
Vergleichende Untersuchungen über die Transpiration
von Schmetterlingspuppen verschiedener Ökologie
und Entwicklungsweise bei hohem Sättigungsdefizit.

Von Friedrich Kasy, Wien.

E i n l e i t u n g .

Mit dem Wasserhaushalt der Insekten und seinen Teilproblemen, ins-
besondere der Transpiration, haben sich seit etwa 1930 zahlreiche Arbeiten
beschäftigt, deren wichtigste Ergebnisse in den Lehrbüchern der Insekten-
physiologie von C h a u v i n (1949), W i g g l e s w o r t h (1953) und
Roe d e r (1953) enthalten sind.

Die hier mitgeteilten Untersuchungen über die Transpiration von
Schmetterlingspuppen gingen von der Fragestellung aus, ob sich durch
einen Vergleich ihrer Wasserverluste bei hohem Sättigungsdefizit Unter-
schiede zwischen den einzelnen Arten feststellen lassen, die aus ihrer
Ökologie zu verstehen wären. Solche Beziehungen zwischen dem Schutz
gegen Austrocknung und den Umweltsbedingungen, unter denen sich die
Puppen normalerweise befinden, waren unter dem Eindruck anderer Arbei-
ten (siehe K ü h n e 11 1939, P a l m e n und S u o m a l a i n e n 1945) durch-
aus zu erwarten, umso mehr als in Zuchtvorschriften darauf hingewiesen
wird, daß Schmetterlingspuppen, den natürlichen Verhältnissen entspre-
chend, mehr oder weniger feucht gehalten werden müssen, da sie sonst
„vertrocknen" (siehe z. B. B e r g e - R e b e l 1910, A, p. 97).

Über Gewichtsabnahmen von Schmetterlingspuppen gibt es eine An-
zahl z. Tl. schon sehr alter Arbeiten und es ist bereits früh darauf hin-
gewiesen worden, daß im Laufe der Puppenentwicklung eine beträchtliche
Wasserabgabe stattfindet. Die ältere Literatur darüber ist bei Bach-
m e t j e w (1902) und v. L i n d e n (1907) angegeben; hier sollen nur die
wesentlichsten Ergebnisse dieser Untersuchungen mitgeteilt werden: Be-
reits 1817 machte R e n g g e r (zitiert nach B 1 a s i u s 1866) die Fest-
stellung, daß Schmetterlingspuppen während der Metamorphose bedeu-
tende Wassermengen abgeben. Auf Grund von Versuchen (Bestreichen der
Puppenoberfläche mit Gummi) kam er zu der Ansicht, daß die Wasser-
verdunstung über die Respirationsorgane erfolgen müsse. N e w p o r t
(1834) zog aus dem Verlauf des Gewichtsabfalles von Ligusterschwärmer-
puppen den Schluß, „daß die Respiration und damit die ganze Lebenstätig-
keit der Puppen vor dem Schlüpfen des ausgebildeten Insekts ihren Höhe-
punkt erreicht" (zitiert nach B a c h m e t jew 1902). Auf den Ergebnissen
dieser beiden Autoren fußend stellte B l a s i u s (1866) die Theorie auf,
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daß es möglich sein müsse, allein aus dem Gewichtsabfall Schlüsse auf die
Lebenstätigkeit der Puppen zu ziehen und so auch die „Intensität der
Entwicklung und Umwandlung der Raupe zum Schmetterling zu beob-
achten". Er verfolgte bei Vanessa io und V. urticae die Gewichtsabnahmen
von der ausgewachsenen Raupe bis zum Schlüpfen des Schmetterlings und
fand eine für das Puppenstadium typische Kurve der Gewichtsverluste : die
Werte der Gewichtsabnahmen in der Zeiteinheit sinken bis zum zweiten
Viertel des Puppenstadiums, dann steigen sie im dritten Viertel wieder
allmählich und im vierten rasch an.

Die allgemeine Gültigkeit der von B 1 a s i u s und von N e w p o r t
gefundenen Gewichtsverlustkurven für Schmetterlingspuppen wurde durch
die Untersuchungen anderer Autoren bestätigt (siehe Angaben bei Bach-
m e t j e w 1902 und v. L i n d e n 1907). Diese Kurven 'haben bei Puppen
mit rascher Entwicklung eine etwa V-förmige Gestalt, hingegen bei sol-
chen mit längerer Entwicklungsdauer, bzw. mit einer eingeschalteten Dia-
pause einen ungefähr U-förmigen Verlauf, wobei der waagrechte Abschnitt,
entsprechend der Dauer der Diapause, von verschiedener Länge sein kann.

Den direkten Nachweis, daß die Gewichtsabnahmen der Schmetterlings-
puppen mit der Stoffwechselintensität parallel gehen, erbrachte erst
H e l l e r (1925, 1926) durch Messungen des Sauerstoffverbrauchs und der
Gewichtsabnahmen bei Argynnis paphia und Deilephila euphorbiae wäh-
rend des ganzen Puppenstadiums. Analoge Sauerstoffverbrauchskurven
fanden auch R o m e i s und W ü s t (1929) bei Puppen von Papilio podali-
rius und Vanessa io; an letzterem Objekt wurden diese auch von S c h w a n
(1940) eingehender studiert. Ähnliche Stoffwechselkurven wurden auch
für die Puppen anderer holometaboler Insekten gefunden (siehe W i g-
g l e s w o r t h 1953, p. 419) ; problematisch ist aber noch immer das Zu-
standekommen ihres Verlaufs, da die ältere Ansicht (z. B. H e l l e r 1926),
daß das Absinken des Sauerstoffverbrauchs nach der Verpuppung durch
die Histolyse und der spätere Wiederanstieg durch die Histogenèse bedingt
seien, durch histologische Befunde nicht gestützt werden konnte (siehe
Hinweise bei C h a u v i n 1949, p. 66 und B u c k in R o e d e r 1953,
p. 215—16).

Unter den neueren Arbeiten über die Transpiration der Insekten ent-
halten die von K o i d s u m i (1934) unter anderem auch Untersuchungen
an Schmetterlingspuppen. Er fand bei Bombyx mori, daß auch durch die
Puppencuticula hindurch eine Wasserdampf abgäbe stattfindet, die er cuti-
culäre Transpiration nannte. Bei den großen Puppen von Samia atlas
beobachtete er eine geringe relative Transpiration (Transpiration auf das
Gewicht bezogen) und glaubte diese mit dem R u b n e r sehen Gesetz er-
klären zu können. An Puppen von Milionia zonea stellte er fest, daß die
Transpiration nur innerhalb gewisser Grenzen den Sättigungsdefiziten
proportional ist, und er schloß daraus auf eine Regulierbarkeit der Wasser-
abgabe. Auch der in sehr trockener Luft auftretende Transpirationsabfall
ist nach ihm durch das Wirksamwerden von Stigmenverschlußmechanismen
zu erklären. Bei Saturnia pyretorum konnte K o i d s u m i in der Ruhe-
periode der Puppen eine sehr geringe Transpiration feststellen, die er in
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Zusammenhang mit der Überdauerung des heißen Sommers brachte. An
diesem Objekt beobachtete er bei Wägungen in kurzen Abständen auch
vorübergehend Gewichtszunahmen.

Außer den Angaben über Wasserverluste bei Schmetterlingspuppen
gibt es auch einige über Gewichtszunahmen unter gewissen Bedingungen,
die als Wasseraufnahme gedeutet wurden. So erklärte v. B r ü c k e (1908)
die Gewichtszunahmen der Puppen in den Versuchen der Gräfin v. Linden
(1906 und 1907) durch eine solche und auch P o r t i e r und De Rot-
ti a y s (1928 a, b) fanden leichte Gewichtszunahmen bei Puppen, die
während ihrer Diapause in feuchten Sägespänen aufbewahrt wurden. Bei
R i c h a r d s (in Roe d e r 1953) finden sich sogar Hinweise auf eine
Wasseraufnahme aus wasserdampf reicher Luft1).

Aus den vorliegenden Arbeiten über Schmetterlingspuppen war also
zu entnehmen, daß Beziehungen zwischen der Menge des abgegebenen
Wassers und dem Entwicklungszustand, bzw. der Stoffwechselintensität
bestehen und daß unter gewissen Bedingungen bei Schmetterlingspuppen
auch Gewichtszunahmen eintreten können. Die eingangs aufgeworfene
Frage, ob sich unter gleichen Verdunstungsverhältnissen Unterschiede in
der Transpiration der Puppen feststellen lassen, die aus ihrer verschiedenen
Ökologie verständlich wären, konnte aus den vorhandenen Angaben nicht
beantwortet werden. Es waren noch zu wenige Arten untersucht und auch
nur in einigen Fällen stark austrocknende Bedingungen angewendet wor-
den, unter denen vielleicht erst ein unterschiedlicher Schutz gegen Aus-
trocknung deutlich wird.

Es wurden daher in der vorliegenden Arbeit Puppen verschiedener
Lepidopteren vergleichend auf ihre Wasserabgabe bei hohem Sättigungs-
defizit untersucht, wobei auch deren Entwicklungsdauer berücksichtigt
wurde, da sich bald zeigte, daß diese in deutlicher Beziehung zur Inten-
sität der Wasserabgabe stand.

Die Untersuchungen wurden zunächst im Rahmen einer Dissertation
am Zoologischen Institut der Universität Wien durchgeführt. Meinem ver-
ehrten Lehrer Herrn Prof. Dr. Wilhelm K ü h n e 11 sowie Herrn Professor
Dr. Josef G i c k 1 h o r n danke ich für die wertvolle Hilfe, die sie mir
durch Ratschläge und Literaturhinweise zuteil werden ließen. Dem inzwi-

!) Von mir selbst wurde ebenfalls die Möglichkeit einer Wasseraufnahme
bei einigen in Diapause und einigen in Entwicklung befindlichen Puppen
untersucht, indem ich diese mit destilliertem Wasser besprühte und dann einige
Tage bis etwa zwei Wochen bei 25<> in einer „feuchten Kammer" liegen ließ,
in der die Puppencuticula feucht blieb. Wenn sich unter diesen extrem nassen
Bedingungen überhaupt Gewichtszunahmen feststellen ließen, die über die
Wägefehler hinausgingen, so waren diese stets gering und standen in keinem
Verhältnis zu den Gewichtsabnahmen unter austrocknenden Bedingungen. In
Diapause befindliche Puppen waren für diese Untersuchungen von folgenden
Arten verwendet worden: Papilio podalirius L., Thais polyxena Schiff., Deile-
phila euphorbiae L. und Saturnia spini Schiff. Die in langsamer oder rascher
Entwicklung befindlichen Puppen gehörten folgenden Arten an: Vanesso io L.,
Acherontia átropos L., Dasychira pudibunda L., Crocallis elinguaria L., Boarmia
setenaria Schiff., Bupalus piniarius L. und Mecyna polygonalis Hbn.
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sehen leider verstorbenen Herrn Prof. Dr. Otto S t o r c h , sowie seinem
Nachfolger Herrn Prof. Dr. Wilhelm M a r i n e l l i bin ich zu Dank ver-
pflichtet, weil sie mir die Durchführung meiner Arbeiten durch Über-
lassung eines Arbeitsplatzes ermöglichten.

Später konnte ich die Untersuchungen am Institut für Forstentomo-
logie und Forstschutz der Hochschule für Bodenkultur in Wien fortsetzen.
Für die Erlaubnis, den Klimaschrank des Institutes zu benützen, danke ich
dem Institutsleiter Herrn Prof. Dr. Anton K u r i r.

M a t e r i a l und M e t h o d i k .
Die zur Untersuchung verwendeten Schmetterlingspuppen gehörten

fast ausschließlich den Familien an, die man früher als Makrolepidopteren
zusammengefaßt hat. Aus der Gruppe der sogenannten Mikrolepidopteren
habe ich wegen der durch das geringe Gewicht ihrer meisten Vertreter
gegebenen großen Fehlermöglichkeiten nur wenige Arten zum Vergleich
herangezogen.

Das Untersuchungsmaterial wurde fast ausnahmslos durch Zucht
erhalten und zwar aus eingesammelten Raupen oder aus Eigelegen. JLetz-
tere Methode hatte den Vorteil, daß sie parasitenfreie Puppen lieferte. Die
aus Freilandraupen erhaltenen mußten, sofern sie nicht ohnehin bis zur
Entwicklung des Schmetterlings verwendet wurden, nach den Untersuchun-
gen einer Kontrolle durch öffnen unterzogen werden.

Zur Ermittlung der Wasserabgabe benutzte ich die Wägemethode, wie
sie allgemein für Transpirationsbestimmungen in Anwendung ist. Doch
konnten dabei Zweifel entstehen, ob die Gewichtsverluste wirklich den
abgegebenen Wassermengen gleichgesetzt werden dürfen, da eine genaue
Übereinstimmung theoretisch nur bei einem respiratorischen Quotienten
von 0,73 möglich ist. Nach den Angaben über die R. Q. von gewissen
Schmetterlingspuppen konnte man tatsächlich größere Fehler erwarten. So
gibt D r i 1 h o n (zitiert nach C h a u v i n 1949) für Aiiacws-Puppen einen
R. Q. von 0,5 an, wobei also die Wasserabgabe größer sein müßte als der
gefundene Gewichtsverlust, und K e l l n e r (zitiert nach v. L i n d e n
1907) fand, daß bei Bombyx mori-Puppen in erster Linie Kohlenhydrate
abgebaut werden, was zur Folge haben müßte, daß der Gewichtsverlust
nur teilweise auf Wasserabgabe zurückzuführen ist. Dabei ist aber zu
bedenken, daß die Höhe der Fehler nicht nur von den Abweichungen des
R. Q. von dem erwähnten Wert abhängt, sondern auch vom Verhältnis
der Atmungsintensität zur Stärke der Wasserabgabe. Tatsächlich fand
K o i d s u m i (1934) in einem Kontrollversuch an Bombyx raon-Puppen,
daß bei 27° C. und 35% rei. Luftfeuchtigkeit 94% des Gewichtsverlustes
auf Wasserabgabe entfallen. P a l m e n und S u o m a l e i n e n (1945)
fanden an Käfern in einem getrockneten Luftstrom gleichfalls eine Wasser-
abgabe, die über 90% ihrer Gewichtsverluste betrug.

Auch bei einigen von mir selbst durchgeführten Kontrolluntersuchun-
gen wurde hinreichend gute Übereinstimmung gefunden. Die Methode war
bei diesen Untersuchungen folgende: Zur Austrocknung der Puppen wurde
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ein Wägeglas von 100 ccm Inhalt (hohes Format) verwendet, auf dessen
Boden sich eine Schicht von feinkörnigem entwässertem CaCl2 befand. Um
in diesem kleinen Exsiccator eine Puppe unterbringen zu können, wurde
ein aus Kupferdraht zurechtgebogener kleiner Dreifuß, der oben mit einem
Stück Tüll bespannt war, hineingestellt. Der Deckel des Wägeglases war,
um einen luftdichten Verschluß herzustellen, mit Vaseline eingefettet wor-
den. Das Untersuchungsobjekt wurde je nach der zu erwartenden Atmungs-
intensität ein bis vierzehn Tage im Wägeglas belassen, das in einem Ther-
mostaten bei 25° C oder bei Zimmertemperatur aufbewahrt wurde. Nach
den Angaben über den Sauerstoffbedarf von Schmetterlingspuppen (z. B.
H e l l e r 1926, R o m e i s und W ü s t 1929, S c h w a n 1940) war für
die betreffenden Zeiträume genügend Sauerstoff vorhanden.

Nach dem Herausnehmen der Puppe wurde sofort wasserfreie Luft
in das Wägeglas eingeleitet, um die vorhandene CO2-haltige zu verdrängen.
Für die Erzeugung des Luftstromes, der mit Hilfe eines Glashahnes regu-
liert werden konnte, verwendete ich ein Gummigebläse. Zum Trocknen der'
Luft diente entwässertes CaCl2 (Trockenturm und anschließende Trocken-
röhre) ; das Ableitungsrohr der Trockenvorrichtung enthielt als Filter
gegen mitgerissenen CaCl2-Staub einen lockeren Wattepfropf. Zum Ein-
leiten der Luft in das Wägeglas war an die Trockenvorrichtung mit Hilfe
eines Schlauches ein Glasrohr angeschlossen worden, das so an einem
Stativ befestigt wurde, daß es nach dem Einführen in das Wägeglas knapp
über der CaCl2-Schicht mündete. Diese war an der betreffenden Stelle mit
einem Stück Filterpapier abgedeckt, um ein Wegblasen von CaCl2-Staub
zu vermeiden. Das Lufteinleiten wurde in folgender Weise vorgenommen:
Schon vor dem öffnen des Wägeglases war bei geschlossenem Hahn der
als Reservoir dienende zweite Ball des Gebläses aufgepumpt worden. Nach-
dem durch Öffnen des Hahnes ein mäßig starker Luftstrom (Kontrolle
durch Hinhalten der Hand) erzeugt worden war, wurde das Wägeglas ge-
öffnet, die Puppe rasch herausgenommen und der Deckel so aufgelegt, daß
ein Spalt offenblieb, durch den das Einleitungsrohr durch entsprechendes
Hinstellen des Stativs eingeführt werden konnte. Durch weitere Betätigung
des Gebläses wurde der Luftstrom nun etwa zwei Minuten lang aufrecht
erhalten, dann durch Heben des Stativs das Einleitungsrohr wieder her-
ausgezogen und das Wägeglas verschlossen. Aus den Wägungen der Puppe
vor und nach dem Aufenthalt im als Exsiccator eingerichteten Wägeglas (im
folgenden kurz als Exsiccator bezeichnet) wurde ihre Gewichtsabnahme
bestimmt. Ferner wurde die Gewichtszunahme des leeren Exsiccators, also
die Wasseraufnahme des CaCl2 ermittelt und mit der Gewichtsabnahme der
Puppe verglichen. Da sich zeigte, daß das Wägeglas mit der Puppe nicht
ganz gewichtskonstant blieb, wurde nicht nur bei Beginn, sondern auch
vor Beendigung eines jeden Versuches das Gewicht des die Puppe enthal-
tenden Exsiccators ermittelt und die dabei gefundene Differenz als Kor-
rektur bei der Gewichtszunahme des Exsiccators berücksichtigt. Weil sich
auch Fehler durch die Aufnahme von Luftfeuchtigkeit beim öffnen des
Exsiccators ergeben mußten, wurden die dadurch bedingten Gewichtszu-
nahmen in Blindversuchen festgestellt. Der Arbeitsgang war dabei derselbe,
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wie vorhin beschrieben, nur fand statt der Puppe ein Stück Glasstab Ver-
wendung. Die Dauer zwischen erster und zweiter Wägung betrug etwa
zwei Stunden, sie muß also zur völligen Absorption des eingedrungenen
Wasserdampfes genügt haben. Es wurden folgende Werte ermittelt:

Versuchsserie 1 Versuchsserie 2

Gewicht d. Gewichts- Gewicht d. Gewichts-
Exsiccators zunähme Exsiccators zunähme

53,3861 g 54,7225 g
53,3874 g 1,3 mg 54,7234 g 0,9 mg
53,3885 g 1,1 mg 54,7248 g 1,4 mg
53,3900 g 1,5 mg 54,7263 g 1,5 mg
53,3909 g 0,9 mg 54,7276 g 1,3 mg
53,3912 g 1,1 mg

Summe aller Gewichtszunahmen 11,0 mg
Anzahl der Bestimmungen 9

Aus den obigen Bestimmungen ergibt sich somit für die Wasserauf-
nahme aus der Luft bei jedem Kontroll versuch ein Durchschnittswert von
rund 1,2 mg. Da die extremsten Abweichungen von diesem nur ± 0,3 mg
betragen, können sie vernachlässigt werden. Der Betrag von 1,2 mg ist
also in jedem Kontrollversuch über die Wasserabgabe einer Puppe von der
Gewichtszunahme des Exsiccators abzuziehen.

Folgende Tabelle gibt eine Übersicht über die Ergebnisse der Kontroll-
untersuchungen :

Untersuchungsobjekt | | ^ ^ .g -g^g *£

«s-gM - s i a * J | S S s - s s

Papilio podaliriu8 L. 1613/4 18,2 15,9 87%
(Diapause)

Papilio podalirius L. 314V2 200,8 196,7 98%
(Postdiapause)

Thais polyxena Schiff. 3333/4 3,5 3,5 100%
(Diapause)

Sphinx Ligustri L. 120 125,8 119,0 94%
(Diapause)

Dasychira pudibunda L. 22 11,9 10,6 89%
(Vor Stoff Wechselminimum)

Saturnia spini Schiff. 214V4 53,3 50,3 94%
(Diapause) 145V2 39,9 38,0 95%

Wie aus der Tabelle zu ersehen ist, besteht hinlänglich gute Über-
einstimmung zwischen den Gewichtsabnahmen und den tatsächlich abgege-
benen Wassermengen der untersuchten Puppen.

Für die eigentlichen Transpirationsbestimmungen wurden als Hygro-
staten mit Glasplatten bedeckte Glasschalen von 15—20 cm Durchmesser
verwendet, in die entsprechend kleinere Schalen (Petrischalenunterteile)
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hineingestellt wurden. Letztere dienten zur Aufnahme des wasserabsorbie-
renden Mittels. Über die Oberfläche eines solchen Einsatzes wurde ein
Stück Tüll gespannt, auf das die Puppen mit Abständen gelegt wurden. Sie
befanden sich so etwa 10 mm von der Oberfläche des Absorptionsmittels
entfernt, weshalb sie nach einem vorübergehenden öffnen des Hygrostaten
bald wieder in der gewünschten niederen Luftfeuchtigkeit waren. Sehr
bewegliche Puppen (z. B. von Sesien) wurden in perforierte Hülsen aus
Filterpapier gesteckt. Als wasseranziehende Substanz verwendete ich feuch-
tes Natriumhydroxyd, das sich wie konzentrierte Natronlauge verhält und
eine konstante relative Luftfeuchtigkeit von etwa 31% (nach Angabe bei
F r i e d e r i c h s I, p. 94) ergibt. Ich habe diese Substanz anderen wasser-
absorbierenden Mitteln vorgezogen, weil sie auch das bei der Atmung
gebildete CO2 bindet, das bei Anreicherung eventuell eine Transpirations-
erhöhung durch Offenhalten der Stigmen (siehe M e 11 a n b y 1934) be-
wirken könnte.

Als Untersuchungstemperatur wählte ich 25° C. Am Zoologischen In-
stitut der Universität Wien stand mir ein Thermostat zur Verfügung,
der diese Temperatur auf etwa + Io genau einzuhalten gestattete. Bei der
Fortsetzung der Untersuchungen am Institut für Forstentomologie und
Forstschutz der Hochschule für Bodenkultur in Wien konnte ich fallweise
auch einen Klimaschrank benutzen, der bei höherer Genauigkeit ( ± 0,1°)
die Einhaltung der gewünschten 25° auch bei Raumtemperaturen ermög-
lichte, die über diesem Wert lagen. Die Wägungen erfolgten am erst-
genannten Institut auf einer Torsionswaage, schwerere Puppen mußten auf
einer Goldwaage gewogen werden ( + 0,5 mg Genauigkeit). An der Hoch-
schule für Bodenkultur benutzte ich stets eine normale Analysenwaage.
Eine solche wurde auch für die Kontrolluntersuchungen verwendet.

Da schon bekannt war, daß die Wasserabgabe der Schmetterlings-
puppen sehr von ihrem Entwicklungszustand abhängig ist, mußten zum
Vergleich verschiedener Puppen analoge Abschnitte des Puppenstadiums
herangezogen werden. Es erwies sich dabei als zweckmäßig, in folgender
Weise vorzugehen: Bei sogenannten Latenzpuppen, deren Wasserabgabe
nach der Verpuppung absinkt, sich dann lange Zeit auf einem gleichblei-
benden Niveau hält und erst gegen Ende des Puppenstadiums wieder an-
steigt, wurde die Transpiration in dem lange dauernden Minimum (Dia-
pause) zum Vergleich verschiedener Puppen verwendet. Außerdem wurde
bei diesem Puppentyp auch noch in mehreren Fällen die Wasserabgabe
während des Transpirationsanstieges (Postdiapause) selbst berücksichtigt,
indem die Höchstwerte vor dem Schlüpfen zum Vergleich mit herangezogen
wurden. Bei Puppen mit rascher Entwicklung (Subitanpuppen) wurde für
den Vergleich ein Durchschnittswert für den ganzen, mit dem Schlüpfen
endenden Abschnitt nach dem Minimum der Transpiration bestimmt. Die
Festlegung des Beginnes dieser Periode konnte dabei allerdings nicht
immer auf einen Tag genau erfolgen; ferner fand auch die letzte Wägung
meist nicht unmittelbar vor dem Schlüpfen statt, doch sind die dadurch
bedingten Fehler im Hinblick auf die sonstigen noch zu besprechenden
Fehlermöglichkeiten und den Zweck der Untersuchungen ohne Bedeutung.

48

© Zool.-Bot. Ges. Österreich, Austria; download unter www.biologiezentrum.at



Außer den Durchschnittswerten wurden auch die Minima und Maxima der
Wasserabgabe mit zum Vergleich herangezogen. Der Abfall der Trans-
piration am Anfang des Puppenstadiums wurde nicht berücksichtigt, da
mit den Wägungen frühestens am zweiten Tag nach der Verpuppung be-
gonnen wurde, weil die Cutícula vorher noch zu weich war, und die Puppen
daher beim Anfassen leicht verletzt worden wären.

Um der unterschiedlichen Größe der Puppen Rechnung zu tragen,
wurde die Transpiration, die stets für eine Stunde angegeben wurde, in
Prozenten des Puppengewichtes ausgedrückt. Als Bezugsgewicht diente dabei
das bei der ersten Wägung gefundene. Bei dieser waren die Puppen aller-
dings nicht von gleichem Alter, doch können sie unter den Bedingungen,
denen sie bis dahin ausgesetzt gewesen waren, nicht viel an Gewicht ver-
loren haben. Puppen mit rascher Entwicklung wurden ohnehin bald in
Arbeit genommen, und solche mit einer Diapause nehmen in dieser, wie
sich allgemein feststellen ließ, besonders bei niederer Temperatur und
hoher Luftfeuchtigkeit nur sehr langsam an Gewicht ab.

Im übrigen muß darauf hingewiesen werden, daß ein exakter Vergleich
nicht nur wegen der Untersuchungsmängel, sondern auch aus anderen
Gründen nicht gut durchführbar war. Schon die Bezugnahme der Trans-
piration auf das Puppengewicht erscheint nicht unbedenklich, da bei klei-
neren Puppen ein relativ größerer Anteil auf die Puppencuticula entfällt
als bei größeren und bei weiblichen Puppen solcher Arten, die mit fertig
ausgebildeten Eiern schlüpfen, das Gewicht der letzteren bei der angegebe-
nen Berechnungsart niedrigere Transpirationswerte als bei den Männchen
Zustandekommen läßt. Ferner ist die Transpiration teilweise ein Ober-
flächenphänomen, weshalb man besonders ihre cuticuläre Komponente
besser auf die Oberfläche als auf das Gewicht beziehen sollte. Eine weitere
Unsicherheit ist dadurch gegeben, daß auch Individuen der gleichen Art
in einer Diapause sich in ihrer Transpiration unterscheiden können, weil
sie einen verschieden hohen Stoffwechsel haben. So fand H e l l e r (1925,
1926) an Wolfsmilchschwärmerpuppen, daß die Stoffwechselintensität in
der Diapause durch die Höhe der Temperatur, der die Puppen im Anfang
ausgesetzt wurden, bestimmt wird und daß ein Austritt von Hämolymphe in
einem frühen Puppenstadium für die weitere Puppendauer eine bedeutende
Stoffwechselsteigerung zur Folge haben kann. Eine solche zeigten aber
auch kleine Puppen, die aus Raupen hervorgegangen waren, welche sich
wegen ungünstiger Bedingungen vorzeitig verpuppt hatten.

Berücksichtigt man die in Material und Methode gelegenen Fehler-
möglichkeiten, so wird es verständlich erscheinen, daß für einen Vergleich
der Puppentranspiration die Feststellung verschiedener Größenordnungen
genügen mußte. Tatsächlich eignete sich eine solche durchaus zur Ableitung
gesetzmäßiger Beziehungen.

Da möglichst viele Arten untersucht werden sollten, mußte darauf
verzichtet werden, mit großen Individuenzahlen einer Art zu arbeiten. Die
Tatsache, daß sich aus den erhaltenen Werten gesetzmäßige Beziehungen
ableiten ließen, läßt aber die Annahme gerechtfertigt erscheinen, daß jene
offenbar für die betreffenden Arten charakteristisch waren; auch ergab
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sich, wenn mehrere Individuen einer Art untersucht wurden, gute Über-
einstimmung der Werte.

In der nun folgenden Besprechung der Ergebnisse sollen die untersuch-
ten Puppen aus Gründen der Zweckmäßigkeit nach ihrer Entwicklungs-
dauer angeordnet werden. Was die Nomenklatur betrifft, so halte ich mich
der besseren Verständlichkeit wegen an B e r g e - R e b e l (1910), bei den
Kleinschmetterlingen an H e r i n g (1932).

T r a n s p i r a t i o n v o n P u p p e n , d e r e n E n t w i c k l u n g s d a u e r
b e i 25° w e n i g e r a l s 25 T a g e b e t r ä g t .

Die in diesem Kapitel zu besprechenden Puppen stellen den Typ der
sogenannten S u b i t a n e n t w i c k l u n g dar ( H e l l e r 1926, S ü f f e r t
1927). Bei dieser weist der Sauerstoffverbrauch nur kurze Zeit einen Tief-
stand auf und dieser ist, soweit Untersuchungen vorliegen (z. B. H e l l e r
1926, S c h w a n 1940) nicht so niedrig wie bei den Latenzpuppen.

Die Anordnung der Arten in der nun folgenden Aufstellung erfolgt,
wie bereits erwähnt, nach ihrer Entwicklungsdauer bei der Untersuchungs-
temperatur von 25° C. Da diese auch innerhalb einer Art Unterschiede
aufwies (eventuell zwischen Weibchen und Männchen) und vielfach über-
haupt nicht auf einen Tag genau angegeben werden konnte, kann die ge-
wählte Reihenfolge natürlich nur ungefähr dem genannten Anordnungs-
prinzip gerecht werden. In die Betrachtung wurden auch solche Exemplare
mit einbezogen, von denen nicht alle Werte ermittelt worden waren D i e
Z a h l e n f ü r d i e T r a n s p i r a t i o n s i n d , wie schon erwähnt, d i e
a u f e i n e S t u n d e u m g e r e c h n e t e n G e w i c h t s a b n a h m e n ,
a u s g e d r ü c k t i n P r o z e n t e n d e s b e i d e r e r s t e n W ä g u n g
g e f u n d e n e n P u p p e n g e w i c h t e s .
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4) Tortrix nubilana Hbn.

5) Carcharodu8 alceae Esp.

6) Hyponomeuta
evonymellus L.

7) Nemoria pulmentaria Guen.

8) Vanessa io L.

9) Dasychira fascelina L.

10) Epinephele jurtina L.

11) Arctia villica L.

12) Syntomi8 phegea L.

13) Zygaena ephialtes L.

14) Zygaena angelicae 0.

15) Thecla acadae F.

16) Hyphantria cunea Drury
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18) Leucania l-album L.
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19) Malaco8oma neustria L.

20) Acontia lucida Hufn.

21) Arctia aulica L.

22) Boarmia gemmaria Brahm.

23) Gnopho8 stevenaria B.

24) EuproctÍ8 chrysorrhoea L.

25) Zephyrus quercus L.

26) Lymantria dispar L.

27) Agrotis c-nigrum L.

28) Cossus cossus L.

29) Amphipyra
tragopogini8 L.

30) Sesta palustris Kautz
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Vergleichen wir in der vorliegenden Tabelle die Transpirationswerte
mit den Entwicklungszeiten, so sehen wir eine deutliche Tendenz, mit
z u n e h m e n d e r E n t w i c k l u n g s d a u e r n i e d r i g e r e W e r t e
zu liefern. Die graphischen Darstellungen auf den folgenden Seiten mögen
dies noch deutlicher veranschaulichen.

Wir sehen, daß die Abhängigkeit der Transpirationsstärke von der
Entwicklungsdauer für alle drei zum Vergleich herangezogenen Werte
zutrifft. Innerhalb einer Art herrscht meist gute Übereinstimmung, nur
die Maxima zeigen oft große Unterschiede, so daß sie für einen Vergleich
weniger geeignet erscheinen. Es mag dies darauf zurückzuführen sein, daß
die schon entwickelten Schmetterlinge innerhalb der schon sehr dünnen
und vielleicht stellenweise nicht mehr dichten Puppencuticula Meconium
absondern, das dann verdunstet.

Die auffällige Abhängigkeit der Transpiration von der Entwicklungs-
dauer wird verständlich, wenn man annimmt, daß bei den untersuchten
Puppen die cuticuläre Transpiration nur eine untergeordnete Rolle spielt.
Die Gesamttranspiration ist dann im wesentlichen ein Ausdruck des Stoff-
wechsels, der bei sich rascher entwickelnden Puppen intensiver ist als bei
solchen mit längerer Entwicklungsdauer.

53

© Zool.-Bot. Ges. Österreich, Austria; download unter www.biologiezentrum.at



VoP"
» 1

V.X » I * V - »C0 ^
• • •

o- I- g

sap % w uo ayoijpunft

S I
e o

•S I

I

I

Unabhängig von der Ökologie der Puppen und deren Größe ergaben
sich also bei der angewandten Berechnungsweise für A r t e n m i t g l e i -
c h e r E n t w i c k l u n g s z e i t im allgemeinen ä h n l i c h e W e r t e .
Wenn einzelne Exemplare einer Ar t während ihrer ganzen Entwicklung
höhere Gewichtsabnahmen zeigten, so mag dies vielleicht darauf zurück-
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Dauer des Puppenstadiums in Tagen

Abb. 2 : Abhängigkeit der Höhe des Transpirationsmaximums von der Dauer des Puppenstadiums.

zuführen sein, daß bei diesen die cuticuläre Komponente der Transpiration
erhöht war, wofür unmerkliche Verletzungen der Epicuticula verantwortlich
sein können. Für alle in der Tabelle angeführten Puppen kann gesagt
werden, daß ihre Wasserabgabe unter den angewandten stark austrock-
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nenden Bedingungen verhältnismäßig g e r i n g war, daß sie also einen
g u t e n S c h u t z g e g e n A u s t r o c k n u n g besaßen. Dies war über-
raschenderweise auch bei solchen Puppen der Fall, die eine derartige
Trockenresistenz gar nicht nötig hätten, beispielsweise bei den Puppen der
Sesie Chamaesphecia palustris Kautz (Nr. 30), die sich in vorjährigen
Stengeln der Sumpfwolfsmilch (Euphorbia palustris) in einem Gang be-
finden, der nach unten in die Wurzel reicht, in der die Raupe lebte. Die
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Luft wird wenigstens im unteren Teil des Ganges mit Feuchtigkeit gesät-
tigt sein, und die sehr bewegliche Puppe, die im Gang auf- und abwärts
kriechen kann, hätte die Möglichkeit, jeweils eine Zone optimaler Feuchtig-
keit aufzusuchen. Trotzdem ergaben sich auch für diese Art keine höheren
Wasserverluste und die Puppen lieferten über dem feuchten Natrium-
hydroxyd sogar normal entwickelte Imagines. Auch sonst sind keine Pup-
pen mit Subitanentwicklung in den Untersuchungen durch Austrocknung
zugrundegegangen, aus den meisten resultierten normal entwickelte Falter
und die Verkrüppelung anderer Exemplare dürfte vielfach nur auf den
Umstand zurückzuführen sein, daß sie zur Entfaltung ihrer Flügel nicht
genug Platz hatten, bzw. keine dazu geeignete Lage einnehmen konnten.

Eine Art, die allerdings erst in zwei Exemplaren untersucht werden
konnte, ergab aber doch abweichend hohe Transpirationswerte, weshalb sie
in der Tabelle und graphischen Darstellung nicht berücksichtigt wurde
und nun gesondert besprochen werden soll. Es handelt sich um den Toten-
kopfschwärmer, Acherontia átropos L., von dem auch in der Literatur
angegeben wird ( B e r g e - R e b e l 1910, A. p. 37), daß die Puppen, die
sich normalerweise 15—20 cm tief im Erdboden befinden sollen, leicht
vertrocknen.

Die erste Puppe, die ich untersuchte, war aus einer Raupe erhalten
worden. Da sie sorgfältig aus ihrer Erdhöhle entnommen worden war und
später auch einen normal entwickelten Falter ergab, dürfte ihr Trans-
pirationsverhalten ein für diese Art typisches gewesen sein. Das zweite
Exemplar stammte aus dem Freiland. Folgende Tabelle gibt eine Übersicht
über die Gewichtsabnahmen und die daraus berechneten Transpirations-
werte für die erste Puppe:

5 i «al íS j í
© -c ¿a . „ g S s a^3 S»

H w ü O.S K5.S

5. VIII. 9,45 7,8225
6. 16,00 7,5535 269,0 30»/4 0,11
7. 14,30 7,3404 213,1 221/, 0,12
8. 9,15 7,1481 192,3 188/4 0,13

10. 14,15 6,5573 590,8 53V4 0,14

Da auch die Entwicklungsdauer der Puppe ermittelt werden sollte,
wurde sie, um sie nicht durch weitere Austrocknung zu schädigen, weiter-
hin bei 25° C, aber hoher Luftfeuchtigkeit gehalten. Sie schlüpfte am
21. VIII. und hatte somit eine Entwicklungsdauer, die zwischen 16 und
18 Tagen betrug (der Zeitpunkt der Verpuppung, die in der Erde erfolgt
war, konnte nicht genau ermittelt werden). Die Wägungen fanden also
während des ersten Drittels des Puppenstadiums statt, in dem andere
Puppen gleicher Entwicklungsdauer nur etwa 1/3 bis 1/8 der hier gefundenen
Werte ergaben.
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Die zweite Puppe, die sich, wie später durch öffnen festgestellt wurde,
schon gegen Ende ihrer Entwicklung befand, ergab höhere Werte:
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Da anzunehmen war, daß die hohe Gesamttranspiration dieser Art
auf eine abnormal starke cuticuläre Transpiration zurückzuführen ist,
wurde die spiraculäre Transpiration durch Verschließen der Stigmen mit
einer Mischung von Paraffin und Vaseline ausgeschaltet. Der nun aus
einem Zeitraum von 213/4 Stunden errechnete Wert betrug 0,23%. Die
Differenz auf die Werte der Gesamttranspiration ist 0,07—0,08%. Diese
Differenz entspricht der spiraculären Transpiration; sie paßt gut zu den
Werten, die bei anderen Puppen mit gleicher Entwicklungsdauer für die
Gesamttranspiration im gleichen Abschnitt des Puppenstadiums gefunden
wurden.

Da die Puppe nach der ersten Bestimmung ihrer cuticulären Trans-
piration noch lebte, wurde nach Verstärkung des Stigmenverschlusses durch
neuerliches Auftragen von Vaseline-Paraffin zur Kontrolle noch eine Be-
stimmung durchgeführt. Der aus 22Y2 Stunden berechnete Wert betrug
diesmal 0,20%, stimmt also gut mit dem zuerst ermittelten überein. Der
leichte Abfall könnte durch Verkleinerung der verdunstenden Oberfläche
infolge des Ineinanderschiebens der Segmente beim Austrocknen der Puppe
bedingt sein.

An dieser Stelle soll noch ein weiterer Fall von starker Wasserabgabe,
der aber eigentlich nicht mehr das Puppenstadium betrifft, besprochen
werden. Er wurde bei Biston hirtaria Cl. gefunden. Während die Puppen
dieses Spanners in der Sommerdiapause sehr niedere Werte lieferten (siehe
später), zeigten sich bei zwei im Oktober untersuchten Exemplaren starke
Gewichtsabnahmen. Beim ersten waren die daraus in der üblichen Weise
berechneten Werte 0,11—0,12%. Wie durch öffnen festgestellt wurde, ent-
hielt diese Puppe bereits einen, wenigstens äußerlich, fertig ausgebildeten,
lebenden Falter. Das zweite Exemplar war bei Beginn der Untersuchungen
anscheinend noch nicht fertig entwickelt. Die Transpiration betrug bei
diesem vom 29. X. bis zum 5. XI. 0,06% und stieg dann zunächst allmählich
und schließlich rascher an; am 15. XI. wurde ein Maximum von 0,11%
erreicht, nachher ergaben sich Schwankungen mit Spitzenwerten bis
über 0,2%.

Am 28. XI. wurde durch öffnen der Puppe festgestellt, daß der
Schmetterling bereits abgestorben und weitgehend ausgetrocknet war. Ver-
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mutlich entsprach die Periode der stärkeren Schwankungen bereits der
Wasserabgabe des abgestorbenen Tieres.

Biston hirtaria Cl. gehört wie andere zeitig im Frühjahr schlüpfende
Lepidopteren zu den Arten, die sich schon im Herbst entwickeln, aber als
äußerlich ausgebildete Falter in der Puppenhülle überwintern. Dieses Sta-
dium ist bei Biston hirtaria Cl. offenbar gegen Austrocknung sehr emp-
findlich (wenigstens bei der für eine überwinternde Puppe abnormalen
Temperatur von 25° C). Es scheint dies auch bei anderen im Vorfrühling
schlüpfenden Schmetterlingen der Fall zu sein, wofür Zuchterfahrungen
sprechen sowie eine Angabe von Z w ö l f e r (1931) über die auffallend
große Empfindlichkeit gegen Austrocknung bei den überwinternden Puppen
von Panolis flammae Schiff., die ebenfalls einen äußerlich fertig aus-
gebildeten Falter enthalten. Der genannte Autor fand bei diesen Puppen
unter den schwach austrocknenden Bedingungen von 4° C und 93% rei.
Luftfeuchtigkeit nach vier bis fünf Wochen bereits eine Mortalität von
82%, und bei 78% rei. Luftfeuchtigkeit sogar eine solche von 98%.

Ein abweichendes Transpirationsverhalten scheinen auch die weib-
lichen Puppen von Hypogymna morio L. zu besitzen, da bei diesen für den
größten Teil des Puppenstadiums (der Anfang wurde nicht untersucht) eine
gleichbleibende Transpiration gefunden wurde. Vielleicht allerdings erfolgte
die erste Wägung bei diesen sich sehr rasch entwickelnden Puppen schon
nach dem Minimum. Ansonsten waren Unterschiede im Transpirations-
verlauf zwischen männlichen und weiblichen Puppen nicht festzustellen,
wenn man davon absieht, daß bei manchen Arten die Männchen höhere
Maxima erreichten.

T r a n s p i r a t i o n v o n P u p p e n , d e r e n E n t w i c k l u n g s d a u e r
b e i 25° C m e h r a l s 30 T a g e b e t r ä g t , o h n e d a ß e i n e Dia -

p a u s e e i n g e s c h a l t e t i s t .

Dieser Puppentyp scheint nicht häufig zu sein. Unter den von mir
untersuchten Arten gehörten ihm mit Sicherheit nur zwei an, bei einigen
anderen ist es zweifelhaft, ob nicht doch vielleicht eine kurze Diapause
in die Entwicklung eingeschaltet war. Im folgenden sollen die hier in
Betracht kommenden Arten besprochen werden:

Crocallis élinguaria L.

Für die zwei untersuchten Puppen wurden folgende Werte erhalten:

« g II II to\ &|

-g tri | s | s -ss ?&
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Die Transpirationswerte schließen sich also an die im vorigen Ab-
schnitt für Puppen mit langsamer Subitanentwicklung mitgeteilten an.

Dasychira pudibunda L.

Die Puppen dieser Art überwintern normalerweise, sie haben aber
offenbar keine echte Diapause, da sie warm gehalten einige Wochen nach
der im Herbst erfolgten Verpuppung schlüpfen. Folgende Werte wurden
für solche im Herbst zur Entwicklung gebrachte Puppen erhalten:

» 4 \i a ni ti
M -Sfc ¡ i I-g, I-as 3.S

á I h ¡i il i« Ji
1) $ 0,7685 0,02 0,12 0,07 36—40
2) $ 1,1025 0,03 0,08 0,05 etwa 50
3) 0,6630 0,03 0,15
4) 1,0920 0,04
5) 0,6070 0,03

Zwei nach der Überwinterung untersuchte Exemplare ergaben folgende
Werte:
6) c? 0,3309 Anstieg von 0,06% auf 0,13%
7) <? 0,5776 Anstieg von 0,05% auf 0,11%

Bei den Exemplaren 3, 4 und 5 wurden auch Untersuchungen über die
Möglichkeit einer Wasseraufnahme durchgeführt, weshalb für diese nicht
alle Werte angegeben werden können.

Auch die Puppen von Dasychira pudibunda L. ergeben also wie die
der vorigen Art Werte, die etwa denen der Puppen mit einer Entwicklungs-
dauer von 17 bis 23 Tagen entsprechen (die Maxima sind aber verhältnis-
mäßig hoch) und nicht, wie man auf Grund der längeren Entwicklungs-
dauer annehmen könnte, noch niedrigere Werte. Beide Arten ergaben trotz
der hohen Gewichtsverluste während des langen Aufenthaltes über der
konzentrierten Natronlauge 'Falter, die meist auch normal entwickelte
Flügel besaßen.

Von den folgenden zwei Arten (Boarmia selenaria Schiff, und Mecyna
polygonalis Hbn.), die in zwei Generationen auftreten, wurden aus Herbst-
raupen erhaltene Puppen, also solche, die überwintert hätten, untersucht.
Sie zeigten noch längere Entwicklungszeiten und niedrigere Minima als
die beiden vorhergehenden Arten. Dauernd den stark austrocknenden Be-
dingungen ausgesetzt gingen sie (mit einer Ausnahme) mehr oder weniger
weit entwickelt zugrunde. Einige Puppen, die zeitweise feucht gehalten
wurden, lieferten aber zum Teil Imagines.

Die Puppen von B. selenaria Schiff, und einige Puppen von M. poly-
gonalis Hbn. waren nach der Verpuppung, die zwischen 15 und 20° erfolgt
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war, etwa 2—3 Wochen bei 12—17° gehalten worden, bevor mit den Unter-
suchungen begonnen wurde.

Boarmia setenaria Schiff.
Bei den drei untersuchten Puppen betrugen die Minima 0,01, 0,02

und 0,02%. Die Entwicklung dauerte, abgesehen von den erwähnten ersten
zwei bis drei bei niedrigerer Temperatur zugebrachten Wochen, bei einem
Exemplar etwa drei, bei einem anderen etwa zweieinhalb Monate.

Mecyna polygonalis Hbn.
Bei drei Exemplaren lagen die Minima zwischen 0,01 und 0,02%. Bei

einem Exemplar einer zweiten Serie, die sich bei höherer Temperatur ver-
puppt hatte und bald in Arbeit genommen wurde, ergab sich folgende
Transpirationskurve für das ganze Puppenstadium (mit Ausnahme der
ersten Tage) :

S 7 3 « 13 iS » « a U ¿ i f f « * B 1 5 J ) i í 4 I U l í V I 4 ) í / ! 3 H S 7 O M M O « í ( » U » H « « O B

7ôye ooc/t der l/erpuppunq

Abb. 4: Transpirationskurve für das Puppenstadium von Mecyna polygonalis Hbn.

Bei einer Entwicklungsdauer von etwa 85 Tagen sinkt hier also die
Transpiration etwas unter 0,01% ab. Der höchste Wert gegen Ende des
Puppenstadiums, der allerdings aus einem Zeitraum von vier Tagen ge-
wonnen wurde und daher niederer als das aus dem sonst üblichen Intervall
von einem Tag berechnete Maximum sein muß, betrug 0,04%.

Die anderen Exemplare dieser Serie (16 Stück) schlüpften nicht. Bei
einer Kontrolle, die etwa vier Monate nach der Verpuppung durchgeführt
wurde, zeigte sich, daß sie mehr oder weniger weit entwickelt abgestorben
waren. Die Transpirationsminima dieser Puppen lagen zum Teil auch etwas
unter 0,01%; über 0,02% wurden sie bei keinem Exemplar gefunden.

Ob bei den Winterpuppen von B. setenaria Schiff, und Mecyna poly-
gonalis Hbn. eine sehr langsame Entwicklung vorliegt, oder ein Teil des
Puppenstadiums bereits als Diapause im Sinne eines Entwicklungsstill-
standes aufzufassen ist, kann aus den Gewichtsverlusten allein nicht ent-
schieden werden.

In diesem Zusammenhang ist zu erwähnen, daß H e l l e r (1926) bei
Deilephila euphorbiae-Vuppen außer der Subitan- und Latenzentwicklung
auch einen Entwicklungstypus feststellen konnte, der hinsichtlich Ent-
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wicklungsdauer und Stoffwechselintensität eine Mittelstellung zwischen den
beiden anderen Entwicklungsweisen einnahm und von ihm als „protrahierte
Entwicklung" bezeichnet wurde.

Auch bei den Puppen von Bupalus piniarius L., die normalerweise
überwintern, aber schon nach kurzer Kälteeinwirkung zur Entwicklung
gebracht werden können, sank die Transpiration auf Werte zwischen 0,01
und 0,02% ab. Dieses Minimum wurde bei der Untersuchungstemperatur
von 25° C etwa drei bis vier Wochen aufrecht erhalten, dann erfolgte ein
Anstieg der Transpiration, ohne daß ein Falter zum Schlüpfen kam.

Vier Puppen, die bis Anfang März Freilandverhältnissen ausgesetzt
gewesen waren, und dann den Untersuchungen unterzogen wurden, ergaben
von Anfang an Transpirationswerte, die höher als die im Spätherbst er-
mittelten Minima waren. Die Transpiration stieg ziemlich unregelmäßig
an und erreichte bei zwei Exemplaren, die verkrüppelte Falter ergaben,
Maxima von 0,07 bis 0,09%. Ein drittes Exemplar starb entwickelt ab, das
vierte noch ziemlich unentwickelt.

Auch bei gewissen Arten, die normalerweise erst im Herbst schlüpfen,
deren Puppen also übersommern, scheinen ähnliche Verhältnisse vorzuliegen
wie bei den überwinternden Puppen von Boarmia setenaria Schiff, und
Mecyna polygonalis Hbn. So wurde bei Orrhodia ligula Esp. bei 20—25° C
eine Puppendauer von 7—9 Wochen beobachtet und einige Tage nach der
Verpuppung eine Transpiration von 0,01 bis 0,02% festgestellt. Vor dem
Schlüpfen stieg die Transpiration auf 0,05 bis 0,07% an.

Eine weitere Herbstart, die eine ähnliche Transpiration zeigte, ist
Ptilophora plumigera Esp. Drei Wochen nach der Verpuppung wurden an
drei Exemplaren folgende Werte (als Durchschnitt aus mehreren Tagen
errechnet) erhalten: 0,01, 0,02 und 0,03%. Im Vergleich zu Puppen, die
sicher eine Diapause haben (siehe nächsten Abschnitt), müssen diese als
hoch bezeichnet werden.

Ebenfalls in die Gruppe mit sehr langsamer Entwicklung oder kurzer
Diapause gehört offenbar Psecadia pusiella Römer, deren Raupe sich im
Frühjahr verpuppt und unter Freilandverhältnissen im August den Falter
ergibt. Bei 25° C dauerte das Puppenstadium eines untersuchten Exem-
plares etwa zweieinhalb Monate; die Transpiration sank auf 0,015% ab.

Schließlich sei noch erwähnt, daß bei acht untersuchten Winterpuppen
von Hyphantria cunea Drury die Transpiration ebenfalls nicht so tief
absank, wie bei Diapausepuppen anderer Arten. Die Minima lagen hier
zwischen 0,01 und 0,02%.

T r a n s p i r a t i o n von L a t e n z p u p p e n .
Die nun zu besprechenden Puppen sind solche, bei denen das Minimum

der Transpiration lange andauert. In diesem Stadium (Diapause) ist, wie
verschiedene Untersuchungen zeigten, der Stoffwechsel stark eingeschränkt
(z. B. v. B r ü c k e 1908, H e l l e r 1925, R o m e i s und W ü s t 1929,
T a u c h e r t 1936).

Für die von mir untersuchten Puppen dieses Entwicklungstypus wird
die meist aus längeren Zeitabschnitten (mehrere Tage bis Wochen) ermittelte
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durchschnittliche Transpiration im Stadium des geringen, etwa gleichblei-
benden Stoffwechsels angegeben (die aus täglichen Bestimmungen erhal-
tenen Werte wichen aber auch nicht wesentlich von diesen Durchschnitten
ab) und so weit Untersuchungen vorliegen, auch der Transpirationsanstieg
in der Postdiapause.

a) T r a n s p i r a t i o n i m S t a d i u m d e s g e r i n g e n g l e i c h -
b l e i b e n d e n S t o f f w e c h s e l s .

So weit in der Literatur Angaben über Gewichtsabnahmen in einem
solchen Stadium vorliegen, lassen sie erkennen, daß diese gering sind
(B 1 a s i u s 1866, H e l l e r 1925, K o i d s u m i 1934, L u d w i g 1946,
1948). Im Hinblick darauf, daß die Diapause je nach der Art in verschie-
dene Jahreszeiten fallen und von unterschiedlicher Dauer sein kann und
auch je nach der Verpuppungsart und dem Verpuppungsort die ruhenden
Puppen unterschiedlich starker Austrocknung ausgesetzt sind, wären Unter-
schiede im Transpirationsverhalten nicht überraschend gewesen. Wie die
folgende Aufstellung zeigt, hatten aber a l l e i n e i n e r D i a p a u s e
b e f i n d l i c h e n P u p p e n s e h r g e r i n g e W a s s e r v e r l u s t e .

O
rd

nu
ng

s-
N

r.

1)

2)

3)

4)

5)

6)

7)

8)

9)
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Papilio podalirius L.

Papilio machaon L.

Thais polyxena Schiff.

Pieris rapae L.

Protoparce convolvuli L.

Sphinx ligustri L.

Deilephila euphorbias L.

HemarÍ8 fuciformis L.

Exaereta ulmi Schiff.
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0,6290
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0,3281
0,3117
0,3462
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0,005

0,006
0,006
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Wie die Aufstellung zeigt, sind in allen Fällen die Werte sehr niedrig,
meist unter 0,01 und in keinem Fall über 0,02%. Es ist nicht ausgeschlossen,
daß manche Arten, die eine etwas höhere Transpiration zeigten (Nr. 5, 16,
24, 25) demselben Entwicklungstyp angehören, wie die Winterpuppen von
Boarmia setenaria Schiff, und Mecyna polygonalis Hbn. Es ist aber natür-
lich auch möglich, daß in den Fällen wo bloß eine Puppe untersucht wurde,
gerade dieses Exemplar zufällig eine höhere Transpiration hatte. Eine
solche kann, wie schon erwähnt, durch stärkere Wasserdurchlässigkeit der
Cutícula bedingt sein, die wieder ihre Ursache in unmerklichen Beschädi-
gungen der Epicuticula haben kann.

b) Transpiration von Latenzpuppen nach der Dia-
pause.

Von einer Anzahl Latenzpuppen wurde die Transpiration auch während
ihres Anstieges nach der Diapause, also in der Postdiapause, untersucht.
Nachstehend werden die Höchstwerte vor dem Schlüpfen mitgeteilt und,
so weit dies möglich ist, auch die Dauer der Postdiapause. Bei vielen Pup-
pen, die bereits längere Zeit der Winterkälte ausgesetzt gewesen waren,
ergaben sich aber vom Anfang der Untersuchungen an Werte, die über dem
Diapauseniveau lagen. Es waren dies offenbar Puppen, bei denen die echte
Diapause schon im Laufe des Winters zu Ende geht, der weitere Entwick-
lungsstillstand also nur mehr durch die niedere Temperatur bedingt ist.
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Papilio podalirius L.

Thais polyxena Schiff.

Pieris brassicae L.

Deilephila galii Rott.

Exaereta ulmi Schiff.

Phalera bucephala L.

Mamestra brassicae L.

Xylomyges conspidllaris L.

Cucullia absinthii L.

Chariclea delphinii L.
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Die Transpiration erreicht also in der Postdiapause Werte, die von
gleicher Größenordnung sind wie die der Subitanpuppen vor dem Schlüpfen.
Ein Zusammenhang zwischen der Dauer der Postdiapause und der Trans-
pirationsstärke, wie er nach den Befunden an den Subitanpuppen zu erwar-
ten gewesen wäre, kann hier nicht festgestellt werden. Allerdings liegen
nur wenige Untersuchungen für einen solchen Vergleich vor. Auffallend ist
jedenfalls, daß bei den Puppen von Exaereta ulmi Schiff., die sieben Tage
vor dem Schlüpfen noch die niedrigen Diapausewerte ergaben (siehe vorigen
Abschnitt), die Transpiration gegen Ende der hier also sehr kurzen Post-
diapause, kein höheres Niveau erreichte, als bei den Puppen mit längerer
Postdiapause. Vielleicht findet bei dieser Art, die in der Wiener Gegend
schon im April schlüpft, vor der Diapause ein größerer Abschnitt der Ent-
wicklung statt als bei anderen überwinternden Puppen, die erst später im
Frühjahr die Imagines ergeben.

Ü b e r d i e M ö g l i c h k e i t e i n e r A u s w e r t u n g d e r T r a n s -
p i r a t i o n s b e s t i m m u n g e n z u r E r m i t t l u n g d e r E n t -
w i c k l u n g s w e i s e , bzw. des E n t w i c k l u n g s z u s t a n d e s

von S c h m e t t e r l i n g s p u p p e n .

H e l l e r (1926) hat bereits darauf hingewiesen, daß bei den von ihm
untersuchten Deilephila èwp/ioròiae-Puppen schon wenige Tage nach der
Verpuppung auf Grund der Gewichtsabnahmen festgestellt werden kann,
welchen Entwicklungsgang (Latenz- oder Subitanentwicklung) ein gewisses
Individuum eingeschlagen hat. Auf Grund der in dieser Arbeit mitgeteilten
eigenen Untersuchungsergebnisse, die an Puppen einer größeren Anzahl
verschiedener Lepidopterenarten gewonnen wurden, erscheint es nun mög-
lich, unter gewissen Voraussetzungen auch bei Puppen einer vorher noch
nicht untersuchten Art Aussagen über ihren weiteren Entwicklungsver-
lauf zu machen. Zu diesem Zweck müßte eine solche Puppe einige Tage
unter den von mir angewandten Bedingungen (die Abweichungen der
Werte für andere Temperatur- und Feuchtigkeitsverhältnisse müßten erst
ermittelt werden) gehalten und mehrmals in nicht zu kurzen Abständen
(am besten täglich) gewogen werden. Mit den Wägungen, bzw. deren Aus-
wertung beginnt man zweckmäßigerweise erst, nachdem die Puppe schon
ein bis zwei Tage den Untersuchungsbedingungen ausgesetzt gewesen war,
da sich am Anfang manchmal höhere Werte ergeben (besonders dann, wenn
die Puppen vorher wesentlich niedrigerer Temperatur ausgesetzt gewesen
waren). Die Puppen müssen mindestens einige Tage alt sein, sich also im
waagrechten oder ansteigenden Teil der Transpirationskurve befinden.

Werden bei solchen Bestimmungen stündliche Gewichtsabnahmen von
über 0,04% des Puppengewichtes gefunden, so befinden sich die Puppen
in Entwicklung, mit dem Schlüpfen des Schmetterlings kann in absehbarer
Zeit gerechnet werden, und zwar umso eher, je höher die gefundenen Werte
bereits über dem angegebenen Niveau liegen. Dies gilt sowohl für Subitan-
puppen, als auch für Puppen nach einer Diapause. Eine Ausnahme bilden
lediglich die wenigen Arten, die sich im Herbst entwickeln, aber erst im
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Frühjahr die Puppenhülle verlassen; möglicherweise liegen auch einige
im Herbst schlüpfende Arten einige Zeit entwickelt in der Puppe.

Werte zwischen 0,02 und 0,04% deuten, wenn auch nach einigen Tagen
noch kein deutlicher Anstieg zu beobachten ist, darauf hin, daß hier eine
langsame Entwicklung vorliegt.

Liegen die Werte zwischen 0,01 und 0,02%, so handelt es sich um eine
sehr langsame Entwicklung, eventuell auch um eine Diapause.

Werte unter 0,01% deuten so gut wie sicher auf eine Diapause hin,
die allerdings von sehr verschiedener Länge sein kann.

Zu allen diesen Angaben muß aber ausdrücklich gesagt werden, daß
sie nur für normal ausgebildete Puppen gelten und auch unter diesen ein-
zelne Exemplare durch unmerkliche Beschädigungen ihrer äußersten Cuti-
cularschichten eine erhöhte Wasserabgabe. auf weisen können.

Bei Latenzpuppen, die schon längere Zeit liegen (also z. B. nach einer
Überwinterung) wird man auf Grund ihrer Transpirationsintensität fest-
stellen können, ob sie sich noch in Diapause befinden oder ob die Entwick-
lung bereits eingesetzt hat und wie weit diese ungefähr fortgeschritten ist.
Die unterschiedlichen Gewichtsabnahmen in den verschiedenen Entwick-
lungsstadien von Postdiapausepuppen der gleichen. Art hat bereits
S c h e r e r (1938) ausgenutzt, um deren Entwicklung durch Temperatur-
änderung so aufeinander abzustimmen, daß sie etwa gleichzeitig schlüpften.

Z u s a m m e n f a s s u n g .
Es wurden Puppen von 77 Schmetterlingsarten, die mit wenigen Aus-

nahmen den Familien der sogen. Makrolepidopteren angehörten, bei 25° C
über konz. Natronlauge gehalten und nach der Wägemethode aus Zeit-
räumen von einem Tag bis einigen Tagen ihre Gesamttranspiration
ermittelt.

Die Transpiration wurde pro Stunde, ausgedrückt in Prozenten des
Anfangspuppengewichtes, angegeben.

Die Brauchbarkeit der Wägemethode wurde mehrfach kontrolliert und
dabei gefunden, daß die Gewichtsabnahmen der Puppen über entwässertem
Chlorkalzium (die sich von denen über konz. Natronlauge nur wenig unter-
schieden) hinreichend gut mit ihren tatsächlichen Wasserverlusten über-
einstimmen. Letztere waren immer geringer als die Gewichtsabnahmen,
doch war ihr Anteil an diesen nur in einigen Fällen etwas weniger als 90%.

Zum Vergleich der Wasserabgabe wurde bei Subitanpuppen die durch-
schnittliche stündliche Transpiration für den ganzen, mit der Schlüpfreife
endenden Zeitraum nach dem Minimum der Transpiration berechnet. Da-
neben diente aber auch das Minimum der Transpiration selbst und der
höchste, gegen Ende des Puppenstadiums gefundene Wert zum Vergleich.

Bei Puppen, deren Transpirationsminimum lange oder sehr lange Zeit
hindurch mit geringen Schwankungen beibehalten wird (Latenzpuppen und
eventuell Puppen mit sehr langsamer, aber durchgehender Entwicklung)
wurde vor allem dieses lange dauernde Minimum für den Vergleich heran-
gezogen, wozu meist Durchschnittswerte aus größeren Zeitabständen
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(einige Tage bis Wochen) Verwendung fanden. Außerdem wurde bei einer
Anzahl von Latenzpuppen auch für die Periode des Transpirationsanstieges
nach dem Minimum (Postdiapause) die Wasserabgabe bestimmt.

Es zeigte sich, d a ß f a s t a l l e d e r u n t e r s u c h t e n P u p p e n
u n t e r d e n s t a r k a u s t r o c k n e n d e n B e d i n g u n g e n e i n e
v e r h ä l t n i s m ä ß i g g e r i n g e T r a n s p i r a t i o n h a t t e n , so-
m i t a l s o e i n e n g u t e n S c h u t z g e g e n A u s t r o c k n u n g be-
s a ß e n , obwohl unter ihnen auch Arten waren, für die auf Grund ihrer
Ökologie keine hohe Trockenresistenz zu erwarten gewesen wäre. E i n
V e r g l e i c h d e r T r a n s p i r a t i o n s w e r t e l i e ß ( m i t A u s -
n a h m e v o n Acherontia átropos L.) a l s o w e d e r d i e e r w a r t e -
t e n B e z i e h u n g e n z u r Ö k o l o g i e d e r P u p p e n , n o c h s o l c h e
z u i h r e r r e l a t i v e n O b e r f l ä c h e e r k e n n e n . H i n g e g e n
z e i g t e s i c h e i n e d e u t l i c h e A b h ä n g i g k e i t d e r T r a n -
s p i r a t i o n s s t ä r k e v o n d e r E n t w i c k l ' u n g s d a u e r d e r
P u p p e n , s o m i t a l s o v o n d e r e n S t o f f w e c h s e l i n t e n s i t ä t .

Die höchsten Werte wurden für Subitanpuppen mit kurzer Entwick-
lungsdauer gefunden, wie sie in den Puppen von Hypogymna morto L. vor-
lagen (5—7 Tage Entwicklungsdauer bei der Untersuchungstemperatur
von 25° C). Hier sank die in der angegebenen Weise berechnete Transpira-
tion während des ganzen Puppenstadiums nicht unter 0,1% ab.

Die Entwicklungsdauer der meisten Subitanpuppen betrug bei den
Untersuchungsbedingungen 8—15 Tage. Bei dieser Gruppe von Puppen
lagen die Minima meist zwischen 0,05 und 0,08%, die Durchschnittswerte
für die Abschnitte nach dem Minimum zwischen 0,09 und 0,13% und die
Maxima, die manchmal auch innerhalb einer Art größere Unterschiede auf-
wiesen, waren meist zwischen 0,12 und 0,17% gelegen.

Bei Puppen mit einer Entwicklungsdauer von 15—23 Tagen lagen die
Minima meist zwischen 0,02 und 0,05%, die durchschnittliche Transpiration
nach dem Minimum wurde mit wenigen Ausnahmen zwischen 0,05 und
0,08% errechnet und die Maximalwerte lagen in den meisten Fällen zwi-
schen 0,07 und 0,12%.

Die Puppen von Crocallis élinguaria L. und Dasychira pudibunda L.
hatten noch längere Entwicklungszeiten (zwischen 40 und 60 Tagen). Ihre
Transpiration zeigte aber Werte, die nicht unter jenen der Subitanpuppen
mit einer Entwicklungsdauer von 17 bis 23 Tagen lagen (Minima von 0,02
bis 0,04%, durchschnittliche Transpiration nach dem Minimum von 0,04
bis 0,07%, Maxima bei Crocallis élinguaria L. 0,07 bis 0,08%, bei Dasychira
pudibunda L. relativ hoch, nämlich von 0,08 bis 0,15%).

Eine noch langsamere Entwicklung ergab sich für die Winterpuppen
von Boarmia selenaria Schiff, und Mecyna polygonalis Hbn. Die Dauer
des Puppenstadiums lag hier bei 25° C zwischen 70 und 100 Tagen, die
Transpiration sank auf Werte zwischen 0,01 und 0,02% ab, bei einzelnen
Exemplaren von Mecyna polygonalis Hbn. auch etwas unter 0,01%.

Diesem anscheinend nicht sehr häufigen Puppentyp scheinen auch
ändere überwinternde Puppen anzugehören, wie die von Bupalus pinia-
rius L. und vielleicht (nach der Transpirationsstärke zu schließen) auch
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die Winterpuppen von Hyphantria cunea Drury, ferner übersommernde
Puppen (Orrhodia ligula Esp., Ptü&phora plumigera Esp.)f sowie die
Puppen von Psecadia pusiella Roemer.

Während die Subitanpuppen, einschließlich denen von Crocallis elin-
guaria L. und Dasychira pudibunda L., auch bei dauerndem Aufenthalt
unter den stark austrocknenden Bedingungen nicht zugrundegingen, er-
reichte bei den letztgenannten Puppen infolge der langen Entwicklungs-
dauer der Gewichtsverlust im Laufe der Zeit so hohe Werte, daß nur
wenige Exemplare bis zum Schlüpfen kamen und dann meist verkrüppelte
Falter ergaben.

Bei den weiblichen Puppen von Hypogymna morio L. scheint ein ab-
normaler Verlauf der Transpiration vorzuliegen, weil diese, abgesehen vom
ersten Abschnitt des hier sehr kurzen Puppenstadiums, bis zum Schlüpfen
auf gleicher Höhe bleibt

Eine abweichend hohe Transpiration zeigte der sich in größerer Boden-
tiefe verpuppende Acherontia átropos L., von dem allerdings nur zwei
Puppen untersucht werden konnten. Ein im ersten Drittel des Puppen-
stadiums untersuchtes Exemplar ergab bei einer Entwicklungsdauer von
17 Tagen Werte von 0,11% bis 0,14%, ein zweites, gegen Ende des Puppen-
stadiums befindliches solche um 0,30%. Bei diesem Exemplar konnte durch
Verschließen der Stigmen mit einer Paraffin-Vaseline-Mischung festgestellt
werden, daß die verhältnismäßig hohe Transpiration dieser Art auf eine
stärkere cuticuläre Transpiration (sie wurde mit etwa 0,2% bestimmt)
zurückzuführen ist.

Auch überwinternde Puppen von Biston hirtaria CL, die bereits einen
— wenigstens äußerlich — entwickelten Falter enthielten, zeigten unter
den Untersuchungsbedingungen eine starke Wasserabgabe (dauernd
über 0,1%).

I n D i a p a u s e b e f i n d l i c h e P u p p e n h a t t e n s t e t s e i n e
s e h r n i e d e r e T r a n s p i r a t i o n (nicht über 0,02%, meist sogar
unter 0,01%).

In der Postdiapause stieg die Transpiration auf Werte an, wie sie
von Subitanpuppen vor dem Schlüpfen erreicht werden. Dabei konnte keine
Abhängigkeit der Transpirationsintensität von der Dauer der Postdiapause
festgestellt werden. Puppen von Exaereta ulmi Schiff, hatten bei relativ
niederer Transpiration (Anstieg auf 0,05 bis 0,06%) eine auffallend kurze
Postdiapause (7 Tage), was darauf hindeuten könnte, daß bei dieser ver-
hältnismäßig zeitig im Frühjahr schlüpfenden Art, ein größerer Abschnitt
der Entwicklung vor der Diapause stattfindet, als bei später im Frühjahr
schlüpfenden Puppen mit längerer Postdiapause.

Aus dem Ergebnis der Untersuchungen, daß P u p p e n m i t glei-:
e h e r E n t w i c k l u n g s w e i s e ä h n l i c h e T r a n s p i r a t i o n s -
w e r t e liefern, ergibt sich die Möglichkeit, durch Transpirationsbestim-
mungen unter gewissen Bedingungen auch an den Puppen einer vorher
noch nicht untersuchten Art festzustellen, ob sie sich in einer Diapause,
bzw. in langsamer oder rascher Entwicklung befinden.
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V e r z e i c h n i s d e r f ü r d i e U n t e r s u c h u n g e n v e r w e n -
d e t e n A r t e n .

P a p i l i o n i d a e
Papilio podaliriu8 L.
Papilio machaon L.
Thais polyxena Schiff.

P i e r i d a e
Pieria brossicoe
PierÍ8 rapae L.

L.

N ymphalidae
Vanessa io L.
Melitaea cinxia L.
Satyrus alcyone Schiff.
Epinephele jurtina L.

Lycaenidae
Thecla acaciae F.
Zephyrus quercus L.

Hesperiidae
Carcharodu8 alceae Esp.

Sphingidae
Acherontia átropos L.
Protoparce convolvuli L.
Sphinx ligustri L.
Deilephila golii Rott.
Deilephila euphorbiae L.
Hemaris fuciformis L.

Notodontidae
Dicranura vinula L.
Exaereta ulmi Schiff.
Drymonia chaonia Hbn.
Ptilophora plumigera Esp.
Phalera bucephala L.

L y m a n t r i i d a e
Hypogymna morio L.
Dasychira fascelina L.
Dasychira pudibunda L.
Euproctis chrysorrhoea L.
Lymantria dispar L.

Lasiocampidae
Malacosoma neustria L.
Eriogaster lanestris L.
Gastropacha quercifolia L.

Saturniidae
Philo8amia cynthia Drury
Saturnia spini Schiff.

Noctuidae
Agrotis comes Hbn.
Agrotis c-nigrum L.
Mamestra brassicae L.
Diloba caeruleocephala L.
Rhizogramma detersa Esp.
Trachea atriplicis L.
Leucania l-album L.
Car odrina superstes F.
Caradrina taraxaci Hbn.
Amphipyra tragopoginis L.
Orrhodia ligula Esp.
Xylomiges conspidllaris L.
Cucullia ab8Ìnthii L.
Chariclea delphinii L.

lucida Hufn.

Cymatophoridae
Thyatira bâtis L.
Polyploca ridens F.

Geometridae
Nemoria pulmentaria Guen.
Operophthera (Cheimatobia)

brumata L.
Scotosia rhamnata Schiff.
Larentia dotata L.
Larentia comitato L.
Ennomos autumnaria Wernb.
Crocallis elinguaria L.
Opisthograpti8 luteolata L.
Hybernia defoliaria Cl.
Biston hirtaria Cl.
Boarmia gemmaria Brahm
Boarmia setenaria Schiff.
Gnopho8 stevenaria B.
Bupalus piniarius L.
Scoria lineata Se.

Syntomidae
Syntomis phegea L.

A r c t i i d a e
Hyphantria cunea Drury
Arciia villico L.
Arctia aulica L.

Zygaenidae
Zygaena angelicae O.
Zygaena ephialtes L.

C o s s i d a e
Cossus cossus L.
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S e s i i d a e G e l e c h i i d a e
Sesia palu8trÌ8 Kautz Psecadia pusiella Roemer

Pyralidae H yponomeutidae
Mecyna polygonahs Hbn. _, . UT

Hyponomeuta evonymellus L.
T o r t r i c i d a e
Tortrix nubilana Hbn.
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