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Die Entwicklung des Syrphidenparasiten
Diplazon fissorius GRAV.
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bei parasitirer Aktivierung der Diapauselarven durch Diplazon
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A. Einleitung

Die Vertreter der Ichneumonidengattung Diplazon sind bekannte
und wirksame Parasiten rauberischer Syrphiden. Die einzelnen Arten
sind wohl kaum auf ganz bestimmte Wirte spezialisiert. Bei Durch-
sicht der Wirteliste unserer bisher gezogenen 18 Arten fillt dagegen
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auf, dass jede Art nur Wirte mit gleichen oder dhnlichen Generations-
verhiltnissen befillt. Die Wirte einer Diplazon-Art sind demnach in der
Regel nur umivoltin, polyvoltin, univoltin 4 oligovoltin oder poly-
voltin + oligovoltin, wihrend eine Parasitierung univoltiner und
po]yvo]tmer Wirte durch die gleiche Art unter natiirlichen Bedmgun-
gen nicht oder nur ausnahmsweise erfolgen diirfte.

Wir versuchten nun in den Jahren 1947 bis 1949, den unter natiir-
lichen Verhiltnissen univoltinen Diplazon fissorius (aus Epistrophe
bifasciata und Syrphus nitidicollis) in den fremden Wirten Epistrophe
balteata (polyvoltin) und Syrphus ribesii (oligovoltin) zu ziehen, um zu
erfahren, ob der Parasit starr an seinem univoltinen Zyklus festhalte
oder sich regulativ auf den poly- und oligovoltinen Zyklus der neuen
Wirte umstellen kénne. Diese Zuchtversuche in fremden Wirten
fithrten wegen der heftigen haemogenen Abwehrreaktionen zu unvor-
hergesehenen Komplikationen, welche schliesslich durch Uberinfektion
und Verwendung jiingster Wirtestadien iiberbriickt werden konnten
(SCHNEIDER 1950). Mit den vorliegenden Studien hoffen wir einen Bei-
trag zu liefern zur Abklirung der innern Ursachen der Diapause und
der physiologischen Wechselbeziehungen zwischen Wirt und Parasit.

Herr Dr. CH. FERRIERE in Genf war so freundlich, meine Diplazon-
Sammlung zu bestimmen.

Die Versffentlichung erfolgt im Rahmen der Festschrift O. ScuNEi-
DER-ORELLI ; sie sel ein kleines Zeichen der Dankbarkeit fiir meinen

Vater und Lehrer.

B. Herkunft des Zuchtmaterials und Eiablage
von Diplazon fissorius

Uber die Technik der Syrphidenzucht finden sich Angaben 1n einer
frithern Mitteilung (1948). Diplazon fissorius wurde entweder aus iiber-
winterten Diapauselarven von Epistrophe bifasciata gezogen oder im
Mai von stark verlausten Holunderstrauchern oder Korbweiden
abgefangen. Alles Material stammt aus der weitern Umgebung von
Widenswil.

Ein am 16.5.1949 von Blattlauskolonien abgefangenes Weibchen
von D. fissorius enthielt 4 mm lange Ovarien bestehend aus 24 und
25 Ovariolen, welche je drei vollentwickelte Eier und etwa 10 Ei-
anlagen enthielten. Da die paarigen Eileiter zudem mit je 6—7 Eiern
vol]gestopft waren, ergibt sich ein totaler Vorrat an legereifen Eiern
von 160 Stiick. Sofern sich alle sichtbaren' Eianlagen entwickeln,
ergibe dies eine Gesamtproduktion von 600—700 Eiern.

Die Wespen beginnen wie bei Diplazon laetatorius unmittelbar nach
dem Verlassen des Pupariums ithres Wirtes mit der Eiablage in Syr-
phidenlarven des ersten und zweiten Stadiums. Experimentell wurden
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auch Altlarven von E. bifasciata mit vollem Darm mit Eiern belegt,
jedoch nie Diapauselarven dieser Art. Wenn man den Parasiten gleiche
Mengen gleichaltriger Junglarven von E. bifasciata und E. balteata
vorsetzt, so wird der normale Wirt bifasciata sehr hiufig bevorzugt.
Das Opfer wird mit den Fiihlern aufgeregt betrillert, dann kriimmt die
Wespe ihr Abdomen zwischen den Beinen durch nach vorn und legt
in wenigen Sekunden ein Ei. Die Stichwunde 1st strichférmig, 0,06 mm
lang und bald briunlich verfarbt. Die Einstichmarken verschwinden
meistens wieder mit der folgenden Hautung.

In der Regel legt die Wespe pro Wirt nur ein einziges Ei ab. Uber-
infektionen lassen sich durch Verwendung von Zuchttieren mit gros-
sem Legedrang bel langer Einwirkungszeit erzielen. Dabel werden die
kleinen Larven gelegentlich 20- bis 30mal angestochen, jedoch nur mit
| bis 3 Eiern belegt. Selten werden einzelne Wirte derart mit Eiern
vollgestopft (5—6 Eier), dass sie sich nicht mehr fortbewegen kénnen
und zugrunde gehen. Es sieht so aus, als wolle sich die Wespe 1hres
Eivorrates entledigen, ohne beim Grosstell der vorgesetzten Larven
von der Regel «ein Ei pro Wirt» abzuweichen. Vermutlich sind die
unnatiirlichen Zuchtbedingungen fiir dieses pathologisch anmutende
Verhalten verantwortlich. Werden der Wespe bifasciata-Larven mit
zweltdtigen fissorius-Elern vorgelegt, so sticht sie die Larven wohl
mehrmals an, legt jedoch keine Eier ab. Vertauscht man sie mit nicht
parasitiertem Material, beginnt sofort die normale Eiablage. Das
Weibchen von Diplazon fissorius kann demnach beim Einstich normale
Wirte von schon parasitierten unterscheiden.

Diplazon fissorius zeigt 1im Gegensatz zu D. laetatorius europiischer
Provenienz arrhenotokes Verhalten ; unterbleibt die Kopu]atlon so
entwickeln sich aussehhessholr Mannchen,

Die Wespen lassen sich bei Fiitterung mit Rohrzuckerlésung
wochenlang am Leben halten. Altere Tiere beissen Eier und ]ung~
larven von Syrphiden auf und quetschen sie aus, um deren Inhalt
auszusaugen. Diese Aufnahme elwelsshaltlger Nahrung steht vermut-
lich wie ber andern parasitischen Hymenopteren im Zusammenhang
mit der fortlaufenden Eiproduktion.

C. Larvenstadien von Diplazon fissorius

1. Junglarve
Die frisch geschliipfte Larve (Abb. 3 A) ist beispielsweise 2,3 mm

lang und 0,47 mm breit und lidsst einen gelben, stirker chitinisierten
Kopf und 13 weichhiutige farblose Kérpersegmente erkennen. Die
Kérperform ist annihernd zylindrisch, der Bauch etwas abgeflacht. In
der hintern Korperhilfte springen die Segmente auf den Seiten
winklig vor, das dreizehnte Segment bildet eine kegelfsrmige Spitze.
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Abb. 1. — Larvenkopfe von Diplazon fissorius. — A, B : Junglarve (L Ia) von unten

und seitlich, 130 x. T = Tentakelorgan, M = Mundéffnung. — C, D : Intermediir-

larve (L. IV) von unten und seitlich, 46 x. M = Mundéfinung, S = Speichelgang. —
E: Altlarve (L. V) von unten, 46 x. — Beschreibung siche Text.
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Der Riicken der Segmente 2—I12 wird durch je eine Querfurche
unterteilt. Die Kopfkapsel 1st 0,35 mm breit; bei Larven, welche
sich in fremden Wirten wie Syrphus ribesii und Epistrophe balteata
entwickelt haben, betrigt sie oft nur 0,29—0,32 mm, und auch der
{ibrige Kérper ist entsprechend kiimmerlich ausgebildet. Die Kopf-
kapsel (Abb. 1 A, B) besteht aus einem basalen, stiarker chitinisierten,
unten etwas abgeflachten Ring, den kriftigen, dolchférmig zugespitzten
Mandibeln und mehreren weichhiutigen wulstartigen Ausbuchtungen.
Der frontale unpaare Wulst entspricht in Anlehnung an PArker (1931)
dem Labrum und trigt am Vorderrand 1 + 4 Paare kurzer Sinnes-
kegel. Uber der verbreiteten Basis der Mandibeln liegt je ein kugelig
nach unten vorspringender Maxillarwulst, welcher wenigstens 2 kegel-
fsrmige Sinnespapillen trigt, eine davon mit einem schlanken, zapfen-
formigen Fortsatz. An der innern Basis der Maxillarwiilste, zu beiden
Seiten der Mundéffnung, liegt je ein kleiner Hacker, welcher it
ungefiahr 10 ausserordentlich zarthdutigen, mit feinen Hirchen (Mikro-
trichia) besetzten tentakelformig gestreckten Sensillen besetzt ist. Die
starker chitinisierte Kopfbasis trigt auf der Unterseite am Vorderrand
3 Paare zerstreuter kleiner Sensillen.

Tentakelférmige Sensillen vom vorliegenden Typus sind meines
Wissens ber Larven parasitischer Hymonopteren noch nie beschrieben
worden. Sie lassen sich von diinnwandigen Sensilla trichodea ableiten
und sind durch ihre ausserordentliche Linge, die feine spirliche
Behaarung und die Diinnwandigkeit auf ihrer ganzen Linge charak-
terisiert. Im Schmittpréparat erkennt man, dass aus der basalen Gruppe
von Nervenzellen und trichogenen Zellen je eine feine Faser bis in
die Spitze jeder Tentakel fiihrt. Der ganze Bau spricht fiir eine che-
morezeptorische Funktion. In Larven von Syrphus ribesii sind sie viel
mehr als die iibrigen Korperstellen der haemogenen Abwehrreaktion
ausgesetzt. Die Peripherie dieser Tentakelbiischel ist denn auch sehr
hidufig mit klumpig verklebten und zu Gallerte umgewandelten Lym-
phozyten besetzt. Gleich der Mikropyle des fissorius-Eies scheinen
diese Sensillen Stellen mit regem Stoffaustausch zwischen Wirt und
Parasit zu sein.

Die Junglarve trigt keine Stigmen, besitzt jedoch ein gut ent-
wickeltes, geschlossenes Tracheensystem. Die beiden Hauptstimme
sind 1n den Segmenten | + 12 durch Riickenkommissuren, in den
Segmenten 4 — 11 durch Bauchkommissuren miteinander verbunden.
Im Bereich der Segmente 2—4 liegen die nach CrauseN (1940) typischen
lateralen Tracheenbogen. Der Mitteldarm 1st in diesem Zeitpunkt noch
praktisch leer und endet blind vor der Einmiindungsstelle der 4 Mal-
pighischliuche in den Enddarm. Die Speicheldriisen miinden gemein-
sam 1nnerhalb der Mundéfinung. Die beiden Schlauchpaare ver-
zweigen sich 1m_ersten Kérpersegment nochmals in emen kiirzern
dorsalen Ast, welcher bis zum fiinften Segment reicht, und in einen
lingern ventralen, der sich bis ins neunte Segment fortsetzt. Obwohl
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die Junglarve nicht sofort mit der Nahrungsaufnahme durch die
Mundéffnung beginnt und der Darm bis zur spitern Aktivierung leer
bleibt, entwickeln sich schon nach 2—3 Tagen in der Kérperhshle
vom Thorax bis zum Hinterende eigentiimliche Gebilde, welche aus
verhéltnismissig grossen, rundlichen, dicht gepackten und kristall-
klaren Proteinkugeln bestehen
(Abb. 2). Der Durchmesser
der einzelnen Kugeln betrigt
beispielsweise 0,03 mm.

Es 1st fiir die weiltern
Ausfithrungen zweckmassig,
diese Entwicklungsphase als

L Ia zu bezeichnen (Abb.
3 A). Man kann sie charakte-
risieren durch die angefiithrten
Kérpermasse, den leeren
Darm, die gestreckten Tra-
cheen und schon wenige Tage
nach dem Schliipfen durch
die auffilligen, grobkérnigen
Proteinreserven. Normaler-
weise harrt der Parasit in
diesem Zustand zwischen den

Darmschlingen aus, bis der
Wirt das Puparium bildet.
Sobald die Junglarve

nun mit der Nahrungsauf-
nahme beginnt, lassen sich
verschiedene anatomische
Abb. 2. — Letztes Kirpersegment einer Jung- Verinderungen nachweisen.

larve (L Ia) von Diplazon fissorius aus einer  Die allmihliche Fillung des

Diapauselarve von Epistrophe bifasciata mit : . 3
den charakteristischen Proteinkérnern (P). — Mltt.faldalrmes fiihrt zu emer
Masstab : 0,1 mm. betriachtlichen Vo]umvergros-

serung des Kérpers. Die Haut

ist sehr dehnbar und die
Kérpermuskulatur weitet sich in entsprechender Weise. Die Tracheen
verlingern sich und zeigen bald trotz des Kérperwachstums einen
geschlingelten Verlauf. In der Mitte der Bauchkommissuren und,
segmental angeordnet, an den Lingsstimmen der L Ia findet man
Kniuel von 8 1 Durchmesser, wo die Tracheen wirr veristelt sind.
Vermutlich stehen diese Gebilde mit dem Lingenwachstum in funk-
tionellem Zusammenhang. Auch die grossen Proteinkugeln ver-
schwinden und werden durch einen normalen Fettkérper mit fein-
kérnigen Einschliissen von Protein und spiter auch von Uratpartikel-
chen ersetzt. Das Gehirn tritt hinten allmahlich aus der zu eng gewor-
denen Kopfkapsel in das Schulterf&irmig gegen den Kopf abgesetzte
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erste Toraxsegment. Wir bezeichnen in Zukunft diese Entwicklungs-
phase als L Ib (Abb. 3 B). Der Larvenkorper erreicht allmihlich eine
Linge von 4,3 mm und eine Breite von 0,9 mm. Der Darm fiillt die
Segmente 3—9 grosstenteils aus, die Tracheen verschwinden (auf-
gelost oder mit Fliissigkeit gefiillt) und das Gehirn liegt nun voll-

A B

Abb. 3. — Die verschiedenen Entwicklungsphasen der Junglarve von Diplazon fissorius.
A: Lla, B: LIb, C: LIc. Masstab: | mm. — T = Tracheen, D = Darm,
G = Gehirn.

stindig im ersten Kérpersegment statt in der Kopfkapsel. Die Form
der Larve ist lang zylindrisch und hinten konisch zugespitzt; wir
haben die Phase L Ic (Abb. 3 C) vor uns, welche unmittelbar vor der
Hautung steht.

Dass es sich bet den 3 Phasen L. 1a, L Ib und L Ic nicht um ver-
schiedene Hiutungsstadien handelt, geht daraus hervor, dass die
Koptkapsel iiberall vollkommen identisch i1st und zwischen diesen
Phasen nie eine Hautung festgestellt werden kann. In einem Fall trug
eine frisch geschliipfte Larve (L. Ia) an der Kopfkapsel eine charak-
teristische Markierung aus dunkelbraunem Lymphozytenmaterial
(misslungene Abwehrreaktion des Wirtes Epistrophe balteata), was 1im
durchsichtigen Wirt ohne Sektion leicht festgestellt werden konnte.
Diese Markierung blieb bis zur Phase L Ic erhalten.
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2. Intermedidrlarven

Nun folgen in der Regel in kurzen Zeitabstinden 4 Hautungen.
Die Stadien LII—L IV sind sehr dhnlich gebaut und durch das
Fehlen einer Kopfkapsel, der Mandibeln und eines funktionsfihigen
Tracheensystems charakterisiert. Die LII ist z. B. 48 X I,I mm

gross. Als Beispiel fiir den Typ dieser Intermediirlarven soll hier eine
L IV (Abb. 4 A) kurz beschrieben werden.

Der Kérper ist spindelfsrmig, an beiden Enden etwas verjiingt,
5,5 mm lang und maximal 1,5 mm breit. Er besteht aus einem zart-
hautigen Kopfabschnitt und 13 Segmenten. Das letzte Segment ist
mehr abgerundet als bei der LIc. Die Kopfpartie erscheint ausser-
ordentlich riickgebildet und in ihrer Organisation sehr stark ver-
einfacht (Abb. 1 C, D). Sie ist halbkugelig und lauft vorn in eine
kurze, abgerundete nasenartige Beule aus, welche dem Labrum
entsprlcht Dariiber liegt ein Paar dhnlicher, ]edoch wesentlich flacherer
Kuppeln. Unter dem Labrum befindet sich die grosse Mundsffnung,
an deren Grund innen der unpaare Speichelgang ansetzt. Zu beiden
Seiten des Mundes llegen 2 paarige, flache Hautwulste, die den Man-
dibeln und Maxillen entsprechen. Im Stadium L IV schimmern die
Kieferanlagen der LV schon durch. Das Labium ist nicht weiter
differenziert. An lebendem Material kann man unter dem Mikroskop
bei stirkster Vergrésserung in einer bestimmten Kopfstellung hinter
dem untern Mundrand 4 Paar winzige Sensorien nachweisen, ein Paar
besteht aus kegelfsrmigen, kurzstiftigen Papillen, die iibrigen sind
flach. In andern Regionen der Kopfpartie konnten bis jetzt keine
Sinnesorgane entdeckt werden. Der Fettkorper ist in den Intermediér-
larven gut entwickelt. Er zerfillt lings den Seitenlinien in segmental
angeordnete Lappen und zeigt mit zunehmendem Alter im Bereich
der Segmente 5—10 immer mehr kalkig weisse Urateinschliisse. Tra-
cheen fehlen.

Kieferlose Larven scheinen bisher beir Ichneumoniden noch nie
beschrieben worden zu sein. Bei Braconiden sind dagegen schon Fille
von weitgehender Reduktion der Mundteile bekannt. Nach PARKER
(1931) ist die LII von Macrocentrus gifuensis Asum. kieferlos und
besitzt ebenfalls eine hiutige Kopfpartie, die L III 1st mit schwachen
und die LIV (Altlarve) wie die LI wieder mit kriftigen Kiefern
ausgestattet. ESCHERICH (1942) erwihnt, dass die Mundteile von
Microgaster anfinglich aus zarten warzenartigen Gebilden bestehen
und erst 1m Alter sich kraftige Zangen ausbilden.

3. Altlarve

Die Altlarve (L V) von Diplazon fissorius entspricht wieder weit-
gehend dem iiblichen Ichneumonidentyp. Der spindelférmige Kérper
besteht aus 13 Segmenten und ist dorso-ventral zusammengepresst
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(Abb. 4 B). An die halbkugelige, im Scheitel tief eingedriickte Kopf-
kapsel schliessen die nach hinten konisch grosser werdenden Thorax-
segmente an. Das erste Abdominalsegment springt schulterartig vor.
Die grosste Breite wird im Bereich des 2.—4. Abdominalsegmentes
erreicht. Im Gegensatz zur L I 1st hier die Kopﬂcapsel auf die ventrale
Kérperseite verschoben. Sie ist normal differenziert und mit vielen

Abb. 4. — Intermedidrlarve (A) und Altlarve (B) von Diplazon fissorius.
Masstab: 1 mm.
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Sensorien besetzt (Abb. 1 E). Ein Paar flacher Hécker entspricht den
Fiihlern. Uber der Mundéffnung liegt eine Chitinleiste und ein Feld
(Labrum) mit 9 Paaren von Sensorien, von denen je 5 sich um eine
kleine, stirker chitinisierte Platte sehiaren, Die Mandibsla stud kraftig,
m Grundriss dreieckig, und laufen in eine ungezéihnte Spitze aus.
Die Maxillarregion wird durch ein Paar Beulen vertreten, auf denen,
in einer Chitinplatte eingebettet, 3 Sensorien sitzen. Das Labium
wird von einer hufférmigen, nach hinten in einen Dorn ausgezogenen
Chitinleiste umfasst und ist im zentralen Teill mit einem Paar Sen-
sorien besetzt. Die Mandibeln sind mit einem in die Kopfkapsel ein-
gebauten Chitingeriist gelenkig verbunden, welches beiderseits von
5—6 Sensorien durchbrochen wird.

Die Speicheldriisen bestehen aus 2 Paaren schmaler, etwa 4 mm
langer Schliauche, welche sich nahe der Mundéflnung vereinigen und
m einer lasche unmittelbar unter der Mundéffnung nach aussen
fithren. Auf dem Riicken der Segmente | und 4—11 finden sich kleine
Stigmenpaare. Ventrale Querkommissuren fehlen, dagegen treten
wieder 2 dorsale Kommissuren im 1. und 11.—12. Segment auf, ferner
die typischen Tracheenbsgen im 1.—4. Segment. Solange sich die
Larve noch im fliissigen Medium aufhilt, sind die kurzen Stigmeniste
tellweise noch mit Fliissigkeit gefiillt. Es mag noch erwihnt werden,
dass die Haut der Altlarven hydrophob und fiir Wasser und darin
gelsste Stoffe nicht oder nur wenig durchlissig ist. Ahnlich liegen die
Verhiltnisse bet den Intermediirlarven, wihrend die Haut der Jung-
larven noch hydrophil und sehr wasserdurchlassig 1st. Hochmolekulare
Fermente scheinen a]lerdings nicht durch die Haut zu treten. In
Puparien von E. balteata findet man neben normal sich entwickelnden
Larven von fissorius gelegentlich L la, die mit dem Kopf in der Ei-
kapsel stecken geblieben sind und sich nicht weiter entwickeln. Diese
letzteren gehen spiter zugrunde, ohne dass ihr Inhalt wie die Gewebe
des Wirtes von der parasitiren Histolyse erfasst wird. Die L1 des
polyvoltinen Diplazon laetatorius sind 1m Gegensatz zu fissorius

hydrophob.
4. Zahl der Héutungen

Die Unterscheidung der Intermediirstadien II—IV und damit die
Festsetzung der Zahl der Héutungen wird dadurch ausserordentlich
erschwert, dass die 4 Hiutungen bei 20° C sehr rasch aufeinander
folgen, d. h. innerhalb 24—36 Stunden, und die Stadien II—IV sich
in ihrer Grésse nur wenig unterscheiden (in einem Fall waren die
prall gefiillte L. IIl und L IV bei gleicher Dicke von 1,7 mm 5,6 bzw.
6,0 mm lang). Zudem weisen sie — weil ohne Kiefer oder andere
charakteristische chitinisierte Korperteile — kaum irgendwelche
Bestimmungsmerkmale auf. Der Nachweis der Hautungszahl gelang
zufilligerweise im August 1949, als im Laboratorium parasitiertes
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Material von Epistrophe balteata seziert wurde. In emnem Puparium
lag eine Intermedidrlarve neben einer kieferlosen vollstindigen Haut
und emner Kopfkapsel einer L I. Die Larve wurde in physiologische
Kochsalzlésung iibertragen, wo sie sofort aus ihrer Haut schliipfte und
bis zur Spannung threr neuen Haut lebhaft Fliissigkeit trank (Sinnes-
organe rudimentar !). Bis zum folgenden Morgen hatte sie sich noch-
mals gehidutet, ohne jedoch die alte Haut zu verlassen und wies nun
alle Merkmale einer typischen L.V auf. Die Exuvien der L II—L IV
sind ausserordentlich zart und verletzlich. Im sackférmigen vordern
Abschnitt hingt lediglich der kurze Oesophagus, sonst lassen sich
auch bei stirkster Vergrésserung unter dem Mikroskop keine Diffe-
renzierungen, auf alle Fille keine Kiefer nachweisen. Es hat sich
ferner gezeigt dass die Exuvien der Stadien I-IV bis auf die Kopf~
kapsel von Stadium I sehr rasch aufgelsst (Speichelwirkung?) oder
mit der Nahrung aufgenommen werden, was ein nachtrigliches Zihlen
der Haute ganz unmoghch macht. Zu Beglnn der para51taren Hlst()]yse,
wenige Stunden nach der letzten Hautung, findet man kaum mehr
eine Spur von den Exuvien der Intermediirlarven.

KamaL (1927) und Buatia (1938) unterscheiden bei Diplazon
laetatorius bzw. Diplazon tetragonus 3 Larvenstadien, Stadium [ und
II mit Kopfkapseln vom Typ der oben beschriebenen Diplazon fissorius
LI und ein drittes Stadium von der Art unserer Altlarve. Die kopf-
kapsellosen Intermediirlarven, welche ich inzwischen auch bei Diplazon
laetatorius und pectoratorius nachweisen konnte, sind ihnen offenbar
entgangen und sie haben die grossen L1 fiir L II gehalten. CLAUSEN
(1940) macht ebenfalls auf die Unsicherheit beziiglich der Hautungs-
zahl der Ichneumoniden aufmerksam und bemerkt, dass in vielen
Fillen, wo bisher nur 3 Larvenstadien nachgewiesen worden seien,
sich die Zahl bei genauerer Untersuchung vermutlich noch erhshen
werde. Unser Beispiel bestitigt seine Vermutung.

D. Entwicklung in verschiedenen Wirten

. Entwicklung im normalen Wirt Epistrophe bifasciata

Die Embryonalentwicklung von Diplazon fissorius in Epistrophe
bifasciata ist schon in einer frithern Mitteilung (1950) kurz beschrieben
worden. Drei Tage nach der Eiablage schliipfen die Junglarven und
werden spiter zusammen mit dem Wirt als L Ia immobilisiert. Oft
sind solche Parasiten starr und auf mechanische Reize unempfindlich.
Bei lingerem Aufenthalt in physiologischer Kochsalzlésung, oder wenn
man der Kochsalzlésung einige Tropfen konzentrierter Rohrzucker-
lssung beifiigt, die Larven etwas schrumpfen lésst und sie dann wieder
in reine physiologische Kochsalzlgsung iibertrigt, werden sie aktiviert.
l((]]euihzeltlg quellen und verschwinden die charakteristischen Protein-

ugeln.
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Es wurde nun verschiedentlich versucht, die Junglarven unter
anormalen Zuchtbedingungen (Hungern der Wirte, konstante oder
wechselnde Temperaturen von 10, 15, 20 und 25° C) vor Beginn der
Diapause zur Nahrungsaufnahme ook (g e a— Ubergang in die
Phase L Ib zu bewegen, jedoch ohne Erfolg. Die Zucht einiger hundert
Parasiten in E. bifasciata endete ausnahmslos mit der L Ia.

Je 10 zweitiigige parasitierte Larven von E. bifasciata fiitterten wir
bei konstant 20° C: a) regelmissig, b) mit eintigigen Pausen und
¢) mit 2—3tigigen Unterbriichen. Im letztern Fall liess sich die Lar-
venentwicklung der Wirte von 8 auf 14 Tage verlingern. Das Hungern
am 2. und 3. Tag der Embryonalentwicklung des Parasiten beeinflusste
lediglich die Larvengrssse (Kopfkapselbreite durchschnittliche 0,308
statt 0,352 mm wie in Serie a). Be1 Nahrungsentzug nur am 3. Tag
betrug die durchschnittliche Kopfkapselbreite 0,333 mm.

Die parasitierten Diapauselarven besitzen normale Grésse und auch
die Entwicklung der Imaginalorgane (z. B. Augenanlagen) und des
Gehirns geht bis zur Pupariumbildung im folgenden Friihjahr in nor-
malen Bahnen, ohne sichtbare Beeinflussung durch den Parasiten. Ende
September und Mitte Dezember findet man im Freien immer noch
die kleinen L Ia zwischen den Fettkorperlappen der mittleren Segmente.
Ein einzelstehender Sektionsbefund Ende Mirz deutet darauf hin,
dass die fissorius-Larven erst im Moment der Pupariumbildung akti-
viert werden. Leider liess sich dies wegen der Seltenheit der Diapause-
larven im Winter und Frithjahr 1950 nicht mehr anhand eines grossen
Larvenmaterials nachpriiffen. Man darf wohl annehmen, dass hier
dhnliche Verhiltnisse vorliegen wie bei Epistrophe balteata (siehe
weilter unten).

2. Entwicklung im oligovoltinen Wirt Syrphus ribesii

Syrphus ribesii gehért zu den oligovoltinen Schwebfliegenarten mit
totaler, fakultativer Diapause im Altlarvenstadium. Im Gegensatz Zu
Epistrophe balteata tritt hier ein wechselnder Prozentsatz der Alt-
larven in eine mehrwochige Diapause, und die durchschnittliche
jahrliche Generationenzahl wird damit auf 2—3 reduziert. Es war nun
von Interesse zu priifen, ob Diplazon fissorius in Syrphus ribesii auch
oligovoltines Verhalten zeige. Trotz zahlreicher Zuchtversuche liegen
nur wenige Ergebnisse vor; denn der Umstand, dass einzelne Eier
meist der haemogenen Abwehrreaktion des Wirtes zum Opfer fallen,
bei Uberinfektion dagegen der Wirt oft selbst Schaden nimmt, wirkte
sich sehr erschwerend aus.

Im Juni 1948 legte eine Wespe Eier in frischgeschliipfte Larven
von S. ribesii. Die Altlarven traten bis auf ein Individuum in Dia-
pause. Dieses letztere bildete nach Abschluss der Nahrungsaufnahme
(3 Wochen nach dem Schliipfen) ein Puparium, und nach weiteren
16 Tagen schliipfte ein Diplazon- Miannchen. Die iibrigen 8 ribesii-
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Larven sezierte ich 14 Tage nach Beginn der Diapause, 6 waren frei
von Parasiten, in 2 fand ich je eine lebende, 3 mm lange L Ib von
fissorius, deren Darm mit griinen Massen gefiillt war. Die Imaginal-
anlagen des Wirtes zeigten normale Proportionen (Gehirn 0,8 mm,
Augenanlagen 0,9 mm hoch). Bei nichtparasitierten Individuen der-
selben Zucht entwickelte sich ebenfalls ein kleiner Prozentsatz zu
Fliegen weiter, die iibrigen traten in Diapause.

In einem weitern Versuch wurden im Juni 1949 ribesii- Junglarven
mit Eiern belegt. Alle Altlarven traten in Diapause. Diese dauerte bei
Individuen mit erfolgreicher haemogener Abwehrreaktion 5—6 Wochen,
bei einem parasitierten Tier mit kleiner LI in der Darmschlinge
8 Wochen. Das parasitierte Individuum bildete vor der ersten Hautung
von fissorius sein Puparium, Hiutung und Verpuppung des Wirtes
wurden hierauf durch den Parasiten blockiert und der letztere ent-
wickelte sich normal weiter.

Bei ribesii-Altlarven, welche im Juli 1949 als L1 mit je einem
fissorius-E1 belegt worden waren, sich jedoch mittels der haemogenen
Abwehrreaktion des Parasiten entledigen konnten, dauerte die Dia-
pause einen Monat. Ein Individuum derselben Zucht mit einer kleinen
fissorius L. Ib bildete dagegen erst nach 6 Wochen vor der ersten Hiu-
tung des Parasiten ein Puparium. Auch in diesem Fall waren Gehirn
und Imaginalanlagen des Wirtes normal differenziert, und die Hautung
und Verpuppung innerhalb des Pupariums wurde durch den Parasiten
blockiert.

Aus diesen wenigen Beispielen ist ersichtlich, dass je nach dem
Verhalten normaler Wirte derselben Zucht die parasitierten Altlarven
sich weiter entwickeln oder in Diapause treten. Wihrend der Diapause
des Wirtes ist auch der Parasit immobilisiert. Die Diapause parasi-
tierter Larven dauert etwas linger als diejenige normaler Wirte. Der
Parasit hiutet sich erst, wenn der Wirt sein Puparium schon gebildet
hat, und es besteht automatisch eine enge Bindung seines Entwicklungs-
zyklus an denjenigen des Wirtsindividuums.

Auftillig 1st hier der vorzeitige Ubergang von der Phase L la in
L Ib und die Immobilisierung nach Beginn der Nahrungsaufnahme.
Die Parasiten, welche im Eistadium der haemogenen Abwehrreaktion
des Wirtes entgehen, werden auch nach dem Schliipfen mit Lympho-
zyten belegt. Vielleicht ist die subletale Abwehrreaktion fiir die vor-
zeitige Aktivierung verantwortlich. Die Lymphozyten heften sich, wie
wir gesehen haben, regelmissig an die tentakelférmigen Sensillen zu
beiden Seiten der Mundéffnung und degenerieren zu klumpigen
Gallertmassen. Es wire denkbar, dass speziell diese Lymphozyten-
degeneration an den Tentakelorganen dhnliche Reaktionen auslést wie
die Pupariumbildung des Wirtes oder auf andere Weise die Funktion
dieser Sinnesorgane beeintrichtigt.

Wir konnten schon in einer frithern Mitteilung (1950) zeigen und
werden diesen Befund weiter unten bei Epistrophe balteata bestitigen,
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dass der Speichel der L Ib die imaginale Differenzierung des Wirtes
hemmt. Es ist deshalb nicht verwunderlich, wenn eine erfolgreiche
Parasitierung von Syrphus ribesii die Diapausedauer merklich ver-
lingert. In vielen Zuchten gehen parasitierte Altlarven von ribesii
iiberhaupt vor der Pupariumbildung zu Grunde.

3. Entwicklung im polyvoltinen Wirt Epistrophe balteata

Im Sommer 1949 zogen wir drei aufeinanderfolgende Generationen
von Diplazon fissorius in Epistrophe balteata. Sowenig wie berm Wirt
konnten wir beim Parasiten in irgendeinem Stadium eine Diapause
beobachten. Nachdem es gelungen war, durch Uberinfektion und Ver-
wendung jiingster Wirtestadien der haemogenen Abwehrreaktion
einigermassen auszuweichen, zogen wir iiber hundert Wespen. Der
Eritdwmk]ungsgang zeigt bel genauerer Untersuchung stets folgendes
Bi

Die Junglarven speichern wie in Epistrophe bifasciata grosse Pro-
teinkugel in der Kérperhshle und beginnen erst zur Zeit der Puparium-
bildung ithren Darm zu fiillen. Daber halten sie sich immer zuerst
vorn im Bereich der Imaginalanlagen und des Gehirns auf, um nach
2—5 Tagen nach hinten unter den Darmkanal zu gelangen und sich
dort zu hiuten. In dieser ersten Phase nach der Puparlumblldung wird
offenbar Speichel sezerniert ; denn die Imaginalanlagen stellen bald ihr
bisher normales Wachstum ein, zeigen eine leicht braunliche Ver-
farbung und sterben ab. In jedem Fall werden die Ausstiilpung der
Imaginalorgane und die Hiutung des Wirtes unterbunden, was auf
eine schwere toxische Schiadigung hindeutet, lange bevor die auf-
féillige parasitire Histolyse einsetzt. Der Aufenthalt der Junglarven in
der vordern geriumigen Pupariumhilfte dient auch der Austragung
von Kidmpfen zwischen Konkurrenten der gleichen Art, wie sie nach
der kiinstlich erzwungenen Uberinfektion regelmaissig vorkommnen, Die
Junglarven suchen emander mit den grossen dolchférmigen Kiefern zu
verletzen und es hiutet sich keine, bis der Kampf zugunsten eines
einzigen Individuums entschieden i1st.

Schon 1m Verlaufe der rasch aufeinanderfolgenden Hautungen des
Parasiten beginnt die Histolyse des Wirtes. Sobald das Altlarven-
stadinm errelcht lst grelft sie rapld um sich, und der Puparlum~
inhalt wird in wenigen Tagen bis auf die Tracheen verfliissigt und
ausgeraumt.

Am 24.6.1949 wurden kleine L II von E. balteata mit 1—3 Eiern
belegt. Nach 6 Tagen waren die Wirtslarven ausgewachsen, die Para-
siten zeigten schon deutliche Proteinkugeln. Nach 12—I13 Tagen
schliipften aus normalen Puparien Fliegen, die Parasiten hatten das
Altlarvenstadium erreicht. Nach 25—28 Tagen schliipften beide
Geschlechter von Diplazon ﬁssorias (Laboratoriumstemperatur 230 C).
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E. Verhalten bei kiinstlicher Parasitierung

1. Operationstechnik

Bei der Ubertragung von Parasiteneiern oder Larven von einer
Syrphidenlarve in die andere miissen die Spender geopfert werden.
Diplazon-Eier sind empfindlich, die meist kleinen Spender werden am
besten in einem Tropfen Blut der neuen Wirtsart rasch seziert, damit
die Eier withrend der ganzen Operation das Blutmedium nie verlassen.
Ein Ersatz der physiologischen Kochsalzlssung durch Blut wird auch
dann zweckmaissig sein, wenn Parasitenlarven einige Zeit ausserhalb
thres Wirtes beobachtet werden mussen

Die Injektionsnadel besteht aus einer 2—3 cm langen Kapillare
aus Jenaerg]as, welche vorn derart abgebrochen 1st, dass sie In eine
zackenlose Spltze auslduft. Die scharfen Bruchkanten werden rund
geschmolzen. In die Kapillare wird ein vorn gerade abgeschnittener
Glasstab von 6—7 cm Léinge eingefﬁhrt der genauhuf die Weite der
Kaplllare abgestlmmt Werden muss. Vor der Mitte des Stabes ist eine
Arretierung in Form einer Paraffinmanschette angebracht, welche
gestattet, die Kapillare nur soweit zuriickzuschieben, bis der Stab
mit der Spitze der Kapillare biindig 1st. Die Weite der KapiHare soll
reichlich bemessen sein, dass das Transplantat leicht eingeschoben und
durch Riickzug des Glasstabes eingesaugt werden kann.

Als Empfinger eignen sich vor allem Altlarven. Eine gréssere
Verletzung fithrt bei Syrphidenlarven regelmissig zu schweren, oft
letalen Blutverlusten, weil sich der Kérper windet und kontrahiert.
Anderseits lassen sich Diapauselarven in niitzlicher Frist kaum erfolg-
reich narkotisieren. Diese Schwierigkeiten konnten folgendermassen
behoben werden : Quer auf eine kleine Glasscheibe (Objekttriger)
wird eine dicke Insektennadel (Nr 6) gelegt und an beiden Enden
von unten her mit einem kleinen Gummiband auf die Scheibe gepresst.
Die Nadel wird vorher an 2 Stellen mit feinem Draht von 0,1 mm
Durchmesser umwickelt, damit zwischen Glas und Nadel ein auf das
zu operierende Tier abgestimmter Abstand eingehalten werden kann.
Diese Sicherung verhindert, dass bei der Abschniirung lebenswichtige
Organe wie Nerven, Tracheen und Herz zerschnitten werden. Die
Larve wird in die Mitte der Glasscheibe gelegt. Dann beférdert man
durch leichten Druck mit dem Finger das Blut in die vordere Kérper-
hilfte und schniirt den Koérper durch Auflegen der elastisch beweg-
lichen Nadel etwa im Bereich des 7.—8. Segmentes ab. Damit 1st die
[arve auf der Unterlage ﬁxiert, die Blutzirkulation 1st unterbunden
und die hintern Segmente sind weitgehend blutleer.

Mit einer feinen Augenschere wird nun die Flanke des hintern
Korperabschnittes soweit aufgeschnitten, dass die Glaskapillare miihe-

12
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Abb. 5. — Kiinstliche Parasitierung einer Diapauselarve von Epistrophe bifasciata mit

einer Junglarve von Diplazon fissorius. Der Parasit (weiss) liegt noch vorn in der Glas-

kapillare und wird nun mit dem Glasstab in den schlaffen hintern Kérperabschnitt
des neuen Wirtes geschoben.

los eingestossen und das Transplantat durch sorgfiltiges Vorschieben
des Glasstabes in den Larvenkorper geschoben werden kann (Abb. 5).
Sobald die Wundrinder wieder zusammengebracht worden sind und
die Wunde etwas getrocknet hat, wird sie mit elner Lésung von Nitro-
cellulose (Cementit) in Aceton iiberstrichen. Die Abschniirung kann
nun sofort gelost werden, und die kiinstlich parasitierte Syrphiden-
larve kriecht, ohne den geringsten Blutverlust erlitten zu haben und
ohne Anzeichen einer Schidigung vom Operationstisch. Durch die
Abschniirung wird meistens nur das subkutane Fettgewebe etwas
gequetscht. Die Gerite miissen vor der Operation gereinigt und ste-
rilisiert werden. Die Spender- und Empfingerlarven taucht man vor
der Operation je nach Grésse 10—30 Sekunden 1n 96 %:igen Alkohol.
Mit dieser Methode steigt die Mortalitit der Empfingerlarven selten
iiber 10 9.

2. Ubertragung von Parasiteneiern
a) Ubertragung von Eiern von Diplazon fissorius aus aktiven Jung-
larven in Diapauselarven von Syrphus ribesii.

Die Spender sind kleine .1 von S. ribesii, welche vor maximal
1—I1 1/3 Stunden mit je einem D. ﬁssorius~Ei be]egt worden sind. Die
Empfanger, 6 Altlarven von S. ribesii, sind schon seit einer Woche
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in Diapause. Die Sektion erfolgt im Blut von ribesii-Diapauselarven.
Nach 3 Tagen férdert die Sektion der Wirte normale aktive fissorius
L Ia mit leerem Darm und noch undeutlichen Proteinkérnern zu Tage
mit Kopfkapselbreiten von etwa 0,32 mm, was auf etwas suboptimale
Entwick]ungsbedingungen hindeutet Die Embryonalentwicklung von
Diplazon _fissorius 1st demnach in Diapauselarven von Syrphus ribesii
nicht gehemmt worden. Die Entwicklung erfolgte so rasch wie in
aktiven Larven von Epistrophe balteata und eher noch rascher als in
aktiven S. ribesii L1 und LII. Von der in aktiven Larven so
heftigen und wirksamen haemogenen Abwehrreaktion ist in den
Diapauselarven nichts mehr zu bemerken.

b) Ubertragung von Eiern von Diplazon fissorius aus aktiven L I und
L Il in Diapauselarven von Epistrophe bifasciata.

Aus den Versuchen mit etwa 40 Parasiteneiern seien die folgenden
Ergebnisse erwidhnt: Eine Weiterentwicklung bis zur schliipfreifen
oder geschliipften Junglarve wurde erzielt ber Verwendung der
Eialter 1/2, |, ] 1/2, 2, 8, 25, 36 und 49 Stunden. Drei Tage nach der
Ubertragung frisch abgelegter Eier fanden sich entwickelte Junglarven
in den gequollenen Eiern, nach 5 Tagen freie, ziemlich aktive Parasiten
mit annihernd normaler Koptkapselgrosse. Proteinkérner waren nach
weitern 7 und 14 Tagen nachweisbar, wenn auch nicht so deutlich und
dicht gepackt wie bei normaler Entw1cklung Die Embryonalentwicklung
von D. fissorius 1st demnach ohne wesentliche Verzégerung auch in
Diapauselarven méglich und es kommt hier sogar zu einer beschriankten
Protemspelcherung

Bei Ubertragung 3—4 Stunden alter Eier blieb eine Differenzie-
rung des Embryos immer aus. Im Moment, da die Kerne in das Keim-
hauthlastern etnwanders, wid wahrend der ersten Phusen der Blastos
dermbildung sind die Eier offenbar besonders empfindlich auf
Anderungen des Mediums, auch wenn die Sektion der jungen Wirte
im Blut von Diapauselarven erfolgt.

3. Ubertragung von Parasitenlarven

a) Ubertragung von Diplazon fissorius Junglarven L la aus verpup-
pungsreifen Altlarven von Epistrophe balteata in Diapauselarven von

E. bifasciata.

Im Moment der Transplantation enthielten die Parasitenlarven
Proteinkérner, der Darm war noch leer. Die Empfinger waren seit
12 Tagen in Diapause. Nach 2 Tagen konnten in 4 neuen Wirten
schwach bewegliche Parasiten nachgewiesen werden, 1m 5. Wirt war
die L Ia frisch jedoch unbeweglich. Nach 5 Tagen waren alle 5 Para-
siten 1naktiviert, zeigten jedoch auf Druckreize schwache Bewegungen.
Sektionsbefund nach 22 Tagen bei Aufbewahrung in der trockenen
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Laboratoriumsluft : in einer Diapauselarve pralle Parasitenlarve (L Ia),
welche sich 1in physiologischer Kochsalzlsung bald zu winden beginnt.
In 4 z.'T. etwas geschrumpften Wirten tote geschrumpfte Parasiten,
deren Inhalt in zwei Fillen fast ganz aufgelost und verschwunden 1st.
Um die toten Parasiten hat sich ein diinner Gallertmantel aus Lympho-
zytenmaterial gelegt. Es fillt auf, dass Kopf und Kérper der iiber-
lebenden Parasitenlarve grésser sind als diejenigen der toten. Kopf-
kapselbreite des lebenden 0,35 mm (normal), der toten 0,29, 0,30,
0, 30, 0,31 mm (Kﬁmmerformen). Die infolge der Abwehrreaktion von
E. balteata kitmmerlich entwickelten Parasiten scheinen auf die Uber-
tragung in das Blut von Diapauselarven besonders empfindlich zu sein.

b) Ubertragung von Junglarven von Diplazon fissorius (L la) aus
aktiven Larven von Epistrophe bifasciata in Altlarven von E. balteata.

Die 2 Tage alten Parasiten stammen aus annidhernd ausgewachse-
nen Altlarven von bifasciata mit noch vollem Darm. Sie sind noch
aktiv und besitzen deutliche Proteinkérner. Als neue Wirte dienen
4 balteata-Altlarven, welche den Darm bereits entleert haben und vor
der Puparlumblldung stehen. Sektion 1n physmloglscher Kochsalz-
l8sung. 2 Larven bilden nach 3 und 4 Tagen ihr Puparium, die beiden
andern gehen ein. Sektionsbefund nach 9 Tagen : in einem Puparium
liegt eine lebende Altlarve, welche die Hiille Voﬂstéindig ausgeraumt
hat. Im zweiten Puparium befindet sich eimne tote ﬁssorius LIb mt
Darminhalt, auch der Wirt ist tot. In beiden Fillen hat eine Weiter-
entwicklung stattgefunden.

F. Vorzeitige Aktivierung der Diapauselarven
durch Diplazon pectoratorius

1. Problemstellung

In einer fritheren Mitteilung (ScHNEIDER 1948) wurde auf die Tat-
sache hingewiesen, dass in den Larven univoltiner Schwebfliegen das
Wachstum von Gehirn und Imaginalanlagen verglichen mit poly-
voltinen Formen auffillig zuriickbleibt und dass die Altlarven mut
einem messbaren Reifedefizit in Diapause treten. Wihrend der Som-
mermonate bleibt dieses Reifedefizit erhalten. Erst mit der herbst-
lichen Abkiihlung beginnen die zuriickgebliebenen Organe zu wachsen
'und erreichen bis zum folgenden Fruh]ahr unmittelbar vor der Reakt1~
vierung und Pupariumbildung #hnliche Proportionen, wie sie 1in
polyvoltinen Arten nach Abschluss der Nahrungsaufnahme anzutreffen
sind. Das disharmonische Wachstum von larvalem und imaginalem
‘Gewebe und das daraus resultlerende Reifedefizit sind Symptome der
larvalen Diapause.
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Die bisherigen Beobachtungen zeigen ferner, dass eine Diapause-
larve sich erst nach Uberwindung des Reifedefizits weiter entwickelt.
Dies fithrt zur Frage, ob das Reifedefizit nicht nur Symptom, sondern
auch emne der Ursachen fiir die sehr stabile und mehrere Monate
dauernde Diapause univoltiner Arten sei. Es wire denkbar, dass der
priméire Anstoss zu der wohl hormonal bedingten Reaktivierung erst
vom reifen Gehirn aus erfolgen kann und dass die Wachstumsver-
zégerung von Gehirn und Imaginalanlagen zu einer Stabilisierung und
Sicherung und damit zu der erblich fixierten, obligatorischen Diapause
fithrt.

Bisher konnte lediglich eine einzige Beobachtung mit dieser Arbeits-
hypothese nicht in Einklang gebracht werden. Diapauselarven von
Epistrophe bifasciata, welche von Diplazon pectoratorius parasitiert

—_—

B C

Abb. 6. — Blockierung der Entwicklung von Gehirn und Augenanlagen (schraffiert) in
Epistrophe bifasciata durch Diplazon pectoratorius. — A. Augenanlagen, Gehirn und
Bauchmark einer normalen oder von Diplazon fissorius parasitierten Altlarve im
Moment der Pupariumbildung. Seitenansicht. — B und C. Dieselben Organe aus
einem von Diplazon pectoratorius oder pectoratorius - fissorius parasitierten Puparium.

Ansicht seitlich (B) und von oben (C, in der Mitte Ringdriise). Masstab: | mm,

worden sind, bilden oft schon im Herbst statt erst im folgenden Friih-
jahr ein Puparium, obwohl das Reifedefizit bei weitem noch nicht
aufgeholt ist. Imaginalanlagen und Gehirn zeigen in diesem Zeitpunkt
noch einen extremen Entwicklungsrﬁckstand (Abb. 6, B, C). Entweder
1st entgegen unserer Annahme auch der innerlich unreife Wirt 1im
Stande, die fiir die Reaktivierung, Pupariumbildung und Haiutung
nétigen Hormone zu produzieren, oder der Wirt verhilt sich passiv
und wird durch humorale Einwirkungen von Seiten des Parasiten zu
diesen fiir hohere Dipteren z. T. spezifischen Leistungen angeregt.

2. Die Entwicklung von Diplazon pectoratorius in Epistrophe bifasciata

Nach BErirnE (1941) ist Diplazon pectoratorius GrRAV. in Schottland,
England, Irland, Deutschland und der Schweiz anzutreffen. Wir zogen
diese Wespe bisher aus den univoltinen Syrphiden Epistrophe bifas-
ciata, E. euchroma und Syrphus nitidicollis. Sie gehért zu den hiu-
figsten Parasiten von E. bifasciata und euchroma, und parasitierte
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Diapauselarven findet man im Sommer unter Kirschbiumen und
Holunderstrauchern, welche im Frithjahr mit Blattlidusen besetzt
gewesen sind.

Diplazon_pectoratorius legt die linglichen, an einem Ende etwas
verdickten Eier (0,8 X 0,15 mm) ebenfalls in kleine Syrphidenlarven.
Schon nach etwa 2 Tagen schliipfen die Junglarven und beginnen
sofort mit der Nahrungsaufnahme. Sie lassen sich anhand der Kopf-
kapselbreite, welche statt 0,35 nur 0,2 mm betrigt, leicht von D. fisso-
rius unterscheiden. Wenn der Wirt Epistrophe bifasciata seinen Darm
entleert hat und in Diapause tritt, bleiben die pectoratorius- Junglarven
oft noch emige Tage aktiv und woiblen bm, vordesn Kérperabschnitt
im Bereich der Imaginalanlagen und des Gehirns. Sie haben in die-
sem Zeltpunkt oft eine Linge von 4—5 mm erreicht und werden
nun weitgehend 1mmobilisiert, bevor sie sich zum ersten Mal hauten.
Das Gehirn ist in diesem Stadium wie bei der L Ib und L Ic von
D. fissorius aus der viel zu kleinen Kopfkapsel in das erste Thorax-
segment abgedringt worden, der Darm ist mit einer griin gefiarbten
Fliissigkeit und kleinen Haufen von Fettropfen gefiillt.

Auch wihrend der sommerlichen Diapause hilt sich der Parasit in
der vordern Korperhilfte des Wirtes auf. Schon frith scheint von
thm eine toxische Wirkung auszugehen ; denn die parasitierten Syrphi-
denlarven sind durchschnittlich wesentlich kleiner als normale, die
Entwicklung von Gehirn und Augenanlagen bleibt noch weiter im
Riickstand und der Fettkorper rotet sich. Dleser rote Fleck auf der
Bauchseite der vordern Kérpersegmente ist ein typisches Zelchen fiir
pectoratorius- ParaSItlerung Parasitierte Larven fallen 1m Herbst
zudem nicht selten durch ihren hohen Gehalt an Urateinlagerungen
im Fettkérper auf.

Die Haut der immobilisierten Junglarve ist hydrophil und durch-
lissig fiir Wasser. Dies ldsst sich leicht nachweisen, indem man die
Parasiten in einen Tropfen Blut iibertrigt und zwei Tropfen destil-
liertes Wasser zusetzt. Nach 10 Minuten sind die Larven prall gestreckt
und steif, die Tracheen straff gespannt. Die Lingenzunahme betrigt
beispielsweise 42 %. Eine dhnliche Quellung kann man auch in phy-
siologischer Kochsalzlésung beobachten oder in Kochsalzlosungen von
2 und 4 %. In konzentrierter Rohrzuckerlésung schrumpfen die
Tiere sofort, bei etwa 14 % Rohrzucker findet weder Quellung noch
Schrumpfung statt. Gequollene oder geschrumpfte Larven lassen sich
wieder auf den normalen Dehnungszustand zuriickfithren, wenn man
sie in Blut von Diapauselarven oder in etwa 14 %ige Rohrzucker-
l6sung iibertriagt. Die Haut ist demnach fiir Wasser und Kochsalz sehr
durchlassig, wihrend die viel grésseren Molekiile des Rohrzuckers
kaum durchtreten kénnen.

Die herbstliche Abkiihlung, welche bei normalen Diapauselarven
zu einem Wachstum der Imaginalanlagen und des Gehirns fiihrt,
mildert offenbar auch in parasitierten Larven die Diapausehemmung ;
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denn vielen pectoratorius-Junglarven gelingt es nun sich zu hauten.
Vermutlich besitzt auch Diplazon pectoratorius drei intermedidre
Larvenstadien. Die Intermedidrlarven sind hier nicht so rudimentir
wie bei D. fissorius. Die L IV besitzt richtige winzige Kieferchen und
der Kopf ist viel reicher an Sinnesorganen. Die Maxillarhiigel tragen
4 kleine Sensorien, eines davon mit Kegel und Stiftchen, die Ober-
lippe 1st mit zwel Gruppen von Je 6 kleinen und mehreren zerstreuten
Sensorien besetzt. Auch das Labium besitzt zahlreiche Sinnesorgane.
Die Larven sind auch empfindlicher gegeniiber einem Wechsel des
Mediums, denn sie haben sich bisher in vitro noch nie gehiutet. Die
Haut der Intermediir- und Altlarven 1st hydrophob (« fettlg D)
dieser Entwicklungsphase quellen die Parasiten kaum in physmloglscher
Kochsalzlésung, noch schrumpfen sie merklich in konzentrierter
Rohrzuckerlssung. Nach der ersten Hiutung ist die Haut fiir Wasser
und Salze praktisch undurchlissig, die Bindung des Parasiten an den
Wirt 1st 1n physiologischer Hinsicht etwas gelockert und seine Auto-
nomie ausgepragter.

Nach der ersten Hiutung des Parasiten bildet nun der Wirt sein
Puparium und héutet sich. Intermediar- und Altlarven bewirken die
parasitire Histolyse des Pupariuminhaltes. Nach Abschluss der Nah-
rungsaufnahme tritt die Diplazon-Altlarve (L V) im leeren Puparium
in Diapause und nimmt erst im folgenden Friihjahr die Entwicklung
wieder auf. Durch die sommerliche Diapause als Junglarve und die
winterliche als Altlarve findet der Parasit wieder Anschluss an den
Entwicklungszyklus des Wirtes.

Die Pupariumbildung parasitierter Diapauselarven lidsst sich
besonders gegen den Herbst hin leicht stimulieren, indem man das
Zuchtmaterial 1n eine konstante Temperatur von 13° C und hohe Luft-
feuchtigkeit iibertriagt. Auch bei konstant 20° C werden mit einer
Verzégerung von mehreren Wochen oder Monaten schliesslich Pupa-
rien gebildet, besonders nachdem man den Diapauselarven Wasser
verabreicht hat. In parasitierten Larven lasst sich das Wachstum von
Gehirn und Augenanlagen auch bei lingerem Aufenthalt in 10—12° C
nicht anregen. Die Wirte scheinen tiberhaupt nicht mehr entwicklungs-
fihig zu sein. Sie sind nicht imstande, ein Puparium zu bilden, wenn
der Parasit im Innern mechanisch abgetétet wird.

3. Abschniirungsversuche mit parasitierten Diapauselarven

Um die Frage Zu prl'.ifen, ob der Anstoss zur vorzeitigen Pupafium~
bildung und Hautung vom Wirt oder vom Parasiten ausgehe, fiihrten
wir eine Anzahl Abschniirungsversuche durch. Die flachen Versuchs-
tiere legten wir zu diesem Zweck in die Mitte eines Objekttrigers,
schoben die Parasitenlarve mit leichtem Druck in die vordere oder
hintere Kérperhilfte und legten quer iiber die Kérpermitte des Wirts-
tieres eine Insektennadel Nr. 6, welche mit einem Gummiband oder
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einer Klemmschraube gegen den Objekttrager gepresst werden konnte.
Unter totaler Abschniirung verstehen wir im folgenden eine Quetschung
und unter Umstinden Durchtrennung von Muskulatur, Darm, Tra-
cheen und Nerven. Bei partieller Abschniirung (Abb. 7, rechts) wird
lediglich das Fettgewebe gequetscht und die Blutirknlstion zwischen
der vordern und hintern Kérperhilfte unterbunden, unter Schonung
von Darm, Tracheen und Nerven (wie bei der oben beschriebenen
Operationstechnik). Bei loser Abschniirung ist der Parasit in eine
Korperhilfte gedriangt, ein Blutaustausch zwischen beiden Hilften 1st
jedoch méglich.

Die Abschniirung erfolgte entweder wenige Stunden, Tage oder
Wochen vor der Pupariumbildung. Da die Versuche bei gleichen
Voraussetzungen immer wieder zu denselben Resultaten fiihrten,

beschrinke ich mich im Folgenden auf die Darstellung einzelner
Beispiele.

a) Bleibende partielle Abschniirung 2—3 Wochen vor der Pupariumbildung, Parasiten-
larve in der vordern Kérperhalfte.

Drei Diapauselarven von Epistrophe bifasciata mit je einer grossen Junglarve von
Diplazon pectoratorius wurden am 5.10.1949 im Ziirichseegebiet unter Holunder
gesammelt. Vor und nach der Abschniirung am 10.10. blieb das Material beir kons-
tant 10° C und etwa 90 9% relativer Luftfeuchtigkeit.

Abb. 7. — Abschniirungsversuche mit parasitierten Diapauselarven von Epistrophe

bifasciata. — Links : Vorn ausgeraumtes Puparium mit Altlarve von Diplazon pecto-

ratorius ; hinten lebende Diapauselarve (Versuch a, am 4.11.1949). — Rechts: Vorn

lebende, auf mechanische Reize reagierende Diapauselarve; hinten puparisierte
Larve, von Parasitenlarve ausgerdumt (Versuch b, am 4.11.1949).
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24.10. : Noch keine Anzeichen einer Puparisierung. In einem Fall windet sich
der vordere Abschnitt sehr lebhaft. Parasiten bereits gehéutet. Intermediirlarven.

26.10.: In 2 Fillen hat sich der vordere Kérperabschnitt zu einem typischen
Puparium kontrahiert. Die Haut ist vorn in der Umgebung der Kopfpartie des
Parasiten hart, im iibrigen noch weich. Drittes Tier sowie die hintern Abschnitte
der beiden ersten noch im Larvenstadium.

27.10. : Die beiden Pupariumhilften sind schon hart und dunkel pigmentiert.
Beim dritten Tier hat sich vorn nun auch ein Puparium gebildet.

29.10. : Die beiden ersten Wirte haben sich im vordern puparisierten Abschnitt
gehdutet,

3.11.: Alle drei vordern Puparienhilften sind leer gefressen und enthalten kleine
Parasitenaltlarven, alle hintern Halften bleiben weiche und lebende Diapauselarven

(Abb. 7, links).

23.11. : Situation unverindert.

b) Bleibende partielle Abschniirung 2—3 Wochen vor der Pupariumbildung, Parasiten-
larve in der hintern Korperhdlfte.

Herkunft des Materials und Versuchsanordnung im iibrigen wie bei a, 2 Ver-
suchstiere.

24.10.: Vorn und hinten weiche Diapauselarven, die Parasiten haben sich
gehiutet.

, 26.10. : Ein Tier hinten puparisiert, dussere Form atypisch wie bei einer Alt-
arve.

28.10. : Pupansierte Halfte gebrdunt und vollstindig gehautet.

31.10.: Auch die zweite Larve hat sich hinten ohne charakteristische Form-
inderung puparisiert und gebriunt.

3.11.: In beiden Fillen vorn normale lebende Diapauselarve, welche auf kriftige
mechanische Reize mit Abwehrreaktionen antwortet. Hinten hartes dunkelbraunes
Puparium ausgerdumt, mit lebender Diplazon-Altlarve (Abb. 7, rechts).

23.11.: Situation unverindert.

¢) Partielle Abschniirung 2—3 Wochen vor der Pupanumbzldung, welche nach Beginn
der Puparisierung wieder gelost wird ; Parasitenlarve in der vordern Kgrperhdlfte.
Bedingungen im iibrigen wie bei a, 1 Versuchstier.

24.10.: Vorn und hinten Diapauselarve, im Innern Diplazon-Intermediarlarve.

26.10. : Vordere Halfte zu einem typischen Puparium kontrahiert, in der Umge-
bung des Parasitenkopfes bereits gehautet, hinten Larve.

27.10. : Puparium mit typischen schwarzbraunen Flecken, ziemlich hart. Die
Abschniirung wird gelést, der Parasit ist aktiv und sein hinterer Kérperabschnitt
kommt in die hintere larvale Hailfte des Wirtes zu liegen.

29.10. : Vorn im Puparium hat sich der Wirt gehdutet, die hintere Halfte bleibt
Diapauselarve und das Herz zeigt keine Aktivitit (Abb. 8, Mitte).

31.10. : Parasitenlarve aktiv. Vorn beginnt die parasitire Histolyse.

1.11.: Obwohl der Kopf der Parasiten-Altlarve immer im Kopfteil des Pupa-
riums steckt (der Parasit kann sich infolge Platzmangels nicht umwenden), greift
die Histolyse auch im hintern larvalen Abschnitt des Wirtes rapid um sich. In den
hellen, welchhautlgen Segmenten 7 und 8 ist der subkutane Fettkorper schon volllg
aufgelést, ohne je mit dem Kopf des Parasiten in Beriihrung gekommen zu sein, wohl
ein Beweis fiir den humoralen und nicht mechanischen Abbau des W:rtsgewebes

2.11.: Neben dem puparisierten dunklen vordern Abschnitt ist nun auch die
helle, weiche larvale hintere Halfte innerlich bis auf kleine Reste des Fettgewebes
und die Tracheen aufgelést und vom Parasiten aufgenommen worden, obwohl der
Kopf des Parasiten stets vorn geblieben ist (Abb. 8, rechts).

23.11.: Vorn hartes dunkelbraunes Puparium mit lebender Diplazon-Altlarve,
hinten weiche, gebraunte, eingefallene Larvenhaut.
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Abb. 8. — Abschniirungsversuche mit parasitierten Diapauselarven von Epistrophe

bifasciata. — Links: Vorn lebende, aut mechanische Reize reagierende Diapause-

larve ; hinten Wirt puparisiert und gehautet (Versuch d am 29.10.1949). — Mitte :

Vorn Puparium, hinten lebende Diapauselarve (Versuch ¢ am 30.10.1949). —

Rechts : Wie oben. Inhalt beider Hilften jedoch durch parasitire Histolyse schon
aufgelsst (Versuch ¢ am 2.11.1949).

d) Partielle Abschniirung 2—3 Wochen vor der Pupariumbildung, welche unmittelbar
nach Beginn der Puparisierung wieder gelost wird ; Parasitenlarve in der hintern

Koérperhdlfte.

Bedingungen im iibrigen wie bei a, 1 Versuchstier.

24.10.: Vorn und hinten Diapauselarve, im Innern Diplazon-Intermediirlarve.

26.10. : Vorn Diapauselarve, hintere Hailfte gleichmissig puparisiert, ohne
typische Formverinderung. Der Parasit windet sich heftig. Die Abschniirung wird
gelost. Damit wird die vordere Halfte des Wirtes auffillig aktiviert, der Wirt windet
sich heftig und versucht zu kriechen. Das Herz pulsiert schwach. Der Parasit (Inter-
mediirlarve) kommt unter die ehemalige Abschniirungsstelle zu liegen. Die heftigen
Bewegungen des Wirtes dauern an. Nach 50 Minuten gelingt es der Larve vorwirts zu
kriechen und den steifen puparisierten hintern Kérperabschnitt nachzuschleppen.

27.10. : Der puparisierte Abschnitt braunt sich allméhlich, noch keine Hautung.
Der vordere Abschnitt bleibt im Larvenstadium und reagiert sehr heftig bei mecha-
nischer Reizung (Abwehr mit Speichelabsonderung), schwache Herztitigkeit.

28.10. : Der gleichmissig braune hintere Abschnitt hat sich genau bis zur ehe-
maligen Abschniirungsstelle gehdutet und der von der neuen Haut iiberzogene Kérper
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hat sich etwas kontrahiert und bis 0,5 mm vom harten Puparium abgehoben. Vorn
lebende weiche Larve. Der Kopf des Parasiten liegt in der vordern Halfte des Wirtes
(Abb. 8, links).

31.10.: Der vordere larvale Abschnitt ist noch weich und reagiert auf Druck,
Der Parasit hat das Altlarvenstadium erreicht, sein Kopf ragt in den vordern Abschnitt
(6.—7. Segment). Die parasitire Histolyse hat bereits begonnen, im Kopfbereich des
Parasiten fehlt dorsal eine Partie des subkutanen Fettgewebes und es finden sich hier
Ansammlungen loser Fettkugeln und Uratkérner.

1.11. : Parasit aktiv. die Histolyse hat weiter um sich gegriﬂen und der vordere
Abschnitt des Wirtes ist schlaff, getriibt und vermutlich tot.

2.11.: Vorn ist der Inhalt der weichen hellen Larvenhaut bis auf kleine Reste
aufgelést und verschwunden, die Tracheen liegen frei unter der durchsichtigen Haut.

e) Lose Abschniirung 10 Stunden vor der Pupariumbildung, dann absolute Abschniirung ;
Parasitenlarve in der hintern Kirperhdlfte.

Eine Diapauselarve von E. bifasciata mit einer Junglarve von D. pectoratorius
wurde am 13.9.1948 in Widenswil unter Holunder gefunden und am 29.9. in eine
Temperatur von konstant 13° C ﬁbertragen. Am 28.10., als viele Individuen der
gleichen Probe bereits Intermediidrlarven enthielten, wurde der vordere Drittel des
Versuchstieres nach einem 3 Ystiindigen Aufenthalt in 20° C lose abgeschniirt.

Abb. 9. — Abschniirungsversuck mit parasitierter Diapauselarve von Epistrophe
bifasciata. Beide Halften haben ein Puparium gebildet (unten : Seitenansicht vor der
Sektion). Die hintere Halfte ist von der Diplazon-Altlarve ausgeriumt worden, die
vordere bleibt auch nach der Hautung in Diapause und entwickelt sich nicht weiter

(Versuch e am 6.11.1948).



180 F. SCHNEIDER

Etwa 10 Stunden spiter hatten sich beide Hilften zu einem hoch gewslbten Puparium
kontrahiert. Die Abschniirung wurde nun abgedichtet.

2.11.: In der hintern Hilfte ist der subkutane Fettkérper schon weitgehend
aufgelost, die Altlarve hat den Pupariuminhalt ausgerdumt. Die vordere Hilfte des
Wirtes bleibt dagegen intakt.

3.—4.11.: Die vordere Hilfte des Wirtes hautet sich.

6.11.: Sektion (Abb. 9). Vorn und hinten wird der Pupariumriicken abgedeckt.
Hinten Diplazon-Altlarve im leeren Puparium, vorn im Puparium lebende, zart-
hautige, durchsichtige Diapauselarve (4. Héiutungsstadium), der Mundhaken ist aus
dem dreilappigen Vorderrand herausgezogen, subkutanes Fettgewebe intakt mit
scharfen Farb- und Uratzellen. Keine Histolyse, Gehirn noch klein (0,37 mm hoch)
und die Imaginalanlagen noch so winzig, dass sie kaum nachgewiesen werden kénnen.
Der vordere Abschnitt des Wirtes hat demnach lediglich ein Puparium gebildet und
sich gehéutet, ohne sich irgendwie weiter zu entwickeln.

f)  Lose Abschniirung 5 Tage vor der Pupariumbildung, dann absolute Abschniirung ;
Parasitenlarve in der hintern Kérperhdlfte.

Bedingungen im iibrigen wie bei e, | Versuchstier. Lose Abschniirung am
28.10., Pupariumbildung in beiden Hilften und absolute Abschniirung am 2.11.

4.11.: Subkutane Fettlagen begmnen hinten liickenhaft zu werden.

5.11.: Puparium wird vorn und hinten braun und unduvrchsichtig, hinten
schreitet die Histolyse fort.

10.11. : Sektion : Die vordere Halfte 1st noch lebend frisch, Muskeln und Fett-
kérper haften fest am Puparium, keine Hautung. Gehirn und Imaginalanlagen sind
noch von urspriinglicher Grésse. Die hintere Hailfte hat sich vollstindig gehautet
und 1st von der Diplazon-Altlarve leer gefressen worden.

g) Lose Abschniirung 5 Wochen vor der Pupariumbildung ; Parasitenlarve in der hin-
tern Korperhdlfte fixiert.

Eine Diapauselarve von E. bifasciata mit einer grossen Junglarve von D. pecto-
rarius am 13.9.1948 in Wiadenswil unter Holunder gesammelt, dann bei 20° C auf-
bewahrt. Am 29.10. lose Abschniirung, wobei der Parasit unter Platzmangel leidet
und den Kopf an die rechte Seite des Hinterrandes presst. Temperatur nach der
Abschniirung konstant 10° C. Es stellt sich die Frage, ob der Anstoss zur Pupari-
sierung und Hautung vom Kopf des Parasiten ausgehe.

16.11. : Wirt reagiert heftig auch bei mechanischer Reizung des hintern Abschnit-
tes (Nervenbahnen intakt). Keine Anzeichen einer Puparisierung.

29.11.: Der Wirt ist sehr sensibel, geringer Blutaustausch zwischen den beiden
Hilften moghch der Parasit hat sich gehautet (Intermediérlarve) und ist eingekeilt,
Keine Anzeichen einer Puparisierung.

4.12. : Nahe dem Hinterrand auf der rechten Flanke, wo die Mundaffnung des
F_’arasiten liegt, hat sich die Haut des Wirtes verdickt und gebr%iunt, lokale Pupari—
slerung.

6.12.: Sektion: Vorn weiche Larve, welche auf Druck reagiert. Hinten ist der
Hinterrand und der rechte Seitenrand, oben und unten puparisiert und gebraunt,
die linke Flanke hat ihre larvalen Eigenschaften beibehalten. Der Kopf des Parasiten
ist in den Winkel zwischen Hinterrand und rechte Flanke gepresst. Keine Hautung,
dagegen haben sich im Bereich der Puparisierung Fettkérper und Muskulatur von
der Haut abgelsst und zeigen Anfinge von parasitirer Histolyse.

'}1) Absolute Abschniirung 3 Yo Wochen vor der Pupariumbildung; Parasit in der
hintern Hiilfte.

Eine Diapauselarve von E. bifasciata mit einer Junglarve von D. pectoraforius am
13.9.1948 in Widenswil unter Holunder gesammelt und dann ber konstant 20° C
aufbewahrt. Am 13.12. absolute Abschniirung unmittelbar hinter dem Bauchmark
1(:‘Xorta, D]aé‘mcund Nerven durchschnitten), Diplazon-]Junglarve hinten. Temperatur
onstant 10° .,
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20.12. : Herz des Wirtes untitig, dagegen kraftige Darmperistaltik. Diplazon-
Junglarve bewegt sich schwach.

26.12. : Herztitigkeit des Wirtes nach mechanischer Reizung. Parasit hat sich
gehidutet (Intermedidrlarve) und ist auch ohne Reizung aktiv.

2.1.1949 : Herz des Wirtes untitig, dagegen oft lebhafte Darmperistaltik. Der
Parasit befindet sich im Altlarvenstadium und ist aktiv, Kopf vorn. Hinter der Abschnii-
rungstelle zu beiden Seiten der Mittellinie ist der subkutane Fettkérper bereits liicken-
haft und in Auflésung begriffen. Wirt vorn und hinten noch weich und hell.

3.1.: Das Herz des Wirtes kontrahiert sich mit Pausen etwa 50 mal pro Minute.
Lebhafte Darmperlstaltlk Parasit aktiv, nimmt weiter an Grésse zu.

6.1.: Wie am 3.1. In der Ana]gegend beginnt sich der Wirt zu puparisieren.
Der Parasit hat sich umgewendet (Kopf hinten).

7.1.: Der Wirt zeigt lebhafte Herz- und Darmperistaltik. Die Puparisierung
schreitet weiter. Im 9. und 10. Segment zeigen sich dorsal Liicken im subkutanen
Fettkorper.

8.1.: Das Herz des Wirtes pulsiert pausenlos (50/min.), lebhafte Darmperistaltik.
Die Braunung schreitet fort von hinten nach vorn, Das letzte Segment hat sich bereits
gehdutet. Der Parasit verhilt sich ruhig.

10.1.: Die Herz- und Darmaktivitdt des Wirtes ist noch weiter gesteigert (Herz
63/min.). Die Haut ist in der hintern Halfte puparisiert und die Hautung bis zur
Abschniirungsstelle fortgeschritten. Vorn starre, weiche Diapauselarve. Parasit aktiv.
Die Sektion bestitigt den dusserlichen Befund. Trotz fortgeschrittener parasitirer
Histolyse des Fettkoérpers durch die Diplazon-Altlarve sind Herz und Darm des
Wirtes noch sehr aktiv. Auch in frithern Versuchen war im Moment der Pupari-
sierung eine auffillige Steigerung der Herztitigkeit auf beispielsweise 92 und 120
Kontraktionen pro Minute zu beobachten.

Die wichtigsten Ergebnisse der angefithrten Versuche lassen sich
wie fo]gt zusammenfassen :

Die von Diplazon pectoratorius parasitierten Syrphidenlarven haben
thre hormonale Autonomie verloren. Der Parasit sezermiert Stoffe in
das Blut des Wirtes, welche zu
einer auffilligen Aktivierung fithren
kénnen (d, h) und die Pupan-
sterung und Hiutung auslésen, auch
unter Ausschluss der nervésen
und hormonalen Zentren (Gehirn,
Bauchmark, Ringdriise) des Wirtes
(b, d, h) Abb. 10. Puparisierung
und Hautung des Wirtes folgen
erst, nachdem sich der Parasit

Abb. 10. — Abschniirungsversuch mit
parasitierter Diapauselarve von Epistrophe
bifasciata. Vorn lebende Diapauselarve,
hinten hat sich die neue Haut von der alten,
puparisierten abgelést. Im Innern Altlarve
(L V) von Diplazon pectoratorius wihrend
der parasitiren Histolyse des Wirtes.
Masstab : 2 mm. — P = puparisierte Haut,
N = neue, zarte Haut, D = Parasit.




182 F. SCHNEIDER

wenigstens einmal gehautet hat (a, b, ¢, d, g, h). Ein Teil der Sekrete
entstammt der Kopfregion des Parasiten (g, h) und ist wahrscheinlich
identisch mit dem Speichel.

Der Speichel der Intermediirlarven und anfinglich auch der Alt-
larve bewirkt zudem eine Auflésung des Fettkorpers, ohne die iibrigen
Organe (Nerven, Herz, Muskeln) sofort zu schiadigen (h) — partielle
parasitire Histolyse. Erst spiter werden durch den Speichel der Alt-
larve auch die iibrigen Organe des Wirtes aufgelést — totale parasitire
Histolyse. Wenn eine Larvenhilfte erst in dieser Phase den Ein-
wirkungen des Parasiten ausgesetzt wird, so folgt auf die Aktivierung
die parasitire Histolyse unter Wegfall der Puparisierung und Hautung
(c, d). Anderseits wird der durch den Parasiten einmal eingeleitete
Pupar151erungs~ und Hautungsvorgang mcht gehemmt auch wenn die
Verbindung mit der andern, sich noch in Diapause befindlichen
Larvenhilfte wieder hergestellt wird (c, d).

Wenn die vordere Hilfte des Wirtes durch den Parasiten zur
Pupariumbildung und Hautung angeregt worden ist, jedoch durch
totale Abschniirung den weiteren Einwirkungen des Parasiten (parasi-
tare Histolyse) entzogen wird, so kann sie sich trotz dieser Aktivierung
nicht weiter entwickeln ; sie bleibt mit dem urspriinglichen Reife-
defizit im Zustand der Dlapause offenbar weil das eigene hormonale
System noch nicht oder nicht mehr funktionsfihig 1st (e).

Eine Kontraktion des hintern Larvenkérpers zum typischen Pupa-
rium unterbleibt, sofern der vordere Kérperabschnitt mit Gehirn und
Bauchmark durch Abschniirung den Einwirkungen des Parasiten
entzogen 1st (b, d, h).

G. Verhalten von Diplazon fissorius als Hyperparasit
von Diplazon pectoratorius

Wenn man im Laufe des Sommers Diapauselarven von Epistrophe
bifasciata genau untersucht, so findet man einen wechselnden Prozent-
satz von Individuen, welche je eine Junglarve von Diplazon pectoratorius
und D. ﬁssorius enthalten. Die Wirte zeigen alle Merkmale reiner
pectoratorius-Parasitierung (Kﬁmmerform, Rétung  des Fettkorpers,
verschirftes Reifedefizit). Es war nun besonders reizvoll, den Wechsel-
wirkungen der beiden Parasiten und dem Verhalten des Wirtes nach-
zugehen.

Am 14.7.1949 fanden wir unter 40 von pectoratorius parasitierten
Larven 5 Individuen, welche zudem noch eine fissorius L la enthielten.
Wir brachten die letztern in eine Temperatur von 12° C. Am 20.9.
hatte sich noch kein Puparium gebildet, der Kopf der grossen pectora-
torius L I lag iiberall wie gewohnt im Bereich des Gehirns der Wirte
und die fissorius hielten sich zwischen den Fettksrperlappen des hin-
tern K(’irperabschnittes auf, 2 von 1hnen hatten schon Nahrung auf-
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genommen (L Ib!). Diese 2 Larven mit aktivierten fissorius-Parasiten
bildeten am 28.9. und 5.10. Puparien. Inzwischen hatten auch die
andern fissorius mit der Nahrungsaufnahme begonnen. Auch in andern
Fillen ging der Pupariumbildung stets eine vorzeitige Aktivierung der
fissorius L. Ia voraus.

Wenn man frische Puparien seziert, so hat sich stets einer der
Parasiten bereits gehiutet. Meist liegt eine Intermediirlarve von
pectoratorius vor, gelegentlich steckt
diese noch in der Haut der LI
oder zeigt iiberhaupt keine Anzei-
chen emner Hiutung. Diese pectora-
torius L 1 oder Intermediirlarven
sind in der Regel in diesem Zeit-
punkt tot oder schwer verwundet.
Sie zeigen am Thorax und am
Ende des Abdomens paarige Stich-
wunden der Kiefer von D. fissorius
(in elnem Beispiel 24 Perforationen),
hiaufig i1st 1thre Haut hinter dem
Kopf aufgerissen. Die Bisswunden
sind oft gebriunt und bei starker
Vergrosserung gut sichtbar (Abb.
11). Die Larve kann sich gelegent-
lich nicht hiuten, weil die alte
Haut an den Wundstellen mit der
Abb. 11. — Hinterende einer gelihmten  neuen verklebt.

Junglarve von Diplazon pectoratorius Die L1 oder jungen Interme-

mit paarigen Bisswunden von Diplazon diarl ; ford &
fissorius L Ib aus einem Puparium von larlarven von pectoratlorius werden

Epistrophe bifasciata. Masstab : 0,5 mm.  regelmissig von den fissorius L Ib

angegriffen und mit den dolch-
formigen Kiefern derart verletzt, dass sie eingehen. Ein Angnff der
kleinkopfigen pectoratorius 1.1 auf die grossképfigen fissorius L |
konnte bisher nie beobachtet werden und die Intermediirlarven sind
den Angriffen gegeniiber vollends wehrlos. Die D. fissorius L I hiauten
sich und werfen die bewaffnete Kopfkapsel erst ab, wenn sie ihre
Konkurrenten ausgeschaltet haben. Die frischen Puparien enthalten
oft noch fissorius L Ib oder L Ic.

Der innere Entwicklungszustand der Wirte be1 Doppelparasitierung
entspricht demjenigen von reinem pectoratorius-Befall. Gehirn und
Imaginalanlagen sind im Zeitpunkt der Pupariumbildung noch sehr
kitmmerlich. Das weitere Verhalten wird von fissorius diktiert. Im
Gegensatz zur pectoratorius-Parasitierung hautet sich der Wirt nicht
im Puparium, sondern fillt ohne weitere Leistungen der parasitiren
Histolyse anheim.

Wihrend sich in reinen fissorius-Zuchten der Parasit stets weiter
entwickelt, fillt er hier regelmissig 1m Altlarvenstadium nach dem
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Ausriumen des Pupariuminhaltes in Diapause und findet damit wie
D. pectoratorius nach der Uberwinterung wieder den Anschluss an den
Entwicklungszyklus des Wirtes. Die wochenlange Diapause tritt auch
dann auf, wenn das frische Puparium in eine Temperatur von 20° C
iibertragen wird. Sie ist wohl auf suboptimale Entwicklungsbedingun-
gen der fissorius-Larve zuriickzufithren und auf ein daraus resultieren-
des Reifedefizit (der Speichel der pectoratorius-Junglarve blockiert das
Wachstum embryonaler Gewebe !).

Bei Parasitierung durch Diplazon pectoratorius haben wir gesehen,
dass die Pupariumbildung stets nach der ersten Hautung des Parasiten
folgt, und dass die Puparisierung und Hiutung des Wirtes durch
Sekrete der Jung- und Intermediirlarven angeregt werden. Im fol-
genden Beispiel ist ein Puparium unter dem Einfluss der L I gebildet
worden, bevor eine Intermediirlarve Sekrete ins Blut des Wirtes
abgeben konnte : Eine von fissorius 4 pectoratorius parasitierte Larve
von Epistrophe bifasciata wurde am 23.11.1949 aus 21° C in eine kons-
tante Temperatur von [2°C iibertragen. Am 9.—10.12. hatte der
Wirt ein Puparium gebildet. Sektionsbefund : fissorius L Ib, Darm voll,
aktiv, noch nicht gehiutet (Kopfkapsel gefiillt, Kiefer beweglich)
+ pectoratorius L 11 in der Haut der L I steckend, Hiutung hat statt-
gefunden, Schwanzteill und Kopfkapsel leer, Tier am Thorax und
Abdomen schwer verletzt, gelihmt. Die alte Haut liegt noch dicht
iiber der Kopfpartie der L. II und eine Speichelabgabe der Intermediir-
larve in das Blut des Wirtes war aus diesem Grunde, ganz abgesehen
von den schweren Verletzungen, kaum moéglich.

Zusammenfassend ergibt sich folgendes Bild : Die L I von Diplazon
pectoratorius aktiviert durch irgendwelche Sekrete (vermutlich Speichel)
im Verlaufe ihres Wachstums bei der herbstlichen Abkiihlung die
LIa von D. fissorius. Diese beginnt mit der Nahrungsaufnahme, wie
wenn der Wirt bereits die Diapause iiberstanden und ein Puparium
gebildet hitte. Bevor der Parasit mit der ersten Hautung die mit
kraftigen Kiefern bewehrte Koptkapsel abstosst, wird der Konkurrent
D. pectoratorius im L1 oder Intermedidrstadium bekimpft und aus-
geschaltet. Der Wirt bildet sein Puparium friihestens nachdem sich
einer der Parasiten gehdutet hat.

Die Hautung des Wirtes innerhalb des Pupariums wird dagegen
wie im Normalfall durch fissorius blockiert. Der Diapause von D. fis-
sorius im L Ja-Stadium folgt nun eine solche im Altlarvenstadium,
womit die vorzeitige Aktivierung wieder kompensiert und der Anschluss
an den Entwicklungszyklus des Wirtes hergestellt wird. Wenn man das
Verhalten von Epistrophe bifasciata unter natiirlichen Bedingungen
beobachtet, so stellt man alljihrlich fest, dass ein Teil der Diapause-
larven schon 1m Herbst Puparien bildet. Diese meist kiimmerlichen
Puparien liefern im folgenden Friithjahr Wespen von Diplazon pectoratorius
und D. fissorius. Der Rest bildet erst im Friihjahr Puparien meist normaler
Grésse ; aus diesen schliipfen Fliegen oder Wespen von D. fissorius.
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Wie sehr das Verhalten von Diplazon fissorius durch die Gegen-
wart eines Konkurrenten modifiziert werden kann, mag noch das
folgende Beispiel zeigen : Waihrend fissorius 1n Epistrophe balteata erst
zur Zeit der normalen Pupariumbildung aktiviert wird und mit der
Nahrungsaufnahme beginnt, ergeben sich bei experimenteller Doppel-
parasitierung von balteata-Junglarven mit Diplazon fissorius + laetato-
rius schwere Komplikationen. Die fissorius werden namlich durch die
Sekrete der laetatorius vorzeitig, unmittelbar nach dem Schlﬁpfen zur
Weiterentwicklung angeregt. Sie beginnen mit der Nahrungsauf-
nahme und Speichelsekretion und bekimpfen ihre Konkurrenten
(laetatorius L1 und iiberzihlige fissorius L I), lange bevor der Wirt
ausgewachsen ist. Das austretende Parasitenblut und der Speichel
der fissorius L Ib fithren zu schweren Vergiftungen und Entwicklungs-
storungen des Wirtes, die meisten balteata-Larven gehen samt den
Parasiten ein und die iiberlebenden sind durch braune subkutane
Krusten in der Thoraxgegend gekennzeichnet.

H. Besprechung der Versuchsergebnisse
und Schlussfolgerungen

Eine der bemerkenswertesten Fahigkeiten von Diplazon fissorius 1st
die Synchronisierung des Entwicklungszyklus mit demjenigen des
]ewelllgen Wirtes. Je nach dem normalen Verhalten des Wirtsindivi-

Yy v oy
y /

Abb. 12. — Schematische Darstellung der Entwicklung von Diplazon fissorius in ver-
schiedenen Wirten. — A. in Epistrophe balteata ; B. in Syrphus ribesii, ohne Diapause ;
C. in Syrphus ribesii, mit kurzer Diapause ; D. im normalen Wirt Epistrophe bifasciata ;
E. in Epistrophe bifasciata neben Diplazon pectoratorius. — Abszisse : Monate (Mati,
Juni, Juli ...). — Ordinate : Entwicklungsstadien (die beiden Kreise beziehen sich
auf die LIa und LV, welche in Diapause treten koénnen). Die Dauer des L la-
Stadiums richtet sich nach der Dauer de% Altlarvenstadiums des Wirtes. Erkliarung
mm 1 ext.

13



186 F. SCHNEIDER

duums ist der Parasit univoltin, ollgovoltm oder polyvoltln Be1 dieser
Regulierung der Generatlonenzahl kommt der Junglarve entschei-
dende Bedeutung zu, weil sie in physiologischer Hinsicht sehr eng an
den Wirt gekoppelt ist und mit thm immobilisiert und aktiviert wird.
Sie bedarf zur Weiterentwicklung des Signals « Pupariumbildung »,
gleichgiiltig ob es wenige Tage nach dem Schliipfen oder erst nach
mehreren Wochen oder Monaten gegeben wird. Diese sich daraus
ergebenden, verschiedenen Entwicklungszyklen sind in Abbildung 12

schematisch dargestellt. Bei Doppe]para31t1erung fissorius + pectorato-
rius erfahrt die iibliche Regulierung eine weitere leferenmerung,
indem fissorius durch seinen Konkurrenten pectoratorius schon vor der
Pupariumbildung mobilisiert wird und spiter noch eine zusitzliche
Diapause 1m Altlarvenstadium einschaltet. Auch in diesem Spezialfall
1st der Anschluss an den Entwicklungszyklus des Wirtes gewahrleistet,

MarcHAL (1936) beschreibt eine dhnliche Abhanglgkelt der Gene-
rationenzahl des Eiparasiten Trichogramma cacaeciae von derjenigen
seiner Wirte. Dieser Parasit durchlauft im Laboratorium in Eiern von
Mamestra 7—9 Generationen, in der univoltinen Cacaecia rosana
dagegen nur 2. Die WeSpe tritt als Altlarve in Diapause, fiir welche
die Qualitit der Eischale verantwortlich sein soll. Die physiologischen
Zusammenhinge scheinen hier etwas anders zu liegen als bei Diplazon
fissorius.

Die frithern und die oben angefithrten Versuche zeigen ferner, dass
zwischen Wirt und Parasit und unter den verschiedenen Parasiten ein
enges Geflecht von Wechselbeziehungen besteht, welche wir 1m
Folgenden nochmals zusammenfassen :

Wirkungen des Wirtes auf den Parasiten

I. Hiamogene Abwehrreaktion, Kapselbildung um die Parasiteneler
(Epistrophe balteata, Syrphus ribesii gegen Diplazon fissorius und
E. balteata gegen D. laetatorius).

2. Immobilisierung und Entwicklungsblockierung der Junglarven bei
Eintritt des Wirtes in Diapause (Diplazon fissorius in Epistrophe
bifasciata und Syrphus ribesii, D. pectoratorius in E. bifasciata).

3. Aktivierung der Junglarven im Moment der Pupariumbildung
(Diplazon fissorius in Epistrophe bifasciata, E. balteata und Syrphus

ribesii).
Wirkungen des Parasiten auf den Wirt

4. Hemmung der hidmogenen Abwehrreaktion durch Sekrete der

Serosa (Diplazon fissorius gegen Epistrophe balteata und Syrphus
ribesii).
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5. Entzug von Protein oder Proteinderivaten durch die Serosa und
die Haut der Junglarve L Ia (Diplazon fissorius in Epistrophe
bifasciata, E. balteata, Syrphus ribesii).

6. Blockierung der imaginalen Differenzierung i der Wirtslarve
(Diplazon pectoratorius in Epistrophe bzfasc:ata Diplazon laetato-
rius in Epistrophe balteata).

7. Blockierung der Hautung und Verpuppung im Puparium (Diplazon
fissorius in Epistrophe bifasciata, E. balteata und Syrphus ribesii).

8. Parasitire Aktivierung des Wirtes mit nachfolgender parasitérer
Puparisierung und Hautung (Diptazon pectoratorius in Epistrophe
bifasciata).

9. Abbau der Reserven im Fettk('jrper des Wirtes, partie]]e parasi~
tare Histolyse (Diplazon fissorius in allen Wirten, Diptazon pecto-
ratorius in Epistrophe bifasciata).

10. Totale parasitire Histolyse (alle Diplazon-Arten in allen Wirten).

Wirkungen eines Parasiten auf einen andern im gieichen Wirt

I'1. Gegenseitige Unterstiitzung in der Blockierung der hiamogenen
Abwehrreaktion des Wirtes (Eier von Diplazon fissorius in Epis-
trophe balteata und Syrphus ribesii).

12. Vorzeitige Aktivierung (Aktivierung von Diplazon fissorius L la
vor der Pupariumbildung des Wirtes in Epistrophe bifasciata
durch Diplazon pectoratorius und in E. balteata durch Diplazon
laetatorius).

13. Herbeifithrung einer Diapause im Altlarvenstadium nach vor-
zeitiger Aktivierung (bei Diplazon fissorius nach Doppelparasitie-
rung mit D. pectoratorius).

14. Ellmmlerung von Konkurrenten der gleichen Art (Diplazon fisso-
rius in Epistrophe balteata nach erfolgter Aktivierung, Diplazon
laetatorius unmittelbar nach dem Schliipfen der ersten Larve in
E. balteata).

15. Eliminierung von Konkurrenten einer andern Art (rein mecha-
nische Ausschaltung von Diplazon pectoratorius in E. bifasciata
und Diplazon laetatorius in E. balteata durch die Junglarve L Ib
von D. fissorius.

Schliesslich kénnen wir versuchen, uns auf Grund der frither mit-
geteilten Versuchsergebnisse (1948) und der Erfahrungen mit Diplazon
unter Beriicksichtigung der Literaturangaben beziiglich anderer
Insektengruppen iiber den Wirkungsmechanismus der Diapause bei
Syrphidenlarven ein ganz provisorisches Bild zu machen.

Die Larvenentwicklung der Schwebfliegen steht wie bei andern
holometabolen Insekten im Zeichen der Stoffspeicherung. Fett und
Proteine reichern sich in den Fettkorperzellen an. In polyvoltinen
Arten (Epistrophe balteata) wachsen wihrend dieser Speicherphase
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nicht nur die larvalen Organe sondern auch die Imaginalanlagen und
das Gehirn, so dass am Ende des Larvenwachstums der normale Reife-
zustand erreicht wird. Der reife Gehirn-Ringdriisenkomplex sezer-
niert Hormone, welche die Pupariumbildung, Hiutung, Verpuppung
und 1maginale Differenzierung veranlassen ; die Speicherphase wird von
einer Entwicklungsphase abgelost. Ber univoltinen Arten (Epistrophe
bifasciata ) 1st das Wachstum von Imaginalanlagen und Gehirn wihrend
der Speicherphase auffillig gehemmt. Nach Abschluss des dusserlichen
Larvenwachstums bleibt ein betrachtliches Reifedefizit, das kleine
Gehirn 1st offenbar noch nicht imstande, das Tier in die Entwicklungs-
phase iiberzufithren, 1im Gegenteil gerit der Kérper immer mehr in
den Zustand der Entwicklungsblockierung. Bei oligovoltinen Arten mit
fakultativer Diapause 1st die Tendenz fiir die Schaffung eines Reife-
defizites viel weniger ausgeprigt. Aussere Faktoren wie Ernihrung,
Temperatur, Wasserversorgung kénnen die Wachstumsgeschwindig-
keit der Imaginalorgane und des Gehirnes beeintriachtigen und schon
vor Beginn der Diapause dariiber entscheiden, ob das Tier in der
Speicherphase stecken bleibt oder in die Entwicklungsphase iibertritt.
Die Diapause 1st eine pathologisch anmutende Entwicklungsanomalie,
welche auf eine Disharmonie 1im Wachstum innerer Organe zuriick-
gefithrt werden kénnte.

Als Hormonlieferant steht die aus funktionell verschiedenen Zell-
gruppen zusammengesetzte Ringdriise an erster Stelle. Nach Voct
(1942a) besteht sie bet Drosophilalarven aus wenigstens 3 Komponenten :
. Corpus allatum (Haufen kleiner Zellen am Vorderrand), 2. Peri-
cardialdriisen (grosse Zellen an beiden Flanken) und 3. Corpus car-
diacum (am Hinterrand). Die Ringdriisen der Syrphidenlarven zeigen
einen dhnlichen Bau. Die Ringdriise oder eine ihrer Zellgruppen
veranlasst die Pupariumbildung (HaporN 1937) und die imaginale
Differenzierung des Gehirnes (VocT 1942b) ber Drosophilalarven. Die
Corpora allata hemmen anderseits die imaginale Differenzierung in
Larven von Wanzen (Rhodnius), im Seidenspinner und bei Stabheu-
schrecken  (Dixippus) (WiccLEswortH [942). In Calliphora und
Bombus wie in andern Insekten sind die Corpora allata fiir die Dotter-
bildung in den Eiern unentbehrlich (THomsEN 1948b, PaLm 1948),
dies gilt jedoch scheinbar nicht fiir Lepidopteren (WILLIAMS 1946).
Nach WiLLiams (1946, 1947, 1948) wird die Diapause von Saturniiden-
Puppen (Platysamia cecropia) durch Sekrete der Prothorax-Driise
gebrochen und diese Driise ihrerseits durch ein Hormon des vor-
iibergehend abgekiihlten Gehirns angeregt. Die Corpora allata schei-
nen hier die Diapause nicht direkt zu beeinflussen. Prothorax-Driisen
spielen eine wesentliche Rolle in der Embryonalentwicklung vieler
Insekten und stehen beir Lepidopteren in Zusammenhang mit der
Héutung, Verpuppung und imaginalen Entwicklung. In Dipteren-
larven sind sie bisher noch nie nachgewiesen worden. Vielleicht ent-
sprechen die Pericardialdriisenzellen funktionell der Prothorax-Driise.
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Bet Calliphora scheinen die neurosekretorischen Zellen in der Pars
intercerebralis des Protocerebrums die Corpora allata zu aktivieren,
nach Entfernung dieser Driisenzellen 1st die Dotterbildung in den
Ovarien gehemmt (THOMSEN 1948a).

Wenn wir diese heute noch recht sparlichen Literaturangaben auf
unsere Syrphidendiapause iibertragen, so darf man annehmen, dass die
Speicherphase mit der Titigkeit der Intercerebraldriisen und des
Corpus allatum, die Entwicklungsphase dagegen mit einem hormonalen
Anstoss von der Seite des Gehirns und der Aktivitit der Prothorax-
Driise (= Pericardialdriise) zusammenhingt. In der Tat findet man
in Syrphidenlarven unter der Ringdriise vor der Offnung der Aorta

Gruppen von je etwa 8 Intercerebraldriisenzellen. Diese Zellen sind
zeltwelse asymmetrlsch mit stark lichtbrechenden Sekrettropfen gefiillt
und lassen sich schon unter der Praparierlupe als helle Flecken erkennen.
Wihrend der Diapause sind diese Zellen zweifellos sekretorisch titig,
denn der Fiillungsgrad zeigt auffillige Schwankungen. Bei Trocken-
heit und leichter Schrumpfung der Larven, oft auch ber Aufbewahrung
in tiefen Temperaturen oder bei Parasitierung durch Diplazon pecto-
ratorius sind die Zellen mit Sekret vollgestopft ; nach Wisserung oder
Uberfithrung aus der Kilte in hshere Temperaturen verschwinden
diese Sekrettropfen wieder bis auf kleine Reste. Die oft ausgeprigten
periodischen Schwankungen in der Reaktionsgeschwindigkeit von
Diapauselarven (ScHNEIDER 1948) kénnen mit der Sekretion eines
Hemmstoffes in der Nihe des Gehirnes zusammenhingen, und da die
Entleerung der Intercerebraldriisen nach Wasserung oder Temperatur-
erhshung mit einer Verschiarfung des Starrezustandes zusammen-
fallt, 1st es nicht ausgeschlossen, dass die Intercerebraldriisen diesen
Hemmstoff produzieren oder seine Ausschiittung veranlassen. Ahn-
liche Driisengruppen finden sich iibrigens in der Raupe des Apfel-
wicklers wihrend der Diapause.

Das Verhalten der Syrphidenparasiten spricht ebenfalls fiir die
Gegenwart eines Hemmstoffes. Wihrend die Immobilisierung der L la
von Diplazon fissorius in Epistrophe bifasciata auf den Mangel eines
dussern Reizes (Pupariumbildung) und einen autonomen Entwicklungs-
unterbruch zuriickgefiihrt werden kénnte, scheint die Blockierung der
vorzeitig aktivierten fissorius- Junglarve wihrend der Phase L Ib in der
Diapauselarve von Syrphus ribesii eher vom Wirt diktiert zu sein. Die
Junglarven von Diplazon pectoratorius werden wenige Tage nach ihren
Wirten immobilisiert, wobei sie sehr unterschiedliche Grésse auf-
weisen konnen. Es 1st, ohne Annahme eines dussern Hemmungs-
faktors, nicht recht einzusehen, warum sie mit ithrer Blutmahlzeit
nicht bis zum Abschluss des ersten Larvenstadiums fortfahren, da sie
doch iiber proteolytisch wirksamen Speichel und einen funktions-
fahigen Darmkanal verfiigen. Die Haut der mit dem Wirt in Diapause
tretenden Junglarven von Diplazon fissorius und pectoratorius ist hydro-
phil und fiir Wasser und viele darin geléste Stoffe durchlissig, im
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Gegensatz zu den Stadien II—V. Die Haut aller Stadien des poly-
voltinen D. laetatorius zeigt dagegen ausgesprochen hydrophobe
Eigenschaften ; dieser Parasit ist nach unsern bisherigen Versuchen
n Dlapauselarven nicht lebensfihig. Es 1st denkbar, dass die Durch-
lassigkeit der Haut bei fissorius und pectoratorius, auf Grund einer
engen hormonalen Koppelung, fiir die beinahe simultane Immobili-
sierung von Wirt und Parasit verantwortlich ist.

Auch iiber die Natur und den Wirkungsmechanismus dieses hypo-
thetischen Hemmstoffes kénnen heute nur vage Vermutungen aus-
gesprochen werden. Die Hemmungen sind sehr wenig spezifisch :
Blockierung der Mitosen in den embryonalen Geweben, Drosselung
des Stoffwechsels, Reduktion der Herztatigkeit und der nervésen Leis-
tungen. Eine Einzelbeobachtung fithrt uns vielleicht auf den richtigen
Weg. Je 20 Diapauselarven von Syrphus melanostomoides wurden im
September in konstante Temperaturen von —0,4, +3, 8,2, 12,
und 20° C iibertragen. Nach 6 Wochen sezierten wir eine Serie und
stellten ein maximales Wachstum der Augenan]agen ber 8,2° C fest.
Die restlichen, zum Teil etwas geschrumpften Larven wurden zwei-
mal reichlich mit Wasser versetzt. Nach weitern 6 Wochen hatte sich
die Grosse der Augenanlagen in den verschiedenen Temperaturen
durchschnittlich wie folgt veriandert: +13, +11, —2, —8, —I4,
—11 9%. Diese Verkleinerung der Augenanlagen in héheren Tempe-
raturen muss mit Entquellungsvorgangen des Plasmas zusammen-
héngen. Erfahrungsgemass fithrt eine Wasserung und Feuchthaltung
von Diapauselarven in hoher Temperatur nach einer anfinglichen
AktIVIerung zu einer wesentlichen Vermmderung der Reaktlonsfah1g~
keit. Es konnte ein Zusammenhang bestehen zwischen der Entquellung
larvaler und imaginaler Gewebe (Gehirn, Bauchmark) und der Ver-
minderung der nervésen Leistungen.

Epistrophe bifasciata wird gelegentlich vom polyembryonalen Para-
siten Syrphophagus aeruginosus DALM. (det. CH. FERRIERE) befallen.
Die Ketten mit den noch sehr wenig differenzierten Embryonen findet
man meist im hintern Abschnitt der Diapauselarven. Wenn der Wirt in
Diapause tritt, kommt auch das Wachstum der Embryonen zum Still-
stand. Die Parasitenlarven differenzieren sich und schliipfen erst zur
Zeit der Verpuppung des Wirtes im folgenden Friihjahr. Auch hier
besteht eine enge hormonale Koppelung zwischen Wirt und Parasit.
Im Sommer findet man zwischen Embryo und der membranésen,
kugeligen Hiille einen mit Fliissigkeit gefiillten Mantel, welcher 1m
Winter infolge einer Volumvergrosserung des Embryos wieder ver-
schwindet. Vielleicht héingt dieses Phinomen auch mit Entquellungs-
und Quellungsvorgingen im embryonalen Gewebe zusammen.

Fassen wir nun jene Beobachtungen zusammen, welche sich auf
.die Aktivierung von Syrphidenlarven und ihren Parasiten beziehen.
Bekanntlich verlieren Diapauselarven bei wochenlanger Aufbewahrung
in trockener Luft allmihlich etwas Wasser. Nach Wasserresorption
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durch die Analschliuche wird das Herz aktiviert und die Reaktions-
fihigkeit voriibergehend wesentlich gesteigert. Bei Syrphus ribesii
geniigt dieser Anreiz nicht selten zur Einleitung der Verpuppung und
Weiterentwicklung. Starre ]unglarven von Diplazon fissorius lassen sich
aktwleren, indem man sie in konzentrierter Rohrzuckerlosung etwas
schrumpfen ldsst und darauf in physiologische Kochsalzlgsung iiber-
trigt, wo sie wieder quellen kénnen. Die Proteinkugeln im Innern
quellen dabei oft so stark, dass sie verschwinden. Auch Junglarven
von Diplazon pectoratorius werden durch die Wasserung ithrer Wirte
deutlich aktiviert. Altlarven von Epistrophe balteata, die ithren Darm
entleert haben, sind oft glasartig durchsichtig. Dann beginnt sich die
Larve vorn milchig zu tritben, und diese Verinderung schreitet all-
mihlich bis in die hinterste Kérperregion fort. Dies geht parallel mit
der sekretorischen Tatigkeit der Pericardialdriise und bald darauf
bildet das Tier sein Puparium. Die Triibung ist zum Teil auf eine
Anderung des Brechungsindex in den Fettkorperzellen zuriickzufiihren,
wobei die Einschliisse deutlicher hervortreten. Auch hier geht es
offenbar um Quellungsvorginge.

Der proteolytisch wirksame Speichel der Larve von Diplazon pec-
toratorius erzielt nun dhnliche Wirkungen wie die Pericardialdriise des
Wirtes (welche zur Zeit der normalen Pupariumbi]dung sekretorisch
tiatig 1st ) und veranlasst eine parasitire Pupariumbildung, wobei auch
Herz und Darmkanal in auffilliger Weise aktiviert werden. Der Spei-
chel fiithrt je nach Konzentration zu einer Quellung des Proteins, zur
Auflésung des Reserveelweisses 1m Fettkorper oder schliesslich zum
Angnft auf das Plasma der Wirtsgewebe. Be1 dieser parasitiren Akti-
vierung scheinen eher die Quellungsvorginge als die Auflésung der
Reserven im Fettkorper wesenthch zu sein, denn Protemreserven sind
— wenn vielleicht auch in ungeeigneter Form — auch im Blut der
Diapauselarven vorhanden. Das hormonal autonome Ei von Diplazon
fissorius kann, wie wir gesehen haben, auch aus dem Blut von Dia-
pauselarven Aufbaustoffe resorbieren, und die Junglarve speichert
allmihlich in ihrem Korper Protein. Auch ein Beispiel aus der
Literatur zeigt, wie Chemikalien, die als Bestandtell von Verdau-
ungssiften Protein zum Quellen brmgen, aktivierend wirken. BEDFORD
(1944) gelang es, Seidenspinnereier einer univoltinen Rasse, welche
noinalerwese B0 Mepais m Diapause liegen, durch ein Salzsiu-
rebad zur Weiterentwicklung anzuregen.

Schliesslich kénnen wir die L la von Diplazon fissorius als Indikator
fiir das Hormon der Pericardialdriise oder eines funktionell verwandten
Stoffes verwenden. Der Parasit wird normalerweise in Epistrophe
bifasciata und E. balteata erst zur Zeit der Pupariumbildung aktiviert
und zur Nahrungsaufnahme angeregt. Es 1st denkbar, dass er bei vor-
zeitiger Aktivierung dhnlichen Reizen ausgesetzt ist wie bel der nor-
malen Pupariumbildung des Wirtes. Obwohl Diplazon pectoratorius
schon 1m Verlauf der Larvenentwicklung seines Wirtes mit der
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Nahrungsaufnahme beginnt, wird der gleichzeitig anwesende D.
fissorius erst 1m folgenden Herbst aktiviert. Im polyvoltinen Wirt
E. balteata stimuliert die Junglarve von D. laetatorius die fissorius-
Larve dagegen schon unmittelbar nach dem Schliipfen. In beiden
Fallen wird der Speichel des Parasiten als einziges Sekret, welches
nachweisbar in das Blut des Wirtes gelangt, fissorius aktivieren und
die Pupariumbildung des Wirtes vortduschen. Ferner wird fissorius in
Syrphus ribesii wahrscheinlich infolge der haemogenen Abwehrreaktion
vorzeitig aktiviert. Be1 der Umwandlung von Lymphozyten zu Gallert-
material am Larvenksrper quellen die Lymphozytenkerne und lésen
sich auf. Diese Vorginge, besonders wenn sie sich auf den rezeptorisch
massgebenden Tentakelorganen abspielen, kénnen wohl &hnliche
Reaktionen auslésen wie die parasitire Proteolyse. In diesem Zusam-
menhang 1st die Tatsache bemerkenswert, dass in Diapauselarven die
Abwehrreaktion gegen fissorius-Eier und Larven unterbleibt oder doch
sehr langsam verlauft.

Die Erfahrungen mit Syrphiden und ihren Parasiten zeigen, dass
bei der Diapause und Reaktivierung Entquellungs- und Quellungs-
vorginge des Protoplasmas mitspielen. Es ist denkbar, dass dadurch
die Zellaktivitit und damit die Zelltellung, die nervése Leistung und
ganz allgemein der Stoffwechsel direkt beeinflusst werden. Diese
Erscheinungen sind ‘vermutlich nicht auf Insektenarten und Stadien,
welche 1n Diapause treten, beschriankt, sondern stehen ganz allgemein
im Dienste der Proteinspeicherung und Mobilisierung. Ein Hormon,
welches die Speicherung und Entquellung von Protein im Fettksrper
begiinstigt, fithrt in Uberdosierung vielleicht zur Entquellung des
Plasmas und damit zur weitgehenden Hemmung der Zellaktivitit.

-

I. Zusammenfassung

1. Diplazon fissorius GRAV. besitzt 5 Larvenstadien. Die bisherigen
Literaturangaben, wonach Diplazonarten nur 3 Larvenstadien durch-
laufen sollen, sind revisionsbediirftig.

2. Die Junglarve triagt eine mit Kiefern bewehrte Kopfkapsel, die
mit zahlreichen Sinnesorganen besetzt 1st. Die grossen tentakel-
formigen Sensillen oder Tentakelorgane scheinen als Chemorezeptoren
zu funktionieren.

3. Die Junglarve tritt in 3 verschiedenen Entwicklungsphasen auf,
welche als L. Ia, b und ¢ bezeichnet werden. Die Phase L Ia resorbiert
durch die durchlissige hydrophile Koérperhaut Eiweissderivate und
speichert im Koérper Protein, ohne Nahrung durch die Mundéffnung
aufgenommen zu haben. Die Phase L Ib sezerniert Speichel in das
Blut des Wirtes und fiillt thren Darm mit Blut. In der Phase L Ic
verschwinden die Tracheen.

4. Die Stadien II bis IV sind rudimentire Intermediirlarven. Thr
Kopf ist hidutig, kieferlos und mit vereinzelten winzigen Sensorien
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besetzt. Die 4 Hiutungen folgen be1 20° C innerhalb 24—36 Stunden
aufeinander ohne wesentliche Gréssenzunahme.

5. Das Stadium V entspricht dem iiblichen Altlarventyp bei
Ichneumoniden und 1st mit Kopfkapsel, Kiefern und zahlreichen Sen-
sorien ausgestattet. Die Haut der Intermediir- und Altlarven 1st
hydrophob und fiir Wasser wenig durchlassig.

6. Die Junglarven bleiben in der Phase L Ia stehen, ohne Nahrung
aufzunehmen, bis der Wirt sein Puparium bildet und zwar unabhingig
davon, ob er sich weiterentwickelt (Epistrophe balteata) oder als Alt-
larve eine wochen]ange (Syrphus rtbeszt) oder monatelange (Eplstrophe
bifasciata) Diapause einschaltet. Damit synchronisiert der Parasit sei-
nen Entwicklungszyklus mit demjenigen seines jeweiligen Wirtes. Je
nach dem Verhalten des Wirtes 1st er polyvoltm, oligovoltin oder
univoltin.

7. Nach der Pupariumbildung beginnt der Parasit mit der Nah-
rungsaufnahme (L. Ib), er windet sich nach vorn und verhindert durch
Speichelsekretion die Hautung, Verpuppung und imaginale Differen-
zierung des Wirtes. Dann hautet er sich und bewirkt als Altlarve die
parasitare Histolyse des Pupariuminhaltes.

8. In Syrphus ribesii wird die Junglarve vermutlich infolge der
haemogenen Abwehrreaktion des Wirtes vorzeitig aktiviert, beginnt
schon vor der Pupariumbildung mit der Nahrungsaufnahme und wird
mit dem Wirt — sofern er in Diapause tritt — wieder immobilisiert.
Mit dieser Anomalie verlingert sich die Diapausedauer, oder Wirt
und Parasit gehen zugrunde.

9. Bei operativer Parasitierung entwickeln sich Eier von Diplazon
fissorius normal in Diapauselarven, aktive Junglarven aus Epistrophe
balteata werden in Diapauselarven immobilisiert und Junglarven aus
Larven von E. bzfasczata in E. balteata aktiviert.

10. Junglarven von Diplazon pectoratorius beginnen in Epistrophe
bifasciata im Gegensatz zu D. fissorius unmittelbar nach dem Schliipfen
mit der Nahrungsaufnahme. Durch Speichelsekretion wird das Wachs-
tum von Gehirn und Imaginalanlagen blockiert. Damit verliert der
Wirt seine hormonale Autonomie.

11. Die von Diplazon pectoratorius parasitierten Diapauselarven
bilden vorzeitig schon im Verlauf der herbstlichen Abkiihlung Pupa-
rien. Abschniirungsversuche zeigen, dass Pupariumbildung und
Hiutung durch Sekrete des Parasiten ausgelést werden. Die Reaktion
des Wirtes erfolgt erst, nachdem sich der Parasit selbst gehiutet hat
(Parasitire Pupariumbildung und Hautung). Nach der parasitiren
Histolyse tntt die Altlarve von pectoratorius in Diapause und iiber-
wintert in diesem Zustand.

12. Wenn Diapauselarven von Epistrophe bifasciata von je einer
Junglarve von Diplazon pectoratorius und D. fissorius parasitiert sind,
so wird 1im Herbst durch pectoratorius nicht nur der Wirt, sondern auch
die fissorius-Junglarve aktiviert. D. fissorius bekiampft nachher den
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Konkurrenten, schaltet thn rein mechanisch aus und geht als Altlarve
in Diapause. Damit findet der Parasit trotz vorzeitiger Aktivierung
wieder den Anschluss an den Entwicklungszyklus seines Wirtes.

13. Schliesslich werden die bisher beobachteten Wechselwirkungen
zwischen Syrphiden und ihren Parasiten zusammengestellt und es wird
versucht, fiir das Phinomen der Diapause eine vorlaufige Deutung zu
geben.

14. Ber Syrphidenlarven scheint das Auftreten der Diapause mit
dem in extremen Fillen leicht messbaren Reifedefizit zusammen-
zuhingen. Wihrend der Diapause wird ein Hemmstoff sezerniert.
Bei der Diapause und Reaktivierung spielen Entquellung und Quellung
des Plasmas mit, und zwischen den Syrphidenparasiten und ihren
Wirten besteht eine enge hormonale Koppelung.
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