Typen des Wasserhaushaltes der Tiere

Von Wilhelm Kiihnelt, Wien
(Vorgelegt in der Sitzung am 27. Jinner 1955)

Wasser ist fiir alle Organismen unentbehrlich als universelles
Losungsmittel und zur Aufrechterhaltung des Quellungszustandes
des Protoplasmas. Es hat mengenmiBig einen hohen Anteil an der
Zusammensetzung des Tierkorpers. So enthélt beispielsweise die
Ctenophore Cestus veneris 99%, Aurelia aurita 98.2%, Ascaris
megalocephale 79%, Planorbis corneus 88%, die Feldheuschrecke
Melanoplus mexicanus 68%, die meisten Wirbeltiere iiber 50 %
Wasser. Diese groBen Unterschiede des Wassergehaltes gleichen
sich teilweise aus, wenn man beriicksichtigt, daB die einzelnen
Gewebe des Tierkorpers sehr verschiedenen Wassergehalt besitzen.
So sind Gallerten und Schleimsubstanzen auBlerordentlich quellbar
und konnen sehr viel Wasser binden (Schirmgallerte der Quallen),
wihrend Skelette und Fettkorper wasserarm sind. AuBerdem
konnen starke Schwankungen des Wassergehaltes mit verschie-
denem Quellungszustand einzelner Gewebe zusammenhingen. Bei-
spielsweise nahm ein 4,806 g schweres Exemplar der Landschnecke
Macularia vermiculata, das 11 Monate ohne Zufuhr von Wasser
im Trockenschlaf lag, innerhalb von 12 Stunden 2,708 g Wasser,
also 56,4% auf, wihrend eine 1,510 g schwere Campylaea plano-
spira unter gleichen Bedingungen 1,27 g, also 84,1% Wasser auf-
nahm. Die betrdchtlichen Schwankungen des Wassergehaltes bei
Insekten (Sphinx ligustri 80%, Larve von Tenebrio molitor ,,Mehl-
wurm‘ 52,6 %, Leptinotarsa 10-lineata 50 %, Cotalpa lanigera 25 %
und Lachnosterna sp. 15% [die letzten 3 Angaben nach Breiten-
sprecher 1918]) kommen dadurch zustande, daBl die Menge
der Himolymphe starke Schwankungen zeigt, ohne daB aber der
Quellungszustand des Plasmas oder der osmotische Wert der
Hémolymphe dadurch verindert wiirden (Rouschal).

Mit zunehmendem Alter tritt aber eine von AuBenbedingungen
weitgehend unabhingige Abnahme des Wassergehaltes auf, an der
einerseits Mengenabnahme der Himolymphe, andererseits lang-
same Entquellung des Protoplasmas beteiligt sind. Die dadurch
bedingten Wassergehaltsschwankungen halten sich aber in miBigen
Grenzen (Hochrainer).
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Nicht alle Formen des Wassers sind fiir die Aufnahme durch
den Organismus gleich geeignet. So kann Schnee und Eis nur von
homoothermen Tieren, und da nur in beschrinkter Menge, auf-
genommen werden (z. B. stillt das zweihdckerige Kamel oft seinen
Durst durch abnagen von Eisschollen). Aufnahme von Wasser-
dampf aus feuchter Luft, wie sie beispielsweise den Flechten
moglich ist, ist fiir Insekten behauptet worden. (Die Acridiide
Chortophaga viridifasciata soll nach B o din e, der Kartoffelkéfer
Leptinotarsa, 10-lincata nach Breitensprecher und der
Mehlwurm nach Buxton dazu befihigt sein.) Es war mir aber
trotz zahlreicher Versuche nicht méglich, eine Wasseraufnahme
aus feuchter Luft nachzuweisen. Bei allen untersuchten Tieren,
Heuschrecken, Kiifern und Schnecken, konnte festgestellt werden,
daB solange kein Kondenswasser auftrat, nie eine Wasserauf-
nahme festgestellt werden konnte. Die Bildung von Kondenswasser
kann aber im dampfgesittigten Raum schon bei geringfiigigen
Temperaturinderungen auftreten, und dieses wird von den Ver-
suchstieren meist gierig aufgenommen. (Das scheinbare ,.Auf-
quellen‘‘ von Schnecken bei hoher Luftfeuchtigkeit kommt dadurch
zustande, daB die Luftfeuchtigkeit auf die im Trockenschlaf
liegende Schnecke als Reiz wirkt und sie veranlaBt, Wasser aktiv
aufzusuchen.) Hingegen zeigte sich, daBl der Mehlwurm auch bei
sehr geringer Luftfeuchtigkeit und Hunger seinen Wassergehalt
erhohen kann, indem eine schubweise Verbrennung von Reserve-
stoffen stattfindet.

Die Tiere sind also fast vollstindig auf die Aufnahme von
{liissigem Wasser angewiesen. Diese erfolgt entweder durch Trin-
ken, wobei auch Tautropfen aufgenommen werden (viele Ei-
dechsen), oder durch die Haut. Diese Art der Wasseraufnahme ist
auf feuchthéutige Tiere (Schnecken, Amphibien) beschrinkt, kann
aber bei diesen das Trinken vollstindig ersetzen. (Beispielsweise
nimmt ein durch lingeren Aufenthalt an trockener Luft etwas ein-
getrockneter und nicht mehr zum aktiven Trinken fahiger Sala-
mander durch die Haut bis zu einem Viertel seines Kérpergewichtes
an Wasser auf.) Bei Wassertieren hat der osmotische Druck der
Korperfliissigkeit grofen Einfluf auf die Wasseraufnahme. So ist
die Korperfliissigkeit der SiiBwassertiere hypertonisch gegeniiber
dem umgebenden Wasser. Ein Ausgleich wird aber entweder
dadurch verhindert, daBl ein Eindringen von Wasser durch un-
durchlissige Korperoberfliche verhindert wird, wobei Schleim-
schichten (z. B. beim Aal) oder Lipoidschichten (z. B. bei vielen
Insekten [Epikutikulal!]) eine Rolle spielen, oder daB osmotisch
eingedrungenes Wasser durch die Exkretionsorgane (pulsierende
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Vakuole der Protozoen, Nephridien und Nieren der Metazoen) ent-
fernt wird.

In vielen Fillen erfolgt die Wasseraufnahme durch Fressen
feuchter Nahrung. Solche Tiere trinken oft iiberhaupt nicht oder
doch sehr selten. Blidtter und Friichte haben einen durchschnitt-
lichen Wassergehalt von 90%, und die von ihnen lebenden Tiere
(Raupen, Nacktschnecken) erreichen Wassergehalte von 80 bis
90%. Lufttrockene organische Substanzen enthalten 6—15%
Wasser, wihrend die von ihnen lebenden Tiere nicht unter 50 bis
60% Wasser enthalten. Manche trockene Stoffe, wie z. B. die ver-
trockneten Reste von Wiistenpflanzen, sind hygroskopisch und
ermoglichen auf diese Weise eine Ausniitzung hoher Luftfeuchtig-
keit. Solche Pflanzenreste sind die Hauptnahrung wiistenbewoh-
nender Tenebrioniden (Bu x ton 1923). Oft miissen groBe Mengen
von lufttrockenen Substanzen aufgenommen werden, um dem
Organismus die notigen Wassermengen zuzufiihren. Dabei werden
oft die organischen Substanzen nur sehr wenig verdaut, aber
ihres Wassers fast vollstindig beraubt. Beispielsweise gibt der
Mehlwurm bei groBfer Lufttrockenheit 80% der Nahrung unver-
daut wieder ab, entzieht ihr aber fast alles Wasser. Ahnlich ver-
halten sich Feldheuschrecken, die bei groBer Trockenheit alle nur
erreichbaren organischen Stoffe, wie Kork, Leinwand und Papier
(im Freien auf dem Frauenstein bei Médling anldBlich kologischer
Messungen beobachtet!) zu fressen beginnen und selbst Wolle nicht
verschonen (Husainund Taskhir 1936) und dabei ungeheure
Mengen verarbeiten. Ahnlich verhalten sich koprophage Kifer,
z. B. Ateuchus sacer, gelegentlich auch Geotrupesarten, wenn sie
unter Wassermangel leiden. Sie fressen dann ungeheure Kot-
mengen, die sie unverdaut aber wasserarm wieder abgeben. Manche
Tiere verfiigen aber auch iiber die Fihigkeit, Wasser aus luft-
trockenen organischen Substanzen in der Weise zu gewinnen, daf
sie die organischen Verbindungen oxydieren und das so entstan-
dene Wasser (metabolisches Wasser) im Korper zuriickhalten.
Nur so ist es beispielsweise erklirlich, dal Mehlwiirmer, Motten-
raupen, Lepisma saccharina und Dermesteslarven bei trockener
Luft ihren Wassergehalt erhéhen konnen (Babcock 1912,
Koidsumi 1934). Sogar Siugetiere, wie die Wiistenméuse. der
Gattungen Dipodomys und Perognathus, kénnen jahrelang ohne Zu-
fuhr fliissigen Wassers leben. So konnte Perognathus flavescens
3 Jahre lang bei einem Futter, das nur aus trockener Gerste be-
stand, am Leben erhalten werden und wies dabei keinerlei patho-
logische Erscheinungen auf (Howell und Gersh 1935). Der
Wert der einzelnen Nahrungsstoffe fiir die Gewinnung von meta-
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bolischem Wasser ist betriichtlich verschieden; so liefern 100 g
Starke 55,5 g H,O, wihrend 100 g Eiweif 81,3 g und 100 g Fett
sogar 107,1 g Wasser liefern (Parnas). Hieraus ergibt sich
der besondere Wert des Fettes als Wasserspeicher fiir Wiistentiere.

Wasser kann also selbst aus vollstindig trockenen Sub-
stanzen durch Oxydation gewonnen werden; andererseits ist nicht
jedes fliissige Wasser- fiir die Aufnahme durch Organismen geeignet.
So kénnen Landtiere im allgemeinen Salzwasser nicht zur Deckung
ihres Wasserbedarfes verwenden, wihrend die Meeresbewohner
vollstindig darauf angewiesen sind.

Allerdings besteht fiir fischfressende Meeresbewohner (z. B.
Robben) kein AnlaB, Meerwasser zu trinken, weil die Nahrung
selbst gentigend salzarmes Wasser enthilt (in diesem Zusammen-
hang sei daran erinnert, daB das Blut der Knochenfische stark
hypotonisch gegeniiber Seewasser ist). ,

Manche Siugetiere, wie Zebras und WeiBlbartgnus, kénnen
salzhaltiges Wasser trinken, und Kamele brauchen sogar eine Salz-
zufuhr, um die Salzverluste auszugleichen, die gleichzeitig mit der
Wasserabgabe entstehen. Merkwiirdigerweise geben Hunde auch
bei starken Wasserverlusten kein Salz ab, weshalb der Salzgehalt
des Blutes steigt. Es muB also Siilwasser aufgenommen werden,
um die normale Salzkonzentration wiederherzustellen.

Interessant ist die Feststellung von Steiner 1930, daB P o-
listes zwischen ,,Trink-“ und ,,Nutzwasser* unterscheidet, indem
unter Umstinden zur Abkiihlung des Nestes Brackwasser verwendet
wird, wihrend zum Trinken SiiBwasser von einer bedeutend weiter
entfernten Stelle geholt wird. Nicht alles vom Organismus auf-
genommene Wasser wird sofort verbraucht, sondern es kdnnen
ganz betriachtliche Mengen gespeichert werden. Dabei kann Wasser
in drei verschiedenen Formen im Organismus gespeichert werden:
1. als ,,Losungswasser, 2. als Quellungswasser, das nur locker
gebunden ist und leicht abgegeben wird, und 3. als kolloidal
gebundenes Wasser, das in seinen Eigenschaften sich wesentlich
von gewohnlichem Wasser unterscheidet. Das kolloidal gebundene
Wasser ist dem iibrigen Stoffwechsel weitgehend entzogen und
wird einerseits schwer abgegeben, andererseits gefriert es erst
bei —20° C und ist daher fiir die Kéilteresistenz von ausschlag-
gebender Bedeutung (Sacharow 1930, P ayn e). Dabei ist eine
Umwandlung von kolloidal gebundenem Wasser in gewdhnliches
Wasser und umgekehrt jederzeit moglich. Die Speicherung des
Wassers erfolgt in der Regel in bestimmten Geweben, so bei den
Schnecken in den Hautdriisen und im Bindegewebe, bei Wirbel-
tieren hauptsichlich in der Muskulatur. Frosche speichern Wasser
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gelegentlich in der Harnblase und kénnen so lange Trockenperioden
iiberdauern.

Bei den verschiedensten Tétigkeiten des Organismus wird
Wasser abgegeben, und die Fihigkeit, diese Wasserabgabe einzu-
schrinken, ist fiir Tiere trockener Gebiete von groBer Bedeutung.
So wird zusammen mit den Exkrementen Wasser durch den Darm
abgegeben. Bei manchen Tieren wird ein Teil dieses Wassers im
Enddarm durch Rektaldriisen aufgenommen und so dem Stoff-
wechsel wieder zugefithrt (Wigglesworth 1942). Bei zahl-
reichen Kéfern legen sich die Malpighischen Gefille entweder all-
seitig oder einseitig an den Enddarm an und koénnen aus ihm
Wasser osmotisch aufnehmen (Stammer, Markus). Auch
durch die Exkretionsorgane gibt der Tierkorper Wasser ab. Diese
Wassermenge ist verschieden, je nach der vorherrschenden Sub-
stanz der Exkrete. Harnstoff wirkt in konzentrierter Losung giftig
und muB daher mit viel Wasser ausgeschieden werden, wihrend
Harnsfure selbst in kristallinischer Form (z. B. bei Sauropsiden
und manchen Insekten [Tinea, Calandra]) abgegeben werden kann.
Dabei wird Harnsdure, besonders in Zeiten mit schlechter Wasser-
versorgung, gespeichert und spiter mit sehr wenig Wasser abge-
geben (z. B. nach dem Winterschlaf der Schnecken). Exkret-
speicherung kann auch im Fettkorper erfolgen, z. B. bei Campodea,
Collembolen und Chilopoden Schindler 1950), wodurch das
sonst zu ihrer Abscheidung nétige Wasser erspart wird. Durch die
Atmungsorgane verliert der Korper ebenfalls bestindig Wasser.
Durch Versenkung der respiratorischen Oberflichen in das Innere
des Korpers wird der Wasserverlust wésentlich herabgesetzt, und
bei vielen Tieren, die trockener Luft ausgesetzt sind, gibt es ent-
weder temporidre oder dauernde Einrichtungen zur Verkleinerung
der Atemdéffnungen. So ist die Grofe des Pneumostoms von Land-
schnecken verinderlich und hingt von der Verdunstungsgrofie
der umgebenden Luft ab (Witt 1932). Bei Insekten trockener
Standorte finden sich entweder kleine Stigmen oder Reusen-
apparate und VerschluBleinrichtungen, die die spirakulidre Tran-
spiration zeitweise vollstiindig verhindern. Die Wasserverluste ent-
stehen an den feuchten Innenflichen der Atmungsorgane, wéihrend
die von einer Kutikula ausgekleideten weiteren Tracheenstimme
der Insekten sicher betriichtlich weniger wasserdurchlissig sind. In
den feinsten Verzweigungen dagegen steht ein Fliissigkeits-
meniskus, an dem die Wasserabgabe erfolgt. Diese Fliissigkeit
steht im osmotischen Gleichgewicht mit der Himolymphe und kann
bei starker Verdunstung verschwinden. Gelegentlich treten bei
extremer Trockenheit sogar Luftblasen in die Gewebe aus, wie
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das Wigglesworth (1942) bei Cimex lectularius beobachten
konnte. Als besonders wirksam bei der Herabsetzung der Wasser-
abgabe erweisen sich in den Verlauf der Tracheen eingeschaltete.
mit einer fiir Wasser + undurchlissigen Kutikula ausgekleidete
Réume. Solche kénnen dadurch entstehen, daB vor dem Stigma
ein ,,Vorbau* liegt (z. B. bei Catoxantha) oder daf die Trachee
in einen groBeren, der AuBlenluft nicht unmittelbar zuginglichen
Raum miindet. In diesem Sinne diirften auch Tracheenblasen wirk-
sam sein (z. B. bei vielen Dipteren). Als gréBere vorgeschaltete
Réume, die die Transpiration hemmen, sind intersegmentale Falten
zu nennen. In eine solche miindet beispielsweise bei den Buprestiden
das grofite Stigma des Korpers, das an der Grenze von Pro- und
Mesothorax liegt. Durch Streckung der Intersegmentalhaut kann
es freigelegt werden, und da dieselbe Bewegung passiv beim
Offnen der Fliigeldecken erfolgt, diirfte das Stigma auch im Flug
freiliegen. Sehr weit verbreitet bei Kéifern ist die Ausbildung eines
»subelytralen* Raumes, der bei Wassertieren als Luftspeicher, bei
Landtieren als Verdunstungsschutz funktioniert, da in ihm simt-
liche Stigmen, mit Ausnahme der prothorakalen (die aber vielen
Formen fehlen), einmiinden. Dafl die im subelytralen Raum ein-
geschlossene Luft in trockener Umgebung betrichtlich feuchter ist
als die freie Atmosphiire, 1ift sich durch Einschieben -eines
Kobaltchloridpapiers leicht nachweisen. Ebenso verlieren Tiere,
deren subelytraler Raum ertffnet ist, betrichtlich mehr Wasser
als solche mit unverletzten Fliigeldecken. Die urspriingliche Ansicht
Buxtons (1932), der den subelytralen Raum als Uberhitzungs-
schutz deutet, lie sich nicht bestéitigen, da der anfangs infolge der
schlechten Wirmeleitfihigkeit der Luft vorhandene Temperatur-
unterschied sich bei ldingerer Versuchsdauer doch ausgleicht.
AuBlerdem ist zu beriicksichtigen, daB der subelytrale Raum des-
halb nur einen sehr geringen Uberhitzungsschutz darstellt, weil
Kopf und Halsschild nicht bedeckt sind und die ganze Unterseite
der Riickstrahlung vom Boden her ausgesetzt ist. Weiterhin finden
sich stark entwickelte subelytrale Rdume bei solchen Arten, die
zwar starker Trockenheit aber keiner Strahlung ausgesetzt sind,
wie Niptus und Gibbium.

Ahnlich wie subelytrale Riume wirken tiefe Rinnen an der
Unterseite des Abdomens, die sich bei Aleurodiden und Cocciden
finden. In diesem Zusammenhang miissen auch die verschiedenen
K6cher und Sicke landbewohnender Insektenlarven genannt
werden, da auch in sie die Stigmen. einmiinden, und da sie meist
sehr gut gegeniiber der umgebenden Luft abgeschlossen sind,
z. B. bei Clythra und Cryptocephalus.
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Wasserabgabe kann selbstverstindlich durch die gesamte
Korperoberfliche erfolgen, was insbesondere bei feuchthiutigen
Tieren stark ins Gewicht fillt. Bei Tieren, die trockener Luft aus-
gesetzt sind, finden sich verschiedene Einrichtungen, die diese
Wasserverluste einschrénken. So wirkt Verhornung der obersten
Hautschichten, insbesondere mit Imprignierung durch Lipoide
(z. B. Cholesterin), herabsetzend auf die Verdunstung. Ebenso wirkt
Herabsetzung der Zahl der Hautdriisen und Lokalisation dieser an
bestimmten Korperstellen. (W#ahrend beim Menschen sowie bei
Pferd und Schaf die ganze Korperoberfliche Schweilldriisen trigt,
sind diese bei Schweinen und Rindern auf die Schnauze, bei Katzen,
Hunden, Affen und Igeln auf die Zehenballen beschrinkt. Den
Monotremen, Nagern und Ziegen fehlen sie vollstindig. Als Herab-
setzung der verdunstenden Fliche wirken auch die Gehiuse der
Landschnecken, wie der Vergleich der Wasserabgabe von Helix
und Arion zeigt Kinkel 1916).

Die Kutikula der Insekten ist nicht ohne weiteres als Verdun-
stungsschutz wirksam, und auch dicke Integumente, z. B. von
Heuschrecken, erweisen sich als wasserdurchlissig. (Sehr leicht
148t sich die Durchlissigkeit feststellen, wenn man z. B. den Hals-
schild einer Heuschrecke mit Kollodium bestreicht, in dem wasser-
freies Kobaltchlorid geldst ist; der blaue Uberzug entfirbt sich
schnell, wenn kutikuldire Transpiration vorhanden ist. Im Falle
hoher Luftfeuchtigkeit mufl die Entfirbungsgeschwindigkeit eines
mit dem Kobaltechloridkollodium bestrichenen Papieres mit der
des Insekts verglichen werden.) Die Durchlissigkeit ist voll-
stindig unabhingig von der Dicke der Kutikula, was daraus
hervorgeht, daB3 das sehr diinne Integument des Mehlwurms fiir
Wasser praktisch vollstindig undurchlissig ist, so dafl er 210 Tage
ohne Nahrung im Exsikkator iiber konzentrierter Schwefelsdure
am Leben bleibt.

Folgende Faktoren beeinflussen die Wasserdurchlissigkeit der
Insektenkutikula (E der 1940): 1. Vertikalstrukturen des Inte-
gumentes erhéhen die Durchlissigkeit (z. B. bei Acridiiden gut ent-
wickelt). 2. Melanineinlagerung setzt die Durchlissigkeit herab;
Reihen mit zunehmender Melanineinlagerung finden sich bei Ortho-
pteren, Hemipteren und Kifern, wobei infolge starker lokaler
Melaninanhdufung Metallfarben auftreten konnen (die Insekten-
kutikula verhilt sich hier ganz analog zur Vogelfeder!). 3. Zunahme
des Gehaltes an in Azeton lgslichen Lipoiden setzt die Durchlissig-
keit herab. 4. Permeabilititsinderungen (durch Lipoidverschiebun-
gen bedingt?) der Epidermiszellen kénnen die Wirkung der Kuti-
kula modifizieren.
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Fiir die Menge des von der Korperoberfliche abgegebenen
Wassers ist vor allem das Verhéltnis zwischen Volumen und Ober-
fliche des Tieres von Bedeutung, und viele Tiere mit stark
wasserdurchldssiger Haut verkleinern an trockener Luft ihre Ober-
fliche. Das kann z. B. bei Nacktschnecken dadurch geschehen, daB
sich der Korper stark zusammenzieht, wihrend Frosche und
Kroten die Extremititen eng an den Korper anziehen und die
Unterseite mit einer Unterlage in Beriithrung bringen (Freisling
1948), und Regenwiirmer sich zu einem Knéuel aufrollen (Koll-
mannsperger 1934). (Es konnen somit thigmotaktische Re-
aktionen auch in den Dienst des Wasserhaushaltes treten.) Da-
durch, daB die Kérperoberfliche Stellen mit verschiedener Wasser-
durchlissigkeit aufweist, werden die Erscheinungen in der Weise
modifiziert, daB8 nur die undurchlissigen Stellen trockener Luft
dauernd ausgesetzt werden (Zuriickziehen in die Schale!) oder
daB die GroBe der durchlissigen Stellen bei Trockenformen ein-
geschrinkt wird (Zunahme der Pigmentierung der Insektenkuti-
kula, Anstreben der Kugelform, z. B. bei Eugaster).

Bei der Befriedigung des Wasserbediirfnisses mindestens zeit-
weise auBerhalb des Wassers lebender Tiere lassen sich zweierlei
Reaktionsweisen unterscheiden. Entweder kommt das Tier erst
zur Ruhe, wenn es fliissiges Wasser gefunden hat (Hydrotaxis)
oder schon bei Erreichung entsprechender Luftfeuchtigkeit (Hygro-
taxis). Beim Aufsuchen fliissigen Wassers konnen verschiedene
Sinnesorgane beteiligt sein. So erfolgt das Aufsuchen geeigneter
Wohngewésser durch flugfihige Wasserinsekten (Kéfer, Wanzen)
optisch, was daraus hervorgeht, daB diese bei Nacht fliegenden
Tiere h#ufig auf glinzenden Glasdichern landen, die sie aktiv
ansteuern. Vielfach sind aber dabei ,,chemische* Sinnesorgane be-
teiligt, wobei sich eine Grenze zwischen Hydrotaxis und Hygro-
taxis nicht mehr ziehen 1iBt. So ,,wittern* viele Wiistensdugetiere
Wasser auf groBe Entfernungen. Uber die Lokalisation der Rezep-
toren ist nichts Genaues bekannt; es sei aber darauf hingewiesen,
daB gerade bei Wiisten- und Steppensidugetieren die Nasenregion
sehr stark ausgebildet ist (Saigaantilope, Wildschafe, Stachel-
schweine). Bei Molchen, die Feuchtigkeit ebenfalls ,,wittern*,
liegen die Rezeptoren aber nicht in der Nasenhohle (vgl. B u d-
denbrock, Bd. I, S. 281), sondern entweder in der Haut, der
Mundhohle oder in der Lunge? Bei Insekten, deren hydro- und
hygrotaktische Reaktionen oft sehr deutlich ausgeprigt sind (so
14Bt sich z. B. die Honigbiene leicht auf Wasser dressieren), wird
angenommen, daf die Rezeptoren an den Fiihlern liegen (z. B. bei
Collembolen). Dasselbe gilt fiir Asseln (Porcellio pruinosus; unver-



Typen des Wasserhaushaltes der Tiere. 57

offentlichte Versuche von A. Geissler) und Milben (Tyro-
glyphus casei), wéhrend die Rezeptoren bei Spihnen an den
Tarsen, bei Scutigerella (Friedl 1928) an den Koxalsickchen
und bei Regenwiirmern am Prostomium liegen. Hygrotaktische
Tiere kommen bei verschiedenen relativen Luftfeuchtigkeiten zur
Ruhe, wobei das Unterscheidungsvermogen oft sehr groB ist (es
betrigt z. B. bei Anopheles 1%!). Die ,,Vorzugsfeuchtigkeit* be-
trigt beispielsweise bei Anopheles maculipennis atroparvus 100%,
bei A. m. messeae 97 %, bei A. m. typicus 95% (nach A. Hundert-
mark 1930), bei Ptinus obtectus liegt sie zwischen 80 und 89%
(Headlee 1917), bei der Kleidermotte (nach Griswold und
Crowell 1936) bei 75%. Die Luftfeuchtigkeitsgrenzen, zwischen
denen das Leben der betreffenden Tiere normal abliuft, sind art-
lich sehr verschieden. Wihrend das vitale Minimum bei Collem-
bolen (Isotoma viridis, Tomocerus vulgaris [Davies 1928]) 100%
relative Luftfeuchtigkeit betrigt, liegt dieses fiir Culex fatigans
bei 48%, das fiir Ptinus obtectus bei 1% und fiir die Puppe von
Protoparce quinquemaculata bei 0%.

Manche Tiere werden auch durch hohe Luftfeuchtigkeit ge-
schidigt, so z. B. die Larve von Anthrenus museorum. Wihrend in
dem genannten Fall die Luftfeuchtigkeit selbst fiir die Schidigung
verantwortlich gemacht werden kann, sind viele obere Feuchtig-
keitsgrenzen dadurch bedingt, dafl durch hohe Luftfeuchtigkeit das
Wachstum von Schimmelpilzen geférdert wird, die dann das Tier
befallen. Fiir Ptinus obtectus liegt dieses Maximum oberhalb 89%
relativer Luftfeuchtigkeit. Dagegen erweisen sich manche Tiere in
ihrer Entwicklung weitgehend unabhingig von der Luftfeuchtig-
keit, wie z. B. die Blattlaus Toxoptera graminum, die durch Luft-
feuchtigkeiten zwischen 37 und 100% in keiner Weise beeinflulit
wird (Headlee 1917).

Unter Beriicksichtigung der vorstehend behandelten Falktoren
lassen sich innerhalb des Tierreichs bisher folgende Typen (Lebens-
formen) in bezug auf den Wasserhaushalt feststellen:

Vor allem lassen sich Wassertiere, Feuchtlufttiere und
Trockenlufttiere unterscheiden. Wihrend die aktiven Stadien der
ersteren an fliissiges Wasser gebunden sind, brauchen die Feucht-
lufttiere mit Wasserdampf geséttigte Luft, wihrend die Trocken-
lufttiere auch bei geringer Luftfeuchtigkeit ihre Lebenstétigkeit
abwickeln koénnen. Unter den Wassertieren sind solche zu unter-
scheiden, die sich dauernd im Wasser aufhalten miissen, von den-
jenigen Arten, deren Dauerstadien auch auBerhalb des Wassers
am Leben bleiben. Innerhalb der echten Wassertiere sind es die
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marinen, wirbellosen Tiere, mit Ausnahme der Arthropoden, bei
denen die Konzentration der Korperflissigkeit von der des um-
gebenden Wassers abhiingt. Diese ,,poikilosmotischen“ Formen
machen also alle Salzgehaltschwankungen des Wassers mit, wo-
durch ihr Wasserhaushalt wesentlich beeinflut wird. Die iibrigen
Tiere sind jedoch innerhalb weiter Grenzen unabhingig von der
Konzentration des Mediums, sind somit homdosmotisch. Hier lassen
sich 3 Fille unterscheiden: 1. Die Korperfliissigkeit ist isotonisch
mit dem umgebenden Wasser, wie bei den Haien des Meeres (liber
die wenigen SiiBwasser-Haie und -Rochen liegen meines Wissens
keine Angaben vor). Der osmotische Druck ihrer Korpersifte wird
zur Hilfte durch Salze, zur Hilfte durch Harnstoff verursacht.
2. Die Kérpersiifte sind hypotonisch, wie bei den marinen Knochen-
fischen und Krebsen. Fiir die Aufrechterhaltung der Hypotonie ist
die geringe Wasserdurchlissigkeit der Korperoberfliche (auch der
Kiemen!) von Bedeutung. Bei der Herabsetzung der Durchlissig-
keit sind einerseits Lipoide, andererseits Schleimstoffe beteiligt. So
kann der Aal seine Hypotonie nicht aufrechterhalten, wenn die
Schleimschicht seiner Haut mechanisch entfernt wird. Ahnliche
Erscheinungen wurden an Krabben beobachtet. So konnten
Baumberger und Olmstedt 1928 nachweisen, da Pachy-
grapsus crassipes wihrend der Hiutung poikilosmotisch wird und
erst spater die Hypotonie wieder herstellt. 3. Die Korpersifte sind
hypertonisch bei Siiwassertieren, die entweder iiber undurchlissige
Oberflichen verfiigen oder osmotisch eingedrungenes Wasser
durch die Exkretionsorgane wieder entfernen. AuBlerhalb des
Wassers lebensfihige Dauerstadien von Wassertieren verfiigen
iiber unterschiedliche Fihigkeit, der Austrocknung zu widerstehen.
Solche mit unvollkommenem Verdunstungsschutz halten sich in
der Regel in Riumen auf, deren Luft mit Wasserdampf gesittigt
ist. Hier wiren im Bodenschlamm austrocknender Gewéisser aus-
dauernde Mollusken (Paludinen, Planorbiden und Erbsenmuscheln)
sowie der in einem Schlammkokon die Trockenheit iiberdauernde
Dipnoer Protopterus aethiopicus zu nennen. Uber vollkommenen
Verdunstungsschutz verfiigen dagegen dic Eier der Euphyllopoden
(Apus, Branchipus usw.) und die des siidamerikanischen Fisches
Cynolebias Belotti. Ganz auBerordentlich widerstandsfihig gegen
Austrocknung erweisen sich die Dauerstadien der in zeitweise aus-
trocknenden Moospolstern lebenden Kleintiere, unter denen sich
ebenfalls Formen mit verschiedener Trockenresistenz finden
(Bartos). Die erwdhnte moosbewohnende Fauna setzt sich vor-
wiegend aus Thekamdoben, bdelloiden Réidertieren, Nematoden und
Tardigraden zusammen.
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Unter den Feuchtlufttieren sind solche zu unterscheiden, die
nur an dampfgesittigter Luft leben konnen und solche, die sich
voriibergehend an trockener Luft aufhalten konnen, aber dort in
Ruhezustinde verfallen. Bei den ersteren, denen also ein Ver-
dunstungsschutz vollstindig fehlt, ist die absolute GréBe von Be-
deutung, da die Verdunstung ja an der Oberfliche erfolgt und
diese bei groBem Volumen relativ kleiner ist als bei geringem (bei
einem kugelférmigen Korper nimmt das Volumen mit der 3. Potenz
zu, die Oberfliche mit der 2. Potenz). Aus dem erwihnten Grunde
vertrocknen Amphibien relativ langsamer als Regenwiirmer und
feuchthiutige (benetzbare) Insektenlarven (z. B. Fliegenmaden).
Auch die dauernd im Boden lebenden Insekten (subterrane Kifer)
und die Hohleninsekten sind hierher zu rechnen. Feuchtlufttiere, die
Zeiten mit trockener Luft iiberstehen kénnen, verfiigen iiber un-
durchlissige Abschnitte der Korperoberfliche, unter die die emp-
findlichen Korperteile zuriickgezogen werden, oder iiber selbst-
hergestellte Gehiuse. Der erstere Fall ist bei den Landschnecken,
den Kugelasseln (Armadillo), den Glomeriden und Phthiracariden
verwirklicht. Die letztgenannten kionnen das Propodosoma dicht
an das Hysterosoma anlegen und ihre vier Beinpaare in das so
entstehende ovale Gehiuse zuriickziehen. Selbstgebaute, fiir Wasser-
dampf wenig durchlissige Gehiuse finden sich bei den Sack-
trigerraupen (Psychiden, Solenobien) und Blattkéferlarven (Cly-
thrinen und Cryptocephalinen).

Wihrend also die genannten Tiere mit Wasserdampf geséttigte
Réume mit sich herumtragen, sind andere dazu gezwungen, sich
immer wieder an solche zuriickzuziehen. Beispielsweise konnen
sich sehr viele bodenbewohnende Insektenlarven, Myriopoden, so-
wohl Chilopoden als Diplopoden, sowie Landasseln nur verhéltnis-
miBig kurze Zeit der Verdunstungskraft der Atmosphire aus-
setzen. Die Fahigkeit dazu hingt davon ab, welche Wasserreserven
und welche osmotische Toleranz die betreffende Art besitzt, welche
Wassermenge also verdunsten kann, ohne daBl das Tier dadurch
stark geschidigt wird (vgl. hiczu auch Edney 1954).

Die Mehrzahl der Trockenlufttiere, also jener Formen, die
ihren Wasserhaushalt auch gegeniiber der Verdunstungskraft
trockener Luft aufrechterhalten kénnen, ist auf die gelegentliche
Zufuhr von fliissigem Wasser angewiesen. Ihre Ausdauer an
trockener Luft hiingt einerseits von der Wirksamkeit ihres Ver-
dunstungsschutzes, andererseits von der Fiahigkeit zur Vermeidung
von Wasserverlusten durch Darm und Exkretionsorgane ab. Sind
beide Einrichtungen unvollkommen entwickelt, so ist die absolute
Korpergrofe fiir den Wasserhaushalt bedeutungsvoll. Wéhrend
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beispielsweise ein Rind, das zu den Wasserverschwendern gehort,
sich dauernd trockener Luft aussetzen kann, miissen Insekten
dieser Gruppe sich hiufig in Riume mit wasserdampfgesiittigter
Luft zuriickziehen (Grillen, Lethrus, Ohrwiirmer und coprophage
Lamellicornier), oder sie sind nur zu Zeiten hoherer Luftfeuchtig-
keit in Bewegung (Maulwurfsgrille, Junikéifer). Konnen die Wasser-
verluste durch Riickgewinnung von Wasser aus dem Darm in
méiBigen Grenzen gehalten werden, so konnen sich auch kleine
Arten der Sonne aussetzen, wie Laubheuschrecken (Decticus),
Chrysomeliden, Coccinelliden, Cantharis, Melo& und Zonabris.
Hierher gehdren auch viele Pflanzensaftsauger, wie Wanzen und
Zikaden, die, an ihrer Futterpflanze sitzend, der Austrocknung
widerstehen konnen, von ihr entfernt aber schnell vertrocknen
(besonders auffillig bei Triecphoral).

Bei Trockenlufttieren mit vollstindigem Verdunstungsschutz
spielt die Fihigkeit der gelegentlichen starken Wasserabgabe und
dadurch Abkithlung durch Transpiration eine betrichtliche Rolle.
Zu starker Wasserabgabe durch die Stigmen befihigte Tiere kénnen
sich lange der vollen Sonnenbestrahlung aussetzen, wie Cicindela,
Rosenkiéfer und Prachtkifer. Diese Formen sind allgemein durch
metallische Fidrbung gekennzeichnet. Fehlt dagegen die Féhigkeit
zu starker Transpiration, handelt es sich somit um extreme
Wassersparer, so sind die Tiere hitzeempfindlich und ziehen sich
bei zu starker Erwirmung in Gesteinsspalten oder in den Sand
zuriick. Hierher gehdéren unter den Kifern viele steppen- und
wiistenbewohnende Tenebrioniden (Akis, Scaurus, Sepidium,
Adesmia, Pimelia usw.) und die Blattkifer der Gattung Timarcha
sowie Riisselkéfer (z. B. Otiorhynchus arachnoides und die Cleo-
ninen; auBlerdem wiistenbewohnende Laufkifer (Anthia, Manti-
chora). Unter den Laubheuschrecken findet sich dieser Typus bei
den plumpen Callimenus- und Eugasterarten.

Wie schon erwihnt, sind manche Trockenlufttiere unabhiingig
von der Zufuhr fliilssigen Wassers. Sie gewinnen ihr Wasser durch
Verbrennung organischer Stoffe und Entzug des Wassers aus
,lufttrockenen Substanzen. Auch innerhalb dieser Gruppe ist die
Fihigkeit, Wasser durch Transpiration abzugeben, ausschlag-
gebend fiir die Hitzeresistenz. Die Formen ohne starke Trans-
pirationsfihigkeit gehoren zu den extremsten Wassersparern und
konnen an sehr trockenen aber nicht der Sonnenstrahlung aus-
gesetzten Orten leben. Sie weisen die hochsten bekannten Fett-
gehalte (bis 22 %) auf. Hierher gehoren: Lepisma saccharina, die
Raupen der Wachs- und Kleidermotte, der Mehlwurm, die Larven
von Dermestes und Anthrenus sowie Ptiniden, Anobiiden und der
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schwarze Kornwurm (Calandra). Die zu starker Transpiration be-
fahigten Formen sind trotz trockener Nahrung als Wasserver-
schwender zu bezeichnen, konnen sich aber Wasser jederzeit in der
notigen Menge beschaffen. Da sie nicht hitzeempfindlich sind,
gehoren sie zu den Bewohnern der heiffesten und zugleich trocken-
sten Gebiete und sind somit die eigentlichen Wiistentiere. Diesen

Typus stellen die Feldheuschrecken dar, innerhalb derer sich die

verschiedensten Abstufungen der Ausdauer in trockenen Gebieten

finden, die aber noch in Gebieten ihr Leben ungestért abwickeln,
wo praktisch alle anderen Tiere nur zu Zeiten geringerer Tempe-
ratur und groBerer Luftfeuchtigkeit tétig sind.

Die nachfolgende Tabelle bringt die unterschiedenen Lebens-
formen, ohne Anspruch auf Vollstindigkeit, in iibersichtlicher
Form. Die Tabelle ist nach Art einer dichotomischen Bestimmungs-
tabelle angefertigt und wie eine solche zu beniitzen.

1 Wassertiere
Feuchtlufttiere
Trockenlufttiere

2 dauvernd im Wasser
Ruhestadien auch auBe1ha1b des Wassels lebensfahlg

3 poikilosmotisch: wirbellose Meerestiere, mit Ausnahme
der Arthropoden
homdoosmotisch . . .. 4

4 Korperfliissigkeit 1soton1sch gegenubel dem Medium:
marine Haie
Korperfliissigkeit hypotonisch gegeniiber dem Medium:
marine Knochenfische, marine Krebse
Korperfliissigkeit hypertonisch gegeniiber dem Medium:
SiiBwassertiere

5 mit unvollkommenem Verdunstungsschutz Pisidien, Palu-
dinen, Planorbiden
mit vollkommenem Verdunstungsschutz: Eier von Euphyllo-
poden und von Cynolebias, Zysten der ,,Moosfauna‘

6 ohne Verdunstungsschutz . .o .. . 7
mit Verdunstungsschutz: Armadillidien, Phthiracariden,
Glomeriden, Sacktrigerraupen, Clythrinen und Crypto-
cephalinenlarven, Landschnecken

7 Wasserverluste infolge der KoérpergroBe relativ gering:
Amphibien
Wasserverluste infolge geringer Kérpergrofe betréichtlich:
Regenwiirmer, endophage und bodenbewohnende Insekten
und ihre Larven, Hohleninsekten, Myriopoden, Land-
isopoden

QT oo AN
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8 auf gelegentliche Zufuhr fliilssigen Wassers angewiesen 9

von der Zufuhr fliisssigen Wassers unabhéngig 15
9 mit unvollkommenem Verdunstungsschutz 10
mit vollkommenem Verdunstungsschutz . 13
10 ohne Einrichtungen zur Riickgewinnung von Wasser 11
mit Einrichtungen zur Riickgewinnung von Wasser 12
11 Wasserverluste infolge der KorpergroBe gering: Rinder,
Schweine

Wasserverluste infolge geringer KorpergroBle betréchtlich:
Gryllotalpa, Gryllus, Forficula, koprophage Lamellicornier
Lethrus, Melolonthinen

12 mit an den Enddarm angelegten malphigischen Gefdflen:
Locustiden (Decticus), Chrysomeliden (Melasoma), Coc-
cinella, Cantharis, Meloiden (Melo&, Zonabris)
mit Analdriisen (Pflanzensaftsauger): Lygaeus saxatilis,
Pyrrhocoris apterus, Cicada plebeja, Triecphora

13 ohne starke Transpirationsfihigkeit (hitzeempfindlich) 14
mit starker Transpirationsfihigkeit (nicht hitzeempfind-
lich): Cicindela, Cetoninen, Buprestiden (Chalcophora,
Dicerca, Julodis, Sternocera)

14 mit an den Enddarm angelegten malphigischen Gefifen:
Tenebrioniden (Adesmia, Pimelia, Akis usw.), Timarcha,
Curculioniden (Otiorhynchus arachnoides, Cleoninen), Lo-
custiden (Callimenus, Eugaster)
mit Analdriisen: Carabiden (Mantichora, Anthia, Graphi-
pterus)

15 ohne starke Transpirationsfihigkeit (hitzeempfindlich):
Wiistenméuse (z. B. Dipodomys). Insekten: Thermobia
domestica Lepisma saccharina, Raupen von Galleria mello-
nella und Kleidermotte, Mehlwurm, Larven von Dermestes
und Anthrenus, Niptus, Ptinus, Anobium, Calandra
mit starker Transpirationsfihigkeit: Acridiiden.
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