo die Balz am Fufl von Weidengebiischen
ablief. Dort waren die Tiere auch schon nachmittags, allerdings nur an dunklen schattigen Stel-
len, wahrzunehmen. Sciapus platypterus zeichnet sich durch einen besonderen Sexualdimor-
phismus aus: die Mannchen haben eine andere Ruhehaltung der Fliigel als die Weibchen. Wéh-
rend diese die Fliigel wie andere Dolichopodiden in Ruhe iibereinanderlegen, tragen die Ménn-
chen ihre Fliigel gespreizt, so daB die Vorderkanten miteinander einen Winkel von ca. 90°
bilden. Die Miannchen fliegen in eigenartig zitternden Suchfliigen das Totholz ab, wobei sie
dicht iiber dem Holz schweben und auch den stammnahen Teil von Asten absuchen. Sie pau-
sieren nach einigen Minuten. St6Bt ein Mannchen auf ein Weibchen, so schwebt es zunichst in
ca. 5-10 cm Abstand vor und tiber diesem, wobei die Mittelbeine mit weiBien Signalstrukturen
waagerecht gehalten werden. Nach stationdrem Schweben ndhert es sich dem Weibchen lang-
sam im Gleitflug. Es landet schliefilich iiber ihm, macht schlagende Bewegungen mit den Mit-
telbeinen und versucht dann zu kopulieren. GROOTAERT & MEUFFELS (1988) beschreiben
ausfiihrlich nur die letzte Phase der Balz.

Neurigona quadrifasciata FABRICIUS

Die Minnchen fliegen im Wald patrouillierend an glatten Baumstimmen hoch. Sie beginnen
damit am StammfuB und steigen dann ganz dicht an der Borke 5 bis 6 m rasch aufwirts. Der
Sinkflug erfolgt in 10-20 cm Abstand zum Baum. Die Weibchen fliegen bevorzugt am Nachmit-
tag an solche Stimme und setzen sich stets mit dem Kopf nach oben auf die Rinde. Trifft ein
Minnchen bei einem Suchflug auf ein Weibchen, so landet es sofort unmittelbar hinter diesem,
streckt die verdickten Vorderbeintarsen vor den Kopf des Weibchens und beginnt abwechselnd
mit je einem Vorderbein einen peitschenartigen Schlag zu vollziehen, der von der Seite zur
Mitte gefiihrt wird, jeweils begleitet durch Schwirren der abgespreizten Fliigel. Schlieflich halt
das Minnchen unter permanentem Fliigelschwirren beide Vorderbeintarsen vor den Kopf des
Weibchens, legt sie dann auf den Fliigelansatz der Partnerin, wobei es sich lang streckt und das
Abdomen ventrad einschlagt. Beriihrt das Mannchen das Weibchen bevor es zur Paarung
kommt, biegt dieses sein Abdomen nach unten, so daf das Mannchen die Genitaldffnung nicht
mehr erreichen kann. Nach einer kurzen Weile fliegt es daraufhin fort. Die Weibchen sitzen
fast regungslos auf der Borke und wechseln nur selten ihre Position. Einzelne von ihnen haben
ihren Hinterleib bereits ventrad eingekriimmt, ohne daB ein Mannchen in der Nahe ist oder vor
kurzer Zeit in der Niahe war. Die Minnchen rasten zwischen ihren Suchfliigen hdufig am
Baum. Diese Beobachtungen stimmen mit den Angaben von GRUHL (1924) und SMITH
iiberein. Die verwandte Art Neurigona pallida FALLEN weist keinen vergleichbaren Sexual-
dimorphismus auf; nach SMITH (1959) findet bei ihr eine reine Flugbalz statt.

¢
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Campsicnemus scambus FALLEN

Die Fliegen konnten in grofiler Zahl auf einem Waldtiimpel bei Hemau beobachtet werden. Sie
stehen sich in ein bis mehreren Zentimetern Abstand regungslos gegeniiber. Fliegt ein Weib-
chen ab, kommt es zu einer Verfolgungsjagd. Erreicht das Mannchen die Partnerin, so wird sie
gepackt und mit den Mittelbeinen, die als Klammerorgane ausgebildet sind, wahrend der Ko-
pulation festgehalten. Bei der Paarung liegen die Individuen oft wie ein Knduel am Boden.
Medetera (FISCHER) spec.

Die Tiere sitzen an glatten Baumstimmen, aber auch an Felsen oder Hausmauern, stets mit
dem Kopf nach oben, und wechseln des ofteren ihre Position. Die Mannchen fliegen hinter die
Weibchen und schwirren mit gespreizten Fliigeln. Wiederholt balzten mehrere gleichzeitig um
dasselbe Weibchen. Vor der Paarung nimmt das Mannchen mit den Vorderbeinen Kontakt zu
den Fligeln des Weibchens auf. Paarungsbeschreibungen an Medetera aldrichii WHEELER
erwiahnen das Fliigelschwirren nicht (SCHMID 1970).

Konvergent entstandene Signalstrukturen

Wie schon erwihnt, tragen die Méannchen vieler Dolichopodiden aufféllige Signalstrukturen,
deren Ausbildung bereits durch Bestimmungsschliissel sehr gut dokumentiert ist. Bei ihrer ver-
gleichenden Betrachtung fallen gemeinsame Charakteristika auf. Dabei handelt es um die
schwarze, weile oder schwarz-weie Farbung der Strukturen und um ihre apikale Lage an
Korperanhdngen. Die schwarz-weile Farbung der Signalstrukturen ist bei den ansonsten meist
metallisch griin gldnzenden oder hellbraun gefarbten Fliegen sehr auffillig. Sie konnen an
Vorder-, Mittel-, und Hinterbeinen, Vorderfliigeln, Antennen und Genitallamellen ausgebildet
sein. Bei einzelnen Spezies sind ausschlieBlich weiBe oder ausschlieBlich schwarze verbreiterte
Strukturen vorhanden, die aber gegen benachbarte, nicht verbreiterte Korperteile kontrastieren.
Aus der vergleichenden Betrachtung ergibt sich, daB vermutlich auch die bei einigen Arten auf-
tretende schwarz-weifie Zeichnung der Proboscis (OLDROYD 1964) eine solche Signalstruktur
darstellt. Die in der Gattung Scellus auftretenden Auswiichse des 5. Abdominalsternits heben
sich in der Farbe vom Abdomen ab (PARENT 1938, d'ASSIS FONSECA 1978) und sind
vermutlich ebenfalls als Balzsignal anzusehen. Bei nordamerikanischen Arten sind diese Kor-
peranhdnge besonders grof ausgebildet und geben den Fliegen ein bizarres Aussehen. Die an
den Minnchen von Argyra argentina auftretende Beborstung mit gleichmédBig ausgerichteten
platten, weiBlen Borsten ist ebenfalls sexualdimorph ausgebildet (Abb.2). Durch diese Bebor-
stung erscheinen sie von vorn betrachtet schneeweil, von hinten dagegen nahezu schwarz. Bei
ihren spiralig kreisenden Fliigen sind die Mannchen im Schatten der Baume nur mehr als Serie
von weiBen Blitzen zu erkennen, da sie sich lediglich in jenen kurzen Momenten vom Hinter-
grund abheben, in welchen sie auf den Betrachter zufliegen. Einige wenige Arten (z.B. Nodi-
cornis nodicornis) weisen sogar gleich an zwei verschiedenen Organen Signalstrukturen auf.
Eine wesentlich groBere Anzahl hat jedoch keine besonders ausgezeichneten Strukturen. Aus
ihrem Verhalten ist zu erkennen, daB bei ihnen vor allem normal ausgebildete Fliigel als Si-
gnaltriger bei der Balz eingesetzt werden. Zahlreiche Arten setzen wéhrend der Balz zusitzlich
zu den Korperanhdngen mit Signalstrukturen auch normal gestaltete Fliigel ein.

Die besonders gefdrbten und sexualdimorph ausgebildeten Signalflichen kdnnen sehr heterogen
sein. Bei Argyra-Miénnchen stellt die gesamte Korperoberfliche eine Signalfliche dar, die
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durch einen speziell ausgebildeten Borstenbesatz aus einer Blickrichtung leuchtend weil er-
scheint (Abb.2). Die Signalflichen der meisten Arten sind jedoch winzig klein. Bei den
Minnchen von 5 Spezies wurde die GroBe der weiBen Signalflichen ermittelt: Der apikale
weiBe Fliigelfleck von Poecilobothrus nobilitatus mift 0,35+0,119mm? (n=6) und kontrastiert
gegen den dunklen subapikalen Bereich der Fliigel. Der apikale weie Fliigelfleck der kréftige-
ren Art Liancalus virens ist nur 0,072+0,006mm? (n=4) groB. Die verbreiterten beiden letz-
ten Tarsenglieder des Vorderbeins von Dolichopus brevipennis haben eine 0,120+0,013mm?
(n=5) groBe, schwarze Signalfldche, die gegen eine winzig kleine, weif apikale Flache kontra-
stiert. Das letzte, vergroBerte Tarsenglied von Dolichopus discifer hat eine 0,021+0,007mm?
(n=6) grofBie, schwarze Signalfléche. Die letzten 3 verbreiterten Tarsenglieder der Mittelbeine
von Dolichopus popularis haben eine 0,034+0,009mm? groBe, apikale weiBe und eine
0,19940,077mm? (n=3) subapikale schwarze Signalfliche.

An einigen Arten treten neben dem Sexualdimorphismus bei den besprochenen Signalstruktu-
ren weitere sexualdimorphe Merkmale auf. Die unterschiedliche Ausbildung der Komplexau-
gen im Frontalbereich der Geschlechter wurde bereits erwahnt. Im Zusammenhang mit der Be-
schreibung der Balz wurde auch auf unterschiedliche Korperhaltungen und Fliigelstellungen der
Geschlechter bei einigen Arten hingewiesen. Besonders bemerkenswert ist jedoch die bei
Mainnchen auftretende Verldngerung derjenigen Korperanhdnge, die die Signalstrukturen tra-
gen. Bei Poecilobothrus nobilitatus wurde die Fliigellinge von Mannchen und Weibchen ver-
glichen. Ménnchen haben stets langere Fliigel als gleichgroBe Weibchen (Referenz Thoraxbrei-
te) (n=44, p<0,01, Sign-Test). Die Fliigel von Ménnchen sind um 0,4 mm ldnger als die
gleich grofier Weibchen. Bei manchen Arten wie Dolichopus discifer, Sciapus platypterus und
Neurigona quadrifasciata konnen die Geschlechter durch die bei den Ménnchen aufféllig langer
ausgebildeten Beine sogar recht undhnlich sein. Hydrophorus praecox bildet eine Ausnahme,
da bei dieser Art die Méannchen viel kleiner sind als die Weibchen; diese GroBenunterschiede

Abb.2: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme der abgeplatteten, nahezu oberflichenparallel aus-
gerichteten Borsten eines Mannchens von Argyra argentina (Bildbreite entspricht 0,05 mm)
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stellen wohl eine Anpassung an das mate guarding dar (DYTE 1988). Auch ein interspezifi-
scher Vergleich ist interessant. Tragt man Vorderbeinldnge und Fliigellinge von Dolichopodi-
den-Minnchen als Funktion der Thoraxbreite auf, so zeigt sich, da bei Arten, die keine Sig-
nalstrukturen haben, Vorderbeine und Fliigel in etwa gleich lang sind und die Linge proportio-
nal zur Thoraxbreite zunimmt. Spezies mit Strukturen an Vorderbeinen haben im Vergleich
langere Vorderbeine, Arten mit Signalstrukturen an Fliigeln haben dagegen liangere Fliigel. Bei
anderen Organen wie den Antennen sind solche im Zusammenhang mit der Ausbildung von
Signalstrukturen stehenden Verldngerungen noch wesentlich auffalliger.

Evolution von Balzsignalen - ein Modell

Die Rekonstruktion der Evolution einer Struktur 148t sich idealerweise anhand von Fossilmate-
rial nachzeichnen, wie verschiedene Stufen der Entwicklung belegen. In vielen Fillen, so auch
bei Dolichopodiden, ist der Fossilbeleg fiir eine solche Aufgabe bei weitem nicht ausreichend.
Eine andere Moglichkeit, eine Hypothese zur Evolution einer Struktur zu begriinden, ist der
Rekonstruktionsversuch anhand einer Modellreihe, in der rezente Arten so geordnet werden,
daB sie aufeinanderfolgende Evolutionsschritte in der Entwicklung einer Struktur hypothetisch
nachzeichnen.

In diesem Zusammenhang hat WICKLER (1965) fiir die Evolution von Signalen zeigen kon-
nen, daB sie vielfach einen mimetischen Ursprung haben. Eine Signalstruktur entsteht haufig
als Imitation eines Auslosers, fiir den die Signalempfanger bereits einen Auslosemechanismus
entwickelt haben, der ein bestimmtes Verhalten steuert. Mit diesem Ansatz lief sich beispiels-
weise die Entwicklung der Augenflecken bei Buntbarschen, der Augenzeichnung im Gefieder
von Hiihnervogeln und bestimmter Blitenmale von Angiospermen erklaren (WICKLER 1965,
OSCHE 1983a, b): Buntbarschminnchen entwickelten ihre "Augenflecken" auf den Analflos-
sen als Eiattrappen. Die maulbriitenden Weibchen schnappen zunichst nach ihren abgelegten
Eiern und dann nach den Eiattrappen auf den Flossen, wobei sie das vom Ménnchen abgegebe-
ne Sperma aufnehmen. Das Verhalten der Weibchen nach optischen Signalen von Eiern zu
schnappen, wurde bereits im Zusammenhang mit dem Maulbriiten entwickelt. Die "Augenflec-
ken" der Ménnchen mancher Hiihnervogel stellen Kornerattrappen dar. Urspriinglich wurden
Weibchen durch das Aufpicken von Kornern angelockt. Viele Bliitenmale entwickelten sich als
Signalkopien von Staubgefdfien, die mit dem Pollen die urspriingliche Lockspeise der Angio-
spermen darboten.

Fiir die Rekonstruktion der stammesgeschichtlichen Entwicklung ist das Vorhandensein eines
phylogenetischen Systems niitzlich, wenn konvergente Entwicklungen erfaBt und eingeordnet
werden sollen. ULRICH (1980) hat eine systematische Gliederung der Dolichopodiden vorge-
legt, nach der die Unterfamilien auf Grund von Autapomorphien als Monophyla anzusehen
sind. Das gilt fiir die von ihm untersuchten Gattungen nur in eingeschrinktem MaBe. Allein
auf der Grundlage der Unterfamilien 148t sich aber bereits anhand der untersuchten Arten eine
in vielen Féllen konvergente Entwicklung der sexualdimorphen Balzstrukturen belegen.

1. In allen Unterfamilien gibt es Arten, die keine besonders ausgebildeten Balzstrukturen auf-
weisen. Diese zeigen entweder eine Flugbalz, in der stationdre Schwebepositionen vorkommen
oder eine Standbalz, bei der stets abgespreizte, schwirrende Fliigel eine grofie Rolle spielen.

2. Einzelne Spezies mit Signalstrukturen an den Mittelbeinen finden sich in verschiedenen
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Unterfamilien in sehr dhnlicher Form. Entsprechendes gilt fiir Arten mit Signalstrukturen an
Fliigeln, Vorderbeinen und Antennen. Die konvergente Ausbildung der Strukturen umfaft
sowohl die Farbung als auch die apikale Lage an den Organen.

3. Selbst wenn die Signalstrukturen an verschiedenen Organen miteinander verglichen werden,
sind konvergente Ausbildungen in der schwarz/weiBen Fiarbung und subapikalen/apikalen Lage
augenfillig (Abb.3). Dieses Phdnomen kénnen wir als Prinzipkonvergenz (WICKLER 1967)
bezeichnen.

4. Sogar in der Ausbildung von Signalstrukturen nur eines Korperanhanges in einer Gattung
sind konvergente Entwicklungen zu erkennen. Als Beispiel seien die Signalstrukturen der Mit-
telbeine in der Gattung Dolichopus LATREILLE erwihnt. Gemeinsam ist den in Abbildung 4
dargestellten Spezies der Besitz endstindiger Signalstrukturen an den Mittelbeinen mit einem

Abb.3  (links): Morphologie von Signalstrukturen bei Dolichopodiden. Von oben nach unten: Antenne
von Nodicornis nodicornis, Vorderbein von Dolichopus brevipennis, Mittelbein von Dolichopus penna-
tus, Hinterbein von Syntormon miki STROBL, Fliigel von Poecilobothrus nobilitatus, Genitallamelle
von Dolichopus campestris. Verandert nach PARENT (1938)

Abb.4  (rechts): Morphologie der Tarsen des 2. Beinpaares bei Dolichopus-Arten. Von oben nach
unten: Dolichopus plumipes, D. wahlbergi ZETTERSTEDT, D. argyrotarsis WAHLBERG, D. penna-
tus, D. popularis, D. planitarsis FALLEN. Verindert nach PARENT (1938)
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Abb.5: Mittelbein von Campsicnemus pusillus MEIGEN (1), C. scambus FALLEN (2) und C. magius
LOEW (3). Veriandert nach PARENT (1938).

weifBen apikalen und/oder einem schwarzen subapikalen Bereich. Die Signalstrukturen kénnen
jedoch an ganz verschiedenen Beinabschnitten liegen und die Bildungen zur VergroBerung der
Signalfliche konnen unterschiedlich gestaltet sein (Verbreiterung von Tarsengliedern, Borsten).
Mit hoher Wahrscheinlichkeit ist aber davon auszugehen, daB es sich auch hierbei um Prinzip-
konvergenzen handelt.

5. In der Gattung Campsicnemus besitzen die Mannchen Mittelbeine, die als Klammerorgane
ausgebildet sind. Bei einigen Arten, wie C. magius, konnen auch diese Klammerbeine wieder-
um optisch auffillige Signalstrukturen entwickeln (Abb.5). Hier sind die Mittelbeine so ekla-
tant gestaltet, dal PARENT (1934) darin zundchst eine Anpassung an das Laufen auf Wasser-
oberfldchen sah.

Diese Daten wurden fiir die Entwicklung einer Modellreihe des Balzverhaltens bei Dolichopo-
diden herangezogen. Besondere Bedeutung haben dabei Prinzipkonvergenzen; nach WICKLER
(1967) stellen sie die evolutiven "Antworten" auf einen gleichartigen Selektionsdruck dar. Da-
nach muB} es einen gemeinsamen Selektionsdruck geben, der zur unabhingigen Ausbildung so
dhnlicher Strukturen gefiihrt hat. Wie konnte der ursichliche Ausloser fiir die Wahl der Weib-
chen ausgesehen haben? Als primir kann das Fehlen von Signalstrukturen bei den Minnchen
und eine Flugbalz angenommen werden. Diese zeigen auch die Arten der nichstverwandten
Familie Empididae, was in dem deutschen Namen Tanzfliegen zum Ausdruck kommt (GRUHL
1916, 1924). Ich nehme an, daB die Weibchen schon urspriinglich ihre Paarungspartner nach
der KorpergroBe ausgewdhlt haben; ein geeignetes Kriterium konnte der Umfang der wihrend
der stationdren Schwebephase sichtbaren Fliigelspannweite der Mannchen gewesen sein. We-
gen der groBeren Breite subapikaler gegeniiber apikalen Fliigelabschnitten und der bei Bewe-
gung hoheren Geschwindigkeit apikaler gegeniiber subapikalen Bereichen der Fliigel, kann
man annehmen, da8 den Weibchen der apikale Bereich der Fliigel eines fliegenden Mannchens
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heller als der subapikale Bereich erschien. Es soll weiter angenommen werden, daf sich das
Wahlverhalten fiir die Auswahl eines Paarungspartners der Weibchen wéhrend der stammesge-
schichtlichen Entwicklung nicht oder nur wenig gedndert hat. Mit diesen Annahmen 148t sich
die parallele Entwicklung der Signalstrukturen modellhaft verstehen. Wichtig in diesem Zu-
sammenhang ist der Ubergang von einer reinen Flugbalz zu einer solchen mit einer vorange-
henden Flugbalzphase und einer nachfolgenden Standbalzphase.

Ausgangspunkt dieser Modellreihe ist die Schwebephase wihrend einer reinen Flugbalz. Nun
konnten die Fliigel optisch betont werden, so daf die Spannweite fiir das Weibchen besser zu
erkennen war. Ausgehend von den Verhiltnissen bei normalen Fliigeln wurden die apikalen
Bereiche, die dem Weibchen heller erschienen, durch eine helle Markierung und subapikale
Bereiche, die ihm dunkler erschienen, durch eine dunkle Markierung betont.

Die Signalwirkung der schwirrenden Fliigel konnte auch dadurch gesteigert werden, daB be-
stimmte Korperanhdnge parallel zu ihnen gehalten wurden. Deren Signalwirkung konnte wie-
derum dadurch erhoht werden, daB eine schwarz/weiie Markierung entwickelt wurde. Eine
andere Moglichkeit, die Signalwirkung der schwirrenden Fliigel zu intensivieren, bestand im
Wechsel von einer Flugbalz zu einer Standbalz. Erst dann konnten die Fliigel in einer geringe-
ren Fligelschlagfrequenz und anderen Haltung bewegt werden, als fiir den Flug erforderlich
gewesen wire. Eine Steigerung der Signalwirkung war sowohl durch eine geringere Amplitude
beim Fliigelschlag als auch durch eine vertikale Stellung der Fliigelfliche moglich. Die Sig-
nalwirkung der schwirrenden Fliigel vermochte wiederum dadurch erginzt werden, daB be-
stimmte Koérperanhdnge parallel zu den schwirrenden Fliigeln gehalten wurden, die abermals
eine schwarz/weifle Markierung besitzen konnten. Um die Fliigelspannweite mit vertikal ge-
stellten Fliigelflichen optimal zu prdsentieren, mufiten die Mannchen die Vorderbeine vom Bo-
den abheben. Die Vorderbeine konnten daher einfach zur Signalverstirkung eingesetzt werden.
AuBerdem wurde das Abdomenende sichtbar und damit die Moglichkeit gegeben, die Genital-
lamellen des bis unter den Thorax eingeschlagenen Hypopygiums als Balzsignal einzusetzen.
Eine weitere Moglichkeit, einen wirksameren Ausloser zu entwickeln, bestand in der Verlan-
gerung derjenigen Korperanhdnge, die die Signalstrukturen trugen. Eine vergleichende Analyse
der Vorderbeinlange und Fliigellange zeigt dieses Phdnomen. Bei Arten, die keine Signal-
struktur an diesen Organen besitzen, sind Vorderbeine und Fliigel fast gleich lang. Arten mit
Signalstrukturen an den Fliigeln haben langere Fliigel als Vorderbeine, wéhrend Arten mit Sig-
nalstrukturen an den Vorderbeinen langere Vorderbeine als Fliigel besitzen (Abb.5). Die
Standbalz konnte nicht nur dadurch erfolgen, daB sich das Mannchen dem Weibchen gegeniiber
aufstellte, sondern auch so, daff es bei der Prasentation der Balzsignale iiber dem Weibchen
stand. Selbst in dieser Balzsituation konnten die Weibchen die KorpergroBe der Ménnchen als
Wahlkriterium benutzen. Eine Bestimmung der Korpergrofie war nicht moglich, wenn die
Weibchen eine Paarung nur dann erlaubten, sobald das Méannchen in der Kopulationshaltung,
bei der seine Vorderbeine auf den Fliigelansatzstellen des Weibchens lagen, die Genitaloffnung
erreichte, ohne die Fliigel des Weibchens zu beriihren. Schlieflich spielen neben einer Présenta-
tion der KorpergroBe auch dynamische Anteile in der Balz eine grofSe Rolle. Da die Grofie der
Imagines unmittelbar nach dem Schlupf aus der Puppe festgelegt wird, sind morphologische
Wahlkriterien immer nur ein Indikator fiir Eigenschaften, die in der Larvalzeit von Bedeutung
waren. Als Anzeiger des aktuellen Leistungsvermdgen (Gesundheit, Erndhrung, usw.) sind
daher ausschlieBlich dynamische Komponenten geeignet, die vorwiegend in der Flugbalzphase
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gezeigt werden. Mehrfache Uberfliige iiber das Weibchen stellen solche Komponenten dar.
Maoglicherweise sind die beobachteten Verfolgungsjagden ("Catch me if you can") bei Camp-
sicnemus scambus und Dolichopus brevipennis auch Bestandteil solcher dynamischen Kompo-
nenten in der Balz. Die Bildung und das Verteidigen von Territorien durch die Ménnchen und
die anschlieBende Wahl der Weibchen unter den Besitzern dieser Reviere hat moglicherweise
dieselbe Funktion.

Interessante Parallelen ergeben sich durch einen Vergleich der Balzsignale bei Fliegen ver-
schiedener Familien. Strukturen mit optischem Signalcharakter sind zwar fiir viele Arten be-
schrieben (OLDROYD 1964), ihre Funktion ist jedoch nur selten mit experimentellen Metho-
den untersucht worden. THORNHILL & ALCOCK (1983) diskutierten generell fiir Balzsigna-
le von Insekten eine mogliche Funktion bei der Arterkennung als prigamer Isolationsmecha-
nismus sowie eine Funktion bei der Partnerwahl (mate choice) im Rahmen einer sexuellen
Selektion. DaB sich sexualdimorphe Signalstrukturen der Mannchen potentiell fiir die Arterken-
nung eignen, hingt mit ihrer oft artspezifischen Ausbildung zusammen. Das Phinomen der se-
xuellen Selektion wurde von DARWIN (1859, 1871) an Paradiesvogeln beschrieben und der
natiirlichen Selektion gegeniibergestellt. Die Funktion der female choice bei der Evolution auf-
falliger Balzsignale der Mannchen wurde erst vor wenigen Jahren bei einer Reihe von Verte-
braten teilweise geklart (Ubersicht bei MILINSKI 1994). Vor allem die Tatsache, daB die ex-
zessiv gestalteten Strukturen der Ménnchen als ein Handikap gesehen wurden, hat die Untersu-
chung zunéchst auf Vertebraten gelenkt, bei denen dieses Phdnomen besonders ausgeprégt ist.
Uber den Wirkmechanismus der female choice gibt es mehrere Hypothesen; so hat FISHER
(1930) einen evolutiven Wettlauf (runaway process) vorgeschlagen, der durch die verdnderte
Priferenz der Weibchen fiir exzessive Signale der Mannchen ausgeldst wird und den Weibchen
attraktivere ménnliche Nachkommen (sexy sons) bringt. ZAHAVI (1975) hat als Erklarung
vorgeschlagen, daf} die Trager des Handikaps durch Besitz von guten Genen (good genes) das
Tragen des Handikaps kompensieren konnten. HAMILTON & ZUK (1982) konnten zeigen,
daB die Signalstrukturen als Indikatoren fiir den Parasitenstatus geeignet sind. Entsprechende
Untersuchungen bei Insekten fehlen weitgehend. Eine Ausnahme stellen die Drosophiliden dar,
bei denen female choice fiir verschiedene Eigenschaften von Mannchen bekannt ist (zusammen-
fassend bei THORNHILL & ALCOCK 1983). Im Gegensatz etwa zu Vogeln mit Arenabalz,
bei denen die Weibchen unmittelbar zwischen mehreren Mannchen aktiv einen Paarungspartner
wahlen, erfolgt bei Insekten die Partnerwahl der Weibchen meist nicht aktiv anhand von Aus-
I6sern der Ménnchen, sondern passiv. Das heiBit, die Weibchen paaren sich bevorzugt mit den
Minnchen, die durch korpergroBenabhingige Eigenschaften Vorteile bei antagonistischen
Interaktionen mit anderen Minnchen, bei der Revierverteidigung oder bei einem der Paarung
vorangehenden Flugverhalten wie Schwarmflug, stationdrem Schwebflug oder gerichtetem
Suchflug besafien (THORNHILL & ALCOCK 1983). Fiir Insekten gibt es daher eine Reihe
von Nachweisen iiber sexuelle Selektion fiir grofe oder kleine Ménnchen bei Arten, die keine
optischen Ausloser als Balzsignale entwickelt haben (BORGIA 1981, McLACHLAN & AL-
LEN 1987, FAIRBAIRN 1990, NEEMS et al. 1990).

Die Entwicklung der Augenstiele bei Fliegen steht ebenfalls in engem Zusammenhang mit dem
Paarungsverhalten; sie sind mindestens 21mal unabhdngig bei Fliegen entstanden, wohl oft in
Wechselbeziehung mit aggressiven Interaktionen zwischen den Minnchen (GRIMALDI &
FENSTER 1989). Stielaugenfliegen (Diopsidae), die sehr lange Augenstiele im Verhéltnis zur
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Korperldnge aufweisen, sind wohl am besten untersucht. Bei ihnen hat die Lénge der Augen-
stiele, die Mannchen in antagonistischen Auseinandersetzungen unmittelbar vergleichen, eine
groBe Bedeutung fiir den Ausgang der ritualisierten Kommentkimpfe (BURKHARDT & de la
MOTTE 1987). Weibchen von Cyrrodiopsis whitei CURRAN wihlen bevorzugt Schlafgemein-
schaften groBer Miannchen, mit denen sie am Morgen kopulieren, wie Verhaltensexperimente
mit Attrappen gezeigt haben (BURKHARDT & de la MOTTE 1988). Der Fortflanzungserfolg
der Ménnchen ist mit ihrer Augenstielspannweite korreliert (BURKHARDT et al. 1994).

Spektrale Transmission der Cornealinsen

Die Komplexaugen vieler Dolichopodiden weisen metallisch gldnzende Farben auf. Hiufig sind
metallisch griine Augen oder Muster aus verschiedenfarbigen Facetten. Ahnliche Farbmuster
kommen auch bei den Komplexaugen von Tabaniden und bei einigen weiteren Familien der
Brachycera vor (STEYSKAL 1949, 1957). Bei den metallisch glinzenden, auBerordentlich sat-
ten Augenfarben handelt es sich um Strukturfarben, die durch den Schichtenbau der Cornealin-
sen verursacht werden (BERNARD & MILLER 1968, BERNARD et al. 1972, BURAKOVA
& MAZOKHIN-PORSHNYAKOV 1982, SMITH & BUTLER 1991). Da diese wie Interfe-
renzfilter aus alternierenden, optisch dichten und optisch diinnen Schichten gebaut sind, reflek-
tieren sie bevorzugt Wellenlangen von 4-facher Schichtdicke (BERNARD & MILLER 1968,
BERNARD et al. 1972).

Die Funktion dieser farbigen Cornealinsen ist unbekannt. Eine Funktion der reflektierten
Farbmuster als Signal ist ebenso moglich wie eine solche bei der Wahrnehmung optischer Rei-
ze (BERNARD 1971, BERNARD et al. 1972, LAND 1993a, TRUJILLO-CENOZ & BER-
NARD 1972). Die ersten mikrospektrophotometrischen Messungen der spektralen Transmis-
sion einzelner Cornealinsen haben eine quantitative Abschitzung der Verdnderung der spektra-
len Zusammensetzung von Licht beim Durchtritt der Cornea ermoglicht (LUNAU & KNUT-
TEL 1995a, b) (Abb.6), und weisen auf eine Bedeutung bei der Wahrnehmung von optischen
Signalen hin: Die farbigen Cornealinsen vermindern in einem engen, weniger als 100 nm
grofien Wellenldngenbereich die Transmission des eingestrahlten Lichtes maximal ca. 50 %,
wie bei Chrysops relictus. Daneben wurden bei Tabaniden Augenbereiche mit Cornealinsen
gleichmafBig hoher Transmission gefunden, die die spektrale Zusammensetzung von durchtre-
tendem Licht nicht verandern.

Bei Dolichopodiden wurden 3 Typen von Augenfarbmustern festgestellt. In keinem Fall konnte
ein Sexualdimorphismus beim Augenfarbmuster beobachtet werden.

1. Normale Augen, deren Farbigkeit von den durchscheinenden Schirmpigmenten herriihrt.
Dieser Typ wurde bei Neurigona pallida und Argyra argentina gefunden. Hydrophorus, Mede-
tera und Lianculus wiesen nur ganz schwach griin gefarbte Komplexaugen mit Metallglanz auf.
2. Metallisch gldnzende griine Augen. Dieser Typ wurde bei Rhaphium, Campsicnemus, Scia-
pus und Neurigona quadrifasciata gefunden.

3. Komplexaugen mit metallisch gldnzenden griinen und metallisch gldnzenden roten Facetten,
die in alternierenden Léngsreihen gleichmaBig iiber den frontoventralen Augenteil angeordnet
sind.

Bei allen untersuchten Arten der Dolichopodinae besitzen beide Geschlechter diese regelma-
Bigen Farbmuster. Bei Spezies anderer Unterfamilien konnte ich es nicht finden. BERNARD
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Abb.6: Vorderbeinlinge und Fliigellinge von Dolichopodiden als Funktion der Thoraxbreite. Mit
zunehmender Thoraxbreite (von links nach rechts): Medetera spec., Hypophyllus obscurellus; Neurigo-
na quadrifasciata, Nodicornis nodicornis, Dolichopus discifer, Dolichopus pennatus, Dolichopus
ungulatus, Poecilobothrus nobilitatus, Dolichopus brevipennis, Liancalus virens. Normal ausgebildete
Vorderbeine sind durch offene Quadrate, normal ausgebildete Fliigel durch offene Kreise, Signalstruk-
turen tragende Vorderbeine und Fliigel durch entsprechende geschlossene Symbole dargestellt. Es sind
jeweils Mittelwerte von Messungen an 5-10 Individuen aufgetragen.

(1971) hat dieses Farbmuster auch bei Arten aus den Unterfamilien Sciapodinae und Sympyc-
ninae nachgewiesen; die von ihm untersuchten Gattungen waren mir nicht zugénglich.

Bei Poecilobothrus nobilitatus (Abb.7), Dolichopus discifer und Hercostomus germanus konnte
bei beiden Geschlechtern eine iibereinstimmende Verminderung der Transmission um ca. 10 %
bei ca. 550 mm bei griinen Facetten, bzw. ca. 650 mm bei roten gemessen werden. Die
Transmissionsminima waren bei Dolichopodiden weniger ausgepragt als bei Tabaniden. Die
verminderte Transmission von roten Facetten ist moglicherweise fiir das Sehen bedeutungslos,
da bei Fliegen kein Photorezeptor bekannt ist, der fiir dieses langwellige, rote Licht empfind-
lich ist (HARDIE 1985). Die Cornealinsen der roten Facetten wiirden in diesem Fall eine
gleichmiaBig hohe Transmission des Lichts aller fiir das Sehen bedeutenden Wellenldngen besit-
zen. Es sei hier angemerkt, daB in den bolivianischen Tropen Dolichopodiden mit komplexen
Augenfarbmustern dhnlich denen der Tabaniden beobachtet wurden (eigene Feststellung). Da
bei gesteckten Tieren die Augenfarben verblassen, kommen fiir ihre Erfassung vor allem
Lebendbeobachtungen in Frage. Eine mogliche Funktion der farbigen Cornealinsen liegt in
dem selektiven Herausfiltern von Licht aus Wellenldngenbereichem, die vom Hintergrund
emittiert werden, so daB der Kontrast von farbigen Objekten zum Hintergrund verbessert
werden wiirde (BERNARD 1971). Da viele Spezies mit farbigen Cornealinsen weiBe Balzsi-
gnale aufweisen und vor einem Hintergrund aus Laubblittern balzen, formulierten LUNAU &
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Abb.7: Spektrale Transmission von Cornealinsen. Die Transmissionskurven sind nach der reflektierten
Farbe der vermessenen Facette bezeichnet. Links: Chrysops relictus MEIGEN. Die durchgezogenen
Kurven stammen von einem Weibchen, die gestrichelte Kurve stammt von einem Minnchen aus dem
dorsalen Bereich des Komplexauges; rechts: Poecilobothrus nobilitatus. Die Kurven stammen von
einem Weibchen.

KNUTTEL (19952 und b) die Hypothese, daB die farbigen Corneafilter die Wahrnehmung von
Balzsignalen verbessern. Nachdem die spektrale Zusammensetzung des Lichtes, das die Photo-
rezeptoren erreicht, auch fiir die Photorekonversion von Bedeutung ist, konnten die farbigen
Corneafilter auch das Gleichgewicht zwischen Rhodopsin und Metarhodopsin beeinflussen Die
meisten Metarhodopsine sowohl der UV-, als auch der Blau- und Griinrezeptoren von Insekten
haben ein iibereinstimmendes Absorptionsmaximum bei 470 nm - 500 nm (STAVENGA 1992)
Weil die ausgeprigtesten Transmissionsminima von Cornealinsen entweder in kiirzerwelligen
oder langerwelligen Bereichen liegen, wird die von farbigen Cornealinsen verursachte vermin-
derte Transmission zu einer geringeren Konversion von Rhodopsin in Metarhodopsin fiihren
und gleichzeitig die Rekonversion von Metarhodopsin zu Rhodopsin nicht beeinflussen. Das
kann zu einem hohen Rhodopsinanteil in den Photorezeptoren beitragen.

Die Wahl der Balzhabitate und die Farbe der Balzsignale von Dolichopodiden (d'ASSIS FON-
SECA 1978, LUNAU 1992, LUNAU & KNUTTEL 1994) sowie Tabaniden enthilt Hinweise
darauf, daB unter Freilandbedingungen die weiBen Balzsignale der Mannchen mit Hilfe der
Corneafilter tatsdchlich kontrastreicher gegen den Hintergrund gesehen werden konnen. Doli-
chopodiden mit normalen oder schwach griinen Augen wurden in Balzhabitaten beobachtet, die
nicht oder wenig vom reflektierten oder durchscheinenden Licht von Laubbléttern beeinfluBt
oder extrem dunkel waren. Arten mit griinen, metallisch glanzenden Facetten balzen in extrem
reich strukturierten Habitaten, in denen ein Hintergrund aus beschatteten und sonnenbeschiene-
nen Laubblittern haufig vorkommt (LUNAU 1992, LUNAU & KNUTTEL 1994) (Tab.1). Da
Laubbldtter im griinen Wellenldngenbereich bei 550 nm sowohl ein Maximum der Reflexion
als auch ein Maximum der Transmission aufweisen, entsteht in diesen Habitaten eine spektrale
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Lichtzusammensetzung, die von griinem Licht dominiert wird (eigene Messungen; vergleiche
auch ENDLER 1993). Ein unter diesen Bedingungen présentiertes weiles Signal erscheint in
jedem Fall kontrastreicher, wenn die Hintergrundfarbe durch griine Corneafilter selektiv her-
ausgefiltert wird (LUNAU & KNUTTEL 1995a, b). Uber das Balzverhalten von Tabaniden ist
sehr wenig bekannt. Sicher ist, daf auch sie in Canopyhabitaten balzen, und zwar oft unter den
extremen Lichtbedingungen des sehr frilhen Morgens bei Sonnenaufgang, und daf§ die Mann-
chen dabei ausdauernde Schwebfliige und rasante Flugmandver zeigen (BAILEY 1948, MAT-
SUMURA 1984, WILKERSON & BUTLER 1984, WILKERSON et al. 1985, SMITH et al.
1994). Auch Tabaniden besitzen weiBe Korpermarkierungen an den Beinen, auf den Fligeln
und am Kopf, deren mogliche Funktion in der Balz jedoch nicht nachgewiesen ist. Bei Tephri-
tidae und Sciomycidae wurden ebenfalls Arten mit farbigen, metallisch glinzenden Augen
gefunden, die zugleich auch schwarz-weiBe Farbmuster aufwiesen (LUNAU, unver6ffentlicht).
Bei Dolichopodiden spielen die Corneafilter moglicherweise auch eine besondere Rolle bei der
Wahrnehmung der metallischen, griinlichen Cuticulafarbe (LAND 1993a). Die Interferenzfar-
ben der Cuticula sind stark abhdngig vom Lichteinfallswinkel und von der Orientierung der
Oberflache. Unter natiirlichen Lichtbedingungen entsteht an dem rundlichem Thorax und Ab-
domen ein auch fiir den Menschen sichtbarer Farbgradient mit grilnem Zentrum und rétlicher
Peripherie. Durch griine Facetten betrachtet, erschiene so eine Flache fiir eine Dolichopodide
im Zentrum dunkler; durch rote Facetten besehen dagegen heller (unter der Annahme, daB die
Fliegen in diesem Wellenldngenbereich empfindlich sind; siehe oben). Dadurch entstiinden
ideale Voraussetzungen, eine griine Fliege auch in einer griinen Umgebung zu erkennen.

Zusammenfassung

Bei vielen Arten der Dolichopodidae besitzen die Mannchen sexualdimorphe, auffallig ausge-
bildete Strukturen, die in der Balz eingesetzt werden. Diese Strukturen sind artspezifisch
ausgebildet, so daB sie in Bestimmungsschliisseln und Artbeschreibungen stets erwdhnt wer-
den. Vermutungen, daB es sich hier um Arterkennungssignale handelt, sind experimentell nie
bestitigt worden. Eine vergleichende Untersuchung bei verschiedenen Arten zeigt Analogien
im Einsatz dieser optischen Balzsignale. Bei den Signalstrukturen handelt es sich um vielfach
konvergent entstandene, verbreiterte, schwarz und/oder weifl markierte, apikale Bereiche von
Korperanhdangen. Vorder-, Mittel- oder Hinterbeine, Fliigel, Antennen und andere Korperan-
hénge konnen als Signaltrdger dienen. In der Balz werden diese Signalstrukturen dem Weib-
chen breit gespreizt prasentiert. Die Ergebnisse belegen, daB sie eine Funktion als Indikator
der Korpergrofie bei antagonistischen Interaktionen zwischen Mannchen und bei der Paarungs-
partnerwahl der Weibchen besitzen. Als prigame Isolationsmechanismen wirken vermutlich
Zeitpunkt und Ort der Balz sowie die komplex gestalteten Geschlechtsorgane, die eine Paarung
zwischen Individuen verschiedener Arten verhindern. Vergleichende Untersuchungen der
Prisentation von Balzsignalen lassen erkennen, daB das vermutlich urspriingliche Balzsignal,
die im Schwebflug prisentierte Fliigelspannweite, im Laufe der Evolution durch optische
Signale verstirkt, erginzt oder ersetzt wurde.

Summary: In many dolichopodid species males display sexually dimorphic, conspicuous signalling
structures during courtship. These signalling structures vary among species; thus they are used in the
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description of species and in keys of male dolichopodid flies. However, suggestions that the signalling
structures serve species recognition, have never been experimentally verified. A comparative study
shows analogies in the use of these courtship signals among species. The signalling structures have been
convergently evolved many times. They are enlarged, black-and-white coloured, apical zones of body
appendages. Forelegs, middle legs, hindlegs, wings, antennae and other body appendages can bear the
signalling structures. During courtship the males display the signalling structures while spreading out
the body appendages. The results show that the signalling structures serve as indicators of the males'
body size during territorial male-male interactions and during female choice. Differences among the
species in the occurence in the time of the year, in the daytime, and the choice of courtship areas
suggest that these features may function as pregamic isolating mechanisms. In addition, the complicated
copulatory organs likely prevent copulation between non-conspecific individuals. From the results of
comparative studies of male signal display during courtship it is suggested that the wing-waving display
during stationary flight represents the original courtship signal. In the course of evolution, the signalling
efficiency was improved, supplemented or replaced by visual signalling structures.

Danksagung: Frau Dr. 1. de la Motte und Herrn Prof. Dr. D. Burkhardt méchte ich fiir wertvolle Hin-
weise und Anregungen ganz herzlich danken. Sie waren es auch, die mich fiir das Thema begeisterten.
H. Kniittel begleitete mich bei zahlreichen Exkursionen und gab Anregungen fiir die vorliegende Unter-
suchung. H. Hallmer und S. Buchhauser fiihrten die Fotoarbeiten aus. Ihnen gilt mein Dank fiir die per-
fekte Unterstiitzung.
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