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A. Allgemeiner Teil.

1. Einleitung.

Das Zirkulationssystem der Insekten ist charakterisiert durch eine weit-
gehende Reduktion der GefiBie. Es bleibt nur ein dorsal durch den ganzen Kérper
verlaufender, kontraktiler Schlauch, das Riickengefi 3, das das Blut im Abdomen
‘durch seitliche Spalten, die Ostien aufnimmt, durch peristaltisch nach vorn ver-
Jaufende Kontraktionen zum Kopf beférdert und hier in die Leibeshohle aus-
treten 1iBt. Den Riickweg nimmt das Blut ohne eigenwandige GefiBe in den
Liicken zwischen den Organen der Leibeshohle.

Bei der starken Ausbildung des Tracheensystems ist nicht anzunehmen, dafl
das Blut wesentlich am Gasaustausch beteiligt ist, es bleiben nur die Funktionen
des Transports von Nahrstoffen und Exkretionsprodukten.

Zur Erfiillung dieser Funktionen muB das Blut an alle Organe, die einen leb-
haften Stoffwechsel aufweisen, Muskulatur, Nervensystem, Sinnesorgane usw.
herantreten kénnen. Bei dem sehr ungiinstigen Verhéltnis zwischen Durch-
messer und Linge der Kérperanhiinge, Beine, Antennen, Fliigel ist nicht ver-
standlich, wie dies selr primitive Zirkulationssystem imstande sein sollte, ohne
Hilfsorgane oder -organisationen diese Aufgabe zu bewiltigen. In der Tat sind
wir durch eine Reihe von Arbeiten zu der Erkenntnis gekommen, da3 verschiedene
Hilfsapparaturen die vollstindige Durchblutung des Insektenkdrpers regeln.

%. 1. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 22. 1
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Aber diese Arbeiten haben noch keine vollstindige Klarheit iiber die zum Teil
sehr schwierigen Verhaltnisse gebracht.

Bei der groflen Verschiedenheit dieser Organe bei den einzelnen Insekten-
gruppen schien die Untersuchung der urspriinglichsten Gruppen von besonderem
Interesse. Auf Anregung von Herrn Prof. Dr. vo¥ BuDDENBROCK habe ich in, der
vorliegenden Arbeit den Blutkreislauf der Ephemeriden niher untersucht, der sich
durch groBe Einfachheit auszeichnet und manche Riickschlisse auf das kompli-
ziertere Verhalten anderer Gruppen zulifit. Von den Ephemeriden war bisher
nur das Riickengefall Gegenstand eingehender Untersuchungen.

Ich moéchte nicht verfehlen, auch an dieser Stelle meinem hochverehrten
Lehrer, Herrn Prof. Dr. Freiherrn voN BUDDENBROCK meinen herzlichsten Dank
auszusprechen, sowohl fiir die Anregung zu dieser Arbeit, als auch fir die mir in
jeder Hinsicht zuteil gewordene Forderung.

_ 2. Material und Methode.

Den wichtigsten Teil der vorliegenden Arbeit machen die Lebendbeobach-
tungen an den Larven aus, zu denen, zur Ergénzung der gewonnenen Ergebnisse
Lebendbeobachtungen an Imagines, sowie Schnittuntersuchungen an Larven und
Imagines traten. Zu den Beobachtungen benutzte ich zunichst ausschlieSlich
Larven von Cloeon dipterum, die ich mir jederzeit in beliebiger Menge beschaffen
konnte, und die durch ihre schwache Pigmentierung, durch ihre Kleinheit und
vor allem durch ihre groBe Widerstandsfahigkeit vorziiglich zu Untersuchungen
unter dem Deckglas geeignet waren. Alle Untersuchungen sind zuerst an ihnen
gemacht mit Ausnahme des Thorax- und des Fliigelkreislaufes. Zur Untersuchung
dieser Korperteile erwiesen sich die Verhaltnisse bei Heptagenia trotz der be-
trachtlichen GroBe und der starken Pigmentierung geeigneter infolge der Ab-
flachung des Korpers. Die bei diesen beiden Arten gewonnenen Ergebnisse habe
ich denn an allen mir zuginglichen Arten nachgepriift. Zur Beobachtung kamen
als Larven: Cloéon dipterum und similis, Baetis sp., Leptophlebia marginata, Ha-
broleptoides modesta, Ephemerella ignita, Caenis sp. und Heptagenia sulphurea,
Larven von Ephemera vulgata bekam ich zuerst nach AbschluB der Unter-
suchungen, konnte sie daher nicht in allen Teilen berticksichtigen, als Imagines
die gleichen Arten mit Ausnahme von, Leptophlebid und Habroleptoides. Am besten,
geeignet zur Untersuchung waren immer frischgehiutete Exemplare.

Bei den ersten an Cloéon angestellten Untersuchungen klemmte ich die Tiere
einfach unter einem Deckglas mit WachsfiiBchen in der gewiinschten Lage so
weit fest, daB sie sich nicht vom Fleck rithren konnten, ohne aber besonders stark
gequetscht zu werden. Diese bequeme Montierung erwies sich fiir die Unter-
suchung von Heptagenia und mehr noch Baetis als unzureichend. Die Tiere, die
als Bewohner schnellflieBender Biche an einen hohen Sauerstoffgehalt gewshnt
waren, starben nach wenigen Minuten. Fir lingere Untersuchungen muBte ich
sie in stromendem Wasser halten. Zu diesem Zwecke konstruierte ich mir eine
kleine Kammer (Abb. 1), bestehend aus einem diinnen, paraffingetrinkten Brett-
chen B, in das ich ein quadratisches Loch K von 16 mm Weite geschnitten hatte,
das ich unten durch einen darunter geklebten Objekttrager verschloB. Seitlich
wurden rechts und links diinne Glasrohre eingepa8t, zur Zufuhr Z und Ableitung 4
des Wassers. Nachdem ich das zu untersuchende Tier in die Offnung gebracht
hatte, klebte ich mittels Klebwachs ein Deckglas 18 x 18 darauf und fiillte die
Kammer durch Ansaugen von Wasser. Der Durchstrom des Wassers erfolgte
mit Hilfe angeschlossener Gummischlduche einfach durch Saugheberwirkung.
Diese Einrichtung bewihrte sich so gut, daB ich alle spiteren Untersuchungen
mit ihrer Hilfe ausfiihrte. Es war allerdings nicht méglich, die Tiere festzulegen,
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-doch klammerten sie sich meist nach kurzer Zeit an einem eingeklebten Zelluloid-
streifen fest und waren dann der Beobachtung zuginglich.

Der Blutkreislauf ist in fast allen Teilen des Kérpers gut zu verfolgen, da das
Blut zahlreiche Blutzellen enthalt, die unter dem Mikroskop die Richtung des
Blutstromes mit Sicherheit erkennen lassen. Als besonders geeignet erwiesen sich
einige Cloéon-Larven, die aus Moortiimpeln stammten, da bei ihnen das Blut
erheblich mehr Zellen enthielt als bei den anderenl. Versuche, in weniger durch-
sichtigen Teilen, z. B, Thorax und Kopf, den Kreislauf durch Tuscheinjektionen
oder Vitalfsrbung des Blutes besser sichtbar zu machen, brachten keinen Erfolg.

Bei den Imagines beschriinkten sich die Lebendbeobachtungen auf die Kor-
peranhiinge, da die starke Brechung an der Korperoberfliche auch beiden schwach
pigmentierten Arten ein Hineinsehen fast unméglich machte. Die Tiere wurden
in einem Ring aus Klebwachs locker unter dem Deckglas eingeschlossen.

{
I
1
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t
K
Abb. 1. Kammer zur Lebendbeobachtung in flieBendem Wasser. M Mikroskoptisch, B Grundbrett,
K Kammer, Z Wasserzufiihrung, 4 WasserabfluB.

Als Material fiir die Untersuchungen an fixiertem Material diente bei den
Larven Heptagenia sulphurea, Ephemerella ignita, Baetis sp. und Cloéon dipterum,
bei den Imagines Cloéon similis. Zur Fixierung benutzte ich fast ausschlieBlich
ein Gemisch bestehend aus:

10 Tejlen Pikrinsiure 1% in Alkohol 85%,
4 Teilen Formol 40%,
1 Teil Eisessig.

Nach Auswaschen in 70%igem Alkohol wurde mit Diaphanol behandelt und
dann teils itber Chloroform, teils iiber Terpineol in Paraffin eingebettet. In einigen
Fillen benutzte ich das Celloidin-Paraffineinbettungsverfahren, jedoch ohne be-
sonderen Erfolg. Die Schnitte wurden in Hamatoxylin nach DELAFIELD und
Eosin gefiarbt. ’

B. Spezieller Teil.
1. Das Riickengefiif und seine Anhiinge.

Das Riickengefdl der Ephemeriden ist ein durch segmental ange-
ordnete Klappeneinrichtungen unterteilter kontraktiler Schlauch, der
sich dorsal vom 10. Abdominalsegment bis in den Kopf erstreckt. Ich
beziehe die Beschreibung zuniichst auf Oloéon dipterum (Abb.2). In
seinem hinteren Teil ist das RiickengefdB immer gut zu beobachten, an

1 Ich beabsichtige diese interessante Abhingigkeit spiter genauer zu unter-
suchen. ‘

1*’
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Abb. 2. Cloéon dipterum.
RiickengefiBl, Dorsalansicht.
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‘geeigneten Exemplaren ist es bis in den Pro-

thorax zu erkennen. Auf Schnitten konnte ich
es dann weiter bis zwischen die Cerebralganglien
verfolgen. Caudalwirts setzt sich das Riicken-
gefal in drei enge GefiBle ¢G fort, die in den
drei Schwanzfiden verlaufen. Der Blutstrom ist
vom 9. Abdominalsegment an kopfwirts ge-
richtet, im 10. Segment, sowie in den caudalen
GefaBlen dagegen caudalwérts. Der caudale Blut-
strom ist bis ans Ende der Schwanzfiden zu be-
obachten.

Die XKontraktionen des Riickengefiles
nehmen ihren Ursprung im 9. Abdominalsegment
und verlaufen peristaltisch nach vorn mit ab-
nehmender Intensitdt. Vom 5. Abdominalseg-
ment an ist eine eigene Pulsation nicht mehr
wahrzunehmen, die Herzwandung wird nur noch
durch das kopfwarts stromende Blut passiv im
Rhythmus der Pulsationen gedehnt. Der dem
10. Abdominalsegment angehérende Abschnitt
des RiickengefiBes SK ist in seiner Kontraktion
unabhingig vom iibrigen Riickengefd 3. Wihrend
die Schlagfrequenz im vorderen Abschnitt etwa
60—70 Schlag/Min. betrigt, ist sie im 10. Ab-
dominalsegment nur etwa 15 Schlag/Min.

(Abb. 3.) In jedem Abdominalsegment und
im Metathorax .besitzt das Riickengefill ent-
weder ein Paar seitliche Ostien O oder eine Klap-
peneinrichtung. Im 9. Abdominalsegment (Ab-
bild. 3 b) finden wir ein Paar einfache Ostien, be-
stehend aus dorsoventral verlaufenden Spalten,

deren Rénder nach innen als die sogenannten

Lippen vorspringen. Bei genauer Beobachtung
der Pulsationen sieht man, daf} die hinteren Lip-
pen Li h dorsal durch eine querverlaufene Ver-
dickung V der Herzwandung verbunden sind,
und sich in den verschiedenen Phasen nur wenig
bewegen. Im Gegensatz dazu sind die vorderen
Lippen Liv sehr beweglich. Sie schwingen in
der Diastole weit nach vorn und innen und ge-
ben eine weite Offnung fiir das einstrémende
Blut frei, wihrend sie sich in der Systole eng an
die hinteren Lippen anlegen. Im 8. und 7. Ab-
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dominalsegment (Abb. 3 ¢) sind gleichfalls seitliche Ostien ausgebildet, die
aber einen abweichenden Bau besitzen. Im Gegensatz zum 9. Segment
sind die vorderen Ostienlippen nahezu unbeweglich, die hinteren sehr
beweglich. Die vorderen Lippen ragen schrig kopfwérts in das Lumen

Abb 3a—d. Cloéon dipterum. Ostien und Taschenventile des RiickengefiBes, Dorsalansicht nach
dem Leben. a Taschenventile der Schwanzkammer, 10. Abdominalsegment.

des Riickengefifles hinein. Sie sind so stark entwickelt, daB sie wihrend.
" der Diastole in der Medianlinie zusammenstoBen. Da sie bis zu ihrem
Ende dorsal und ventral mit der RiickengefaBwandung verwachsen sind,
bilden sie zusammen ein Ventil. Dieses besteht aus zwei kopfwirts
offenen Taschen, die einen senkrechten Spalt zwischen sich lassen. In

Abb. 3b. Hauptostien. 9. Abdominalsegment.

der Diastole werden sie von dem zuriickdringenden Blut aufgeblaht
und versperren den Riickweg, wiahrend sie dem in der Systole kopfwirts
stromenden Blut kein Hindernis bieten. Die jetzt nach vorn anschlieBen-
den Segmente (Abb. 3 d) besitzen keine seitlichen Ostien mehr, sondern
nur noch Taschenventile Tv V. Sie bestehen aus einem nach vorn ge-
richteten Lippenpaar VL, das in der Systole getffnet, in der Diastole
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geschlossen ist. Im 10. Abdominalsegment ist das Riickengefda8 sehr
abweichend gebaut. Es ist birnférmig unter Bildung der sogenannten
Schwanzkammer abgeschniirt und besitzt sebr viel stirkere Wandungen
als das iibrige Riickengefd. Am vorderen Rande des Segments, un-

Abb. 3¢. Vordere Ostien mit Taschenventilen.

mittelbar hinter der Einschniirung finden wir ein Paar dorsoventral
angeordneter Taschenventile (Abb.3a) Tw H, die eine gewisse Ahn-
lichkeit mit denen der vorderen Segmente aufweisen, die aber caudal-
warts gerichtet sind. ,

Der hier geschilderte Bau des Riickengeféfles ist im wesentlichen seit
langem bekannt, doch geben alle fritheren Autoren an, dall in jedem

Abb. 3d. Vordere Taschenventile. 6, Abdominalsegment.

Abdominalsegment mit Ausnahme des letzten, sowie im Metathorax ein
Paar seitlicher Ostien existiert. Dieser Irrtum ist leicht zu erkliren.
Die Taschenventile der vorderen Segmente sind bei oberflichlicher Be-
obachtung sehr &hnlich den Ostien des 8..und 7. Segments. Da diese sehr
viel leichter zu beobachten sind, als die anderen, die von starkem Fett-



Uber den Blutkreislauf der Ephemeriden. 7

kérper bedeckt sind, lag es nahe, die an ihnen gemachten Beobachtungen
auf den ganzen vorderen Abschnitt des RiickengefiBes zu iibertragen.

Die bisherigen Beschreibungen weichen zum Teil erheblich vonein-
ander ab, doch handelt es sich bei niherem Zusehen nur um Unterschiede
in der Auffassung der gleichen Beobachtungen, die zu einer verschie-
denen Nomenklatur fithren.

Die ilteste genauere Beschreibung des RiickengefiBes der Epheme-
riden gab ZmMERMANN (1880). Er untersuchte insbesondere die eigen-
tiimliche, bisher nur bei den Ephemeriden beobachtete Organisation des
Riickengefafles im 10. Abdominalsegment, sowie die caudalen GefiBe
in den Schwanzfiden. Zur Untersuchung dienten ihm Larven von
Cloéon dipterum und binoculata, Palingenia longicaudate und zwei nicht
bestimmten Arten. An Imagines suchte er an Hand von Querschnitten
die gleiche Organisation festzustellen, kam aber zu keinem Ergebnis.

In seiner 1882 erschienenen Arbeit ,,Recherches sur Porganisation
des Larves des Ilphémérines” gibt VAYSSIERE eine Beschreibung des
Riickengefafles, die sich sachlich weitgehend mit der ZIMMERMANNschen
deckt. Nach seiner Auffassung besteht das Riickengefa im Abdomen
und Metathorax aus einzelnen Kammern, die durch seitliche Klappen
voneinander getrennt sind, in denen Offnungen liegen, durch die das
Blut ins Herz eindringt. Der vor der ersten Klappe gelegene Abschnitt
ist nach VAYSSIERE als eine volumindse Aorta aufzufassen.

1885 verdtfentlichte CREUTZBURG eine Abhandlung ,,Uber den Kreis-
lauf der Ephemerenlarven®. Er bringt gegeniiber ZIMMERMANN unichts
wesentlich Neues. Im Gegensatz zu diesem rechnet er die abgeschniirte
Kammer des 10. Abdominalsegments nicht mehr zum Riickengefis,
sondern betrachtet sie als ein eigenes Organ.

In einer Reihe von Arbeiten beschiiftigt sich Porovicr BAZNOSANU
mit dem Zirkulationssystem der Ephemeriden. In einer 1905 erschie-
nenen Arbeit ,,Beitrige zur Kenntnis des Zirkulationssystems der In-
sekten‘ behandelt er den Blutkreislauf der Chironomiden und der Ephe-
meriden. Er betrachtet das Riickengefi als eine Einheit. Die caudal-
warts gerichteten Taschenventile sieht er fiir die umgewandelten Lippen
eines letzten Ostienpaares an, dem die seitlichen Offnungen sowie das
zweite Lippenpaar verloren gegangen sind. Irrtiimlicherweise hilt er,
ebenso, wie die anderen Autoren die vorderen Taschenventile fiir voll
funktionsfahige Ostien vom Typus des 8. und 7. Segments. Seine An-
sicht iiber die Herkunft der caudalen Taschenventile erfihrt durch meine
Beobachtung shnlicher Taschenventile im vorderen Abschnitt des Riicken-
gefiBes eine neue Stiitze. Wir kénnen die vorderen Taschenventile aus
den vorderen Ostien ableiten durch Reduktion der seitlichen Offnungen
und der hinteren Lippen. Wir konnen eine, natiirlich hypothetische,
Entwicklungsreihe aufstellen. Aus den seitlichen Ostien entwickeln
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sich die Ostien mit Taschenventilen durch Verstirkung der vorderen
Lippen. Aus diesen entstehen wieder durch Reduktion die vorderen
Taschenventile. Diese Reihe gewinnt noch an Wahrscheinlichkeit da-
durch, daB bei verschiedenen Arten die Zahl der funktionsfahigen Ostien
nicht dieselbe ist (siche unten). Die caudalwirts gerichteten Taschen-
ventile unterscheiden sich von denen der vorderen Segmente nur durch
die Anordnung. Wir konnen sie sehr gut als umgebildete Ostien auf-
fassen, deren Entwicklung in entgegengesetzter Richtung erfolgt ist, so
' daB die so verschiedenen Ventileinrichtungen
des Ephemeridenherzens alle auf den Grund-
typus der einfachen seitlichen Ostien zuriick-
zufithren wiren. In der gleichen Arbeit hat
Porovicr BAzNOSANU eine sehr dhnliche Ent- -
wicklungshemmung der seitlichen Ostienbeiver-
schiedenen Chironomidenspecies beschrieben.
In zwei weiteren Arbeiten aus dem Jahre
1906 ,,Contributions A Iétude des Larves des
Ephémérines“ und ,,Sur 'Existence des Vais-
seaux caudaux chez les Kphémérines adultes®
untersucht Porovicl BazwosaNu die Ausbil-
dung der caudalen Gefiile bei verschiedenen
Ephemeridenarten und stellt auch die Existenz
der gleichen Organisation bei denImagines fest.
In seiner 1910 erschienenen Arbeit ,,Neue
Beitriige zur Kenntnis der Biologie und Ana-
tomie von Siphlurus lacustris beschreibt
DRENKELFORT einen etwas abweichendenTypus
des RiickengefiBes. Nach seiner Angabe bildet
das RiickengefaB in jedem Abdominalsegment
Kammern, die durch enge, réhrenférmige Ab-
Bbb. 4. Heptagenin sulphureq. Schnitte voneinander getrennt sind, und in
Riickengetdf, 10 und 9. Ab-  denen seitlich je ein Paar Ostien mit klappen-
alsegment.

artigen Lippen gelegen ist. Leider konnte ich

kein Material von Siphlurus lacusiris beschaffen, so daB ich hier nur
die Angaben DRENKELFORTs zitieren kann. DRENKELFORT betrachtet
als eigentliches Riickengefd8 oder Herz nur den Abschnitt von der
durch die vordersten Ostien gebildeten bis zur caudalen Klappe. Den
vordersten Abschnitt bezeichnet er als Aorta anterior, die Gefille der
Schwanzfiden als Aortae posteriores und betrachtet den abgeschniirten
Teil als pulsierende Ampulle oder als eine Art Lymphherz. Er be-
griindet dies folgendermaBen: ,,Die Wandung dieses birnférmigen Teiles
ist genau so gebaut wie die der Thoraxaussackungen (siehe unten), dann
fehlen auch véllig die Pericardialzellen und der Klappenverschlufl nach
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den Schwanzborsten zu, denn nach meiner Ansicht muB eine Herz-
kammer sich immer vollig von der iibrigen Kérperhohle abschlieBen
kénnen; dadurch unterscheidet sich ja eine Herzkammer gerade von
einer Aorta.*

Wie schon aus dem DRENKELFORTschen Bericht hervorgeht, sind die
Verhiltnisse im einzelnen nicht bei allen Arten dieselben. Die Unter-
teilung durch enge rohrenférmige Abschnitte
konnte ich bei keiner anderen Art feststellen,
dagegen variieren insbesondere Zahl und Gestalt
der ausgebildeten Ostien.

Die Verhaltnisse von Cloéon similis und
Leptophlebia marginata gleichen denen von
Cloéon dipterwm, nur liegt bei Leptophlebia das
erste Taschenventil im ersten Abdominal-
segment, nicht im Metathorax.

Bei Caenis sindim 7.—9. Abdominalsegment
drei Paar seitliche Ostien entwickelt, die sich
untereinander gleichen, und die eine Zwischen-
stellung zwischen den bei Cloéon beobachteten
Typen einnehmen. Die Lippen aller Ostien sind
schriig nach vorn gerichtet, stoBen aber nicht
in der Medianebene zur Bildung der Taschen-
ventile zusammen. Der vordere Abschnitt des
Abdomens ist durch die dariiberliegenden Tra-
cheenkiemen der Beobachtung entzogen, so
daB ich nicht feststellen konnte, ob noch weitere
Ostien entwickelt sind. Bei Heptagenia sulphu-
rea, Ephemerella ignita und Ephemera vulgata
fand ich vier Paar funktionsfahige Ostien. Die
des 9. Segments (Abb. 4) gleichen denen von
Caenis, dagegen stoBen die Lippen der vorderen
zur Bildung der Taschenventile zusammen. Im
Gegensatz zu Cloéon sind an den vorderen Ostien
auch die hinteren Lippen sehr stark entwickelt. apy. 5. Baetis sp. Riickengetis
Das vorderste Taschenventil liegt im ersten Ab-  einer frisch aus dem Ei geschliipt-

. ten Larve. Kontraktiler Abschnitt,
dominalsegment. 10.—6. Abdominalsegment.

Im Gegensatz dazu fand ich bei Baetis nur
ein funktionsfihiges Ostienpaar im 9. Abdominalsegment, das den ent-
sprechenden von Cloéon glich, doch méchte ich diese Beobachtung nur
mit Vorbehalt wiedergeben, da die Larven von Baetis unter dem Mi-
kroskop immer sehr stark geschiidigt waren und eine véllig einwand-
freie Beobachtung nicht zulielen. Das erste Taschenventil liegt im 1. Ab-
dominalsegment.

Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 22, 2a
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Besonderes Interesse verdienen einige Beobachtungen {iiber das
Riickengefal an ganz jungen, frisch aus dem Ei geschliipften Baefis-
Larven. Das Riickengefa3 (Abb. 5) ist nur bis an den Hinterrand des
Thorax zu verfolgen. Es besitzt nur ein Paar Ostien O und in den
folgenden Segmenten drei Paar sehr unvollkommene Taschenventile
Tw V. Der kontraktile Abschnitt umfalt nur diese vier Segmente. Die
Schwanzkammer SK ist bereits vollstandig ausgebildet, dagegen sind

d
Abb. 6. Clo¢on dipterum. Querschnitte durch verschiedene Abschnitte des RiickengefdBes.

a 10. Abdominalsegment. Schwanzkammer mit Ventillippe kontrahiert. b 9. Abdominalsegment.
Stark muskuloser Abschnitt. ¢ 1. Abdominalsegment. Verdickter Abschnitt. ¢ Mesothorax.

die GefaBe in den Schwanzfiden nicht zu erkennen. Die Wandungen
des RiickengefiBes sind im Verhéltnis zu denen erwachsener Larven sehr
dick und scheinen zahlreiche Kerne zu erhalten. Auffallend ist auch
die verhiltnism#Big sehr betrichtliche Grofle der Blutkérperchen BI,
die allerdings nur in sehr geringer Zahl vorhanden sind. Thr grofter
Durchmesser betrigt etwa 12 u, wihrend er bei erwachsenen Larven
nur etwa 15 u betrigt.

Eine Abweichung im Bau der Schwanzkammer SK fand ich nur
bei der Gattung Heptagenia (Abb.4). Sie ist viel volumindser als bei
den iibrigen Arten und besitzt einc unregelmiig kugelige Gestalt. Die
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Pulsationen der Schwanzkammer sind fast so schnell wie dic des iibrigen
RiickengefiBles, doch ist auch hier eine gegenseitige Abhingigkeit in der
Schlagfrequenz nicht festzustellen. Die Durchblutung der Schwanz-
fiden ist entsprechend viel kriftiger als die der iibrigen Arten.

An Imagines konnte ich wegen der geringen Durchsichtigkeit des
Chitins keine Lebendbeobachtungen machen. Auf Schnitten schienen
sich sehr dhnliche Verhiltnisse zu ergeben, wie bei den Larven.

Eine genauere histologische Untersuchung des RiickengefiBes war
bei der Kleinheit des Objektes leider nicht durchzufithren. Auf Quer-
schnitten (Abb. 6) sind zwei Schichten in der Wandung zu erkennen,
eine innere Muskelschicht Mss und eine #auBere fast strukturlose Mem-
bran Me A, die sich in der Systole (Abb. 6 a) blasig abhebt, in der
Diastole (Abb. 6 b) aber kaum sichtbar ist. Am kontrahierten Riicken-
gefi} scheint sich aulerdem eine innere Membran Me I abzuheben, die
aber sehr zart und undeutlich ist. In der Wandung des Riickengefies
liegen nur wenige Kerne,
die anscheinend jeder der
beiden Schichten ange-
héren konnen. Die Mus-
kelschicht besitzt ihre
grofite Dicke im 10. Seg-
ment (Abb. 6 a). Vor der
Einschniirung (Abb. 6 b)
ist sie nur noch halb so
dICk’ und . mr.nm.t nach Abb.7, (,’lngun dipterum. Querschnitte durch}:z den mittleren,
vorn kontinuierlich an b den rechten Schwanzfaden.
Durchmesser ab, so daB
das Riickengefal in Thorax und Kopf (Abb.6d) nur duBerst diinne
Wandungen besitzt. Im 1. Abdominalsegment und im hinteren Teil
des Metathorax ist die Wandung lateral und ventral sehr stark ver-
dickt zu einem Wulst (Abb. 6 ¢) Z, der sehr zahlreiche Kerne, aber nur
undeutliche Zellgrenzen erkennen liBt. AuBen scheint dieser Korper,
iiber dessen Bedeutung ich nichts zu sagen wei3, durch eine epithelartige
Zellschicht begrenzt zu sein. Ob er aus einer der Schichten der Riicken-
gefiBwandung entstanden ist, oder ihr nur aufliegt, konnte ich nicht
erkennen. Diese Bildung habe ich bei anderen Ephemeriden nicht mit
Sicherheit finden kénnen, auch andere Beobachter haben sie nicht be-
schrieben. Bei Ephemera vulgata glaube ich an der entsprechenden
Stelle beim lebenden Tier eine Verdickung bemerkt zu haben.

Die caudalen GefiBle (Abb.7) ¢ sind auf Querschnitten leicht zu
untersuchen. Sie besitzen 4uBerst diinne, nur wenige Kerne enthaltende
Wandungen und liegen so eng der Hypodermis Hy an, daB der anliegende
Teil der Wandung oft nicht zu erkennen ist. Wir finden das Gefal im

2*
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medianen Schwanzfaden (Abb. 7a) dor-
sal, in den lateralen (Abb. 7 b) medio-
ventral gelegen.

Die von ZIMMERMANN gegebene
Zeichnung eines Querschnittes durch
die caudalen Gefalle ist augenschein-
lich falsch, das sehr dickwandige Ge-
faB, das er zeichnet, kann nichts an-
deres sein als die geschrumpfte Hypo-
dermis, wihrend er das eigentliche Ge-
fa iibersehen hat. PoPovIcI BAZNOSANT
gibt, fiir Baetis an, dall das Gefall frei
im Lumen der Schwanzfiden verlauft.
Auf meinen Schnitten fand ich auch bei
Baetis das Gefafl stets an der Hypoder-
mis angeheftet.

Der Verlauf des Riickengeféfles ist
sehr gut an Hand eines Sagittalschnittes
(Abb. 8) zu studieren. Es folgt vom
Hinterrande bis zum Mesothorax den
Woélbungen der dorsalen Cuticula. Dann,
im vorderen Abschnitt des Mesothorax
zieht es ventralwirts, legt sich bis zu
seinem Ende im Kopfe eng dem Darm-
traktus an und ist hier nur sehr schwie-
rig zu sehen. Im Abdomen wird es durch
die nach unten vorspringenden Vorder-
rander der Tergite an den Segment-
grenzen etwas zusammengedriickt, so
daB eine Kammerung durch Einschnii-
rung zwischen den Ostien, wie DRENKEL-
FORT sie beobachtet hat, angedeutet ist.

Zur weiteren Untersuchung der In-
sertion des Riickengefalles im Kérper
eignen sich am besten Querschnittserien.
Vom Vorderrand des 10. Abdominalseg-
ments bis zum Hinterrand des 4.ist ven-
tral vom Riickengefal ein Pericardial-
diaphragma ausgespannt (Abb.9und 10)
PD, das seitlich an der Grenze jeden
Segments mit einem Paar Fliigelmuskeln
FI M amIntegument, inseriert. Das Dia.-
phragma scheint aus einer anndhernd

Abb. 8. Clodon dipterum. Riickengetil. Sagittalansicht.
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geschlossenen Schicht groBer Zellen zu bestehen, eine genauere Unter-
suchung war nach den Querschnitten nicht méglich. Die Fliigelmuskeln
sind nur sehr feine Muskelbiischel, die gegen das Pericardiaphragma
wenig divergieren. Wegen ihrer Feinheit sind sie am lebenden Objekt
nicht zu erkennen. Das Riickengefdl ist in dem durch das Diaphragma,
abgeteilten Raum durch ein Maschenwerk feiner Fasern bg F, das in der
auBeren Schicht des Riik-
kengefafies zu inserieren
scheint und in dem hier
und dagroBenZelleneinge-
lagert sind, sowohl dorsal
an dem Integument, als
auch vor allen Dingen am
Pericardialdiaphragma
befestigt, nach dem Fort- Abb: 9. .Heptagenia s?,tlphm'ea.“ Querschnitt durch das ?eri—
fall des Diaphragmas nor cardialdiaphragma mit d:engnfl‘(le;%.elmuskeln. 7. Abdominal-
-noch dorsal. ITm hinteren
Abschnitt des Meta- und Mesothorax ist das Riickengefi von einem Dia-
phragma umschlossen (Abb.35¢) Th D, das auf Querschnittsbildern eine
gewisse Ahnlichkeit mit dem Pericardialdiaphragma besitzt, aber keine
Fliigelmuskeln entwickelt und unmittelbar seitlich vom Riickengefs
an der Hypodermis inseriert. Es gehort einem Organ an, das die Durch-
blutung der Fliigel bewirkt. Ich werde an anderer Stelle genauer darauf
eingehen. Nach dem Verlas-
sen dieser Umbhiillung ist das
Riickengefal dorsal an einer
Art Mesenterium m A befes-
tigt, das besonders bei Ima-
gines (Abb. 22) auffillt, da
hier das Riickengefi3 eine be-
trichtliche Strecke zwischen
den Flugmuskelbiindeln ver-
lauft. Nachdem das Riicken-
gefia3 den Darm erreicht hat, ) . .
N . . . . Abb. 10. Heptagenia sulphureq. Der gleiche Schnitt,
ist die weitere Insertion nicht wie in Abb. 9 stirker vergroBert.
mehr zu erkennen.

Etwas abweichende Verhéltnisse finden wir bei Cloéon dipterum.
Im vorderen Abschnitt des Abdomens ist das Riickengefia vollstandig
von Fettkorper eingeschlossen, das Pericardialdiaphragma scheint dege-
neriert zu sein. Porovict BazNosanu gibt fiir Oloéon die Existenz von
Fliigelmuskeln im Abdomen an aber in recht unklarer Form.

Das thorakale Diaphragma ist bei Cloéon nur im Mesothorax ent-
wickelt.
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An dieser Stelle mochte ich auf die allgemein iibliche Einteilung des
RiickengefaBes in Herz und Aorta eingehen. Der kontraktile, mit
Ostien oder Klappen versehene Teil wird als Herz, der nicht kontraktile,
nicht mit solchen versehene Teil als Aorta bezeichnet. Diese Trennung
hat eine gewisse Berechtigung bei Tieren, bei denen wie z. B. bei der
Biene die Aorta sehr scharf abgesetzt und durch ihre besondere Gestalt
gekennzeichnet ist. In dem hier vorliegenden Falle fiithrt sie dagegen
zu einer unnotigen Komplikation, denn weder ist der vordere Abschnitt
durch den Bau der Wandungen oder durch das Volumen scharf von dem
hinterenTeil abgesetzt, noch ist der kontraktile Teil scharf von dem nicht
kontraktilen zu trennen. Vielmehr ist das Riickengefil im Prinzip
in der ganzen Linge gleich gebaut, und die Stirke der Pulsationen
nimmt von den Ostien des 9. Segments nach vorn gleichmifBig ab. Als
weiteres, nach DRENKELFORT wichtigstes Merkmal, nach dem die Tren-
nung des Riickengefilles in Aorta und Herz erfolgen konnte, kommen
die O stien und Klappen in Frage. Der Abschnitt vor dem ersten Ostien-
bzw.Klappenpaar konnte als Aorta, der hintere Teil als Herz bezeichnet -
werden. Aber gerade bei den Ephemeriden, und, nach den Unter-
suchungen von Porovict BazNosaNU, bei den Chironomiden stoen wir
auch hier auf Schwierigkeiten. Wir finden bei den verschiedenen Ephe-
meridenarten zum Teil die vorderste Klappe im Metathorax, zum Teil
im 1. Abdominalsegment. Bei den Chironomiden ist der Unterschied
noch viel augenfilliger, wihrend z. B. bei Tanypus in 7 Abdominal-
segmenten wohlentwickelte Lateralostien ausgebildet sind, finden
wir bei Chironomus dorsalis nur ein Paar funktionierende und vier
Paar zu Klappen reduzierte Ostien, wihrend der vordere Abschnitt
iiberhaupt ungeteilt ist. Demnach wiirde also bei nahe verwandten
Arten der Anschein eines erheblichen Unterschiedes im Bau des Riicken-
gefiBles erweckt. Ich halte es deshalb fiir richtiger, allgemein von
Riickengefal zu sprechen und die Ausdriicke Herz und Aorta zu eli-
minieren.

Genau so ungerechtfertigt erscheint mir die Abtrennung des letzten
Abschnittes als besonderes Organ. Die abweichende Organisation ist
einfach eine Anpassung an die verinderte Funktion. Dagegen sind die
caudalen Gefille, die sich auf kein allgemein verbreitetes Organ zuriick-
fithren lassen, nicht als ein Abschnitt des Riickengefafes zu werten.

In den bei der Imago fligeltragenden Segmenten ist die Wandung
des Riickengefafles dorsal zu einer Ampulle ausgestiilpt, die unabhingig
vom Riickengefdl mehr oder weniger kriftige Pulsationen ausfithrt.
Die Wandung ist etwas stiarker als die der angrenzenden Teile des Riicken-
gefiBes aber sonst gleich gebaut. Die Ampulle entspringt dicht vor dem
Hinterrande des Segments und ragt schrig rickwirts aufwirts in einen
Blutraum hinein, der zwischen dem hinteren Abschnitt des Notums
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und der Gelenkhaut liegt. Bei der Besprechung des Fligelkreislaufes
werde ich auf diese Bildung naher eingehen.

2. Die Blutbewegung im Kopfe.

Eine einwandfreie Beobachtung der Durchblutung des Kopfes war
nur bei Larven, und auch hier nur bei wenigen Arten, Cloéon, Caenis
und Heptagenia moglich. Ich beziehe mich bei der Beschreibung zu-
nachst auf Cloéon, als die zuerst untersuchte Form, obwohl die Be-
obachtung von Caenis und Heptagenia zum Teil leichter zum Ziele
fiihrte.

Die Lebendbeobachtung st6Bt zunichst auf erhebliche Schwierig-
keiten. Der Kopf hat langellipsoidische Gestalt und steht in seiner
groBiten Ausdehnung senkrecht auf der Korperachse. Bei der Montie-
rung unter dem Deckglas liegt der Kopf fiir die Beobachtung meist
recht ungiinstig. In der einzigen Lage, die einen groferen Teil des Kreis-
laufes im Zusammenhange zeigt, wenn der Kopf in der Mediane riick-
wiirts, aufwiirts gedreht ist, wird sehr leicht der Blutstrom des Riicken-
gefilles abgequetscht. AuBerdem erschwert die geringe Durchsichtig-
keit gerade des Kopfes die Beobachtung ungemein. Die besten Ergeb-
nisse erzielte ich an den Tieren aus Moortiimpeln.

(Abb. 11.) Zur besseren Orientierung mochte ich zunichst eine Uber-
sicht tiber die Lage der Organe des Kopfes bei der oben bezeichneten Lage
geben. Man sieht gerade auf die Stirn des Tieres. Die Facettenaugen
Fa nehmen den dulleren hinteren Teil des Bildes ein. Auflerdem besitzt
das Tier drei Ocellen, ein Paar, Ocl, das dicht vor den Facettenaugen
etwas weiter median liegt, und ein unpaares Auge Oc m, das dicht hinter
dem Vorderrande des Kopfes in der Medianlinie liegt. Rechts und links
von dieser Ocelle entspringen die Antennen 4. Sie besitzen zwei kriftige
Basalgl'eder und eine lange, diinne, gegliederte Antennengeifiel. Vor
den Antennen neigt sich das Integument unter Bildung eines stumpfen
medianen Fortsatzes scharf abwirts. Am Vorderrande ist oft das vor-
geklappte Labrum zu erkennen. Das Integument der Stirn ist durch
eine mediane Naht, die sich zwischen den Ocellen nach vorn gabelt und
an der Innenkante der Antennenwurzel verlduft, in drei Felder auf-
geteilt.

Von den inneren Organen ist am auffallendsten das Tracheensystem
Tr. Der seitliche Tracheenhauptstamm teilt sich im Prothorax auf in
zwei, die dicht untereinander liegen und so in den Kopf eintreten. Etwa
ein Viertel vor dem Hinterrande des Kopfes bilden diese vier Stémme
eine Verwachsungsstelle, den ParmENschen Koérper P K. Hier zweigen
einige kleine Tracheen zum Integument ab, und ein groBerer Ast zieht
jederseits weiter nach vorn, gibt noch einige Verzweigungen an die
Ocellen, das Integument und die Antenne ab und verlduft bis in das
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Labrum. Zwischen den Tracheenésten verliuft ein Teil der Kaumuskula-
tur, der am Hinterrand und der Stirnfliche des Kopfes inseriert und vor
dem Parmiinschen Korper neben dem Osophagus, der selbst nur undeut-
lich durchschimmert, abwirts zieht. Der jetzt nach vorn anschlieBende
Teil ist stark mit Fettkorper £ bedeckt, und bis zu einer Linie, die durch
den Vorderrand der Ocellen geht, ist kein klarer Einblick méglich.

\‘b‘:.«‘v ‘g
Rt 1

(% \ | e\
8

Abb. 11. Cloéon dipterum. Kopf, Dorsalansicht. Die Pfeile bezeichnen die Richtung des
g Blutstromes.

Da mir die Lage des Nervensystems von Wichtigkeit schien, habe ich
nach Schnitten die Umrisse rekonstruiert und eingetragen. Danach
deckt sich die vordere Kante des Gehirns G¢, Go mit der Linie, die den
undurchsichtigen Teil begrenzt.

Ist das Tier richtig prapariert, so siecht man das Blut unter dem medi-
anen Ocellus in kriaftigem Strome hervorschiefen und in zwei Teilen
rechts und links abschwenken. Diese Strome verlaufen ungeteilt lateral-
wirts bis zur Antennenbasis. Ein Teil tritt jetzt in die Antenne ein,
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tliet an der Innenseite des Basalgliedes distalwirts, tritt zum Teil schon
im Verlaufe des Gliedes, sonst an seinem distalen Ende auf die Auf3en-
seite iiber, flieBt an dieser entlang zum Korper zuriick und vereinigt
sich wieder mit dem Hauptteil des Blutes. Von den Antennen nimmt
das Blut zuniichst seinen Weg weiter lateralwirts vom Cerebralganglion
in Richtung auf die Facettenaugen. Vor dem Ganglion opticum Go
beginnt der Strom sich aufzuteilen. Unter dem Facettenauge nimmt
der Blutstrom einen weiten Hohlraum ein, vereinigt sich dann aus nahezu
allen Richtungen herbeistromend in der Gegend des Parmiinschen Kor-
pers und verschwindet in
der Tiefe. Ein Teil des Blu-
tes, der anscheinend bereits
an der Miindung des Riik-
kengetfilies in der Median-
linie caudalwirts geflossen
ist, trifft hier mit dem Rest
des Blutes zusammen.

Dieser Befund ist nicht
inallen Teilen ganz leicht zu
verstehen. Durch Zubhilfe-
nahme von Schnittserien ist
aber eine restlose Aufkli-
rung moglich. Ein Sagittal-
schnitt (Abb. 12) zeigt, dall
der Kopf sich dachartig
itber den Prothorax legt,
der Thorax beginnt unmit-
telbar hinter dem PALMEN-
schen Korper PK. Es mul}
sich also an dieser Stelle
das Blut sammeln, um in
den Thorax zuriickzustro-
men. Im Kopfe wird der Weg des Blutes durch die Lage der Organe be-
stimmt. Wir kénnen zwei Hauptblutraume unterscheiden, einen vorderen
BRw, der das aus dem Riickengefall austretende Blut aufnimmt und vor
den Cerebralganglien den ganzen vorderen und unteren Teil des Kopfes
einnimmt, und einen oberen BR o, der den Hohlraum unter den Facetten-
augen, sowie den ganzen Mittelteil des Kopfes bis an die Fettkorperum-
hiillung # der Ganglien erfiillt. Seitlich kommunizieren die beiden Raume
vor und hinter den Ganglia optica, nach hinten miinden sie in einen ge-
meinsamen, den Darm D umfassenden Blutsinus. Der vordere Blutraum
erstreckt sich bis in die Mundgliedmafen, doch konnte ich eine geregelte
Durchblutung derselben nicht feststellen.

Abb. 12. Cloéon dipterwm. Sagittalschnitt durch den Kopf.
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Uber den Blutkreislauf im Kopfe hat keiner der fritheren Autoren
genauere Beobachtungen angestellt. VAYSSIRRE, Porovicr BAZNOSANT
und DRENKELFORT erwahnen den Verlauf des Riickengefifes bis an die
Cerebralganglien. VAYSSIERE gibt fiir die Antennen einen dem Kreis-
lauf der Schwanzfiden analogen Kreislauf an, der nur an ganz frischen
Tieren erkennbar sein soll. Als propulsatorisches Organ nimmt er ein
eigenes Paar pulsierender Ampullen an. Dieser Kreislauf ist von keinem
anderen Beobachter bestitigt worden. Porovict BazNosaNU weist auf
Grund von Querschnittbildern die Méglichkeit eines solchen Kreislaufs
zurlick. Er beschreibt auch die Durchblutung der Antennenbasis ganz
richtig, gibt dann aber an: ,,In Wirklichkeit strémt ein Teil des Blutes,
das in die Antenne eintritt, bis an ihr Ende. (Wenn wir durch die Spitze
der Antenne von Clo¢ schneiden, sehen wir das Blut ausstrémen.)“
Richtiger wire wohl zu sagen, erfiillt die Antenne bis an ihr Ende, denn
in einer langen, ungeteilten Réhre ist natiirlich ein Strémen in zwei
Richtungen unméglich.

Diese von mir an Cloéon gemachte Beobachtung konnte ich spiter
bei Heptagenia und Caenis sehr viel leichter wiederholen, da der Kopf
hier schon von vornherein eine der Beobachtung giinstige Lage einnimmt.
Es ergab sich eine im wesentlichen vollstindige Ubereinstimmung.
Die schildartige seitliche Verbreiterung des Kopfes zeigt eine schwache
Durchblutung in Richtung des Gesamtkreislaufes in anscheinend vor-
gebildeten Bahnen. Die Durchblutung der Antennenbasis war ebenso
wie bei allen anderen Arten weniger ausgeprigt als bei Cloéon.

3. Die Blutbewegung in Thorax und Abdomen.

Sehr geeignet sind die Larven von Heptagenia auch fiir die Unter-
suchung der Blutbewegung im Thorax. Die im Gegensatz zu den meisten
anderen Arten stark abgeflachte Gestalt ermdglicht eine Beobachtung
im durchfallenden Licht auch bei alteren Larven, bei denen die stark
entwickelte Muskulatur und Pigmentierung die Durchsichtigkeit sehr
herabsetzen.

Zur Beobachtung brachte ich die Tiere meistens in die Riickenlage
(Abb. 13). Die Cuticula der Unterseite ist unpigmentiert und zarthiutig.
Bauchmark N, Tracheensystem 7r und Darmtraktus D schimmern
durch, sind aber zum gréBten Teil verdeckt durch Fettkorper F, der un-
mittelbar unter der Hypodermis liegt.

Der Kopf sitzt dem Thorax mit breiter Basis auf, so dafi die Blut-
réume ohne starke Einengung ineinander iibergehen. Das Blut strémt
caudalwiirts in den Liicken zwischen den Organen. Dabei prigen sich
drei Hauptstrome aus, in denen das Blut mit erheblich groBerer Ge-
schwindigkeit als in den dazwischenliegenden Partien flieBt. Diese
Bahnen iiberwiegen bei erwachsenen Tieren so sehr, daB das Blut in
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einem Kanalsystem zu stromen scheint. Der erste dieser drei Strome
verliuft median entlang dem Darmtraktus. Er ist im Prothorax ver-
hiltnismiiBig schwach und nimmt im Meso- und Metathorax stark an
Intensitit zu. Die anderen beiden Strome werden sichtbar vor den
Coxen Co der Vorderbeine und verlaufen caudalwérts ungefihr parallel
dem ersten. Dabei findet eine besonders intensive Durchstromung der
Coxenbasis statt. Die drei Bahnen behalten im groflen und ganzen in
jeder Stellung des Tieres ihre Lage, wihrend das Blut, das in den da-

Abb. 13. Heptagenia sulphurea. Thorax. Ventralansicht nach dem Leben.

zwischenliegenden Partien stromt, vielfach durch Muskelbewegungen in
der Richtung abgelenkt wird und seinen Weg anscheinend in engen
Liicken zwischen den Muskelbiindeln findet. Am Hinterrande der drei
Thoraxsegmente kommunizieren die drei Bahnen miteinander, und zwar
wird je nach der Lage des Tieres sowohl Blut aus den lateralen Bahnen
zur medianen als auch umgekehrt abgegeben.

Die Beobachtung von der Dorsalseite (Abb. 14) ist sehr viel schwie-
riger. Die Pigmentierung ist sehr stark, auflerdem werden die lateralen
Teile im Prothorax durch eine schildartige Verbreiterung des Pronotums
sV, weiter hinten durch die Fligelscheiden Fls verdeckt. Median kann



20 E. Meyer:

man an giinstigen Objekten das Riickengefil Rgf und darunterliegend
den mittleren caudalen Blutstrom entlang dem Darmrohr D erkennen.
Dicht unter der Oberfliche verlaufen laterale Blutstréme, die in der
schildartigen Verbreiterung des Prothorax beginnen und sich caudal-
wirts in die Fliigelscheiden des Mesothorax fortsetzen. Andere Strome
verlaufen scheinbar im Widerspruch zu der allgemeinen Strémungs-
richtung, der erste entspringt etwas lateral von dem vorderen Rande
der dorsalen Ampulle d4 7 des Mesothorax und verliuft latero-apikal-
wiirts gegen die Basis der Vorderrandader der Fliigelscheiden, der zweite
entspringt median etwa in der Mitte des Mesothorax und endet lateral

Abb. 14. Heptagenia sulphurea. Thorax. Dorsalansicht nach dem Leben.

dicht vor seinem Vorderrande. Bei der Besprechung der Fliigeldurch-
blutung werde ich auf diese Beobachtung genauer eingehen.

Der Metathorax ist bei etwas groferen Tieren der Beobachtung von
oben fast vollig entzogen durch die dariiberliegenden Fliigelscheiden des
Mesothorax.

Die Beobachtung der anderen Arten blieb liickenhaft. Es war mir
aber in allen Fillen moglich, eine sehr starke Durchblutung der Coxen
festzustellen. Ebenso trat bei élteren Larven, die bereits Fliigelscheiden
entwickelt hatten, bei Beobachtung von der Dorsalseite eine Blutbahn
hervor, die in den Auflenrand der Fliigelscheide miindete. Einzelne
Beobachtungen an ganz jungen Larven zeigten auch bei Heptagenia
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eine Durchblutung der Leibeshohle, die nicht in besondere Bahnen einge-
teilt war.

Im Gegensatz zum Thorax ist das Abdomen bei fast allen Arten
leicht zu untersuchen. Wir finden hier sehr dhnliche Verhéltnisse wie
im Thorax, das Blut stromt in den Liicken zwischen den Organen. Die
Abtrennung hervorragender Bahnen kann hier noch sehr viel ausge-
prigter auftreten als im Thorax. Bei Cloéon dipterum (Abb. 15) finden

Abb. 15. Cloéon dipterum. 5. Abdominalsegment. Ventralansicht nach dem Leben.

wir einen medianen, den Darm A4 begleitenden Blutstrom abgetrennt
von zwei lateralen, die an den Réindern des Abdomens entlang der Basis
der Tracheenkiemen 7r K verlaufen. Die Trennung ist hier so scharf,
daB in den dazwischen liegenden Partien eine Blutbewegung kaum zu
erkennen ist. Die Blutstrome kommunizieren am Hinterrande jeden
Segments. Die Unterteilung tritt am schérfsten hervor bei annidhernd
erwachsenen Larven. Bei diesen sind die lateralen Strome bis an den
Hinterrand des 9. Abdominalsegments zu verfolgen (Abb. 16). Das Blut,
das entlang dem Darmtraktus caudalwirts gestromt war, wird in der
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Hauptsache von den beiden vorderen Ostienpaaren Ov aufgenommen,
wihrend das der lateralen Bahnen, vereinigt mit dem von den caudalen

Abb. 16. Cloéon dipterum. 8.—10. Abdominalsegment. Dorsalansicht nach dem Leben.

GefiBlen cG kopfwirts strémenden gréBtenteils in die zuniichst liegenden
Hauptostien Oh eintritt. Bei jiingeren Larven ist die Abtrennung weniger
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vollstindig. Es tritt bereits vom 6.—7. Segment an eine Vermischung
der Blutstrome ein. Bei den anderen Arten ist die Unterteilung immer
sehr viel weniger ausgeprigt. In allen Teilen des Abdomens stromt das
Blut kriftig caudalwirts. Die bei Cloéon beobachteten Strome sind
lediglich als Bahnen groflerer Stromungsgeschwindigkeit zu erkennen.

In seiner Arbeit: ,,Organisation des Larves des Ephémérines (1882)
gibt VayssiirE nach Beobachtungen an Clodon und Cloéopsis diptera
an, dal das Blut ventral vom Darm bis ans Abdomenende stréomt und
hier ins Riickengefdll aufgenommen wird. In Anlehnung an die im
Jahre 1876 erfolgte Entdeckung eines pulsierenden Bauchsinus bei ver-
schiedenen Insekten durch GRABER sucht VAYSSIERE diesen auch bei
den Ephemeriden nachzuweisen. Er kommt zu keinem endgiiltigen Er-
gebnis. In schwammigen Anhdufungen zu beiden Seiten des Nerven-
systems, die er auf Schnitten fand, und die nach seiner Ansicht sehr
wohl kontraktil sein konnten, glaubt er mit einiger Wahrscheinlichkeit
ein derartiges Organ zu erkennen. Diese Anhdufungen sind auf allen
Schnitten zu beobachten, sie sind in Wirklichkeit Fettkorper. In den
,,Beitragen zur Kenntnis des Zirkulationssystems der Insekten stellt
Porovict BaznosanNU diesen Fehler richtig. Er glaubt seinerseits das
ventrale Diaphragma gefunden zu haben. Seine Ergebnisse hat er
hauptséchlich durch Schnittuntersuchungen an Cloé dipterum gewonnen.
Nach seinen Beobachtungen stromt das Blut hauptsidchlich in zwei,
durch Fettkorper abgetrennten, sinusartigen Hohlriumen, die dorsal
und ventral vom Darmtraktus verlaufen und Riickengefal und Bauch-
ganglienkette einschlieBen. Aus dem Vorhandensein des ventralen Sinus
schlieBt Popovict Bazxosanu auf das Vorhandensein eines ventralen
Diaphragmas und glaubt es auch gefunden zu haben.

,,Auf den von mir angefertigten Schnitten habe ich dies muskulése
Diaphragma gefunden, welches iiber die Ganglienkette gelagert ist und
seitwirts an den Wianden des Korpers in einer Gegend befestigt ist,
wo diese Wande Einbuchtungen bilden.*

,»Das die Bauchrinne gegen den Rest der Leibeshohle abschlieBende
Diaphragma hat eine gewolbte Form, die Konvexitit der Wélbung ist
gegen den Verdauungskanal gerichtet. Es ist keine zusammenh#ngende
Membran, sondern durch einzelne Béander gebildet, und es ist sehr
wahrscheinlich, dal diese Biander durch Bindegewebe, wie GRABER es
bei den Libellen gefunden hat, verbunden sind.*

Das von Porovict BaznosaNu veroffentlichte Querschnittsbild
zeigt dies muskulose Diaphragma. Leider ist nicht angegeben, um wel-
chen Korperabschnitt es sich handelt. Nach einem Vergleich mit meinen
Schnittserien scheint der Schnitt dem Thorax einer ziemlich jungen
Larve zu entstammen. Die Beziehung auf GRABER ist in diesem Falle
nicht beweisend, da GRABER seine Untersuchungen nur am Abdomen
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angestellt hat. Ich habe auf meinen Schnittserien (Abb.17) festge-
stellt, da3 der von Porovict BazxosaNu gefundene Muskel (Abb. 17 b)
Mwu qu im 2. und 3. Thoraxsegment hinter dem Ganglion N gelegen ist
und rechts und links in der Nihe der Coxenbasis am Integument (' in-
seriert. Dieser Muskel hat mit dem Kreislaufsystem nichts zu tun. Eine

¢
Abb. 17. Heptagenia sulphurea. Querschnitt durch den ventralen Teil des Mesothorax. b Schnitt
mit querverlaufendem Muskel. @ Schnitt 70 « davor. ¢ Schnitt 70 « dahinter.

Untersuchung der vollstindigen Schnittserie zeigt, dafl weder zwischen
den Muskeln eine bindegewebige Membran ausgebildet ist, noch iiber-
haupt der ventrale Sinus als ein gerdumiger, durchgehend ausgebildeter
Blutraum existiert. Die Verhiltnisse sind bei allen untersuchten Arten
die gleichen, ich habe die Abbildung von Heptagenia gewihlt, weil einer-
seits durch die bedeutende Grofle, anderseits durch die schwiichere
Ausbildung des Fettkorpers eine bessere Ubersicht moglich ist.
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Die lateralen Strome im Abdomen von Cloéon dipterum werden von
Porovicr BazNosaNu richtig beschrieben.

Es ist schon nach meinen Lebendbeobachtungen sehr unwahrschein-
lich, dafl die Zirkulation des Blutes im Kérper durch irgendwelche
Hilfsorgane unterstiitzt wird. Auch auf Schnittserien durch verschiedene
Arten habe ich keine Andeutungen davon gefunden. Die bei Heptagenia
beobachteten Hauptbahnen sind, da sie keine eigenen Wandungen
haben, nicht im einzelnen zu verfolgen (Abb. 18). Die Abtrennung
derselben erfolgt durch die sehr starke dorsoventral den Thorax durch-
ziehende Muskulatur Mwu der Extremititenbasis. Diese bildet rechts
und links vom Darmrohr ungemein kriftige Biindel, die zu einer im
ganzen Thorax fast geschlossenen Scheidewand hintereinander gelagert
sind. Es werden auf diese Weise drei Riume abgeteilt, ein mittlerer,

ro

Abb. 18. Heptagenia sulphurea. Querschnitt durch den Mesothorax.

der Nervensystem N, Darmtraktus D und Riickengefall Rgf, sowie
einige Fettkorperlappen F und die bei den Larven von Heptagenia
ziemlich schwache Lingsmuskulatur Lm enthilt, und zwei seitliche,
die sich vom AuBenrande der Hauptmuskelbiindel bis zum seitlichen
Rande des Thorax erstrecken. Diesen letzteren gehéren auch die Coxen
C'o an, die sich nur als kurze Kegel iiber die Korperoberfliche erheben,
und die zum groBten Teil frei von Muskulatur sind.

Sehr einfach liegen die Verhiltnisse im Abdomen von Heptagenia
(Abb. 19). Die Muskulatur besteht fast ausschlieBlich aus ziemlich
schwachen Lingsmuskelbiindeln Lm. Das Blut wird nirgends wesent-
lich in seinem Verlauf gehindert und stromt in einem einheitlichen
Hohlraum, der nur vom 5. Abdominalsegment caudalwiirts durch das
Pericardialdiaphragma unterteilt wird.

Einen ganz #hnlichen Bau finden wir bei den Larven von Baetis
und  Kphemerella. Durch den mehr kreisformigen Querschnitt des

7. t. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 22, 2b
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Thorax wird die Unterteilung in drei Riume weniger klar und auch wohl
weniger vollstindig.

Ein ganz anderes Bild ergibt die Untersuchung einer Querschnitt-
serie durch den Korper von Cloéon dipterum. Der von den iibrigen

Abb. 19. Heptagenia sulphurea. Querschnitt durch das zweite Abdominalsegment.

Organen freigelassene Raum ist fast vollig durch den sehr stark ent-
wickelten Fettkorper F ausgefiillt. Die Ausbildung ist individuell und
nach dem Alter etwas verschieden. Im Extremfall lassen sich ziemlich
enge Réume, in denen das Blut zirkuliert, durch den ganzen Korper

Abb. 20. Cloéon dipterum. Querschnitt durch den Mesothorax.

verfolgen. Im Thorax (Abb. 20) finden wir zwei lateral vom Darm-
traktus gelegene Blutrdume BRI, die sich vor den Coxen stark erweitern
und sehr innig mit diesen, die immer frei von Fettkorper sind, kommuni-
zieren. Etwas kleinere Raume finden wir direkt um den Darmtraktus
D und das Nervensystem N. Im Abdomen (Abb. 21) finden wir die
sehr starke Langsmuskulatur Lm iiberdeckt von starken Fettkorpern
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F, die auch hier wieder eine scharfe Unterteilung bewirken. Ein zentraler
Blutraum BRe, der den Darm umgreift, ist von zwei lateralen BRI

Abb. 22. Cloéon similis. Tmago. Querschnitt durch den Mesothorax.

abgetrennt. Das Nervensystem liegt teilweise vollig von Fettkorpern
eingeschlossen. Die lateralen Blutriume sind im allgemeinen bis ins
9. Abdominalsegment zu verfolgen.



28 E. Meyer:

Natiirlich ist nicht anzunehmen, dal die aullerhalb der Hauptblut-
ridume liegenden Organe keine Blutversorgung haben. Da die Organe
iiberall nur aneinanderliegen, ohne direkt zu verwachsen, besteht die
Méglichkeit, daB iiberall Blut eindringt.
Bei genauer Untersuchung sieht man
hier und da zwischen den Muskelbiin-
deln, sowie an den Grenzen zwischen
diesen und anderen Organen an allen
Grenzflichen geringe Blutmengen, die
beweisen, dafl auch hier eine Durch-
blutung stattfindet. Bei den Imagines
finden wir fiir den Kreislauf erheblich
verianderte Verhaltnisse (Abb. 22 und
23). Der zu einem Luftkissen umge-
wandelte Darm D, die Flugmuskulatur
FM und die Gonaden G engen den fiir
Abb. 23. Clodon similis. Imago. Quer- die Zirkulation des Blutes zur Verfii-
schnitt durch das dritte Abdominalseg- gung stehenden Raum sehr stark ein.

ment. Es kommt aber nicht zur Ausbildung
augenfalliger Blutrdume. Soweit Lebendbeobachtungen ein Urteil dar-
iber zulassen, scheint der Kreislauf ziemlich unbedeutend zu sein.

4. Die Blutbewegung in den Kirperanhiingen,

In diesem Abschnitt habe ich nur diejenigen Kérperanhiinge be-
handelt, die unabhéngig vom Riickengefill eine geregelte Durchblutung
besitzen. Es sind das einerseits die Beine und Tracheenkiemen, deren
Durchblutung hauptséchlich durch Druckschwankungen im Kérper be-
wirkt wird, andererseits die Fliigel, die einen eigenartigen propulsatori-
schen Apparat ausgebildet haben, der allerdings in engen Beziehungen
zum Riickengefi steht. Die Antennen, die keine nennenswerte Durch-
blutung aufweisen, sowie die Schwanzfaden habe ich bereits an anderer
Stelle behandelt, brauche also nicht noch einmal darauf einzugehen.

a) Die Durchblutung der Beine.

Um die Lagebezeichnung im Bein zu vereinfachen, habe ich mich
einer einheitlichen Orientierungsweise bedient. Den Grundgedanken
dieser Orientierung habe ich ScHWABE entlehnt (nach FriepricH 1929),
doch habe ich eine Verinderung vorgenommen, die meinen Zwecken
besser angepalit war. Nach ScEwABEs Bezeichnungsweise ist der Femur
im rechten Winkel seitlich vom Kdérper abstehend gedacht, so da8 die
im rechten Winkel angebeugte Tibia senkrecht nach unten zeigt. Die
Bezeichnungen sind dabei alle auf den Kérper des Tieres zu bezichen.
Um nicht fiir entsprechende Teile in Femur und Tibia verschiedene Be-
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zeichnungen anwenden zu miissen, lasse ich bei sonst gleicher Lage des
Beines die Tibia ausgestreckt.

Bei den ersten Beobachtungen des Beinkreislaufes habe ich Cloéon-
Larven unter dem Deckglas mit Wachsfiilichen etwas auf der Seite
liegend montiert, so dal die Beine der
einen Seite einschlieBlich der Coxen
sichtbar wurden. Es zeigte sich eine,
oft von lingeren Pausen unterbrochene,
aber dann auch wieder sehr heftige
Blutbewegung. Zur genaueren Unter-
suchung wihlte ich Beine, auf die ich
von vorn oder hinten daraufsah. In
dieser Lage war die beste Orientierung
moglich. Um nicht durch die etwas
gewaltsame Montierung zu falschen
Schliissen zu gelangen, habe ich dann
mit verschiedenen Arten, Cloéon, Baetis,
Caenis und Heptagenia Beobachtungen
in der durchstromten Kammer ange-
stellt. Hierbei muBite ich zur Beobach-
tung giinstige Stellungen der Tiere ab-
warten.

Bei den fest montierten Cloéon-
Larven (Abb. 24) sieht man in der Ba-
gis der Coxa den lateral und ventral
abgetrennten Blutstrom des Korper-
kreislaufes, der von den Unterbrechun-
gen der Blutbewegung im Beine nicht
betroffen wird. In den distalen Partien
der Coxa ist die Muskulatur so stark,
daB eine klare Beobachtung nicht még-
lich ist. Im Trochanter T'ro finden wir
zuerst zwei scharf voneinander ge-
trennte antagonistische Strémungsrich-
tungen. In einem langsamen, fast das
ganze Lumen des Trochanters erfiillen- Abb. 24. Clodon dipterum. Blutverlauf im
den Strome zieht das Blut distalwiarts Bein, schematisch. Die Pfeilpaare ncben

. . . ? der Zeichnung geben die Lage der in
BRcf. An der Dorsalseite ist einrascher  Apb. 25 gezeichneten Querschnitte an.
aber sehr enger proximaler Strom BE ¢p
zu erkennen. Der distale Strom beschleunigt sich nach dem Trochanter-
Femurgelenk hin und scheint sich direkt im Gelenk ventral durch eine
enge Liicke hindurchzuzwingen.

In Femur Fe, Tibia T% und Tarsus 7T sieht man bei voller Aus-
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prigung des Kreislaufs zwei annédhernd gleich schnelle und gleich
starke, entgegengesetzt gerichtete Blutstrome, die zusammen den
Hohlraum des Beines erfiillen. An der Ventralseite des Beines stromt
das Blut in Femur, Tibia und Tarsen in centrifugaler Richtung BR cf,
an der Dorsalseite in centripetaler Richtung BR cp.

Etwa in der Mitte bis gegen Ende des Tarsus geht der distale Strom
in den proximalen iiber. AuBlerdem tritt ein groBer Teil des Blutes be-
reits im Femur-Tibiagelenk iiber. An anderen Stellen ist eine Mischung
der beiden Stréme nicht beobachtet worden.

In voller Stirke ist die Blutbewegung jedoch nur bei frisch gehiuteten
Cloéon-Exemplaren zu beobachten. Im Normalzustande ist die Inten-
sitit herabgesetzt. Das Blut nimmt nicht mehr seinen Weg durch Tibia
und Tarsus, sondern geht vollstindig im Femur-Tibiagelenk aus dem
centrifugalen in den centripetalen Strom tiber. Dies eigentiimliche Ver-

c

Abb. 25 a—h. Cloéon dipterum. Querschnitte durch ein linkes Bein.

a—b Tarsus, aufeinanderfolgende Schnitte 10 « Differenz, Beginn der Membran. ¢ Tibia.
halten ist vielleicht aus dem anatomischen Bau der Tibia zu erkliren.
In der Tibia liegt sehr wenig Muskulatur, die sich auBerdem groBtenteils
am proximalen Ende befindet. AuBer in den Perioden gréBten Wachs-
tums nach der Hiautung konnte die Diffusion der Nahrstoffe in der
stagnierenden Blutfliissigkeit zur Erndhrung der distalen Partien aus-
reichen. Bei den iibrigen untersuchten Arten ist die Blutbewegung mehr
oder weniger immer auf die Tibia ausgedehnt. Es findet nur eine Ab-
schwichung der Blutstromes gegeniiber dem Femur statt. Nur bei ganz
jungen Exemplaren von Caenis fehlt jede Durchblutung der Tibia,
wahrend die groen Larven von Heplagenia eine sehr kriftige Blutbe-
wegung besitzen.

Die vollstindige Trennung des centrifugalen vom centripetalen Blut-
strom laBt eine scharfe Unterteilung des Beinlumens in zwei Réume
erwarten (Abb. 25, 26 und 27). In der Tat finden wir auf Querschnitten
eine Membran M, die distal etwa in der Mitte des Tarsus beginnt (Abb. 25 a
und ) und bis zum Trochanter-Femurgelenk (Abb. 25a—f) den Hohlraum
in zwei annihernd gleiche Teile zerlegt. In diesem Gelenk selbst tritt
eine starke Verengerung beider Rdume ein (Abb. 25¢), jenseits im
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Trochanter (Abb. 25 %) verliuft die Membran weit dorsal und trennt
einen engen gefiBartigen Abschnitt ab. In der Coxa verschwindet die
Membran, beide Blutstrome miinden in den gleichen Kérperblutraum.

Abb. 25. d Tibia, proximales Ende, Unterbrechung der Membran. ¢ Femur Tibiagelenk.

Die starke Verengerung zwischen Femur und Trochanter ist bedingt
durch die Ausbildung einer Autotomiestelle. Die Hypodermis Hy ist
zu einem schwammigen Gewebe gewuchert, das sich proximalwirts
in ein System von Taschen verléngert, so dafl der ventrale Blutraum

Abb. 25. 1 Femur,

im distalen Ende des Trochanter von Blutlakunen (Abb. 27) Lac um-
geben ist, in denen das Blut stagniert. Bei eintretender Autotomie
werden, wahrscheinlich durch das erste heftig ausstromende Blut, die
Hypodermiswucherungen distalwiirts zusammengedriingt und ver-
schlieBen die Offnung. In der Tibia und dem Tarsus inseriert die Mem-
bran etwa in der Mitte der vorderen und der hinteren Wand des Beines,
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im Femur teilt sie das Lumen diagonal von hinten oben nach vorn unten.
In der Insertionslinie geht die Membran allmiihlich in die etwas zipflig
vorgezogene Hypodermis Hy iiber. Kerne sind nur in den der Hypoder-
mis benachbarten Ubergangsteilen zu finden. Abgesehen von einer
Verdickung im Trochanter-Femurgelenk (Abb. 25 g) erscheint die Mem-
bran ganz gleichméfBig und, auch bei stirkerer Vergrofierung, undiffe-
renziert. Sie ist mit Ausnahme einer Durchbrechung nahe der vorderen
Insertion im Femur-Tibiagelenk (Abb. 25d) vollstindig zusammen-
hiingend. Die einzige Haupttrachee 7' und der ihr anliegende Nerv N
stehen in engem Zusammenhang mit der Membran. Im Trochanter
liegen sie nahe der hinteren Insertionslinie in der Membran, im Gelenk
héingen sie dann an einer Duplikatur der Membran frei im Lumen des
centripetalen Blutraumes, treten dann aber wieder an diese heran und

Abb. 25. g Trochanter Femurgelenk. 7% Trochanter.

folgen bis zum Femur-Tibiagelenk der hinteren Insertionslinie (Abb. 26)
I h, hier ziehen sie zur vorderen Insertion / » und folgen dieser weiter
distalwirts. Die Membran verliuft zwischen Beuge- BM und Streck-
muskulatur SM, so dall bei der Tibia, die keine Streckmuskulatur be-
sitzt, nur der ventrale Blutraum Muskulatur enthélt. Ebenso liegt im
Trochanter der einzige Muskel, der Femurdreher im Ventralblutraum.

Die hier von den Ephemeriden beschriebene Organisation ist im
Prinzip bei den meisten bisher untersuchten Insektengruppen die gleiche,
wie die Arbeiten von BROCHER gezeigt haben. Ein ventraler Blutraum
ist von einem dorsalen durch eine mehr oder weniger vollstandige Mem-
bran abgetrennt. Bei den hochentwickelten Lepidopteren (BrOCHER
1920) ist diese Membran sekundar durch die sehr stark ausgebildeten,
zu Luftsicken ausgeweiteten Tracheen verdringt, so dall hier zwei
vollstindig durch einen luftgefiillten Zwischenraum getrennte Blut-
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rdaume entstehen. Nur bei wenigen Formen, z. B. den Odonaten (Bro-
cHER 1917) und bei Notonecta (1909 BROCHER) existiert im Femur ein im
Innern des Beines verlaufendes Gefa3, wihrend bei Periplaneta orientalis

(BROCHER 1922) eine Mem-
bran nur sehr lickenhaft
ausgebildet ist. Die grofite
Ahnlichkeit weist die bei
den Ephemeriden vorliegen-
de Organisation mit der der
Orthopteren auf, wie sie uns
aus den Arbeiten iiber die
Skolopalorgane bekannt ist,
eine Ahnlichkeit, die noch
verstirkt wird durch das
Vorhandensein eines Skolo-
palorgans bei den Epheme-
riden an der entsprechenden
Stelle in der Tibia.

Trotz dieses allgemeinen
Vorkommens besteht noch
keine endgiiltige Klarheit
itber die propulsatorischen
Organe oder Krifte, die das
Blut in dem durch die Mem-
bran geschaffenen Roéhren-
system vorwarts treiben.
Bei den Hemipteren (BEHN
1835, Locy 1884, LEeoNTO-
witscHE 1911, BROCHER
1909) hat man Muskeln ent-
deckt, die am proximalen
Ende derTibia an der Mem-
bran ansetzen und durch
rhythmische Kontraktion
und Erschlaffung eine ab-
wechselnde  Verengerung
und Erweiterung der beiden
Blutraume erzielen, durch
die das Blut mit Hilfe einer

Iy

ey

P

Abb. 26. Cloéon dipterwm. Femur eines rechten Beines,

von vorn gesehen.

Klappeneinrichtung, die im proximalen Teil der Tibia gelegen ist, vor-

wirts getrieben wird.

Bei den Odonaten (BrocHER 1917) liegt der eigentliche Antriebs-
apparat im Korper selbst. Durch die peristaltischen Bewegungen des

Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 22.

3
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Enddarms, der zur Atmung Wasser aufnimmt, wird im Koérper ein
wechselnder Druck erzeugt. Bei Ausstofien des Wassers steigt der Druck
im Korper, die weichen Gelenkhhiute zwischen den Beingliedern werden
nach auflen vorgedringt, das Volumen des Beines vergroBert sich, und es
kann neues Blut einstromen. Bei
erneuter Wasseraufnahme sinkt
der Druck im Kérper wieder, die
Gelenkhaute schnellen elastisch
in ihre alte Lage zuriick, das
Blut wird aus dem Bein heraus-
gedringt. Auch hier wird durch
eine besondere, am proximalen

fe

3
3

@

Abb. 27. Cloéon dipterum. Linkes Bein, a von der Ventralseite, b von hinten gesehen. Die Be-

grenzungen der beiden Blutriume sind in ihrer geometrischen Projektion, nach Schnitten rekon-

struiert, eingetragen. Aus der Kombination der Zeichnungen ergibt sich der genaue Verlauf der

Bahnen. Rot centrifugaler, schwarz centripetaler Blutraum. Die unterbrochenen Pfeile bezeichnen
den Verlauf unter der Muskulatur.

Ende des Femurgefilles liegende Ventileinrichtung die Richtung des
Blutstromes bedingt.

In seiner Arbeit iiber Periplaneta orientalis (1922) bringt BROCHER
eine Erklirung der Blutbewegung in den Beinen, die er auch fiir andere
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Insekten fiir wahrscheinlich hiilt. Bei Periplaneta orientalis stromt das
Blut in drei iibereinander liegenden Riumen, dem Pericardialsinus, dem
splanchnischen Raum, und dem Perineuralsinus. Die Ostien, deren
erstes Paar bereits im Mesothorax gelegen ist, saugen Blut an und
schaffen einen Unterdruck, der in den drei Riumen verschieden stark
bemerkbar wird. Der ventrale Blutraum des Beines kommuniziert mit
dem Perineuralsinus, der dorsale endet in der Nihe der Hauptlings-
trachee und findet hier eine Verbindung zum Pericardialsinus. Der
verschieden starke Unterdruck in beiden Raumen muB ein Strémen
in dem beobachteten Sinne bewirken.

Den tatsichlichen Anschluf des Lacunensystems des Beines an die
beiden Réume im Kérper hat BrocrnRr anscheinend nicht beobachtet.
Mir erscheint die Erklirung aus dem Grunde unwahrscheinlich, weil die
Diaphragmen, die die drei Korperblutriume voneinander trennen, nach
Brocuers eigener Angabe sehr liickenhaft sind, so daB das Blut hier
eine viel bequemere Méglichkeit des Druckausgleiches hat als durch
die langgestreckten engen Blutlacunen des Beines.

Fiir die Ephemeriden, bei denen die Membran in der Coxa endet,
und bei denen das Blut aus dem gleichen Blutraum entnommen wird,
in den es nachher wieder zuriickstrémt, ist dieser Mechanismus vollig
unmoglich.

Um das propulsatorische Organ, das das Blut durch die Beine treibt,
zu erkennen, stellte ich Lebendbeobachtungen an, bei denen ich zunichst
die Frequenz der Blutst6Be im Bein feststellte und dann Vergleiche
anstellte mit der Frequenz anderer rhythmisch pulsierender Organe, die
die Blutbewegung im Bein bewirken konnten. Als solche kamen in
Frage: das RiickengefiB3, die dorsale Ampulle und der Enddarm, der
auch bei den Ephemeriden als accessorisches Atmungsorgan ausgebildet
ist. AuBerdem konnten die willkiirlichen Kérperbewegungen zum min-
desten zur Unterstiitzung der Blutbewegung in Frage kommen. Ich
ging dabei so vor, daB ich mit der Stoppuhr die Zeit fiir je 15 Pulsationen
feststellte. Die Kiirze dieser Zahlungen ist bedingt durch die hiufigen
Unterbrechungen durch Eigenbewegungen des Untersuchungsobjektes.

Bei Durchfithrung der Untersuchungen an mehreren Arten stellte es
sich heraus, daB die Blutbewegung im Bein zwei Ursachen hat, die bei
den einzelnen Arten in ganz verschiedenem MaBe zur Geltung kommen.
Extremfille waren unter meinen Untersuchungsobjekten Cloéon dipte-
rum und Heptagenia sulphurea.

Bei Cloéon tritt eine Blutbewegung nur dann ein, wenn das Tier
Eigenbewegungen ausfiithrt. Frisch unter dem Deckglas eingeschlossene
Tiere fithren mit den Beinen heftige Kriech- oder Greifbewegungen aus,
denen man mit dem Mikroskop nicht folgen kann. Erst wenn das Tier
etwas ermattet ist, ist es moglich, Einzelheiten zu erkennen. Es zeigt

3*
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sich, daB nur die Bewegung im Femur-Tibiagelenk das Blut vorwirts
treibt. An besonders durchsichtigen Objekten, bei denen auch die Mem-
bran schwach durchschimmert, erkennt man, dal durch die antagonisti-
schen Kontraktionen der Femurmuskulatur die Membran verlagert wird,
so daf} abwechselnd der dorsale und der ventrale Blutraum verengert
bzw. erweitert wird. Das Blut wird auf diese Weise vorwérts getrieben,
da in die Blutraume eingeschaltete Ventileinrichtungen, auf die ich
spiater zuriickkomme, ein Zuriickstromen verhindern. Bei besonders
heftigen Abdomenbewegungen, die die gefesselten Tiere mitunter aus-
fihren, dringt das Blut sehr heftig in beide Blutrdume ein. Bei Auf-
héren der Bewegung stromt es nur durch den centripetalen Blutraum
wieder ab, so dafl auch auf diese Weise eine propulsatorische Wirkung
erzielt wird, die allerdings wohl keine gro3e Bedeutung besitzt.

Einen viel lebhafteren Kreislauf finden wir bei Heptagenia. Auch
bei vollsténdig unbewegten Tieren treten nur selten kurze Pausen in
der Blutbewegung ein. Durch aktive Beinbewegungen wird nur eine
geringe Beschleunigung der Zirkulation erreicht. Die Zdhlung ergab
eine Ubereinstimmung des Rhythmus der Rektalatmung mit dem des
Beinkreislaufes, wahrend das Riickengefal und die diesem synchron
schlagende Ampulle eine viel groBere Frequenz besafien.

T/15 Schlag.

Beinkreislauf Rektalatmung ! Rilckengefis
Zihlungen 39, 37, 31 34, 39, 31 6, 6, 6
35, 42 35, 35 6, 6,
Durchschnitt 37 35 6

Die noch auftretenden Differenzen der Durchschnittswerte sind be-
deutend kleiner als die Variationsbreite der Pulsationen.

Bei der betrichtlichen GroBe des Untersuchungsobjektes war es nicht
moglich, gleichzeitig das Rektum und ein Bein in das Gesichtsfeld des
Mikroskops zu bringen. Die direkte Beobachtung, in welcher Weise
der Kreislauf von der Bewegung des Rektums abhingt, war also nicht
moglich. Diese Liicke suchte ich durch ein Experiment auszufillen.
Ich erwartete eine ahnliche Organisation, wie sie BROCHER bei den
Odonaten gefunden hat. Bei unter dem Deckglas etwas gepreBten
Tieren rief ich kiinstlich eine Erhohung des Innendruckes hervor durch
Aufdriicken mit einer Pripariernadel auf das Deckglas. Beim Loslassen
wurden die alten Druckverhiiltnisse wieder hergestellt. Mit dieser etwas
rohen Methode gelang es mir, eine der normalen vollstindig analoge
Pulsation zu erzielen. Die Frequenz konnte ich dabei durch verschieden
schnelles Aufdriicken beliebig verindern und so auch den feineren
Mechanismus beobachten. Bei anhaltendem Druck stromte das Blut
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einen Augenblick kraftig centrifugal in Trochanter, Femur und Tibia
und wieder zuriick mit abnehmender Intensitit bis gegen das proximale
Ende des Femur. Im Trochanter-Femurgelenk und im Trochanter war
ein centripetaler Blutstrom nicht festzustellen. Wurde die Nadel ab-
gehoben, erfolgte ein neuer Impuls, das Blut strémte in der gleichen
Richtung wie bisher, jedoch mit um-
gekehrt gegen Ende zunehmender In-
tensitdt. Die Bewegung hatte ihr Maxi-
mum im centripetalen Strom des Tro-
chanter, wahrend der centrifugale Strom
vollig sistiert war.

Nachtriglich habe ich auch bei der
normalen Blutbewegung von Heptagenia
diese Trennung der zwei Phasen fest-
stellen kénnen, die jedoch zeitlich sehr
nahe aufeinander folgten.

Nach diesen Befunden entsteht der
Kireislauf in den Beinen von Heptagenia
in der gleichen Weise wie bei den Odo-
naten. Durch die mit dem AusstoBen
des Wassers verbundenen Kontrak-
tionen der Abdomenmuskulatur (Ab-
bild. 28 @) wird der Blutdruck im ganzen
Korper erhéht. Die Cuticula des Beines
gibt dem Druck nach, es strémt Blut
ein. Durch die unmittelbar anschlieBend
erfolgende Erschlaffung der Muskeln
(Abb. 28b), das die erneute Wasserauf-
nahme einleitet, wird der Druck wieder
herabgesetzt, durch die Elastizitit der
Wandungen wird das tiiberschiissige
Blut aus dem Bein herausgedréngt. Da Abb. 28. Ileptagenia sulphurea. Schema
die Blutbewegung in beiden Phasen der Blutbewegung im Bein. a‘Steigen(.ier

. Druck, Deformation der Cuticula, Ein-
sich iiber den ganzen Femur erstreckt, stromen von Blut. b Sinkender Druck,
muB die gesamte Cuticula deformiert Z“rﬁ"k“hne“e“v‘ielf%‘fﬁiﬁ“la’ Ausstromen
sein, nicht wie bei den Odonaten nur die
Gelenkhiute. Bei Ephemera vulgata ist diese Deformation unter Umstan-
den deutlich an den Bewegungen der langen, starren Borsten zu erkennen.

In beiden Fillen, sowohl bei Cloéon, als auch bei Heptagenio sind
besondere Ventileinrichtungen zu erwarten, die ein Riickstromen des
Blutes verhindern. Die Stellen, wo die Blutriume besonders eingeengt
sind, also der Durchtritt des centrifugalen Stromes durch das Femur-
Trochantergelenk, und der centripetale Trochanterblutraum kommen
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besonders dafiir in Frage. Auf diese habe ich mein Hauptaugenmerk
gerichtet. Bei einigen Exemplaren von Cloéon glaube ich an der ersten
Stelle ein Ventil gefunden zu haben. Das Blut zwéangt sich hier durch
eine enge Liicke hindurch. An besonders giinstigen Objekten sieht man
einen Lappen »V von unbestimmter Form, der sich beim Einstromen
des Blutes hebt, und dann sich wieder iiber die Offnung legt. Es wire
moglich, daBl dieser Lappen bei den meisten Tieren, bei denen er nicht
zur Beobachtung kam, im Gelenk selbst lage, wo er durch das dicke
Chitin verdeckt ist. Auch auf Schnittpraparaten habe ich diesen Lappen
gesucht, jedoch ohne Erfolg. Im centripetalen Blutraum des Trochanter
habe ich eine Ventileinrichtung nicht beobachtet, doch wird die starke
Reibung in dem engen Lumen ein Riickstrémen des Blutes an dieser
Stelle sehr erschweren, wihrend das Vorwartsstromen erfolgt, da kein
anderer Weg besteht.

Bei der Untersuchung simtlicher mir zur Verfiigung stehenden Arten
zeigte sich, dall durch das Zusammenwirken der beiden bei Heplagenia
und Cloéon beobachteten Faktoren die Blutversorgung der Beine bewirkt
wird. Die Rektalatmung erzeugt einen regelméfligen, nur selten auf
langere Zeit unterbrochenen Blutstrom, der in dem Augenblick, in dem
das Tier sich in Bewegung setzt, durch die Beinmuskelwirkung eine
erhebliche Beschleunigung erfihrt. Der Kreislauf wird so automatisch
der gesteigerten Beanspruchung angepalBt. Dieses Verhalten habe ich
bei Baetis, Ephemerella und Leptophlebia beobachtet. Die beiden zuerst
beschriebenen Fille sind Ausnahmen, die durch besondere biologische
Eigentiimlichkeiten bedingt sind. Heptagenia sulphurea ist eine Form,
die extrem an das Leben in schnellflielenden Gew#ssern angepalit ist.
Wir finden sie an der Unterseite von Rollsteinen oder Holzstiicken in
flachen, schnellstromenden Bichen oder Fliissen. Durch die flache
Kérpergestalt wird das Anschmiegen an die Unterlage sehr erleichtert.
Die Beine sind samtlich nach vorn gerichtet und bleiben stets scharf
im Femur-Tibiagelenk angewinkelt. Durch diese Haltung wird dem
Tier das Anklammern mit gegen den Strom gerichtetem Kopfe sehr er-
leichtert. Ein von seiner Unterlage losgeléstes Tier sucht sich sofort
wieder anzuklammern. Dabei fiithrt es nach vorn medianwirts gerichtete
Bewegungen der Beine aus, bei denen die Stellung des Femur-Tibiage-
lenkes nur wenig gedndert wird. In stromendem Wasser erfolgt dies
Anklammern stets mit gegen die Stromung gerichtetem Kopfe. Hat das
Tier einmal eine Stellung erreicht, die ihm ein sicheres Festhalten simt-
licher Beine ermdglicht, bleibt es stundenlang fast unbeweglich sitzen.
Auch beim Herumlaufen auf der Unterlage scheint die Bewegung fast
ganz auf die proximalen Gelenke beschrinkt zu sein, so dall der Musku-
latur des Femur, obwohl die Beweglichkeit vollstindig erhalten ist,
doch in erster Linie Haltefunktion zukommt.
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Die Rektalatmung ist bei Heptagenia dulerst intensiv. Sie bewirkt
in den Beinen einen sehr kriftigen Blutstrom. Die gewshnlichen schwa-
chen Beinbewegungen ergeben daneben keinen nennenswerten propul-
satorischen Effekt. Wenn das Tier ausnahmsweise eine energische
Beugung und Streckung im Femur-Tibiagelenk ausfithrt, ist sofort eine
deutliche Beschleunigung des Kreislaufes zu erkennen.

Fast die entgegengesetzten Verhaltnisse finden wir bei Caenis. Das
Tier ist ein charakteristischer Bewohner von Bodenschlamm und Pflan-
zendickicht in langsamflieBenden Flissen und Seen. Die Rektalatmung
ist, wohl im Zusammenhang mit der starken Verunreinigung des Wassers
seiner Aufenthaltsorte, fast ganz reduziert. Ferner ist das Tier im Gegen-
satz zu Heplagenia sehr regsam. Entsprechend finden wir eine aus-
giebige Blutbewegung durch die Muskelbewegung des Beines, wiithrend
der Einfluf} der Rektalatmung kaum zu erkennen ist.

Am klarsten lassen sich diese Verhiltnisse durch einen Vergleich
zweier ganz nahe verwandter Arten zeigen. Cloéon dipterum, eine Form
des stagnierenden, selbst etwas fauligen Wassers stark verwachsener
Teiche, besitzt keine Rektalatmung, die Blutbewegung wird ausschlie3-
lich durch die Eigenbewegungen erméglicht. Bei Cloéon similis dagegen
die ich in der {lachen sandigen Uferzone gréferer Seen fand, und die
eine kraftige Rektalatmung besitzt, zeigt die Blutbewegung typisch
die Erscheinungen der doppelten Entstehung. Die Rektalatmung fiihrt
eine gleichméBige, kriftige Blutbewegung herbei, die durch aktive Bein-
bewegungen eine erhebliche Beschleunigung erfihrt.

b) Die Durchblutung der Tracheenkiemen.

Uber die Blutbewegung in den Tracheenkiemen habe ich in der
Literatur keine Angaben gefunden. Dies mag sich daraus erkliren, daB
eine Blutbewegung nur bei den groBeren Arten regelmiBig auftritt,
wihrend sie bei den kleineren Arten nur sehr schwach und in gréBeren
Intervallen zu beobachten ist.

Besonders geeignet fiir das Studium sind die langen, zweiistigen,
pfriemférmigen Tracheenkiemen von Habroleptoides (Abb. 29). Das Blut
wird an der Basis aus dem lateralen Abschnitt des Kérperblutraumes
aufgenommen, stréomt in rhythmischen Pulsationen centrifugal an der
Innenseite der Haupttrachee 7', bis etwa zum ersten Drittel der ge-
samten Lange. Hier tritt es an die AuBlenseite iiber und stromt wieder
zum Korper zuriick. Der rickflieBende Strom ist noch im Kérperblut-
raum eine kurze Strecke zu erkennen. Der AuBlenast a4 der Tracheen-
kieme ist gewGhnlich stirker durchblutet als der Innenast 4, wihrend
fast immer ein lebhafter Blutstrom in ersterem kreist, ist im Innenast
oft nur ein rhythmisches Vor- und Zuriickstrémen des Blutes zu be-
obachten, ohne daf ein Transport des Blutes stattfindet. Die Abbildung



40 E. Meyer:

zeigt dies Stadium. Eine genaue Beobachtung der Pulsationen ergibt,
daB hier genau wie beim Beinkreislauf Einstromen und Ausstromen des
Blutes zeitlich getrennt sind.

Die Larven von Heptagenia zeigen gleichfalls (Abb. 30) in dem blatt-
artigen Abschnitt @ 4 der Tracheenkiemen eine kriiftige Blutbewegung.
Der Verlauf des Blutstromes ist derselbe wie bei Habroleptoides, doch
erstreckt er sich bedeutend weiter in die Tracheenkieme hinein bis kurz
vor das Ende. An diesem Objekt ist die Ursache der Blutbewegung
gut zu beobachten. Der Rhythmus der Pulsationen stimmt genau mit
dem der Rektalatmung iiberein.
Das Ausstolen des Wassers aus dem
Enddarm bedingt das Einstrémen
von Blut in die Tracheenkiemen,

Abb. 29. Habroleptoides modesta. Abb. 30. Heptagenia sulphurea.
Tracheenkieme, Dorsalansicht. Nach dem Leben. Tracheenkieme, Dorsalansicht. Nach dem Leben.

die erneute Wasseraufnahme das Ausstromen. Die Durchblutung ge-
schieht hier also auf die gleiche Weise wie bei den Beinen. Eine Quer-
schnittserie (Abb.31) zeigt zwei ziemlich englumige Blutriume BR, die nur
durch die Trachee 7'r getrennt sind, die dorsal und ventral an der Hypo-
dermis Hy inseriert. Die Trennung der Blutriume erstreckt sich noch
durch die Basis der Tracheenkiemen hindurch in den Korper.

Die Blutbewegung in den Tracheenkiemen ist in voller Stirke nur
an erwachsenen Larven zu beobachten. Jiingere Tiere zeigen entweder
gar keine Blutbewegung oder nur ein schwaches Zucken, wie ich es bei
Habroleptoides vom Innenast beschrieben habe. Bei Cloéon dipterum
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(Abb. 32) habe ich selbst bei erwachsenen Larven nur diese Zuckbe-
wegung feststellen kénnen. Kinen etwas komplizierteren Weg scheint
das Blut in den zu Deckschuppen umgewandelten Tracheenkiemen von

Abb. 31. Heptagenia sulphuren. Querschnitt Abb. 32. Cloé¢on dipterum. Tracheenkieme,
durch eine Tracheenkieme. Dorsalansicht. Nach dem Leben.

Caenis zu nehmen, doch war die Bluthewegung zu schwach, um eine
genauere Untersuchung zuzulassen.

¢) Die Durchblutung der Fligel.

Die Durchblutung der Fliugel ist bisher bei einer Reihe von Insekten-
gruppen untersucht worden (Blatta orientalis, MosELuyY 1871 ; Dytiscus,
Aschna, Agrion, Sphinx, Vespa, Coccinella, BRocHER 1917—1928; Apis,
FrreupeNsTEIN 1928). Das Blut wird durch ein im hinteren Abschnitt
des Meso- und Metathorax gelegenes pulsierendes Organ in die Vorder-
randader des Fliigels eingesaugt, durchliuft das Geider und sammelt
sich in der Hinterrandader. Von hier aus wird es weiter durch einen
hohlen, gefilartigen Wulst am Hinterrande des Notums zu dem median
gelegenen Pulsationsorgan angesaugt. Die Organe sind nur in den tat-
sichlich fliigeltragenden Segmenten ausgebildet.

Bei Dytiscus und Aschna sind es ampullenartige Organe, deren Lumen
mit dem des Riickengefiles kommuniziert. Bei anderen Formen, Apiden,
hat eine Reduktion stattgefunden, es existiert keine Verbindung mit
dem Riickengefili. Eine Zwischenform bildet Sphinz convolvuli, dessen
vorderes Organ wohl entwickelt ist, wihrend das hintere nicht mehr
mit dem Riickengefill kommuniziert. Bei den Dipteren ist nur ein
Organ im Mesothorax ausgebildet. Das von den Pulsationsorganen auf-
genommene Blut wird entweder direkt an das Riickengefill weiterge-
geben oder kopfwiirts in den Kérperblutraum transportiert.

Ein Organ, das den thorakalen Pulsationsorganen entsprechen
konnte, finden wir in der bei der Besprechung des Riickengefiles bereits
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erwahnten dorsalen Ampulle (Abb. 33). Sie wurde zuerst von ZIMMER-
MANN (1880) bei Cloéon dipterum beschrieben, als eine kurzgestielte
Blase, die dem Riickengefia 3 im Mesothorax aufsitzt, und die sich schwach
und unregelmiBig an seinen Kontraktionen beteiligt. Uber die Funk-
tion sagt ZIMMERMANN nichts aus, die Pulsationen hilt er fiir ein passi-
ves Nachgeben gegeniiber dem wechselnden Blutdruck. Porovict Baz-
NOSANU (1905) hat an dem gleichen Objekt ebenfalls die Ampulle be-
obachtet, er halt sie fiir eine voriiber-
gehende Erweiterung, die durch abnorm
\\ hohen Blutdruck hervorgerufen sein soll.
DrENKELFORT (1910) beobachtete bei
\ % Siphlurus lacustris je eine derartige
Bildung im Meso- und Metathorax.
\ Durch Vergleiche mit verschiedenen
g Arten (Abb. 14) stellte er fest, daBl die
Ephemeriden, die zwei Fligelpaare be-
sitzen, auch zwei Ampullen haben, die
sich in ihrer Gréfle etwa wie die Fliigel-
naare verhalten, wiahrend die Cloéon-
Arten (Abb. 33), die nur ein Fligelpaar
besitzen, auch nur eine Ampulle haben.
DRENKELFORT stellte die Existenz der
Ampullen auch bei den Imagines fest.
Auf Grund seiner Beobachtungen kam
er zu der Vermutung, dall es sich um
eine Art Fliigelherzen handeln miisse,
die ahnlich den Kiemenherzen der Ce-
phalopoden den groBen Widerstand in
den engen Lumina des Fligelgedders
itberwinden sollen. Diese angenommene
Abb. 33. (loéon dipterum. Meso- und Me- Wirkungsweise ist der spéter bei an-
tathorax. Riickengefil mit vorderstem  deren Insekten beobachteten gerade ent-
Taschenventil und dorsaler Ampulle, Dor- .
salansicht. Nach dem Leben. gegengesetzt. DRENKELFORT hat seine
Vermutung nicht durch Beobachtung
am lebenden Objekt stiitzen kénnen, da die Untersuchung ziemlich
schwierig ist.

In den ersten Larvenstadien der Ephemeriden, solange die Fliigelschei-
den noch sehr klein waren, konnte ich eine Blutbewegung nicht fest-
stellen. Erst bei verhaltnismifig grofien Exemplaren, die bereits ein
ziemlich kompliziertes Fligelgeider entwickelt hatten, war eine Blut-
bewegung zu erkennen, die entgegengesetzt der von DRENKELFORT ver-
muteten Richtung, also im gleichen Sinne, wie bei den iibrigen Insekten
verlduft. Sie nimmt ihren Anfang in dem bereits bei der Besprechung
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des Thoraxkreislaufes erwiahnten latero-dorsalen Strom, der in den
Auflenrand der Fliigelscheiden, den Vorderrand des spateren Fligels,
eintritt, verliuft dann groftenteils entlang dem Rande der Fligelscheiden
bis zur Basis des Innenrandes. Dann ist der Strom weiter zu verfolgen
entlang dem Hinterrande des Notums bis zur Medianlinie. Der Strom
ist in beiden Fliigelpaaren zu beobachten, doch liegen die Vorderfliigel,
die eine betrichtlichere Grolie besitzen, fiir die Beobachtung wesentlich
glinstiger.

Der Blutstrom in den Fliigeln erfolgt rhythmisch mit der gleichen
Frequenz, wie die Pulsationen der Ampullen; wenn diese ihre Kontrak-

Abb. 34. Heptagenia sulphurea. Sagittalschnitt durch RiickengefdB und dorsale Ampulle. Meso-
thorax, rekonstruiert nach Schnitten. Die Pfeilpaare bezeichnen die Lage der Schnitte von
Abb. 85.

tionen einstellen, ist auch augenblicklich der Blutstrom sistiert. Nach
diesem Befund ist es als sicher anzunehmen, dal die Ampullen die
Blutbewegung in den Fliigeln bewirken. Ich nahm an, daf3, entsprechend
den Verhéltnissen bei den anderen Insekten, das Blut durch irgendeine
Klappeneinrichtung in die Ampulle aufgenommen wiirde, um dann an
das Riickengefall weitergegeben zu werden, aber obwohl bei verschiede-
nen Arten, insbesondere Heptagenia, die Ampullen sehr gut zu beobach-
ten waren, konnte ich doch niemals eine Aufnahme von Blut feststellen
und kam zu der Uberzeugung, daf eine offene Kommunikation zwischen
der Ampulle und dem umgebenden Blutraum nicht existiert.

Durch Untersuchung von Querschnittserien suchte ich Klarheit
ither das Vorhandensein oder Nichtvorhandensein dieser Kommuni-
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kation zu erlangen. Dabei kam ich zu dem Ergebnis, daB bei keiner
Art, weder bei Larven, noch bei Imagines eine offene Verbindung zwi-
schen der Ampulle und dem Blutraum besteht, und daf die Organisation
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Abb. 35 a—c. Heptagenia sulphurea. Querschnitte durch

Riickengefil und dorsale Ampulle. « Ampulle und

RiickengefiB. b Einmiindungsstelle der Ampulle in das

RiickengefiB. ¢ Riickengefidl mit thorakalem Diaphrag-
ma vor der Einmiindung.

der Ampulle auch aus ande-
ren Grinden vollig unge-
eignet ist fiir die vermutete
Funktion. Die Verbindung
der Ampulle mit dem Riik-
kengefif} ist immer sehr weit
(Abb. 34), wie das auch schon
aus Lebendbeobachtungen
hervorgeht. Es miiite also
bei Dilatation viel leichter
ein Zustrom von Blut aus
dem Riickengefill als aus
dem umgebenden Blutraum
erfolgen. Tatséchlich sieht
man, dal} das Blut aus dem
Riickengefill aufgenommen
und an dieses wieder abge-
geben wird. Oft kann man
minutenlang die gleichen
Blutkorperchen in der Am-
pulle hin und her stromen
sehen, obwohl das Blut in
den Fliigelscheiden kriftig
dahinstromt.

Durch  Rekonstruktion
nach einer Querschnittserie
von Heptagenia (Abb. 36)
konnte ich die Organisation
der Fliigeldurchblutung er-
kennen. Der die Ampulle um-
gebende Blutraum BR wird
dorsal und ventral von der
Hypodermis Hy begrenzt
(Abb. 35). Lateral setzt er
sich in zwei gefallartige Lu-
mina Lu fort, die mit der
Hinterrandader HA der Flii-
gelscheiden kommunizieren
(Abb. 36). Die Gelenkhaut
legt sich in ihrem hinteren
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Teil eng an die Ampulle an, dann bildet sie aber noch eine caudal
vorspringende Falte c¢f (Abb. 35a). An der Stelle, wo sich die Hypo-
dermis von der Ampulle entfernt, entspringt ein bindegewebiges Sep-
tum bg S, das den ganzen Blutraum nach vorn abschlieB3t, sich weiter-
hin eng an die Ampullenwandung anlegt und auf Schnitten nur sehr
schwer von dieser zu trennen ist. Nach der Einmiindung der Ampulle
in das Riickengefil beginnt das schon erwiahnte thorakale Diaphragma
ThD (Abb. 35 ¢), das sich etwa bis zur Mitte des Segments erstreckt.
Diese Umbhiillung &hnelt im Querschnittsbild sehr dem vorderen Ab-
schnitt des bindegewebigen Septums, doch scheint es sich nicht um eine

Abb. 36. Heptagenia sulphurea. Die Blutbahnen der mesothorakalen Fliigelscheiden, rekonstruiert
nach Schnitten.
direkte Fortsetzung zu handeln. Das Diaphragma fand ich bei allen
Artenin den mit Ampullen und Fliigeln versehenen Segmenten, bei Cloéon,
die nur das vordere Fligelpaar besitzt, fand ich entsprechend nur eine
Umbhiillung, im Mesothorax. Bei den Imagines bleiben die medianen
Teile dieses Apparates unverindert. Die Ausbildung des endgiiltigen
Fliigels erfolgt durch Einfaltung des Integuments in einen schon bei der
Larve vorhandenen blind endigenden Abschnitt (Abb. 36) bl A des
Blutraumes, der etwa von dem Punkt, wo die Hinterrandader des Fliigels
in den Hinterrand des Notums tibergeht, gegen die Basis der Vorderrand-
ader zieht. Auf diese Art wird sowohl das gefiBartige Lumen am Hinter-
rande des Notums, als auch die Hinterrandader des Fliigels erheblich
verlingert, und der anfinglich dem Korper eng anliegende Fliigel kann
nunmehr senkrecht dazu gestellt werden. Diese Verdinderung ist an er-
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wachsenen Larven, die dicht vor der Umwandlung zur Subimago stehen,
bereits festzustellen. Eine prinzipielle Verschiedenheit zwischen den
beiden Entwicklungsstadien besteht nicht.

Falls die beobachteten Verhiltnisse tatsichlich die Durchblutung
der Fliigel bewirken, ist die Funktion etwa folgendermalflen zu denken
(Abb. 37). Durch die Kontraktion der Ampulle wird das Volumen des
umgebenden Blutraumes vergro-
Bert (Abb. 37 a), es mull Blut
nachstromen. Der Blutraum be-
sitzt zwei Verbindungen mit dem
tibrigen Kérperhohlraum, einmal
durch das Fliigelgeider Lu, ande-
rerseits zwischen dem Raum der
Ampullenwandung und dem bin-
degewebigen Septum bgsS. Der
zweite Weg wird schon mit Be-
ginn der Kontraktion verschlos-
sen, da das nachgiebige Septum
durch das zustromende Blut fest
an die Ampullenwandung ge-
preBt wird. Es bleibt also nur
die andere Moglichkeit, es stromt
Blut durch das Fliigelgeader in
den Blutraum ein. Bei der nach-
folgenden Dilatation der Ampulle
(Abb. 37b) wird das Volumen des
Blutraumes verkleinert, die Rich-
tung des Blutstromes mul} sich
umkehren. Jetzt wird das binde-
gewebige Septum durch das Blut
auseinander gedringt und 1i6t es
leicht nach vorn ausstromen, wih-

Abb. 37. Schema der Wirkung der dorsalen rend durch das enge Fliigelgeader,
Ampulle. « Kontraktionsstadium. 0 Dilatations- . . =
A das eine groBle Reibung besitzt,

nur sehr wenig Blut zuriickstromt.
Es wird also durch eine typische Ventilsteuerung ein gerichteter Blut-
strom erzeugt. Das nach vorn ausstromende Blut kann entweder un-
mittelbar vor der Ampulle in den Kérperhohlraum iibertreten, oder aber,
falls eine mehr oder weniger enge Verbindung des Septums mit dem
thorakalen Diaphragma besteht, in dem durch dieses gebildeten Rohr
weiter kopfwirts stromen und erst in der Mitte des Segments den Weg
zum Korperblutraum finden.
Die aus den Schnittbildern abgeleitete Organisation habe ich durch
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Lebendbeobachtung zu beweisen gesucht. Bis an die Ampulle ist der
Weg des Blutes leicht zu beobachten, dagegen ist der weitere Weg nur
in wenigen Féllen zu verfolgen. Erst nach Abschlul meiner Unter-
suchungen bekam ich in Ephemera vulgata ein Material, das sich fiir die
beabsichtigte Untersuchung vorziiglich eignete. Die Befunde decken
sich vollstdndig mit dem aus den Schnitten gefolgerten. Das Blut
schwenkt etwa am Vorderrande der Ampulle lateral ab und bildet einen
Strom, der deutlich den Rhythmus der Ampullenpulsationen erkennen
1aBt. In dem bei Ephemera schwach durchschimmernden thorakalen
Diaphragma ist ein Stromen in apikaler Richtung nicht zu beobachten.
Etwas abweichende Verhaltnisse finden wir bei Heptagenia sulphurea.
Der Teil des Kreislaufes, der direkt dem Riickengefil anliegt, ist der
Beobachtung entzogen. AuBer dem bei Ephemera beobachteten Strom,
der von dem Vorderrande der Ampulle lateralwirts zieht, finden wir
einen anderen, der von der Mitte des Segments latero-apikalwirts zieht.
Diese beiden Strome habe ich bereits bei der Besprechung des Thorax-
kreislaufes erwahnt, ihre Zugehérigkeit zu dem geschilderten Apparat
1aBt sich leicht durch Beobachtung des Pulsationsrhythmus feststellen.
Bei Heptagenia ist der vordere Strom oft sehr viel starker als der hintere,
so daB letzterer in einigen Fiallen ganz verschwinden konnte.

Bei den Imagines sind die Verhiiltnisse im Thorax nicht zu beobach-
ten. In den Fliigeln gleichen die Erscheinungen bei jungen Tieren denen
an den Larven, bei dlteren Tieren tritt bereits sehr bald ein Verkiimmern
der Fliigeldurchblutung ein, das Blut pulsiert nur noch unregelmiBig
und schlieBlich hort jede Bluthewegung auf, obwohl das Tier im iibrigen
noch kraftig ist.

C. Uber die Brochersche Ansicht iiber den Blutkreislauf
der Insekten.

In einer Reihe vorziiglicher Arbeiten hat Brocuer den Blutkreis-
lauf verschiedener Insekten behandelt. Die Erscheinungen der Blut-
bewegung im Insektenkorper lassen sich nach seiner Auffassung ohne
Schwierigkeiten aus zwei Tatsachen erkliren. Er hat diese am schirf-
sten und klarsten in seiner Arbeit tuber Periplaneta orientalis ausge-
sprochen.

,»Je terminerai en faisant observer que, si le mécanisme de la circu-
lation du sang, chez les Insectes, est presque impossible & comprendre,
si on admet que, chez eux, le sang circule sous une certaine pression,
par suite d’une propulsion, il devient facile & expliquer, dés que I'on a
reconnu — ce que les expériences nous ont permis de constater — que
chez ces animaux, la circulation du sang résulte d’une aspiration inter-
rompue et que la pression a l'intérieur de leur corps est, en général,
négative. Cette aspiration continuant, du reste, méme, lorsque tempo-
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rairement, le sang se trouve étre sous une pression positive, comme
c’est le cas, par exemple, quand I'Insecte fait un effort.

En somme, on peut dire que le cceur des insectes fonctionne ,sur-
tout‘ comme une pompe aspirante; tandis que celui des Vertébrés fonc-
tionne comme une pompe foulante.*

Diese Darstellung macht sich in seiner Arbeit tiber das Zirkulations-
system der Honigbiene auch FREUDENSTEIN (1928) zu eigen, wihrend
ich zu anderen Ergebnissen gekommen bin. Nach BROCHER ist das
Riickengefil eine Saugpumpe, im Gegensatz zu dem Herzen der Wirbel-
tiere. Nach seiner Ansicht ist die Saugwirkung, die das Riickengefal3
im Abdomen ausiibt, von groBerer Bedeutung fir den Transport des
Blutes, als die Druckwirkung im Kopfe. In Wirklichkeit sind diese
Wirkungen gar nicht zu trennen. Das Blut, das im Abdomen aufge-
nommen wird, wird kopfwirts transportiert. Der Druck wird bei diesem
Vorgang im Abdomen vermindert, im Kopfe erhoht, es entsteht ein
Druckgefille. Dieses Druckgefille ist die physikalische Ursache des cau-
dalen Blutstromes, nicht etwa die Saugwirkung im Abdomen, oder die
Druckwirkung im Kopfe allein. Ein prinzipiell wichtiger Unterschied
in der Wirkungsweise des Insektenherzens und des Wirbeltierherzens
existiert nicht.

Der Anschein eines Uberwiegens der saugenden Wirkung kann er-
weckt werden, wenn die Blutbewegung, die durch das Riickengefall
hervorgerufen wird, sekundir verindert wird. Ein derartiges Beispiel
finden wir bei Aschna (Abb.38). AuBer dem ziemlich regelmiBigen
Strom (Pfeil I des Schemas), der durch die Arbeit des Riickengefifles
erzeugt wird, wird durch die starken, rhythmischen Kontraktionen des
Abdomens im Zusammenhang mit der Rektalatmung das Blut in eine
sehr starke vor- und riickschwingende Bewegung versetzt (Pfeil II des
Schemas). Diese Bewegung bewirkt von sich aus keinen Transport des
Blutes. Bei Kontraktion des Abdomens (Abb. 38 b) wird das Blut kopf-
wirts gepreit. Bei Dilatation (Abb. 38 @) stromt es um den gleichen
Betrag abdominalwarts. In der Phase a unterstiitzen sich die beiden Ein-
wirkungen des Riickengefi3es und der Rektalatmung, es findet ein star-
kes Stromen in abdominaler Richtung statt (Abb. 38a, Pfeil 4). In der
anderen Phase wirken sie einander entgegen, das Blut staut sich im
ganzen Korper (Abb. 38 b, Pfeil B). Bei oberflichlicher Beobachtung
hat man den Eindruck, daBl der Bluttransport nur in geringem Mafle
durch das Riickengefill bewirkt wird, wihrend die Hauptarbeit durch
das Ansaugen des Blutes infolge der Dilatation des Abdomens geleistet
wird. In Wirklichkeit haben die Abdomenkontraktionen auf den Blut-
transport keinen Einfluf, ihre Einwirkung iiberlagert die gleichmaBige
Wirkung des RiickengefiBBes und priagt ihr ihren Rhythmus auf. Ein tat-
sichlicher Transport durch die isolierte Saugarbeit ist nicht méglich.
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Ahnlich liegt die Sache bei dem negativen Druck. BrocHER und
auch FREUDENSTEIN haben ihre Arbeiten an narkotisierten bzw. schlafen-
den Tieren ausgefiihrt. In der Tat ist an diesen Objekten ein Unter-
druck im Kérper zu beobachten. Es tritt keine Blutung bei Verletzungen
ein, sondern es wird sogar Tusche, Wasser, Luft, je nach der Versuchs-
technik angesaugt. Das Bild éndert sich aber schon, wenn das Tier be-
ginnt, aufs neue Bewegungen zu machen, und erst recht, wenn man die
Verletzung einem gesunden, wachen Tier zufigt. Es tritt eine lebhafte
Blutung ein, im Innern des Kérpers herrscht Uberdruck.

Der Insektenkdrper, der von einem festen Hautskelett umgeben ist,
muf in seinem Innern notwendig gréBere Druckschwankungen zeigen,
als etwa der Koérper eines
Weichtieres. Jede Muskelwir-
kung, sei es die Kontraktion
des Abdomens bei der Atmung,
sei es die Deformation des Tho-
rax bei der Fligelbewegung,
muf zu einer Verinderung des
Volumens und damit zu einer
Anderung des Druckes fiihren.
Wir haben bei Besprechung des
Beinkreislaufes, der ja auch
von BROCHER an den Odona-
ten in gleicher Weise beobach-
tetist, ferner an den Tracheen-
kiemen gesehen, daB gerade
diese Druckschwankungen ei-
nen Teil der Arbeit des Blut-
transportes iibernehmen. Die
absolute Hohe des Druckes ist
dabei gleichgiiltig und hat eine Bedeutung nur fiir die Technik der von
Brocuer durchgefiihrten Experimente. Es ist leicht verstandlich, daB
gerade die betdubten Tiere einen negativen Druck aufweisen. Die Mus-
keln, die am Chitinskelett inserieren, miissen in ihrer groflen Mehrzahl
bei Anspannung eine Verringerung des Volumens des Kérperhohlraumes
bewirken. Wenn nun bei Narkose simtliche Muskeln erschlaffen, wird
das Volumen am groBten, der Druck am kleinsten.

Wir hitten also als wichtigste Faktoren, die den Transport des
Blutes im Insektenkérper bewirken zu setzen, einmal das allgemeine
Druckgefille vom Kopf zum Abdomen, das durch die Arbeit des
Riickengefifles entsteht, andererseits die Druckschwankungen, die
durch Bewegung, Atmung usw. im Kérper des Tieres hervorgerufen
werden.

Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 22. 4

a b
Abb. 38. Schema der Uberlagerung der Wirkung von
Riickengefi und Rektalatmung bei dschna.
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D. Zusammenfassung.

I. Das RiickengefiB der Ephemeriden ist ein kontraktiler Schlauch,
der sich dorsal durch sémtliche Segmente des Korpers erstreckt. Es hat
in simtlichen Abdominalsegmenten, oft auch im Metathorax Ventilein-
richtungen ausgebildet, die sich auf seitliche Ostien zuriickfithren lassen,
aber zum Teil stark umgewandelt sind. Bei den verschiedenen Arten
finden wir 1—4 funktionsfihige Ostienpaare. Tm 10. Abdominalsegment
ist das RiickengefdB umgewandelt zu einer den Ephemeriden eigentiim-
lichen Kammer, die das Blut caudalwirts transportiert.

II. In Kopf, Thorax und Abdomen sind besondere Organe zur Regu-
lation des caudalen Blutstroms nicht ausgebildet, es priigen sich Haupt.-
blutstréme aus, die durch die Richtung des geringsten Widerstandes be-
dingt sind. '

III. Die Blutriume der Beine sind durch eine Léngsscheidewand
unterteilt. Die Durchblutung wird bewirkt durch den infolge der At-
mungsbewegungen rhythmisch wechselnden Druck und durch die Bein-
bewegung. Bei Ausschaltung des einen der beiden Faktoren tritt der
andere mit an seine Stelle. )

IV. Die Tracheenkiemen sind schwach durchblutet infolge der
wechselnden Druckverhéltnisse in der gleichen Art wie die Beine.

V. Die Fliugel werden durchblutet durch ein Organ, das sich aus
einer Ausstilpung der dorsalen RiickengefdBwand und eéinem umgeben-
den Blutraum, der mit dem Fligelgeader kommuniziert, zusammensetzt.
Die Ausstiilpung nimmt kein Blut auf, sondern saugt das Blut durch
Kontraktion aus dem Fligelgeider in den Blutraum, und preBt es bei
Dilatation apikalwiirts in den Thorax.
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Erkldrung der Zeichen an den Abbildungen.

A, Antenne; BR, Blutraum;

a 4, AuBlenast der Tracheenkieme; BR ¢, Blutraum, zentraler;

bg F, bindegewebige Fasern; BR cf, Blutraum, zentrifugaler;

bg S, bindegewebiges Septum; BR cp, Blutraum, zentripetaler;

Bl, Blutkérperchen; BRI, Blutraum, lateraler;

bl 4, blind endigender Abschnitt des BR o, Blutraum, oberer;
Blutraumes; ~ BRwv, Blutraum, vorderer;

BM, Beugemuskulatur; C, Cuticula;

4*
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cf, caudal vorspringende Falte;

¢ @, caudale Gefifle;

Co, Coxa;

D, Darmtraktus;

d A 1, dorsale Ampulle Mesothorax;

d A 2, dorsale Ampulle Metathorax;

F, Fettkorper;

Fa, Facettenauge;

Fe, Femur;

Fl, Fligel; .

Fl M, Fligelmuskeln;

Fls, Fligelscheiden;

FM, Flugmuskulatur;

@, Gonade;

Ge, Ganglion cerebrale;

Go, Ganglion opticum;

Hy, Hypodermis;

HA, Hinterrandader des Fligels;

i4, Innenast der Tracheenkieme;

I b, hintere Insertion der Membran;

I v, vordere Insertion der Membran;

L, Labrum;

Lac, Blutlacune;

L &, hintere Ostienlippe;

Li v, vordere Ostienlippe;

Lm, Langsmuskulatur;

Lu, gefaBartiges Lumen;

M, Membran;

m A, mesenterienartige Aufhingung
des Riickengefaes;

Me A, auBere Membran der Herzwan-
dung;

Me I, innere Membran der Herzwan-
dung;

Mss, Muskelschicht;

Mu, Muskulatur;

Mu qu, querverlaufender Muskel;

N, Nervensystem bzw. Nerv;

0, Ostie;

O v, vordere Ostien;

O h, hintere Ostien;

Ocl, laterale Ocelle;

Oc m, mediane Ocelle;

Oe, Osophagus;

PD, Pericardialdiaphragma;

PK, ParmtieNscher Korper;

Rgf, Riickengefald;

S, Sehne;

SK, Schwanzkammer;

SM, Streckmuskulatur;

80, Sinnesorgan;

sV, schildartige Verbreiterung;

Ta, Tarsus;

Te, Tentorium;

Th D, thorakales Diaphragma;

Ti, Tibia;

Tr, Trachee;

Tr K, Tracheenkieme;

Tro, Trochanter;

Ty H, hinteres Taschenventil;

Twv V, vorderes Taschenventil;

V, Verdickung;

VL, Ventillippe;

v V, vermutete Ventileinrichtung;

Z, Zellanhaufung.





