(Aus dem Zoolbgischen Institut der Universitit Wien.)

Beitrige zur Atmungsphysiologie und Biologie
von Calliophrys und Atherix. (Ins., Dipt.).*)

Erster Teil
Bau und Funktion der Atmungsorgane.
Von
K. Russ.
Mit 24 Textabbildungen,

I. Einleitung.

Die vorliegende Arbeit wurde als Dissertation am Zoologi-
schen Institut der Universitit Wien durchgefithrt. Die Unter-
suchungen befassen sich mit dem Bau der Atmungsorgane, der
Atmungsphysiologie und der Okologie der Untersuchungstiere.
Der erste Teil der Arbeit bringt die Ergebnisse der Untersuchun-
gen iiber die Atmungsorgane. Die Beitrige zur Atmungsphysiolo-
gie und Okologie folgen in einem der ndchsten Hefte dieser Zeit-
schrift,

Untersucht wurden: Larve und Puppe von Calliophrys pul-
chripes (Muscidae, Anthomyinae) und die Larve von dtherix spec.
(Leptididae).

Uber diese Formen liegen bisher nur wenige und zum Teil
ungenaue Beschreibungen und Untersuchungen vor. Die Unvoli-
stindigkeit in den Beschreibungen des duBeren Habitus der Larven
und Puppen in Brauer (1909) und Karny (1934) veranlafBiten
mich vorerst, den Stigmenbau dieser Tiere niher zu untersuchen.
Die zufillige Beobachtung, daB die Larve von Calliophrys mit
ihren Hinterstigmen unter Wasser feinste Luftblaschen aufzuneh-
men vermag, lieB ein offenes Hinterstigma vermuten.

Obwohl die Literatur {iber den Stigmenbau sehr umfangreich
ist, herrschen iiber das Vorhandensein von offenen Stigmen bei
wasserbewohnenden Insekten vielfach widersprechende Meinun-

*) Herrn Professor Dr. Franz Ruttner zu seinem 70. Geburtstage ge-
widmet,
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gen. De Meijere (1917) sagt iiber den Bau der Stigmen aquati-
scher Insekten folgendes: ,,Das Stigma ist entweder, wenn es sich
an der Wasserobfliche befindet und das Tier atmet, direkt der
Luft ausgesetzt, oder, wenn das Tier untertaucht, wird es durch
Einziehen geschiitzt .... Ob hier" (beim Stigma) ,,eine wirkliche
Offnung vorhanden ist, fallt meist schwer zu entscheiden.*

Da normalerweise die primiren Offnungen der Stigmen aqua-
tischer Insekten durch sogenannte Stigmennarben verschlossen
sind, ist es interessant, daf es doch einige Arten gibt, bei denen
man vermutet, daB} ein Spalt der primaren Offnung erhalten bleibt.
So gibt de Meijere (1917) als Vertreter dieser Stigmenform
Chrysopilus atratus an. Es zeigt sich hier ein Spalt in der Stigmen-
narbe. Krancher (1881) gibt an, bei Hammomyia-Larven (Mus-
cidac) eine oder mehrere Spalten im Stigma gefunden zu haben.
Er schreibt: ,,... mit 625 facher Vergroferung erscheint sie kaum
erkennbar.” Diese IFeststellung ist hier wichtig, da sie bei einer
Calliophrys sehr nahestehenden Art gemacht wurde. Bei anderen
Dipterenlarven, die im Wasser leben, kommen nach de Meijere
(1917) meist keine offenen Stigmen vor. Nach seinen Angaben sind
auch die Stigmen der Anthomyinae, denen Calliophrys angehort,
geschlossen. ‘

Aus der vorliegenden Literatur ersieht man, dafl es oft schwie-
rig ist, festzustellen, ob nun ein Stigma offen oder geschlossen ist.
Daher war eine genaue anatomische Untersuchung von Calliophrys
und Atherix fiir eine solche Feststellung notwendig.

Gleichzeitig dringte sich aber auch die Frage auf, welchen
Zweck offene Stigmen fiir Wasserinsekten haben sollen. Da bis-
her keine Erklarung fiir solche Stigmenformen gegeben wurde,
war es angezeigt, die Atmungsphysiologie einer solchen Tierart
mit offenen Stigmen einer genauen Bearbeitung zu unterwerfen.

Der Bau der Stigmen und die Atmungsphysiologie allein kon-
nen aber noch keine befriedigende Einsicht in die Atmungsbiolo-
gic eines Tieres geben. Es sollten dazu moglichst alle Faktoren,
die auf die Tiere einwirken, erfaBBt werden, vor allem auch die
chemisch-physikalische Beschaffenheit des Wohnortes der Unter-
suchungstiere. Diese war daher auch Gegenstand meiner Unter-
suchungen.

Von Calliophrys und ihrer Puppe wufite man durch Karny
(1934), daB} sie ausschlieflich stark flieflendes Wasser und dort vor
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allem die Kaskaden als Wohnort bevorzugen. Atherix hingegen
ist nach Wesenberg-Lund (1949) aufler in den Kaskaden auch
in langsameren Fluf- und Bachstrecken gefunden worden. Da
Atherix Tracheenkiemen besitzt und Calliophrys nicht, war zu ver-
muten, daf erstens die Atmung beider Tiere verschieden sein und
zweitens, dall die Wohnorte der Larven verschiedene atmungs-
physiologische Bedingungen bieten konnten. Daher wurde ein
atmungsphysiologischer Vergleich beider ILarvenarten durchge-
fiihrt.

Ein anderes Problem bietet die Frage nach noch anderen
Atmungsorganen bei aquatischen Dipterenlarven auBler den Tra-
cheenkiemen und den Stigmen. Krawany (1935) hat sich gerade
damit bei Trichopterenlarven beschiftigt. So weist er an Synaga-
petus-Larven, die aufler den Analkiemen keine duflerlich sichtbaren
Atmungsorgane besitzen, eine starke Verminderung der Sauer-
stoffaufnahme im Bereich des Abdomens nach. Er findet aber zahi-
reiche Hautstellen, die er als Sauerstoffaufnahmeorte deutet. Die
Analkiemen sind nach Krawany (1935) typische Sauerstoffauf-
nahmestellen. Hingegen sieht Wigglesworth (1950) in den
Analkiemen nur Organe, die der Regulation des Salzgehaltes inner-
halb des Insektenkdrpers dienen. Ahnlich wie die Analkiemen soll
nach Stammer (1924) auch das Afterfeld vieler Dipterenlarven
als Sauerstoffaufnahmeorgan dienen. Stammer (1924) und
Koennemann (1924) fassen das Afterfeld sowie die Analkie-
men als Teile des Enddarmes auf. Prey (1940) konnte bei Callio-
phrys das Afterfeld mit Hilfe von Vitalfirbungen erkennen. Bei
der Puppe von Calliophrys fallt es schon ohne Anwendung von
Firbemethoden sehr deutlich auf. Uber das Vorhandensein eines
Afterfeldes bei Atherix ist in der mir zuganglichen Literatur keine
Angabe zu finden. Bei anderen Larven der Leptididae wurde das
Afterfeld schon mehrfach beschrieben (Stammer 1924). Die
Form des letzten Abdominalsegmentes der Atheriz-Larve deutete
auf das Vorhandensein dieses Organes auch bei dieser Form hin
und so war es also notwendig, sollte ein solches Organ wirklich
vorhanden sein, seinen Bau zu studieren und seine physiologischen
Eigenschaften zu untersuchen.

Die Problemstellung der vorliegenden Untersuchung war also
folgende: Es sollte eine moglichst vollstindige Beschreibung aller
vorhandenen Atmungsorgane der Untersuchungstiere gegeben wer-



Beitrige zur Atmungsphysiologie und Biologie von Calliophrys und Atherix, 149

den, ihre Funktion geklart und die Unterschiede zwischen den bei-
den Larvenarten in atmungsbiologischer Hinsicht aufgezeigt wer-
den. Die Puppe von Calliophrys sollte, da iiber sie keinerlei Ein-
zelheiten bekannt waren, genauestens untersucht werden, und dabei
besonderer Wert auf den Ablauf ihrer Atmung gelegt werden.
Einige diesbeziigliche Beobachtungen im Laufe von Vorunter-

suchungen lieBen wertvolle Ergebnisse erwarten.

An dieser Stelle mochte ich Herrn Prof. Dr. Wilhelm Marinelli fiir
die Uberlassung eines Arbeitsplatzes am Zoologischen Institut der Universitit
Wien und fiir die Vermittlung eines Arbeitsplatzes im Chemischen Laborato-
rium der Volkshochschule Ottakring meinen Dank aussprechen.

Besonders danke ich- auch der Assistentin am Zoologischen Institut der
Universitit Wien, Frau Dr. Gertrud Pleskot, fiir ihre {iberaus wertvolle Hilfe,

Ebenso danke ich Herrn Prof. Dr. Ruttner und Herrn Dr, Berger
von der Biologischen Station in Lunz am See fiir wissenschaftliche Hinweise
und fiir die giitige Einfithrung in die Hydrochemie.

Nicht zuletzt gilt der Dank des Verfassers auch Friulein Maria Wim-
mer, wissenschaftliche Zeichnerin am Zoologischen Institut der Universitit
Wien, fiir die Herstellung der fiir die vorliegende Arbeit notwendigen Habitus-
zeichnungen, Fotokopien und Mikrofotografien.

II. Arbeitsmethoden.

Der Transport der Tiere vom Freiland ins Laboratorium erfolgte in
feuchten Fontinalisbiischeln, also nicht unmittelbar im Wasser. Es
zeigte sich nimlich, daB die Tiere bei einem Transport im Wasser immer
wieder Schidigungen in Form

einer typischen Asphyxie syg ) Y40
erlitten, Ein groBer Teil der ==
Larven und Puppen ging da- @ W
durch zu Grunde. Dieser Schi-
digung gegeniiber zeigte sich
vor allem die Larve von Callio-
phrys und deren Puppe als sehr anfillig, Atherix iiberdauerte den Tr:msport
immer in gutem Zustand.

Die Unterbringung der Tiere erfolgte ebenfalls in Fontinalis-
btischeln, die in Petrischalen mit nur wenig Wasser eingelegt waren,
Calliophrys gelangte so auch zur Verpuppung und zum Schliipfen,

Um die Tiere unter mdglichst natiirlichen Lebensbedingungen zu beob-
achten, baute ich ein Strémungsrohr (s. Abb. 1).

Wie schon einleitend erwihnt, sollten alle Atmungsorte, also sowohl
Sauerstoffaufnahmeorte als auch Kohlensiureabgabeorte der Untersuchungs-
tiere aufgefunden werden. Zu diesem Zweck gibt es einige schon vielfach
erprobte Vitalfirbemethoden. Ich verwendete die Silbernitrat- und Kalium-
permanganatmethode nach Gicklhorn (1931) und die, wie ich sie nennen
mdchte, ,,Entfirbungsmethode zum Nachweis von Kohlendioxydabgabestellen,
wie sie erstmalig Krawany (1935) bei Trichopterenlarven und spiter
Metzky (1950) bei Kiferlarven mit Erfolg verwendet haben.

Abb, 1. Stromungsrohr.
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Krawany (1935) stelite mit Hilfe ‘der Silbernitratmethode an Tri-
chopterenlarven Sauerstoffaufnahmestellen fest. Nach Kiithnelt (1949)
ist aber die Silbernitratmethode kein absolut sicheres Verfahren zur Feststel-
lung von Sauerstoffaufnahmeorten, sondern sie zeigt uns nur die Orte der
Insektenkutikula, an denen ein Gasaustausch erleichtert wird, Da Krawany
(19385) vielfach mit Silbernitrat gefirbte Muskelansatzstellen {filschlich als
Sauerstoffaufnahmeorte gedeutet hat, kommen somit Zweifel an der Verwend-
barkeit dieser Methode auf. Kiithnelt (1949) sagt aber, daB, obwohl dieser
Zweifel besteht, Kérperstellen der Insekten, die deutlich mit Tracheen versorgt
sind und die sich mit Silbernitrat firben, der Atmung dienen. Die Kalium-
permanganatmethode kann nur erginzend zur Silbernitratmethode verwendet
werden. ' :

Meiner Ansicht nach darf die Silbernitratmethode niemals allein fiir der-
artige Untersuchungen verwendet werden, sondern es muB zu ihrer Uber-
prifung eine zweite Methode herangezogen werden, Diese Methode, die stets
dann angewendet werden muB, wenn man mit Sicherheit die Stellen der Sauer-
stoffaufnahme und der Kohlendioxydabgabe erkennen will, ist die von
Krawany (1935) und Metzky (1950) angegebene Entfirbungsmethode. Sie
gibt sehr klare Bilder der Kohlensidureabgabestellen. Erst durch die Anwen-
dung dieser beiden Methoden erhilt man Einblick in den Ablauf der duBleren
Atmung. Die Entfirbungsmethode beruht auf der Eigenschaft des Phenol-
phtalein, in alkalischer Losung rot und in saurer Losung farblos zu reagieren.
Daher wird beim Vorhandensein von Kohlensdure im Wasser die Losung farb-
los. Krawany (1935) schloB Trichopterenlarven zwischen Agar-
Platten ein, die mit alkoholischer Phenolphtaleinlosung getrinkt waren. Diese
Methode wurde wegen der starken Beweglichkeit von Calliophrys dahin-
gehend abgeindert, daB ich die Tiere in feine gleichgrofie Glasréhrchen, die
mit Phenolphtaleinlosung gefiillt waren und deren Durchmesser etwas groBer
als der der Tiere war, einsetzte. Bei Atherix fand die Methode, wie sie
Krawany (1935) angewendet hat, Verwertung.

Die Schnittpriparate wurden durch Fixieren der Tiere in Carnoy,
deren Einbettung in hartes Paraffin und Schueiden mit einem Serienmikrotom
(Marke -Reichert) auf eine Dicke von 7 p bis 10 p sowie durch Firben mit
Himalaun-Eosin, Himatoxylin-Eosin und Mallory hergestellt.

Zur Betrachtung der Totalpriparate verwendete ich ein Pripariermikro-
skop (Marke Reichert) und zum Studium der Schnittpriparate ein Mikroskop
der Firma Leitz. Genauere Untersuchungen erfolgten mit einem 1/, Oelimmer-
sionsobjektiv.

III. Eigene Untersuchungen.
1. Die Atmungsorgane der Larve von Calliophrys.
a) Stigmenbau.

Die Frage, ob ein Stigma offen oder geschlossen ist, 1ifit sich
oft schwer entscheiden. Bei der Larve von Calliophrys war diese
Frage verhiltnismaBig leicht zu beantworten, und zwar durch die
Feststellung einer Aufnahme von Luftblaschen durch die Stigmen.
Auf diese Luftblischenaufnahme wird im II. Teil der Arbeit noch
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genau eingegangen werden. Es kann sich also hier nur um offene
Stigmen handeln, denn sowohl durch das Hinterstigma als auch

,} w/’\b;\

Abb. 2 a, b. Calliophrys pulchripes: a Ventralansicht, b Lateralansicht der Larve
(Zeichnung Wimmer).

durch das Vorderstigma kann Luft aufgenommen werden. Der
anatomische Befund bestatigt diese Beobachtung.

An Hand von
[angsschnitten
durch die Larve
von Calliophrys
kann eine genaue
Beschreibung  der
Stigmen  gegeben

werden.

Das Hinter-
stigma der Lar-
ve von Callio-
phrys. Vom Hin-
terstigma  sitz  je
ein  Stigma auf

ein 1 ide oo o . .

‘C.Ill (CI‘“ beiden Abb. 3. Calliophrys pulchripes: Hinterstigma der
Stigmenhornern Larve (aus mehreren Schnittpriparaten kombiniert),
(Abb. 2). In den

Stigmenhornern selbst sind keine Muskel vorhanden. Ein kleiner

chitiniger Hohlzylinder ist in das Stigmenhorn eingesenkt und
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tragt die drei Offnungen (Abb. 3). Jede der drei Stigmenoffnun-
gen hat einen Durchmesser von 7,2 ¢ und jede Stigmenéffnung ist
unregelmifig mit feinen Borsten besetzt. Im Lumen dieses ,,Hohl-
kegels befindet sich die Hornfilzkammer, die sehr kurz ist.

Das Stigma kann unter Wasser nicht verschlossen werden, da
im Stigmenhorn und am Stigma kein Muskel ansetzt. Ein Ein-
dringen von Wasser in das Stigma wird aber wohl schon allein
durch die Kleinheit der Stigmenoffnung verhindert.
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Abb. 4. Calliophrys pulchripes: Vorderstigma der Larve.

Das Vorderstigma der Larve von Calliophrys. Das
Vorderstigma liegt dorsolateralam Prothorax (Abb. 2). Es besitzt
nur zwei Offnungen, die aber grofler sind als die der Hinterstig-
men. Der Borstenkranz, der die Hinterstigmen umgibt, fehlt ihm.
Die Chitinisierung des Stigmenfeldes ist nicht besonders stark.
‘Beide Stigmenoéffnungen fithren in eine sehr lange Hornfilzkam-
mer, die in die Trachee {ibergeht, ohne abzusetzen (Abb. 4). Welche
Bedeutung der Hornfilzkammer zukommt, die, ebenso wie die des
Hinterstigmas, durch besonders zarte Hirchen auffillt, konnte
nicht nachgewiesen werden. Moglicherweise iibt sie eine Art kapil-
lare Anziehungskraft auf die Luftblaschen aus.

b) Sonstige Atmungsorgane.

Atmungsorgane sind nicht nur die Sauerstoffaufnahmestellen,
sondern auch die Kohlendioxydabgabestellen. Dementsprechend
wurden hier beide Gasaustauschorte beriicksichtigt.
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Calliophrys besitzt keinerlei Tracheenkiemen.

Mit Hilfe der Kaliumpermanganatmethode liBit sich eine ge-
ringe Hautatmung feststellen: alle Korperteile mit Ausnahme des
Kopfes fiarben sich zart braun.

Viel genauere Bilder tiber die Lage der Sauerstoffaufnahme-
stellen gibt die Silbernitratmethode. Mit Silbernitrat farbt sich
am letzten Segment des Abdo-
mens sehr auffallig eine achter-
formige Figur, in deren Mitte
der Anus liegt. Diese Erschei-
nung wurde von Prey (1940)
schon beobachtet. Die anatomi-
sche Untersuchung ergab, daf)
es sich hiebei um das von Stam-
mer (1924) bei Tabaniden-
Larven so benannte ,,Afterfeld”
handelt, das sich bei den ver-
schiedensten Dipterenlarven fin-
det. So konnte es von Koen-
nemann (1924) bei Limnobii-
den-T.arven und von Gerbig
(1913) bei Tipuliden-Tarven
nnchgei\wesen'werden. ' M Ky /1'/7":02

IFiar Calliophrys konnte ich
sicher nachweisen, daf es sich

beim Afterfeld umein At- Abb.5. Calliophrys pulchripes: Sagittal-

s schnitt durch das Afterfeld der Larve.
mungs.m f{?ln ha_ndCU' Dilr_ Der Ubergang der Enddarmzellen in
auf weist einerseits die Fir- die Afterfeldzellen (Photo Wimme ).

bung durch Silbernitrat, ande-

rerseits die starke Tracheenversorgung dieses Organes hin.
Stammer (1924) und Koennemann (1924) haben sich

eingehend mit dem Bau dieses Organes und mit dessen eindeutigem

Zusammenhang mit dem Enddarm beschiftigt.

Bei Calliophrys konnte ich an Hand von Schnitten durch das
Afterfeld feststellen, da} es histologisch von der tibrigen Korper-
haut sehr deutlich abgegrenzt ist. Seine Kutikula ist fast um die
Hilfte diinner als die der Korperhaut. Die Exokutikula behalt
aber ihre Stirke auch iiber dem Afterfeld bei. Sie erscheint hoch-
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stens etwas durchsichtiger, was ein leichteres Diffundieren der
Atemgase ermdglichen diirfte. Besonders auffillig an der Kuti-
kula des Afterfeldes ist das Fehlen von chitinigen Oberflichen-
" strukturen, wie man sie sonst am ganzen Korper finden kann. Sehr
auffallig ist ferner der Unterschied zwischen dem Plattenepithel
der Korperhaut und dem mehrstufigen Epithel des Afterfeldes.
Wihrend die flachen Epidermiszellen sehr klein sind und ihre
Kerne weit voneinander entfernt liegen, fallen die des Afterfeldes
sofort durch ihre kubische bis kegelformige Gestalt und den stark
farbbaren Kern auf. An der Grenzlinie zwischen Afterfeld und

Abb. 6. Calliophrys pulchripes: Sagittalschnitt durch das Afterfeld. Der Unter-
schied zwischen Afterfeldzellen und Epidermiszellen deutlich sichtbar.

Korperhaut horen die Plattenepithelzellen der Haut plétzlich auf,
und ohne Ubergang beginnen die dicht aneinandergepackten kubi-
schen Zellen des Afterfeldes (Abb. 6). Dagegen sind die Epithel-
zellen des Afterfeldes denen des Enddarmes gleich und gehen kon-
tinuierlich in diese iiber (Abb. 5).

Das Afterfeld stellt zwei schalenformige Teile dar, in denen
eng aneinandergepackt die kubischen bis zylindrischen Zellen lie-
gen. Diese werden von feinsten Tracheenverzweigungen umspon-
nen, die sich zu je einer Haupttrachee vereinigen (Abb. 6 und 7).
Diese miindet in die Langstrachee derselben Seite,

Stammer (1924) beschiftigt sich eingehend mit dem After-
feld der Tabanidenlarven. Bei den Tabaniden reicht die Darm-
muskulatur nicht bis zur Afteroffnung. Die Muskulatur 16st sich
vom Darm ab, und setzt sich an den Randern des Afterfeldes an.
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Dieselben Feststellungen machte Koennemann (1924) bei Lim-
nobiidenlarven. Diese Befunde bestiatigen, dal es sich beim After-
feld tatsiachlich um einen Teil des Enddarmes handelt.

Bei Calliophrys 16st sich ebenfalls die Langsmuskulatur vom
Enddarm ab und heftet sich an den Seiten des Afterfeldes an. Der
Raum zwischen Afterfeld und
Muskulatur wird von Korper-
fliissigkeit ausgefiillt (Abb. 8).

Das Afterfeld der Callio-
phrys-Larve ist also nach mei-
nen Untersuchungen ebenfalls
ein Teil des Enddarmes. Dieser
leistet als Atmungsorgan neben
der Haut und den offenen Stig-
men den Hauptteil der Atmung
und dient fast ausschlieBlich
der Sauerstotfaufnahme.

Kohlensiaureabgabe-
stellender Larve von Cal-
liophrys. Uber die Wege zur
Abgabe von Kohlensiure bei
den Insekten herrschen nocch
sehr verschiedene Meinungen.
Krogh (1920 konnte nachwei-
sen, daBl Kohlensaure nicht

. - Y s Sagittal-
durch die Tracheen abtranspor- Abb. 7. Calliophrys pulchripes: Sagitta
! schnitt durch das Afterfeld der Larve.

tiert wird, sondern dal} sie vom Tracheenendverzweigungen strahlen in
Blut weggespiilt wird und auf die Afterzellen ein (Photo Wimmer).
irgendeinem, uns noch unbe-

kannten Weg, vielleicht durch die Haut, den Korper verlalit.
Dasselbe behauptet Frankenberg (1915). Demgegenitiber steht
die Ansicht von v. Buddenbrock (1922), dal die Kohlensiure
durch die Tracheen abgegeben wird.

Die Auffassung der einzelnen Autoren tiber den Abtransport
der Kohlensiure stimmen also nicht tiberein. Das ist aber durch-
aus nicht verwunderlich, da noch zu wenige Einzelheiten unter-
sucht wurden, als daB jetzt schon eine allgemeingiiltige Aussage
gemacht werden konnte. Es wiire ebenso denkbar, dal} in verschie-
denen Fillen einmal die eine und einmal die andere Meinung
richtig ist.
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Abb. 8. Calliophrys pulchripes: Sagittal-
schnitt durch das Afterfeld der Larve.
Die Muskulatur des Enddarmes lost
sich ab und heftet sich an den Seiten
des Afterfeldes fest (Photo Wimmer).

Auf Grund meiner Unter-
suchungen mochte ich mich der
Meinung von Krogh (1920)
anschliefen.

Mit Hilfe der Entfarbungs-
methode gelang es, die Orte der
Kohlendioxydahgabe an meinen
Tieren genau nachzuweisen.
Die Stigmen und das Afterfeld
zeigen keine Entfirbung (Abb.
9). Es wird also trotz offener
Stigmen keine Kohlensaure
durch die Stigmen abgegeben.
Die Kohlensiureabgabe erfolgt
lediglich durch die Haut. Vor
allem scheiden die beiden vor-
letzten Abdominalsegmente sehr
stark Kohlensaure ab. Dies
zeigt sich sehr schon durch die
Entfarbung, die zeitlich gese-
hen zuerst an diesen Segmenten
auftritt.

Abb. 9. Calliophrys pulchris: Entfirbungsstellen der Larven, in zwei Phasen.
1. Phase zeigt den Beginn der Entfiarbung, die //. Phase das Endergebnis der
Entfirbung,
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2. Die Atmungsorgane der Puppe von Calliophrys.
a) Stigmenbau.

Die Stigmen der Larven bleiben auch bei der Puppe erhalten,
sind aber hier funktionslos. Die Trachee ist durch die letzte Héu-
tung kollabiert und steht in keiner Verbindung zur eigentlichen
Puﬁpe. Die Annahme vieler Autoren, dafl die Larvenstigmen von
wasserbewohnenden Insekten erst im Puppenstadium in Funktion
treten, ist hier nicht berechtigt. '

b) Das cigentliche Atmungsorgan der Puppe von Calliophrys.

Das spezifische Atmungsorgan der Puppe ist nach einem voll-
kommen anderen Prinzip gebaut, als das der Larve. Es handelt
sich dabei um eine so-

genannte  physikali- - I.ChM
sche Kieme, das heifit 7D T LT I.Ch.M
um eine Gasansamm- Lo o~ 6AS

lung  zwischen der
letzten  Larvenhaut
und der eigentlichen
Puppenhaut.  Dieses
Gasvolumen, dessen
Sauerstoffgehalt pro-
zentuell niedriger und
dessen Kohlensiure-
gehalt prozentuell ho-
her als der des umge-
benden Wassers ist,
bewirkt die Diffusion
der Atemgase. Dabei miissen die Atemgase vier Chitinmembranen
(Abb. 10) durchwandern. Die Versuche zur Analyse der Gaszu-
sammensetzung sollen im Kapitel {iber die Atmungsbiologie noch
naher behandelt werden. :

Das Afterfeld, das bei der Puppe deutlich hervortritt (Abb.
11), ist gerade in diesem Stadium bedeutungslos. In Langsschnitten
durch die Puppe zeigt sich, daB dem Afterfeld die wabenformige
Struktur der Puppe fehlt. Der rohrihnliche Enddarm, der mit der
Puppe nicht in Verbindung steht, ist durch starke Faltenbildung
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Abb, 10. Callioph}ys pulchripes: Schematischer
Querschnitt durch die Puppe.
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der zweiten Puppenhiille gegen das Eindringen von Wasser ab-
gedichtet (Abb. 12).

Abb. 11, Calliophrys pulchripes: Ventralansicht der Puppe, mit deutlich sicht-
barem Afterfeld (Zeichnung Wimmer).

Abb. 12. Caliophrys pulchripes:
Sagittalschnitt durch das Afterfeld
der Puppe mit deutlich sichtbarer
Faltenbildung iber dem Enddarm
(Photo Wimmer),

¢) Die Kohlensaurcabgabestellen der Puppe von Calliophrys.

Die Bestimmung der Kohlensiureabgabestellen der Puppe er-
folgte auf dieselbe Weise wie bei der Iarve. Es zeigte sich eine
auffallende Ubereinstimmung mit den Entfirbungsbildern bei der
Larve. Die Entfarbung erfolgte auch hier, zeitlich gesehen, zuerst
an den letzten Abdominalsegmenten und breitete sich langsam nach
vorne aus. So wie bei der Larve entfirbt auch hier vor allem das
vorletzte und das vorvorletzte Segment (Abb. 13).

Nach der Tatsache, dall das vorletzte und das vorvorletzte
Abdominalsegment stark entfirbt, konnen wir annehmen, dal} in
diesem Korperbereich die Hauptarbeit der aueren Atmung gelei-
stet wird. Hier ist auch die Gasansammlung innerhalb der Puppen-
hiille am groBten. Aller Wahrscheinlichkeit nach ist diese Korper-
region durch eine besonders diffusionserleichternde Kutikula aus-
gezeichnet. Es gelang aber nicht, morphologisch einen Unterschied
im Bau der Kutikula nachzuweisen.

Keine Entfirbung und damit auch keine Kohlensaureabgabe
zeigen, ebenso wie bei der Larve, der Kopf und die Stigmenhorner,
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1. Phase

I Phase
Abb, 13. Calliophrys pulchripes: Intfarbungsstellen der Puppe, in zwei Phasen.
Die 1. Phase zeigt den Beginn der Kohlensidureabgabe, die //. Phase das End-

ergebnis der Entfarbung.

3. Die Atmungsorgane der Larve von Atherix.
a) Stigmenbau.

Die Frage, obh Atherix tiberhaupt Stigmen besitzt oder nicht,
ist bis jetzt unbeantwortet geblieben. Das liegt aber sicherlich nur

Abb, 14. Atherix: Dorsalansicht der Larve, Stigmenlage eingezeichnet.
(Zeichnung Wimmer).

daran, daB das Tier noch nicht eingehender untersucht wurde. Ich
stellte Lings- und Querschnitte durch die Larve her, um diese
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Frage zu kliren. Es ergab sich, daB Atherix (Abb. 14 und 15) ein
paariges Vorderstigma und ein unpaares Hinterstigma besitzt.
Beide Stigmen sind geschlossen.

Abb. 15. Atheriv: lateralansicht der Larve, Stigmenlage und Afterfeld einge-
zeichnet (Zeichnung Wimmer).

Das Vorderstigma der LLarve von Atherix. Das Vor-
derstigma befindet sich am Prothorax und fallt bei makroskopi-
scher Betrachtung nicht auf. Erst die Schnittserien lassen das sehr
kleine Gebilde sichtbar werden. Es ist geschlossen und bildet eine

Abb. 16. Atherir: Querschnitt

durch das Vorderstigma; 148t  Abb. 17. Atherix: Sagittalschnitt durch das

deutlich die groBe Anzahl der  Hinterstigma, mit Hornfilzkammer und Stig-

verschlossenen  Stigmentiipfel  mentipfel. Die dornige Struktur der Kuti-
erkennen, kula ist gut sichtbar.

deutliche Stigmennarbe. Die eigentliche Stigmennarbe trigt etwa
achtzig Tupfel (Abb. 10). Die Hornfilzkammer verbreitert sich
gegen die Korperoberfliche und geht etwa 0,09 mm unter der Haut
weiter, wo sie schlieBlich, ohne abzusetzen, in die Trachee mundet.
Die Korperhaut reicht bis zur Stigmennarbe. Das Stigma ist voll-
kommen geschlossen, weshalb von einer Atmungsfunktion keine
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Rede sein kann. Stammer (1924) wies bei Tabaniden-Larven
einen ahnlichen Bau des Vorderstigmas nach. Aber das Stigma der
Tabaniden ist tief in der Haut, wahrend es bei Atherixr an der
Oberflache liegt.

Das Hinterstigma der lLarve von Atherix. Das
Stigma ist unpaar und stellt nur eine Vereinigung der urspriing-
lich paarigen Hinterstigmen dar. In den letzten Abdominalsegmen-
ten nahern sich die beiden Tracheenstimme immer mehr einander, bis
sie schlieBllich am Ende des
letzten Abdominalsegmen-
tes nach dorsal steigen und
sich vereinigen (Abb. 17).
Durch diese Vereinigung

Abb. 18. Atheriv. Querschnitt

durch die Hornfilzkammer des Abb. 19. Atherix: Querschnitt durch das
Hinterstigmas, Charakteristisch Hinterstigma mit den Stigmenttpicin
die Radspeichenstruktur. (Photo Wimmer).

entsteht im Stigma eine radspeichenartige Struktur, die der Horn-
filzkammer des Vorderstigmas zu entsprechen scheint und wohl
auch als eine solche anzusehen ist (Abb. 18). Die Vereinigung
der Tracheen erfolgt eine kurze Strecke vor dem eigentlichen
Stigma. Die Verschmelzung erfolgt erst dorsal, so dafl ein huf-
eisenformiges Bild entsteht. Die Innenseite dieses Gebildes ruht
auf einem Gewebspolster, der aus den Matrixzellen entstanden sein
diirfte (Abb. 18). Erst am Ende des Segmentes wird die Vereinigung
auch ventral vollzogen. Es bildet sich ein stark chitinisierter Teil,
der die Stigmennarbe darstellt und zahlreiche verschlossene Tupfel
tragt (Abb. 19).

Osterr. Zool. Z. 1V. 1/2. 11
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Man findet nach Stammer (1924) bei Tabanus dieselben
Erscheinungen, obwohl der Autor behauptet, daBl die Stigmen der
Leptiden anders gebaut wiren, als die der Tabaniden. Die gleiche
Bauart der Stigmen von Atheriz und von Tabanus 1Bt die Ver-
wandtschait der beiden Familien klar erkennbar werden.

b) Tracheenkiemen und Afterfeld der Larve von Atherix.

Atherix unterscheidet sich von Calliophrys durch das Vor-
handensein von Tracheenkiemen an den ersten sieben Abdominal-
4F segmenten, und zwar von
lateral und dorsal je
einem Paar pro Segment.
Die Kiemenfiden des
siebenten Abdominalseg-
mentes sind besonders
© lang (Abb. 14 und 15).
Das Afterfeld 1st
deutlich sichtbar. Es tritt
in Form von zwel
Papillen  sehr stark  hervor
(Abb. 20).

Die Firbung mit Silbernitrat
gibt auch hier sehr klare Bilder
der Sauerstoffaufnahmestellen.
Das Afterfeld farbt sich dunkel,
fast schwarz. Die Kiemenfaden
firben sich nur in threm distalen
Teil. Anatomisch betrachtet, sind
es nur die Stellen der Kiemen-
faden, in denen sich die Trachee
bereits zu den Endverzweigungen
aufgespalten hat und die demge-
Abb. 21. Atheriz: Querschnitt durch mal nur Tracheoli enthalten (Abb.

eine Tracheenkieme. 21). Der basale Teil der Kiemen-
faden bleibt ungefarbt. Wir kon-

nen also annehmen, dal nur die distalen Teile der Kiemenfiden
Sauerstoffaufnahmeorte sind und dall das Afterfeld ebenfalls
Sauerstoff aufnimmt. AuBler den bereits erwihnten Firbestellen

Abb. 20. Atherix: Ventralansicht des After-
feldes. (Zeichnung Wimmer),
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zeigt der iibrige Korper keinerlei Sauerstoffaufnahmestellen. Eine
geringe Hautatmung ist selbstverstindlich vorhanden, wie uns die
Kaliumpermanganatmethode erkennen 14afit. Doch ist bei Atherix
die Sauerstoffaufnahme durch die Korperhaut nicht so stark wie
bei Calliophrys. :
Kohlensiureabgabestellen der Larve von Athe-
rix. Atherix wurde, wie bei Krawany (1935) die Trichopteren-
larven, zwischen Agarplatten, die mit Reaktionsfliissigkeit ge-
trinkt waren, eingeschlossen. Dabei stellte sich heraus, daf} es vor

£ST Hst

Abb. 22, Atherix: Entfﬁrbﬁngsbild der Larve (Dorsalansicht).

allem die basalen Teile der Kiemenfiden sind, die entfirben.
Auflerdem kommt der Korperfliche des Abdomens, mit Ausnahme
des Afterfeldes und der beiden Anhinge des letzten Segmentes,
entfarbende Eigenschaft zu.

Das heifit also, mit den Ergebnissen der Silbernitratmethode
verglichen, dafl die distalen Teile der Kiemen und das
Afterfeld der Sauerstoffaufnahme dienen und daf
der basale Teil der Tracheenkiemen und die Korper-
haut des Abdomens Kohlendioxyd abgeben. (Die ent-
sprechenden Bilder der Entfarbungsstellen siehe Abb. 22).

Diese Feststellung scheint mir besonders wichtig, weil dadurch
die moderne Auffassung (Krawany 1935 und Metzky 1950),
daB die Sauerstoffaufnahme und die Kohlensiureabgabe an ortlich
verschiedenen Punkten erfolgt, eine Bestatigung findet. Metzky
(1950) konnte am Branchialapparat von Kaferlarven dieselben

11*
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Feststellungen machen. Auch hier entfirben nur die basalen Teile
der Kiemeénbiischel. Man darf auf Grund dieser Ergebnisse an-
nehmen, dafl zumindest bei einem Teil der uns bekannten Tracheen-
kiemen eine Differenzierung in Sauerstoffaufnahme- und Kohlen-
dioxydabgabestellen stattfindet und daB solche Organe als typi-
sche Atmungsorgane gewertet werden konnen. Es ergibt sich aber
auch die unbedingte Notwendigkeit, noch viele solcher Untersu-
chungen an anderen Tracheenkiemen vorzunehmen.

Das Afterfeld der Larve von Atherix. Es ergaben
sich weitgehende Ubereinstimmungen mit Calliophrys. Bei Atherix
fallt dér Unterschied zwischen
der Kutikula des Afterfeldes
und der Korperhaut noch
mehr auf. Denn die gesamte
Hautoberflache von Atherix,
auch die der Kiemenfiden,
zeigt eine dornige Struktur.
Die Dicke seiner Kutikula ist
dagegen nicht wesentlich ge-
el YN ringer als die der Kutikula

&P 0F der Korperhaut. Der End-
Abb. 23, Atherix: Sagittalschnitt durch darm ist aber wesentlich an-
das Atirfg};i'cf ;ﬁrfg‘:ggeédzslfl.en fal- ders gestaltet als bet Callio-

phrys. Bei Calliophrys ist er
in seinem Endabschnitt ein glattes Rohr, bei Atherix erweitert
er sich aber zu einem blasig aufgetriebenen und gefurchten End-
teil, der in den Anus iibergeht. Die Falten dieses Endabschnittes
dringen sich zwischen die Epidermiszellen des Afterfeldes, die
auch hier durch ihre GroBe- sehr auffallen (Abb. 23). An Lings-
schnitten durch Atheriz wird durch die Faltenbildung des End-
darmes der Nachweis des Uberganges der Darmzellen in die After-
zellen erschwert. In den Querschnittserien 1afit sich aber die histo-
logische Gleichheit beider Zellgruppen eindeutig feststellen.

EOM  AfF

Die Tracheenzellen und die Tracheoli strahlen auch hier sowie
bei Calliophrys in die Epidermiszellen des Afterfeldes ein und um-
spinnen sie (Abb. 24).
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Sowohl bei Calliophrys als auch bei Atherix liegt am vor-
deren Rand des Afterfeldes eine mehrzellige Driise, deren Funk-
tion mir nicht bekannt ist. Sie miindet am Vorderrand des After-
- feldes nach auflen.

Bei Atherix herrschen also in bezug auf das Afterfeld die
gleichen anatomischen Verhiltnisse wie bei Calliophrys. Wir kon-
nen daher auch hier das Afterfeld als einen ausgebreiteten Teil des
Enddarmes .ansehen. Seine Kiemenfunktion geht sowohl aus der
Tracheenversorgung als auch aus seinen atmungsphysiologischen
Eigenschaften, die durch die Farbemethoden nachgewiesen wurden,
hervor.

Auf Grund der Fest-
stellungen, daf} das After-
feld ein Teil des Enddar-
mes ist, ergibt sich die
Folgerung, daB sowohl
Calliophrys als auch Athe-
rixz eine indirekte Darm-
atmung besitzen. Es wird
nicht das Wasser in den
Enddarm aufgenommen
und wieder ausgestoBen,
wie es bei vielen Insekten-
larven stehender Gewisser
geschieht, sondern der
Enddarm verbreitert sich
nach auflen und erhilt so

auf viel einfachere Weise Abb » Sarittalechnitt durch d
. . 24. Atherix: Sagittalschni urch das

de%SAtemwas'serzugefuhrt, Afterfeld, mit den Tracheenendverzweigun-

Eine derartige Atemtech- gen, die in die Afterfeldzellen einstrahlen.

nik kann nur bei Insekten-

larven des FlieBwassers zum Ziele fithren, denn das FlieBwasser
schafft — auch ohne Ventilationsbewegungen des Tieres — stets
frisches Atemwasser zu den Atmungsorganen. Das Prinzip der
Darmatmung, das ja bei vielen Insektenlarven verwirklicht ist, tritt
uns hier in einer den Biotopverhiltnissen angepafiten Art und
Weise entgegen.
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Zusammenfassung.

Zusammenfassend konnen folgende Ergebnisse dieser Arbeit
besonders hervorgehoben werden.

1. Bei der Larve von Calliophrys konnte erstmalig der Bau
und die Funktion der Stigmen beschrieben werden. Sowohl das
Vorder- als auch die Hinterstigmer sind offen. Die Hinterstigmen
dienen der sekundaren Stigmenatmung (s. II. Teil der
Arbeit).

2. Die Stigmen der Puppe von C allw phrys sind geschlossen und

funktionslos. -
3. Das Atmungsorgan der Puppe von Calliophrys ist eine
Gasansammlung innerhalb der Puppenhidute, die durch ihre be-
stimmte Gaszusammensetzung als physikalische Kieme wirkt
(s. auch II. Teil der Arbeit).

4. Die Kohlensaureabgabestellen der Calliophrys-Larve und
Puppe konnten an den zwei vorletzten Abdommalsegmenten nach-
gewiesen werden.

5. Bei der Larve von Atherix konnte erstmalig sowohl das
Vorder- als auch das Hinterstigma gefunden und beschrieben
werden. Beide Stigmen sind geschlossen.

6. Die umstrittene Funktion der Tracheenkiemen konnte zu-
mindest fiir die Larve von Atherix aufgeklirt werden. Die Tra-
cheenkiemen dienen hier — ebenso wie die Tracheenkiemen der
Trichopteren- (Krawany 1935) und der Helminen-(Coleoptera)-
larven (Metzky 1950) — in ihrem distalen Teil der Sauerstofi-
aufnahme und in ihrem basalen Teil der Kohlendioxydabgabe.

7. Die Kohlensiureabgabestellen der Larve von Atherix
konnten genau bestimmt und dabei viele Ubereinstimmungen mit
denen der Calliophrys-Larve gefunden werden. "

8. Als wichtiges Atmungsorgan der Larve von Calliophrys
und Atherix konnte das Afterfeld erkannt werden. Diese Larven
verfiigen somit iiber eine indirekte Darmatmung (Enddarm-
atmung).
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Verzeichnis der Abkiirzungen.

A = Anus FB = Faltenbildung
ADbLEDM = Ablosen der Enddarm- FZ = Fettzellen
muskulatur HK = Hornfilzkammer
Af = Afterfeld HSt = Hinterstigma -
AfG = Afterfeldgrenze KF1 = Korperfliissigkeit
AZ = Afterfeldzellen KH = Koérperhaut
ChB == Chitinborsten KHStr = Korperhautstruktur
ChM = Chitinmembran LdVSt = Lage der Vorderstigmen

ChZ = Chitinhohlzylinder
CI = Imaginalkutikula
DR = Driise
ED = Enddarm
EDM = Enddarmmuskulatur
EDZ = Enddarmzellen
Endo = Endokutikula
LEnst.I = Entstehende Imago

M = Muskel
MZ = Matrixzellen
SG = Segmentgrenzen
StF = Stigmenfeld
StH = Stigmenhorn
StT = Stigmentiipfel
T = Trachee :
TK = Tracheenkieme

TrEZ = Tracheenendzellen
WStr = Wabenstruktur
ZP = Zellpolster

Est = Entfirbungsstellen
Exo = Exokutikula
EZ = Epidermiszellen
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