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I. EINLEITUNG

Seit einigen Jahren werden am Entomologischen Institut und am
Institut fiir landwirtschaftliche Bakteriologie und Garungsbiologie der
Eidgenéssischen Technischen Hochschule in Ziirich Untersuchungen
iiber die mikrobiologische Bekimpfung der Larven von Melolontha
melolontha L. durchgefiihrt. (theratur ber WikEN, Bovey, WILLE und
WiLpeoLz, 1954.)

Fiir das Verstindnis der pathologischen Verianderungen, die durch
die verschiedenen in Untersuchung stehenden Mikroorganismen beim
Engerling hervorgerufen werden, ist eine vertiefte Kenntnis des ge-
sunden Tieres Voraussetzung. Besondere Wichtigkeit kommt dem
Darmkanal zu, da dieser beim Zustandekommen einer Infektion durch
die untersuchten Bakterien- und Rickettsienstimme in der Regel die
Eintrittspforte darstellt. Ber der Durchsicht der Literatur ist man
davon iiberrascht, dass auf diesem Gebiet nur sparliche Angaben vor-
liegen. Wohl haben verschiedene Autoren die Verhiltnisse bei Scara-
baeidenlarven studiert ; aber iiber die wirtschaftlich wichtigste Art,
die Larve des Maikifers, Melolontha melolontha L., liegt bis jetzt
keine Gesamtdarstellung vor.

Die vorliegende Arbeit entstand aus dem Bediirfnis, diese Liicke
auszufiillen. Dabei wurde die Anatomie und Histologie des Darmes
des gesunden Maikiferengerlings untersucht und im Rahmen der
Maéglichkeiten einige physiologische Fragen abgeklart.

Unsere Untersuchungen wurden in den Jahren 1952 und 1953 am
Entomologischen Institut der E.T.H. unter der verstindnisvollen
Leitung seines Vorstands, Herrn Prof. Dr. P. Bovey, durchgefiihrt.
Herrn Prof. Bovey und Herrn Prof. T. Wikén, Vorstand des Instituts
fur landwirtschaftliche Bakteriologie und Garungsbiologie, die ge-
meinsam die Forschungen iiber die mikrobiologische Engerlingsbekamp-
fung leiten, mochte ich fir die wohlwollende Unterstutzung meiner
Arbeit herzlich danken. Besten Dank fiir seine wertvollen Anregungen
schulde ich meinem liecben Freund Herrn Dr. H. P. Wille. Herrn
Prof. Dr. A. Frey-Wyssling und seinen Mitarbeitern, die mir in
liebenswiirdiger Weise das Arbeiten im Laboratorium fiir Elektronen-
mikroskopie erméglichten, méchte ich meinen lebhaften Dank aus-
sprechen. Fiir die Beniitzung von pH-Messgeriten bin ich Herrn
Dr. W. Ingold zu grossem Dank verpflichtet.

II. ANATOMIE UND HISTOLOGIE

1. Literaturiibersicht

Der Darmkanal der Lamellicornierlarven weist Besonderheiten auf,
die schon die Aufmerksamkeit der ilteren Insektenanatomen auf sich
gezogen haben. Als erster beschreibt SwaAMMERDAM (1752) den Darm
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von Oryctes, RaMDOHR (1811) denjenigen von Melolontha. Die frithen
anatomischen und histologischen Arbeiten sind ber MiNcAzzINI
(1889) zusammengestellt, der selber die bisher ausfiihrlichste Darstel-
lung der Anatomie und Histologie des Darmes der Lamellicornier-
larven gibt und zwar iiber Oryctes, Phyllognathus, Cetonia, Anomala
und Tropinota. Vorwiegend anatomische Darstellungen des Darm-
kanals verdanken wir folgenden Autoren : GranDI (1925) iiber Amphi-
mallus, Haplidia und Anoxia, WERNER (1926) iiber Potosia, RITTERS-
HAUS (1927) tiiber Phyllopertha und Anomala, WiEDEMANN (1930) iiber
Oryctes, Cetonia und Osmoderma, SNopGRrass (1935) iiber Popillia,
GERARD (1942) iiber Oryctes und KerN (1950) iiber Amphimallus. Die
Innervation des Darmes der Oryctes- und Melolonthalarve wurde von
Orrov (1924) niher untersucht.

2. Material und Technik

Die Versuchstiere (L? und L?) wurden in den verschiedenen Mai-
kiferfluggebieten der Schweiz gegraben. Ein Teil des Materials wurde
sofort verarbeitet, der andere wurde zur spiteren Verwendung in
mit Erde gefiillten Holzkisten und Blumentépfen 1im Freien aufbe-
wahrt. Als Nahrung wurden Weizenkérner beigegeben. Fiir spezielle
Zwecke wurden einzelne Tiere unter extremen Temperatur-, Feuch-
tigkeits- und Nahrungsbedingungen gehalten. Als Behilter dienten
dabei runde Blechdosen (7 X 4,5 cm) mit perforiertem Deckel, die
mit Erde oder mit angefeuchtetem Korkmehl gefiillt waren. Frisch-
geschliipfte L' standen uns aus unsern Maikiferzuchten (WiLLE und
WiLbBoLrz, 1953) zur Verfiigung.

Der Darmkanal des Engerlings liess sich leicht herauspriparieren,
nachdem das Tier mit Essigither getétet und lings einer Stigmenreihe
gedffnet worden war.

Fiir histologische Zwecke wurden einzelne Darmabschnitte in
0,7 % Natriumchloridlésung 1soliert, mit feinen Dornen auf einer
Korkscheibe festgesteckt und in die Fixierungsflisssigkeit gebracht.
Nach dem Auswaschen des Fixierungsmittels konnten die nun starr
gewordenen Objekte vom Kork gelost und in Porzellansieben durch
die Entwisserungsreihe weitergefithrt werden. Diese Methode erlaubt
eine rasche und gleichmissige Durchdringung der Fixierungs- und
Entwiasserungsmittel. Dies 1st besonders wertvoll ber der Untersuchung
des Mitteldarmes, dessen Epithel nur nach sorgfiltiger Fixierung klare
Bilder liefert. Ferner i1st auf diese Weise eine Orientierung der Organe
moéglich. Zum Studium der Zusammenhinge zwischen den verschie-
denen Organen wurden Engerlinge in toto fixiert. Nach 2—3-stiindigem
Aufenthalt in der Fixierungsfliissigkeit wurden sie seitlich aufgeschnit-
ten, gleichzeitig wurden die am schwersten schneidbaren oder nicht
beriicksichtigten Kérpertelle wie Kopf, Beine und die letzten Abdo-
minalsegmente mit dem viel Erde enthaltenden Dickdarm abgetrenn
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und die Fixierung fortgesetzt. Diese Eingriffe gewahrleisten ein gutes
Eindringen des Fixierungsmuttels.

Zur Fixierung verwendeten wir nach orientierenden Versuchen mit
den Gemischen nach Bouin und Carnoy das Gemisch nach van Leeu-
wen (LoTMAR, 1945). Dieses hat eine rasche Durchdringungsfihigkeit
und liefert klare Ubersichtsbilder. Es setzt sich aus folgenden Teilen
zusammen : 12 Teile 1 9%, Loésung Pikrinsiure in absolutem Alkohol,
2 Teile Chloroform, 2 Teile Formol 409, 1 Teil Eisessig. Das Gemisch
wird kurz vor Gebrauch hergestellt. Unsere verhaltnismissig grossen
Objekte waren nach 12—24 Stunden gut durchfixiert und wurden
5—7 Tage in mehrfach gewechseltem 80 9% Alkohol ausgewaschen.
Fiir feinere Untersuchungen fixierten wir Organstiicke von 5—10 mm
Kantenlinge im Gemisch nach Champy. Die Entwisserung erfolgte
iiber Alkohol-Methylbenzoat-Benzol oder mit gleich gutem Erfolg
iiber Dioxan. Nach Einschluss in Paraffin (Schmelzpunkt 51—53°)
wurden Schnitte von 6—10 u Dicke hergestellt. Von den einzelnen
Darmabschnitten und von den ganzen Tieren wurden vorwiegend
Lingsschmitte angefertigt. Diese gestatten einen Gesamtiiberblick
anhand von relativ wenigen Priparaten. Zum Vergleich stellten wir
auch Querschnitte her.

Die besten Firberesultate fiir Darmepithel und Muskulatur er-
zielten wir mit der Doppelfirbung mit Haemalaun Mayer und Ery-
throsin 1 %. Die Intima 1m Vorder- und Hinterdarm wurde durch
die Giemsafirbung, die Basalmembran des Mitteldarmes durch Orcein
deutlicher dargestellt. Das mit Champy fixierte Material wurde mit
Safranin-Gentianaviolett-Orange gefiarbt. Die Vorschriften fiir Fixie-
rung, Entwisserung und Farbung wurden aus RomEeis (1948) ent-
nommen.

Die Priparationstechnik fiir die elektronenmikroskopischen und
physiologischen Untersuchungen wird in den betreffenden Abschnitten
beschrieben werden.

Fiir histologische Untersuchungen wurden mehr als 200 Engerlinge
verwendet. Die Zahl der fiir Spezialuntersuchungen gebrauchten
Tiere wird jeweils vermerkt werden.

3. Anatomische Ubersicht

Eine Ubersicht iiber den Verlauf des Darmkanals im Maikafer-
engerling von lateral 1st in Abb. 1 gegeben. Am Darm haftende dila-
tatorische Muskeln, Binde- und Fettgewebe, Tracheen und malpighi-
sche Gefisse sind entfernt.

Nach dem engen Vorderdarm geht der erweiterte Mitteldarm
caudalwirts. Der anschliessende Hinterdarm, der aus dem engen Diinn-
darm, dem michtigen Dickdarm und dem zylindrischen Rectum
besteht, beschreibt in der Lingsrichtung eine S-férmige Windung
und endet 1m Anus.
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Abb. 1 — Ubersichtsbild iiber den Darmkanal des Maikéiferengerlings
in seiner natiirlichen Lage von lateral. (Erklirung der Abkiirzungen Seite 237.)

4. Vorderdarm

a) Anatomie

Der Vorderdarm reicht als wenig gegliedertes Rohr von der Mund-
6ffnung bis zum Mitteldarm (Abb. 1, 2). Im vordersten Viertel ver-
engert er sich allmihlich, um dann ber schwacher Darmfiillung zylin-
drisch bis zum Mitteldarmanfang zu fithren. Ber der Mundéffnung
setzt er ventral an dem zu einer Kaup]atte ausgebildeten Hypopharynx,
dorsal am hiutigen Epipharynx an. Der vordere, sich verengernde
Darmabschnitt muss als Pharynx bezeichnet werden. Er ist durch
kraftige Dilatatoren dorsal und lateral mit der Kopfkapsel, ventral
mit dem Tentorium verbunden. Am Vorderrand des Pharynx setzen
zwel dorsalgerichtete Muskelstrange an stibchenférmigen Apodemen
an. Bei dem auf den Pharynx folgenden restlichen Teil des Darmes
handelt es sich um den Oesophagus. Seine hintere Hilfte, vielleicht
eine erste Differenzierung der Ingluvies, ist bei starker Fiillung des
Mitteldarmes auf das Zweifache bis Dreifache des Durchmessers in
leerem Zustand gedehnt. Bei Nahrungsaufnahme ist auch der Pharynx
stark erweitert (Abb. 2). Zwischen diesen Abschnitten bleibt der Darm
meist leer. Die Wandmuskulatur gestattet hier nur ein portionenweises
Ubertreten von Darminhalt bei der Nahrungsaufnahme oder bei der
Regurgitation. Wird der Vorderdarm bei frischsezierten Tieren in der
Mitte durchgeschnitten, so fliesst an der Schnittstelle kein Darmsaft
aus, auch wenn der hintere Darmteil periodisch vom Mitteldarm her
gefiillt und wieder entleert wird. Frischaufgenommene Nahrung wird
mit regurgitiertem Mitteldarmsaft vermischt, dadurch wird ihre Pas-
sage durch den Vorderdarm erleichtert. Engerlinge, die mechanisch
oder chemisch (z.'B. durch Aether) gereizt werden, lassen die dunkel-
braune Flﬁssigkeit aus 1hrer Mundéﬂnung austreten.

Eine kriftige Valvula cardiaca ragt wulstférmig in den Mitteldarm
hinein und gewihrleistet dessen vorderen Abschluss.
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Speicheldriisen konnten beim Engerling von Melolontha mcht nach-
gewlesen werden, eine Feststellung die schon ber anderen Scaraba-
eidenlarven gemacht wurde (Mincazzini, 1889).

b) Histologie

Eine sehr diinne bindegewebige Hiille umgibt aussen den ganzen
Vorderdarm. Auf sie folgt nach innen Quer- und Lingsmuskulatur.
Die Quermuskelbiindel liegen in mehrfacher Schicht, wobei 1im Pha-
rynx 4—5 Schichten, im Oesophagus meist 2—3 vorhanden sind. Die
Lingsmuskelbiindel sind zu Gruppen angeordnet und dhnlich wie die
erwihnten dilatatorischen Muskeln im Epithel inseriert.

Der Vorderdarm zeigt einen #hnlichen Aufbau wie die dussere
Kérperdecke. Das flache Epithel ruht auf einer strukturlosen Basal-
membran und wird von einer chitinhaltigen Intima iiberschichtet
(Abb. 5, V). Die Darmwand 1st in threm ganzen Verlauf in Lings-
falten gelegt, deren Scheitel gegen das Zentrum des Darmlumens
gerichtet sind. Die Zahl der Falten betrigt héchstens 8, stellenweise
ist ein Tell davon verkleinert oder reduziert, seltener sind einzelne
Falten zu Doppelfalten mit gemeinsamer Basis aufgeworfen.

Das Epithel besteht im Schnitt aus quadratischen oder schwach
hochrechteckigen Zellen. Der Durchmesser der runden bis schwach-
ovalen Kerne betrigt etwa 2/ der Zellhshe. Das Chromatin der Kerne
1st kornig und locker. Das Plasma erscheint einheitlich gefiarbt. Einzig
am Zellscheitel ist oft eine Schicht ungefirbter, glinzender Granula
sichtbar. Bei einigen Objekten ragt das Plasma spitzwinklig oder
schlierenférmig in die Cuticula.

Auffillig i1st die Ausbildung des Epithels in der Valvula cardiaca
(Abb. 3). Die im Bild links unten sichtbare Epithelfalte wird bei Ver-
schluss der Valvula gegen eine dhnliche Falte auf der Gegenseite (auf
dem Bild nicht sichtbar, weiter links) gepresst. Die Hohe der Epithel-
zellen nimmt in der Valvula zu, wihrend die Cuticula immer diinner
wird und beim Ubergang zum Mitteldarm kaum mehr erkennbar ist.
Das Zellplasma ist gut farbbar und erinnert an dasjenige von Mittel-
darmzellen. Zwischen den hohen Valvulazellen und dem Mitteldarm-
epithel sind 6—8 niedrige, pflasterartige Zellen eingeschoben, die fast
vollig von thren Kernen ausgefiillt werden.

Im tbrigen Vorderdarm ist die Intima meist zwei- bis viermal

dicker als das Epithel (bei L2 20—180 u). Im Pharynx erreicht ihre
Starke am Scheitel der Falten das Zehnfache der Epithelhshe.

In ihrem Aufbau kann man an der Intima deutlich eine diinne
Epicuticula erkennen, welche am Pharynx mit feinen Zahnchen ver-
sehen ist. Im hintern Oesophagus ist die Hauptschicht der Intima oft
in zwel horizontale Bezirke geschieden. Wahrend die locker gebaute
innere Schicht bei der Priparation leicht den Zusammenhang mit dem



Abb. 2. — Lingsschnitt durch den Vorderdarm und den Anfang des Mitteldarmes
einer drei Tage alten L'. Der Pharynx (PH) ist mit Nahrung gefiillt. (25 x)
Abb. 3. — Langschnitt durch einen Teil der Valvula cardiaca (VC). Links oben ist
das Ende des Vorderdarmes (V) sichtbar. Bei Verschluss der Valve wird die Schliess-
falte (SF) gegen eine entsprechende Falic%(aveit)er links, ausserhalb des Bildes) gepresst.

>< .
Abb. 4. — Langschnitt durch den vordern Mitteldarm (M). Drei vordere Blindsécke
sind schrdg geschnitten. In ihnen sind Krypten mit enger (KG) und mit weiter Off-
nung (KO) vorhanden. (60 x)
Abb. 5. — Querschnitt durch einen Mitteldarmblindsack der vorderen Serie mit enger
Krypte und Regenerationsnest (R). Oben ist ein Stiick der Vorderdarmwand im
Léngsschnitt sichtbar (V). (230 x)
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E;pithel verliert, bleibt aussen eine kompakte Decke erhalten. Eine
elgenthqhe Sklerotisierung dieser Aussenschicht konnte nur bel drei
Tieren 1m vorderen Oesophagus festgestellt werden.

5. Mitteldarm

a) Anatomie

Bei seinem Beginn setzt der Mitteldarm an der Valvula cardiaca
an und bildet eine senkrecht zur Darmachse stehende Vorderwand.
Er zieht sich dann mehr oder weniger zylindrisch nach hinten, um
im letzten Abschnitt diinner zu werden und in den Diinndarm iiber-
zuleiten (Abb. 1).

Charakteristisch 1st das Vorhandensein von drei Serien Blind-
sicken, Caeca oder Divertikel. Die erste Serie steht kranzartig am
Ubergang von Vorderwand zu Seitenwand. Die oralwirts gerichteten
Ausbuchtungen sind zu Gruppen vereinigt, wobei die vier Haupt-
gruppen median durch tiefe, lateral durch flachere Trennfurchen ge-
schieden sind. Jede Gruppe umfasst zwer Blindsiacke, die bei starker
Filllung des Mitteldarms je 4—5 Héckerchen tragen. Im Maximum
sind also 32—40 solcher Héckerchen sichtbar ; be1 geringer Darm-
fiillung sieht man dagegen nur die 4 Doppelgruppen von Blindsicken.
An der Vorderwand zwischen einmiindendem Vorderdarm und den
elgenthchen Blindsiacken treten bei starker Darmfullung weltere ein-
teilige oder mehrteilige, flache Ausbuchtungen auf.

Am gefiillten Mitteldarm ist wenig hinter seiner Mitte ein Kranz
von 8 gleichartigen, flachen Héckern erkennbar. Es handelt sich dabe:
um die Rudimente der zweiten Blindsackserie.

Die hintere Serie hingegen besteht aus langen fingerférmig nach
vorn gerichteten Sicken, die in einer ventralen und einer dorsalen
Gruppe angeordnet sind. Die ventrale besitzt beldselts der Median-
linte je drei Sicke, deren Linge von aussen nach innen zunimmt.
Weiter hinten am Mitteldarm setzt die dorsale Gruppe an. Beidseits
der Medianlinie umfasst sie je vier Sicke, von denen die am meisten
median gelegenen am kleinsten sind. Die Linge nimmt beim 2. und 3.
zu, um beim &dussersten wieder etwas abzunehmen.

Bei den frither untersuchten Scarabaeidenlarven (Mincazzint 1889,
RrrTERsHAUS 1927) sind die Blindsicke ebenfalls in drei Serien ange-
ordnet, wobel namentlich bei Oryctes die mittleren und die vorderen
krattiger ausgebildet sind als ber Melolontha.

Nach der dusseren Gestaltung der Darmwand zeigt der Mitteldarm
eine Gliederung in zwel Abschnitte, deren Grenzlinie hinter der mutt-
leren Blindsackserie verliuft. Vorn erscheint die Wand fein gefeldert,
hinten dagegen ist sie strukturlos und glatt. Die Form des Mitteldarms ist
recht variabel, doch ist sie in den meisten Fillen annahernd zylindrisch.
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Bei einigen Tieren i1st der Vorderteil kugelférmig aufgetrieben,
withrend der hintere Teil leer und kontrahiert ist. Dieses unterschied-
liche Verhalten kann mit der Beobachtung von Orrov (1924) in Zu-
sammenhang stehen, dass der vordere Mitteldarm 1m Gegensatz zum
hinteren sensible Nervenzellen besitzt und allgemein stirker inner-
viert 1st.

In Bezug auf ihren Inhalt weichen die beiden Darmhilften stark
voneinander ab. Der vordere Teil enthilt neben der peritrophischen
Membran, die den ganzen Mitteldarm durchzieht (niheres dariiber
S. 220), vor allem dunkelbraunen Darmsaft. Dieser wird offenbar in
diesem Abschnitt und besonders in den vordern Blindsicken gebildet.
Im hintern Teil dagegen ist nur wenig hellbrauner Darmsaft vor-
handen ; das Lumen wird von festem Darminhalt ausgefiillt. Die vor-
deren Blindsicke besitzen denselben Inhalt wie der angrenzende
Bereich des Mitteldarmes ; in der hinteren dorsalen Serie findet sich
hellbrauner Darmsaft wie im anschliessenden Darm ; ventral hingegen
ist der Inhalt farblos.

Be1 starker Darmaktivitit fiillen weisse Kristalle die Basispartie der
hinteren ventralen Blindsicke und einen Teil ihres Lumens. Ob diese
Kristalle allerdings aus den Blindsicken oder aus den wenig hinter den
Blindséicken emnmiindenden «ventralen» Malpighigefissen stammen,
liess sich nicht entscheiden. Die Kristalle kénnen nur 1n sehr klemer
Menge gewonnen werden, so dass eine Umbkristallisation und eine
chemische Analyse unméglich war. In Wasser ist der Stoff nur wenig
lsslich. Unsere erste Vermutung, es handle sich um Harnsdurekris-
talle, erwies sich als falsch. Papierchromatographische Parallelbestim-
mungen mit chemisch reiner Harnsdure und dem fragllchen Stoft
wurden durchgefuhrt Die Substanzen wurden 1n wasserlger Losung
auf das Papier gebracht und in Phenol-Wasser laufen gelassen. Ent-
wickelt wurden die Flecken durch Aufsprithen von 19, wisseriger
Sllbernltratlosung in Anwesenheit von Alkali. Die Harnsdure zelgte
dunkelbraune Flecken, wihrend die untersuchte Substanz hellbraune,
aber immer noch deutliche Flecken ergab, die aber ca. dreimal weniger
welt gewandert waren als Harnsidure. Weitere Vermutungen, es handle
sich um Proteinkristalle, wie es fiir die in den Zellkernen des Mittel-
darmepithels ber Oryctes beschriebenen Kristalle (Mincazzini, 1889)
zutreffen Wird, oder um Oxalate, konnten mangels Material nicht nach-
gepriift werden.

Lings der Laterallinien und Medianlinien ziehen sich am Mittel-
darm leistenartige, helle Muskelstringe. Der Dorsalstrang ist nur
schwach, der ventrale doppelt. Bei Oryctes (MINGAZZINI) i1st der Ven-
tralstrang als kriftige Lingsfurche ausgebildet. :

Die Abgrenzung zwischen Mitteldarm und Hinterdarm ist durch
einen nach aussen vorspringenden Wulst der Hinterdarmwand ge-
kennzeichnet, der von der Basis der ventralen B]indsackgruppe schrag
nach hinten zur Basis der dorsalen Gruppe verliuft.
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Auf der erwihnten Grenzlinie liegt die Einmiindungsstelle der zwei
Paare malpighischer Gefésse (Abb. 1). Ein Paar setzt auf der Ventral-
linte an der Basis der ventralen Blindsicke und je ein Schlauch beid-
seits an der Basis der dussersten dorsalen Blindsicke an.

Die beiden Malpighipaare unterscheiden sich schon &dusserlich,
indem die diinnen ventral miindenden weisslich, die gréberen lateral
miindenden gelblich gefarbt sind.

Alle Schliuche beginnen dorsal vom Rectum als verschlungenes
Flechtwerk. Je einer der ventralen und der lateralen Schliauche ziehen
sich dem Dickdarm entlang und folgen in Windungen der Dorsalseite
des Mitteldarms oralwirts. Die ventralen Gefisse kommen bis in die
Region der mittleren Blindsicke, die lateralen erreichen die vorderen
Blindsicke. In neuen Windungen fithren die Schliuche dann wieder
caudalwarts zur Miindungsstelle in den Darm.

Lison (1938) hat an der Imago von Oryctes und GERaRD (1942)
an deren Larve experimentell Unterschiede in der Funktion der late-
ralen und ventralen Gefésse aufgezeigt. Ihre Ergebnisse konnten bei
Melolonthalarven bestitigt werden. Engerlinge, denen 0,1 9%, wisserige
Indigokarminlésung in die Haemolymphe injiziert wird, scheiden den
Farbstoff in 10—20 Minuten durch die lateralen Malplghl aus, die
ventralen bleiben ungeféirbt. Diese Tatsache und das Fehlen von
Uratkristallen in den ventralen Gefdassen zeigen, dass diese bei der
Exkretion von Farbstoffen und Harnsiure nicht mitwirken diirften.
Die Frage bleibt offen, ob sie an der Bildung der Kristalle, die sich

in den ventralen Blindsicken ansammeln, beteiligt sind.

b) Histologie

Die Wand des Mitteldarms setzt sich von aussen nach Innen aus
folgenden Schichten zusammen :

Peritonealhiille
Lings- und Quermuskulatur
Basalmembran

Darmepithel (Abb. 4—10).

Die Peritonealhiille umgibt als diinne bindegewebige Schicht den
ganzen Mitteldarm. Sie besteht aus einer wenig firbbaren Grund-
substanz, in der sich in unregelmissigen Abstinden Zellkerne finden.
An diesen Stellen werden die beiden die Hiille abgrenzenden Mem-
branen, die sonst eng aneinander liegen, auseinandergetrieben. Zell-
grenzen sind keine festzustellen.

Eine weitere Bindegewebsschicht ausserhalb der Peritonealhiille halt
die malpighischen Schliuche mit dem Mitteldarm in Verbindung
(Abb. 10).

LazarReNKO (1925), der an der Larve von Oryctes mit spezifischen
Bindegewebsfirbungen gearbeitet hat, erwidhnt eine Hiille um den
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Abb. 6. — Liéngsschnitt durch den vordern Mitteldarm mit enger Epithelkrypte.
An 1hrer Basis liegt ein Regenerationsnest (R). (300 x) .

Abb. 7. — Liangsschnitt durch den hinteren Mitteldarm mit flachem Epithel. Am
Grunde der Zylinderzellen sitzt ein Regenerationsnest und mehrere einzelstehende,
intensiver gefirbte, kleinere Zellen. Die peritrophische Membran (P) ist nach dem
Darmlumen hin verzweigt und zeigt ein « Ablésungsbild» vom Stibchensaum. (200 x)
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Mitteldarm, die der Peritonealhiille entsprechen wird. Von dieser
Hiillle gehen Faserchen zur Leibeshéhle ; die Tracheenenden und
Nervenbahnen am Mitteldarm sind ebenfalls von Bindegewebe um-
geben ; dasselbe gilt fiir die Wandmuskulatur.

Der Mitteldarm besitzt eine auffillig diinne Muskulatur, die nur
schwach kontrahiert und fiir sich allein die rasche Nahrungspassage
nicht bewerkstelligen kénnte. Bei einem frischsezierten Tier konnten
wir in 0,7 9% Natriumchloridlésung noch lingere Zeit Kontraktionen
der Muskulatur der ventralen hinteren Blindsicke beobachten, welche
zwischen den Blindsackgruppen beidseits der Medianlinie alternierten.
Die Peristaltik des iibrigen Mitteldarmes konnten wir dagegen in vitro
nie verfolgen.

Die Lingsmuskelbiindel sind in grossen Abstinden angeordnet,
auf sie folgt innen eine Schicht dichter liegender Quermuskelbiindel
(Abb. 9, MQ). Im Schnitt tritt die Querstreifung der Mitteldarm-
muskulatur nur schwach hervor im Gegensatz zur Muskulatur der
iibrigen Darmabschnitte. Schon frither haben wir auf die Muskel-
biindel auf den Lateral- und Medianlinien hingewiesen.

MincazzinI (1889) hat an seinem Untersuchungsmaterial an Total-
praparaten der Muskulatur den Verlauf der Muskelbiindel eingehend
studiert, weshalb wir diese Frage weniger verfolgten. Immerhin sei
erwahnt, dass beir Melolontha die hinteren Blindsicke eine starke, die
vorderen Blindsicke eine schwache, aber immer noch deutliche Musku-
latur besitzen.

Das Darmepithel sitzt fest auf der strukturlosen Basalmembran.
Diese wird durch Erythrosin und besonders deutlich durch Orcein
gefarbt ; gut sichtbar ist sie ferner in mit Champy fixiertem Material.
Die Membran erscheint vollstindig homogen ohne Andeutung von
Fibrillen oder Zellbestandteilen.

Die frither erwihnte Zweiteilung der Mitteldarmwand ldsst sich
auch histologisch am Darmepithel nachweisen. Unterschiede in der
Ausbildung der Darmabschnitte wurden schon von MiNGAZZINI er-
wihnt, aber bisher noch nie deutlich dargestellt.

Bei gesfinetem Darm erscheint die Innenseite des vorderen Teiles
dhnlich gefeldert wie seine Aussenwand. Unter der Priparierlupe
(50 x) sind halbkugelig nach innen vorgewslbte Zotten erkennbar,
die in Lings- und Querrichtung in Reihen angeordnet sind und die
bet L2 und L3 einen Durchmesser von ca. 100 u besitzen. Der hintere
Darmteil ist dagegen auch von innen gleichférmig, seine Oberfliche
erscheint wie mit Trépfchen besetzt.

Im Schnittbild (Abb. 4—6) wechseln im vordern Teil vorsprin-
gende Zotten mit eingebuchteten Krypten. Im hintern Teil bleibt das
Epithel eben und besitzt nur Wenige Regenerationsnester (Abb. 7—]0).
Auffillig 1st ferner, dass die Zellen im Vorderteil viel stirker farbbar
sind als diejenigen 1m Hinterteil.



Abb. 8. — Lingsschnitt durch den hintern Mitteldarm. Aus dem Epithel treten
Plasmaschollen mit Kernbestandteilen aus ; mehrschichtige, verzweigte peritrophische
Membran. (145 x)

Abb. 9. — Lingsschnitt durch den hintern Mitteldarm. Unten links und unten rechts
ist das Epithel von der Basalmembran gelést. Basalmembran und Peritonealhiille
schliessen Quermuskelbiindel ein. (290 x)

Abb. 10. — Léangsschnitt durch den hintern Mitteldarm. Eine Bindegewebeschicht
(HM) hilt ein malpighisches Gefdass (MG) mit dem Mitteldarm in Verbindung.
Verzweigte peritrophische Membran (P) mit « Ab]osungsﬁgur ». (60 x)
Abb. 11. — Lingsschnitt durch den Ubergang vom Mitteldarm (M) zum Diinndarm
mit dem Terminalwulst am Diinndarmanfang. Ein Plattenepithel (IP) fithrt bis an
die Spitze dieses Wulstes. (145 x)



206 THEODOR WILDBOLZ

Das Darmepithel besteht aus Zylinderzellen und Regenerations-
zellen. Im vorderen Darmteil sind die zu Gruppen vereinigten Rege-
nerationszellen am Grund der Krypten zu finden (Abb. 4—6). Bei
schwacher Darmfiillung ist die Basalmembran in diesem Abschnitt
stiarker gefaltet. Schmale Falten greifen dann in die Darmzotten hinein
und die Regenerationsnester liegen in flachen Ausbuchtungen der
Basalmembran. Es handelt sich aber nicht um eigentliche Ausstiilpun-
gen der Darmwand d. h. um Regenerationskrypten, wie sie bei Dytiscus
auftreten (Runcrus, 1911).

MinGAzzINI hebt besonders bei Oryctes die falten- und ausbuch-
tungsreiche Aussenoberfliche im vorderen Darmabschnitt im Gegen-
satz zur glatten Wand des hinteren Abschnittes hervor. Nach seinen
Angaben sind die Epithelkrypten aber unregelmissig angeordnet,
wobel vorne eine grosse Anzahl, hinten nur wenige vorhanden sind.
In seinen Abbildungen ist eine offene Krypte dargestellt.

Ber Melolontha sind die Krypten auf den vordern Darmteil und
das Gebiet zwischen den hintern Blindsicken und dem Diinndarm-
anfang beschriankt. Neben einigen Krypten, die weit gegen das Lumen
geoﬂnet sind, 1st der Kryptengrund in vielen Fillen nur durch einen
engen Kanal mit dem Darmlumen in Verbindung (Abb. 5, 6). Be-
sonders hiufig findet man diese engen Krypten in den vordern
Blindsicken und bei starker Darmtitigkeit. Wahrscheinlich hingt
dies mit ewner vermehrten Zellregeneration zusammen, oder es
wird dadurch ein besonderes Funktionsstadium wiedergespiegelt.
Zwischen « offenen» und « geschlossenen» Krypten treten alle Uber-
ginge auf.

Die Regenerationsnester sind rundlich (Abb. 5, 6). Im Zentrum
enthalten sie ovale Zellen, die von beiden Seiten von langgezogenen
Zellen knospenartig iiberdeckt werden. Das Plasma, das sich intensiv
mit Haemalaun firbt, nimmt nur einen kleinen Teil des Zellvolumens
ein. Der grosste Teil wird von runden Kernen ausgefiillt, deren Chro-
matin locker und relativ grobkérnig ist.

Einzig in den Regenerationszellen — und auch hier nur selten —
treten Kernteillungsfiguren auf. Lingsschnitte ganzer Dirme zeigen
meist iiberhaupt keine Mitosen, gelegentlich ist eine kleinere Zahl
(1—5) festzustellen. Bei unserem grossen Untersuchungsmaterial haben
wir bei einer dlteren L? viele Kernteilungsfiguren angetroffen (bis 20
auf elnem Langsschnltt) Auch Tiere kurz vor und nach der Hauturlg
zeigten keine merkliche Vermehrung der Mitosen, ebensowenig konnte
ein Unterschied in deren Haufigkeit zwischen aktivem Epithel und
« Ruheepithel » gefunden werden. Lubpwic und ABercroMBIE (1936)
haben bei Popillia die Zahl der Mitosen im Mitteldarm in verschie-
denen Entwicklungsstadien untersucht und eine deutliche Zunahme
am Ende der einzelnen Larvenstadien gefunden. Ihre Zahlen liegen
durchwegs hoher als ber Melolontha. Dies mag mit der rascheren,
|-jihrigen Entwicklungszeit von Popillia zusammenhingen.
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Die den Regenerationszellen anliegenden Epithelzellen zeigen in
threr Farbbarkeit und Gestalt einen Ubergang zu den Zylinderzellen.
Offenbar handelt es sich um frischgebildete Zellen, die sich vom
Regenerationsnest ablésen, in die Linge strecken und sich zwischen
die alten Zylinderzellen einschieben.

Die fertig ausgebildeten Zylinderzellen reichen von der Basal-
membran bis zum Darmlumen. Thre Kerne sind mehr als doppelt so
gross wie diejenigen der Regenerationszellen und fiillen die ganze
Breite der Zellen aus (Durchmesser bei L2 und L® 10—16 u). Das
Chromatin 1st feinkérnig und sehr locker verteilt. Die Farbbarkeit des
Plasmas ist unterschiedlich. Wahrend es an der Basis zwischen Basal-
membran und Kern farblos bleibt oder mit Erythrosin leicht gefﬁrbt
wird, 1st es 1m apicalen Zellteil stirker mit Haemalaun farbbar. Solche
dunkle Stellen treten besonders in der Kryptengegend auf (Abb. 5).

In ithrer Form sind die Zylinderzellen sehr mannigfaltig. Regel-
missig sind die den Regenerationsnestern anliegenden Zellen. Die
Zellen, die bis an den Scheitel der Zotten reichen, sind dagegen oft
gegen aussen erweitert und an der Basis zusammengedriickt. Dies ist
hauptsichlich der Fall bei sehr aktivem Epithel, bei dem die Zotten-
zellen offenbar einem starken Druck durch die vom Kryptengrund
nachstossenden jungen Zellen ausgesetzt sind.

An allen Beriihrungsstellen zwischen Lumen und Epithel, also
auch an den engen Zugangskanilen zu den « geschlossenen » Krypten,
findet sich ein Stibchensaum. Dieser Saum 1st gegen das Darmlumen
und gegen die Epithelzellen durch deutliche Grenzmembranen abge-
grenzt. Durch Zellausstossungen wird der Stibchensaum oft tiberdeckt
oder entfernt, an gewissen Stellen bleibt er aber stets erhalten.

Das Epithel der vorderen und der Rudimente der mittleren Blind-
sicke zeigt dasselbe Aussehen wie dasjenige im angrenzenden vorderen
Mitteldarm. Die vorderste Zellgruppe des Mitteldarmes, anschliessend
an die Valvula cardiaca (Abb. 3), ist niedrig (ca. die Halfte der normalen
Zellhshe) und weniger fiarbbar als das iibrige Epithel ; ein Stibchen-
saum konnte an 1hr nicht festgestellt werden.

Das Epithel im hintern Mitteldarmabschnitt bietet ein verhalinis-
missig einfaches und einheitliches Bild (Abb. 7—10). Die Basalmem-
bran 1st gestreckt oder weist nur kleine Filtchen auf. Das Epithel ist
kaum eingebuchtet, erst nach den hintern Blindsicken sind manchmal
wieder eigentliche Zotten ausgebi]det.

Die Zylinderzellen sind in ihrer Form regelméssig mit fast paral-
lelen Seitenwinden. Die Kerne liegen meist wenig unter der Zellmitte,
Thr Chromatin ist dhnlich locker ausgebildet wie im vorderen Darmteil.
Das Zytoplasma dagegen ist im Gegensatz zu dort in seiner ganzen
Ausdehnung sehr wenig fiarbbar. Der Hauptteil der Zelle erscheint
hell, der Basisteil hingegen ist oft intensiv mit Erythrosin gefarbt.

Die Regenerationsnester fallen in dieser Umgebung durch die

dunkle Farbung von Kernen und Plasma auf (Abb. 7—9). Sie sind
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viel seltener als im vorderen Darmteil und unregelmissig angeordnet.
Am Epithelgrund treten daneben kleine und mittelgrosse Zellen mit
stark gefirbtem Plasma auf (Abb. 7, 8). Es scheint sich daber um
frischgebildete Zellen zu handeln, die zu Zylinderzellen heranwachsen.
Ob sie allerdings von Regenerationsnestern oder von einzelstehenden
Regenerationszellen stammen, liess sich nicht entscheiden. Mitosen
wurden jedenfalls nur in Regenerationsnestern vorgefunden.

Das Epithel der hinteren Blindsicke 1st allgemein etwas flacher als
in der benachbarten Mitteldarmpartie. In Bezug auf die Zelltypen und
die Farbbarkeit fanden wir aber keine auffilligen Unterschiede. Intensiv
mit Erythrosin gefirbte Schlieren 1im Lumen der ventralen Gruppe
gehen auf die Auflosung der dort vorhanden gewesenen Kiristalle
zuriick.

Zelleinschliisse, Vakuolen, sowie das Austreten und die Abschnii-
rung von Zellbestandteilen kénnen in mannigfacher Ausbildung be-
obachtet werden (Abb. 5, 7, 8). Allgemein sind diese Bildungen im
Vorderteil hiufiger als im Hinterteil. Meist wechseln Zonen mit regel-
missigen Zellen mit solchen, die in voller Umwandlung begriffen
scheinen. Die Lokalisierung dieser Bezirke wechselt aber von einem
Individuum zum andern. Dies kénnte ein Indiz fiir eine zyklische
Funktionsianderung oder fiir eine Zellerneuerung in bestimmten
Epithelabschnitten sein.

Die Deutung all dieser Bildungen 1st aber dusserst heikel (W1GGLEs-
woRTH 1950, DAy und WATERHOUSE 1953). Bis heute ist ja der Einfluss
der Priparation auf das histologische Bild nur ungeniigend bekannt.
Zudem war es uns nicht moglich, Paralleluntersuchungen mit histo-
logischen und histochemischen Methoden in grossen Reihen durch-
zufithren. Damit konnten wir zu der noch wenig geklarten Frage der
Bildung und Absonderung von Sekreten durch das Darmepithel keine
wesentlichen Beitrége leisten. Nach dem Vorschlag von WeBER (1951)
beschrinkten wir uns deshalb auf die Registrierung gewisser hiufiger
Bilder, ohne aus ihnen zuweit reichende und ungeniigend fundierte
Sehliess sl o wolles,

Zur Abklirung von Regelmissigkeiten verschafften wir uns Tiere
in verschiedenem physiologischem Zustand. Es wurden Tiere, die
wihrend der Vegetationsperiode und im Winter im Freiland gesammelt
worden waren, verglichen. Gewiss wurden Unterschiede festgestellt,
es traten dabei aber so viele Uberginge auf, das keine sichere Grenze
gezogen werden konnte.

Um ein klareres Bild zu erhalten, hielten wir deshalb Engerlinge
wihrend 8 Wochen unter extremen Bedingungen. Auf diese Weise
konnten wir einerseits Tiere, die in feuchter und in sehr trockener
Erde gelebt hatten, untersuchen und andererseits normalgefiitterte und
hungernde Tiere. (Die Engerlinge der zweiten Versuchsrethe wurden
in feuchter Kammer ohne Erde gehalten, um die Aufnahme von ver-
daulichen Stoffen aus der Erde auszuschalten; den Kontrolltieren
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wurden Karotten vorgelegt.) Bei grosser Trockenheit fressen die
Engerlinge nicht mehr. Das histologische Bild ist denn auch bei
« Trockenheltstleren » und « Hungertleren » sehr dhnlich. Wir haben
ein Ruheepithel vor uns, das demjenigen von 1im Winter gesammelten
Tieren nahekommt. Die geringe oder fehlende Nahrungsaufnahme durch
die « Ruhetiere » wirkt sich natiirlich in einer schwachen Fiillung des
Mitteldarmes aus. Die Darmwand ist stark gefaltet; dunkelbrauner
Darmsaft 1st meist nur in geringer Menge vorhanden, an seiner Stelle
" findet sich manchmal eine farblose Fliissigkeit. Im Schnittbild liegen
die Muskelbiindel eng aneinander und tiuschen eine stirkere Musku-
latur vor. Das Epithel ist auffillig klar differenziert ; die Zellgrenzen
sind gut sichtbar. Die Zylinderzellen erscheinen meist recht schmal,
in einzelnen Partien sind sie in ithrer Hohe reduziert. In solch diinnen
Epithelbezirken grenzen Regenerationsnester nach Wegfall der sie
bedeckenden Zylinderzellen direkt ans Lumen. In abgegrenzten Re-
gionen kommt es zur eigentlichen Auﬂésung des Epithels, deren
Ursache aber pathogen 1st. Ber der Haltung von Engerlingen unter
extremen Bedingungen werden bakterielle und pilzliche Infektionen
begiinstigt. Besonders bei hoher Feuchtigkeit und Temperaturen iiber
25° C muss man deshalb krankhafte Verianderungen sorgfiltig von
haltungsbedingten unterscheiden (vgl. WIKEN et al. 1954). Ein sehr
deutlicher Stiabchensaum bedeckt das Epithel und zwar auch an jenen
Stellen, an welchen die Zellen in ithrer Héhe reduziert oder durch
Mikroorganismen teilweise aufgelost wurden. Es bewahrheitet sich
also, dass dieser Saum allgemein an Grenzstellen des Epithels gegen
das Lumen vorhanden ist und regeneriert werden kann.

Vakuolenbildung und die Abstossung von ungefiarbten Blaschen
finden sich ber Material von den verschiedensten Herkiinften im vordern
und hintern Mitteldarm, ohne dass sich eine Regelmissigkeit ableiten
liess. Dagegen 1st die Absonderung von Plasmaschollen, die oft Kern-
bestandteile enthalten (Abb. 8), im vorderen Abschmitt und be1 aktiven
Tieren hiufig, im « Ruheepithel » aber selten. Wir versuchten nun, den
Beginn der verstirkten Schollenbildung festzustellen. Tieren, welche
4 Wochen gehungert hatten, wurde in feuchter Kammer Nahrung
vorgelegt. 1, 2, 8 und 24 Stunden nach beobachteter Nahrungsauf-
nahme wurden je 4 Tiere fixiert und geschnitten. Auch 24 Stunden
nach Beginn der Nahrungsaufnahme konnte noch keine deutliche
Zunahme der Schollenbildung festgestellt werden. Es scheint also,
dass diese nicht direkt mit dem Verdauungsvorgang in Zusammenhang
steht. Eher wird es sich daber um eine Folge der Epithelerneuerung
handeln, die bei grosser Darmaktivitit intensiver erfolgen muss als in
Ruhe.

Aus unserem Versuchsmaterial wurden Engerlinge verschiedenen
Alters miteinander verglichen. Neben vielen Ubergangsformen fanden
wir als typische Bilder wieder das aktive und das « ruhende » Epithel.
Untersucht wurden frischgeschliipfte L, 1—4-tigige und 2—6-wéchige

15



210 THEODOR WILDBOLZ

LY, ferner L2 und L2 verschiedenen Alters. Um den Einfluss der Hautung
abzukliren, wihlten wir Larven kurz vor und nach der 2. Hiutung.
Vergleichsweise schnitten wir einige Vorpuppen.

Die frischgeschliipfte Junglarve hat eimn sehr regelmissiges Epithel
(Abb. 2, M), auch wenn schon einige Nahrungsbestandtelle aufgenom-
men worden sind. Das Plasma des ganzen Mitteldarms ist sehr wenig
farbbar und zeigt keine Einschliisse. Wenige Tage nach dem Schliipfen
findet man schon das typische Bild eines arbeitenden Epithels. Beson-
ders im vordern Abschnitt werden Plasmaschollen abgestossen. Dieses -
Bild haben wir schon fiir L? und L? beschrieben. Die Ausgestaltung
des Epithels in den verschiedenen Larvenstadien ist also gleichartig.

Die Deutung der hlstologlschen Veranderungen wihrend der Hau-
tung 1st wiederum nur an einer grésseren Anzahl von untersuchten
Tieren méglich. Engerlinge, die dusserlich Anzeichen baldiger Hautung
zeigen, haben hiufig die Nahrungsaufnahme noch nicht eingestellt und
besitzen immer noch ein aktives Epithel, das erst kurz vor der Hautung
zu einem ¢ Ruheepithel » wird. Frisch gehiutete Tiere zeigen den-
selben Epitheltypus. Wie schon frither erwihnt, tritt wihrend der
Héiutungszeit keine vermehrte Zellregenera’tion und auch keine totale
Erneuerung des Epithels ein. Wir stellten fest, dass auch im frithen
Vorpuppenstadium ein relativ einférmiges « Ruheeplthel » anzutreffen
ist. Die spitere Umwandlung des Darmes wihrend der Verpuppung
wurde nicht untersucht.

6. Hinterdarm

a) Anatomie

Der Hinterdarm des Engerlings ist in drei deutlich voneinander
abgegrenzte Abschnitte gegliedert, die wir als Dinndarm, Dickdarm
und Rectum bezeichnen (Abb. 1).

Der Diinndarm setzt am schrig verlaufenden Hinterrand des
Mitteldarmes an. In seinem ersten Teil, bel dem es sich nach der
Terminologie von WEBER (1933) um den Pylorus handelt, verengert
er sich konisch, um dann als diinnes Rohr caudalwirts zur Miindungs-
stelle in den Dickdarm zu fiithren. Der erste Teil ist meist gefiillt mit
Nahrung, der zweite dient als Schliessmechanismus und lasst Darm-
inhalt nur in Portionen passieren. Dieser Vorgang kann in frisch-
sezierten Tieren beobachtet werden. Die starke Wandmuskulatur lasst
den Diinndarm aussen matt weiss erscheinen, wiahrend die Darmwand
imnnen glinzend weiss 1st.

Der Dickdarm zieht sich als erweiterte Blase vom Kérperende bis
ins Gebiet ventral vom Mitteldarmende (Abb. 1, CV). Nach einer
scharfen Wendung geht er wieder caudalwirts, wobei er sich allmahlich

verjiingt (CH). Zwei1 taschenartige Ausbuchtungen grenzen den Dick-
darm gegen das Kérperende ab (TT). Die beiden Taschen sind durch
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Bindegewebe und Fettkérper mit dem Integument verbunden. Thre
kraftige Muskulatur konnte bei frischsezierten Tieren noch in Titig-
keit beobachtet werden, wihrend die iibrige Muskulatur ruhte (vgl.
S. 228). Die Aussenwand des vorderen Dickdarms weist vertiefte,
ca. 0,2 mm messende, kreisférmige Bezirke auf und ist ber schwacher
Darmfﬁllung in kurze, wenig tiefe Léingsfalten gelegt, ber starker
Darmfiillung erscheint sie gestreckt. Auf ihrer Ventrallinie ist eine
Muskelleiste sichtbar. Der Hinterteil des Dickdarms, der an der Um-
biegungsstelle beginnt, besitzt eine glatte, helle Aussenwand, an der
nur Lings- und Quermuskelbiindel auffallen. Nach Offnung des
Dickdarms tritt ein dick- oder diinnfliissiger Brei von Nahrungs- und
Erdbestandteilen aus, der oft einen jaucheartigen Geruch besitzt. Im
Bau der Innenwand des vordern und hintern Darmabschnittes lassen
sich auffillige Unterschiede erkennen. Der Vorderteil erscheint dicht
besetzt mit Ausstﬂlpungen, an denen heller oder dunkler, verdichteter
Darminhalt und bel manchen Tieren helle Kristalle haften. Diese bis
0,4 mm grossen Kristalle sind in Wasser unlsslich, 1sen sich- dagegen
leicht in 1 9% Salzsdure. Auf weitere Bildungen der Darmwand im
Ubergang von Diinndarm zu Dickdarm werden wir im histologischen
Teil eintreten. Die Innenwand des hinteren Dickdarms 1st glatt und
weiss glinzend und beginnt an einer scharfen Trennlinie.

Das Rectum bildet mit seinem stark muskulssen, zylindrischen
Vorderteil den Abschluss des méchtigen Dickdarms. Der hintere Teil
des Rectums 1st etwas erweitert und enthilt meist Kot, der be1 gesunden
Tieren von fester Konsistenz ist. Die Aussenwand des ganzen Darm-
abschnitts 1st glatt und lasst nur Muskelstrange erkennen. Vom hin-
teren Teil gehen 4—5 dilatatorische Muskelbiindel lateral und ventral
zum Integument. Von innen erscheint die Darmwand hell glinzend.

b) Histologie
Die Wand des Diinndarms zeigt in ithrem Aufbau Ahnlichkeit mit

derjenigen des Vorderdarms, was sich aus der gleichen ektodermalen
Abkunft erklart (Abb. 12).

Eine diinne Bindegewebeschicht umgibt die kriftige Muskulatur,
die meist aus einer Schicht Lingsmuskelbiindel und 2—4 Schichten
Quermuskelbiindel besteht. Bei den Ansatzpunkten der Lingsmuskeln
im Epithel kommen diese unter und zwischen die Quermuskeln zu
liegen. Das Epithel sitzt auf einer Basalmembran, die weniger deutlich
ausgebildet 1st als diejenige des Mitteldarmes und sich mit Erythrosin
und Orcein nicht auffallend firbt. Die Epithelzellen sind niedrig und
besitzen flachovale Kerne und ein wenig farbbares Plasma. Mitosen
konnten wir nur selten beobachten und zwar im Kern von normalen
Epithelzellen. Die Intima ist gleich dick bis dreimal so dick wie das
Epithel. Ausser ithrer mit Erythrosin firbbaren Epicuticula (Abb. 12)
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bleibt sie ungefiarbt und zeigt selten eine horizontale Schichtung. An
der Epicuticula finden sich spirliche Dérnchen.

Am Anfang des Diinndarms i1st die Darmwand zu einem kriftigen
Querwulst aufgeworfen (Abb. 11). Das Mltteldarmeplthel nimmt gegen
sein Ende an Hohe ab, seine letzten Zellen bilden eine rundliche
Gruppe. Die nun folgende Epithelkerbe wird von einem niedrigen
Pflasterepithel bedeckt, das sich bis an die Vorderseite des Terminal-
wulstes hinzieht (Abb. 11, IP). Im eigentlichen Wulst sind die Epithel-
zellen hochzylindrisch mit schmalen Kernen und langgestrecktem
Zelleib und reichen mit ihren fadenférmigen Fortsitzen bis an dessen
Grund. Quermuskeln sind selten, hingegen sind vom Mitteldarm
herkommende Lingsmuskeln im hintern Teil des Wulstes inseriert.

Die Diinndarmwand ist in Lingsfalten gelegt, die nach binten an
Machtigkeit zunehmen. Das Epithel dieser Falten schliesst eine hyaline,
ungefirbte Masse ein, in der einzelne Zellkerne, aber keine Zellgrenzen
festzustellen sind und an der Lingsmuskeln ansetzen. Oft sind nun
fibrillare Elemente erkennbar, die Epithel und Muskelansitze ver-
binden (Abb. 12). Die gallertig-fibrillire Masse kann zwischen den
Epithelzellen bis an die Intima reichen. Die Zellen erscheinen dann
nischenartig in die Zwischenmasse eingefiigt. Mincazzint (1889) hat
bei Anomala den Ansatz von Lingsmuskeln an den eine Fiillmasse
enthaltenden Epithelfalten beobachtet. BarTH (1945) fand im Inte-
gument von Catocala-Arten Fibrillen und Kerne zwischen Epidermis
und Muskelansatz und deutete dies als Austreten von Tonofibrillen
aus dem Epithel. Diese Ansicht diirfte auch in unserem Fall zutreffen.

Der Diinndarm ist an seinem Ende in den Dickdarm hinein ge-
wolbt (Abb. 13). Dieser Wulst 1st von kriftiger Muskulatur umgeben
und stellt emnen guten Verschuss des meist prall gefiillten Dickdarms
her. Im Gegensatz zur Valvula cardiaca handelt es sich um eine blosse
Fortsetzung der Darmwand, ohne dass diese stark verdickt wire.

Der Dickdarm ist auch histologisch scharf in zwei Abschnitte ge-
schieden. Die Wand des vorderen, blasenférmigen Teils besitzt ein
unrege]ma331ges Eplthe[ mit v1elgesta1t1gen Vorsprungen (Abb ]5 ]6)
diejenige des sich verengernden, hinteren Teils ist einformig.

Eine sehr diinne Bindegewebsschicht umgibt die Musculars,
welche aus einer dusseren Schicht Lingsmuskelbiindel und einer ein-
fachen oder seltener doppelten Schicht Quermuskelbiindel besteht.
Lingsmuskeln setzen oft bei den biumchenférmigen Fortsitzen der
Darmwand an und kommen dann unter die Quermuskeln zu liegen.
Die einzelnen Muskelbiindel sind kriftig und stehen in der Nahe der
Diinndarmeinmiindung dicht aneinander. Im hintern Dickdarm hat
es zwischen den einzelnen Biindeln Zwischenrdume von der Grossen-
ordnung thres Durchmessers. Auf der Dorsalseite dieses Abschmnitts
sind die Muskelbiindel stark abgeflacht.

Wie erwihnt, bildet der Diinndarm den wulstartigen vorderen Ab-
schluss des Dickdarms. Er faltet sich ins Lumen des Dickdarms hinein



Abb. 12. — Diinndarmwand schrig geschnitten. Oben im Bild ist ein Abschnitt der
gestreckten Darmwand (I) mit deutlicher Endo- und Epicuticula erkennbar. In der
Mitte und unten sind zwei Lingsfalten der Darmwand angeschnitten, die von einer
strukturlosen Zwischenmasse (Z), einzelnen Zellkernen und von Tonofibrillen aus-
gefiillt sind. An der untern Falte setzen Langsmuskeln (ML) an. Die vielschichtige
Quermuskulatur (MQ) ist schrig geschnitten. (90 x)

Abb. 13. — Liéngsschnitt durch die Einmiindung des Diinndarms (I) in den Dick-
darm (C), oral davon eine napfférmige Bildung der Darmwand (N). (35 x)
Abb. 4. — Langsschnitt durch eine napfférmige Bildung (N) mit starker Intima.
Der an den Dornen des « Napfes» hingende, verkittete Darminhalt ist durch die
Préparation zerrissen. (120 x)

Abb. 15. — Lingsschnitt durch die Wand des vordern Dickdarms. Die Darmwand

ist in Falten geworfen ; die Epithelzellen sind von ungleicher Héhe ; die diinne Intima

1st kaum sichtbar. (145 x)
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(Abb. 15) und greift zungenférmig zwischen die Terminaltaschen des
Dickdarms. Caudalwirts dieser Zunge und oralwirts der Diinndarm-
einmiindung sind in einer Reihe angeordnete, napfartig vertiefte War-
zen sichtbar, deren Durchmesser ber L2 100—150 u betrigt. An ithnen
haftet eine dunkle Masse, die aus Nahrungsbestandteilen besteht, die
durch eine Kittsubstanz verhirtet sind. In der caudalen Reihe sind
6—38, in der oralen 12—16 solcher Bildungen festzustellen. Abb. 13
zeigt die Lage eines dieser « Nipfe » aus der oralen Reihe, in Abb. 14
ist ein solcher stiarker vergréssert dargestellt. Die in den Dornen der
napffésrmigen Hohlung hingende Masse erscheint im Bild als Folge
der Priparation zerrissen. Sie firbt sich mit Haemalaun bedeutend
stirker als diejenige, die sich an den biumchenartigen Bildungen der
Dickdarmwand verfingt. Dies deutet darauf hin, dass die « Nipfe »
eine unterschiedliche Funktion besitzen, die im Moment allerdings
ritselhaft bleibt. Thr Epithel besteht aus pflasterartigen Zellen mt
runden Zellkernen. Es wird von einer meist dicken Intima (bis 50 )
iiberschichtet, die eine deutliche Epicuticula besitzt. Die napfartigen
Bildungen llegen am Ubergang von Diinndarmwand zu Dickdarmwand.
Die Stirke der Intima spricht dafiir, dass sie noch Bildungen der ersten
sind. Solche « Nipfe» wurden bisher bei Lamellicornierlarven nicht
beschrieben. MiNGAzZINI erwihnt allerdings das Vorkommen von
Borstenbiischeln im Vorderteil des Dickdarms von Oryctes. Es 1st aber
nicht klar, ob es sich um éihnliche Erscheinungen handelt wie bei
Melolontha.

Das Dickdarmepithel, das auf einer sehr feinen Basalmembran
ruht, ist im vorderen Darmabschnitt uneinheitlich. Abgeplattete Epithel-
zellen wechseln ab mit pflasterartigen Zellen, die gegen das Lumen
halbkugelig abgegrenzt sind (Abb. 15). Die Kerne der flachen Zellen
sind schlank, die der erhshten Zellen rund bis queroval. Thr Chromatin
1st dichtkornig ; Mitosen wurden keine beobachtet. Das Zellplasma ist
intensiv mit Erythrosin firbbar und im Scheitel der erhshten Zellen
sammelt sich oft ein Band glinzender, farbloser Granula an. Bei frisch-
gehéiuteten Larven sind diese Zellen an threm Scheitel fast durchwegs
pilzférmig verbreitert, enthalten sehr intensiv gefirbtes Plasma und
die erwihnten Granula. Offenbar hingt dies mit der erhshten Aktivitit
(]igg ])Zellen bei der Bildung der neuen Intima zusammen (RIcHARDs

Bei schwacher Fiillung des Dickdarms 1st das Epithel nach innen
gefaltet, wobel die beiden Schenkel einer Falte mit threr Basalmembran
eng aneinander liegen (Abb. 15). Die biumchenartigen Fortsitze, iiber
die MincazziNT und auch WERNER (1926) von ihrem Tiermaterial
berichten, sind auch bei Melolontha Bildungen der Intima und des
Epithels (Abb. 16). In threm Stamm sind Gruppen langlicher Epithel-
zellen zusammengedringt, deren Plasma hell glinzende Granula
enthilt und das scheinbar bis in die feinen Dorne der « Baumchen »
hinein reicht. Die Intima ist am Stamm sehr diinn, an den Verzwei-
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Abb. 16. — Liangsschmitt durch die Wand des vorderen Dickdarms. Sehr flaches
Epithel wechselt mit einzelnen pflasterférmigen Zellen (CP). Oben ist eine biumchen-
artige Ausstiilpung der Darmwand abgebildet (B). Von ihrem Stamm gehen zwel
Hauptiste gegen das Lumen zu, von welchen feine Dornen abzweigen ; diese sind
quergeschnitten und als dunkle Punkte im anhaftenden Darminhalt erkennbar. (145 %)

Abb. 17. — Lingsschnitt durch die Wand des Rectum (RE) mit dem Ansatz von
dilatatorischen Muskeln (MD). (105 x)

gungen stirker. Im Bild sind zweir Hauptiste des « Baumchens » sicht-
bar, von denen viele Dorne abzweigen. Diese sind nur als feine dunkle
Punkte zu erkennen. Sie besitzen ein mit einer f(’irbbaren Masse ge-~
fillltes Lumen. Auch auf dem Schnitt ist der erhirtete Darminhalt
sichtbar, der sich in thnen verfangt. Am Ende des vorderen Dickdarm-
abschnitts sind makroskopisch zwei dunkle Felder von 0,3—0,5 mm
Durchmesser erkennbar. Bei Lupenvergrésserung (50 ><) stellt man
fest, dass es sich um Gruppen von ca. 30 kélbchenférmig nach aussen
gestillpten Vorspriingen der Darmwand handelt, die am Ende umge-
bogen und mit einer dunklen Masse gefiillt sind. Im Schnitt erscheint
die Intima dieser Réhrchen verdickt; ihr Inhalt farbt sich intensiv
mit Haemalaun. Solche Bildungen, deren Funktion unbekannt ist,
kommen nach MiNGAZZINI auch beir Anomala, nicht aber ber Oryctes
und Phyllognathus vor.

Der hintere Abschnitt des Dickdarms besitzt ein einfaches Platten-
epithel ohne jegliche Ausbuchtungen. Auffillig ist der Dickenunter-
schied der Epithelzellen zwischen dorsal und ventral. Auf der
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Dorsalseite, die mit i1hrer Riickseite an den vordern Dickdarmteil
gepresst 1st, messen die Zellen bei L? bloss 2—5 1, ventral dagegen
15—25 p. Die Intima 1st durchwegs sehr diinn.

Der Ubergang vom Dickdarm zum Rectum wird gekennzeichnet
durch ein plétzliches Dickerwerden der Intima und eine stirkere
Muskulatur (Abb. 17). Die Muskelbiindel sind im Schnitt rundlich
und besitzen eine doppelte Querschnittﬂéiche 1m Vergleich zu den
flachen Muskelbiindeln im hintern Dickdarm. Statt einer einfachen
ist hier eine 3—4-fache Quermuskelschicht anzutreffen, Lingsmuskeln
sind dagegen selten. Im hintern Rectum nimmt die Stirke der Musku-
latur wieder ab. Nur wenige Quermuskelbiindel sind noch sichtbar ;
die erwihnten Dilatatoren setzen am Epithel an (Abb. 15). Auf einem
Priparat konnte festgestellt werden, dass von derselben Ansatzstelle
am Epithel ein Muskelbiindel schrig oralwirts, ein anderes schrig
caudalwirts gehen kann, wobei das Sarcolemma beider ineinander
iibergeht.

Die Darmwand im vorderen Teil des Rectum ist in Lingsfalten
gelegt. Die Intima und die Epithelzellen sind am Scheitel der Falten
betriachtlich dicker als an deren Grund. Als Folge dieser Gréssenunter-
schiede treten am Faltenscheitel Gruppen erhshter Zellen hervor. Bei
diesen wird es sich aber kaum um Rectalpapillen handeln. Die sie
bedeckende, starke Intima miisste einen Stoffaustausch erschweren.
Ein solcher wire eher an den diinnen Intimapartien am Faltengrund
denkbar.

Im hintersten Teil des Rectum bekommt die Darmwand ein #hn-
liches Aussehen wie die dussere Korperdecke. Das Epithel 1st sehr
diinn und von einer michtigen Intima tiberlagert. OrLov (1924) hat
bei Oryctes und Melolontha in diesem Abschnitt Tastorgane fest-
gestellt, die denjenigen des dusseren Integuments entsprechen und 1m
iibrigen Darm nicht vorkommen.

c) Elektronenmikroskopische Untersuchung der Dickdarmintima

Dank der elektronenmikroskopischen Untersuchungstechnik sind
unsere Kenntnisse iiber den Feinbau der Cuticula der Insekten und
besonders thres Chitinanteils stark geférdert worden. Allerdings lassen
sich mit dieser Methode nur diinne Membranen direkt untersuchen.
Ricuarps und Korba (1948) konnten in der Intima der Tracheolen
von Periplaneta, die mit eiweisslésenden Mitteln behandelt worden
waren, fbrillire Chitinstrukturen nachweisen. In der Lingsrichtung
der Gefasse und rechtwinklig dazu verlaufen 70—300 A dicke Fibrillen.
In der Intima des Kropfes wurde dagegen nach derselben Vorbe-
handlung nur ein undeutliches und ungerichtetes Netzwerk vorge-
funden. In der Cuticula von Crustaceen stellte Rir (1951) parallel
liegende Chitinfibrillen von ca. 100 A Dicke fest. Die bei der Unter-

suchung der peritrophischen Membran von Insekten erzielten
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Ergebnisse werden wir spiter besprechen (S. 222). In Zellwinden von
Pilzen fanden FRrEY-WyssLING und MueHLETHALER (1950) 150—300
A dicke Chitinfibrillen, die ungerlchtet oder parallel angeordnet smd

Die Intima des Dickdarms von Melolonthalarven 1st sehr dunn, 1im
histologischen Schnitt misst sie weniger als 0,2 1. Nach ithrer Trennung
von der iibrigen Darmwand durch chemische Behandlung stellt sie
ein giinstiges Objekt fiir elektronenmikroskopische Untersuchungen dar.

Zu diesem Zweck wurden Hinterdirme von L® zwei verschiedenen
Behandlungsarten durch Kalilauge unterworfen. Einerseits wurden
sechs Diarme mn 10 9%, Kalilauge im Wasserbad wihrend 40 Minuten
erwiarmt und nachher in mehrfach gewechseltem destilliertem Wasser
ausgewaschen. Acht Diarme wurden abwechslungsweise in 10 9, Kali-
lauge und Wasser gekocht, bis das Wasser nicht mehr getriibt wurde.
Die gesamte Einwirkungszeit der Lauge betrug 3 Stunden, die des
Wassers | Stunde. Anschliessend wurden die Objekte bei Zimmer-
temperatur 5 Minuten in Wasser gebracht, das mit einigen Tropfen
1 % Salzsiure angesiuert worden war, und mit mehrfach gewechseltem
destilliertem Wasser nachgespﬁlt. Dadurch konnten anhaftende Stoffe,
die zum grossen Tell von der Eiweissauflssung stammen, weitgehend
entfernt werden. Kleine Stiicke der Intima wurden auf Ob]ekttrager~
netzchen aufgezogen. Eine Verwendung von Trigerfolien erwies sich
wegen der Stirke der Membranen als {iberfliissig. Die Préparate
wurden 1m Laboratorium fiir Elektronenmikroskopie der ETH mut
Chrom beschattet und 1m Triib-Taduber EM bei 40 kV untersucht.

Im vorderen Dickdarmteil sind an Gesamtpriparaten der Intima
im Lichtmikroskop ovale Héfe mit einem Durchmesser von 25—35 n
sichtbar (Abb. ]8). Sie werden von ca. 3 U breiten, ein- oder zweimal
unterbrochenen Biandern umschlossen. Der Abstand zwischen zwei
Hoéfen betrdgt mindestens 20 M, oft sind sie aber bedeutend weiter
voneinander entfernt. Der Durchmesser und der Abstand dieser Héfe
stimmt ungefihr mit demjenigen der einzeln vorragenden Pflasterzellen
iiberein (Abb. 16, CP). Man kann also vermuten, dass jede Pflaster-
zelle an 1threm Scheitel einen « Hof» tragt. MincazziNI bezeichnete
diese Hofe als «areole di assorbimento»; bei starker Vergrésserung
fand er in der Intima im Gebiet zwischen den Héfen Gruppen von
grosseren Poren, wihrend die Héfe feine Porenkanile besitzen sollen.

Be1 der elektronenmikroskopischen Untersuchung von schwach
behandeltem Material erscheint die Intima ausserhalb der hofférmigen
Bezirke dicht und homogen. An wenigen Stellen wird sie von gruppen-
artig angeordneten Poren von 0,2—0,3 u Durchmesser durchbrochen.
Diese stimmen offenbar mit den von MiNcAzzINI im Lichtmikroskop
beobachteten Erscheinungen iiberein. Die die Héfe umschliessenden
Bénder sind gegen das Darmlumen leistenartig erhsht. Die Hoéfe
selber besitzen — ebenfalls gegen das Lumen zu — eine durchbrochene
Oberfliche. Poren von 0,10—0,15 u Durchmesser mit erhshten Rin-
dern sind in Reihen angeordnet. Die Abstinde zwischen diesen Poren
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Abb. 18. — Schematische Ubersicht iiber die Intima des vordern Dickdarms. Oben
ist ein bidumchenférmiges Gebilde (B) und unten sind drei hofférmige Bezirke (H)
dargestellt. Eingezeichnet sind die Bildausschnitte von Abb. 19 und 20. (ca. 350 x)

Abb. 19. — Intima des vordern Dickdarms nach 4-stiindiger Vorbehandlung in
kochender 10 9%, Kalilauge. Der hofférmige Bezirk (H) wird durch ein erhshtes Band

(GB) nach aussen abgegrenzt. Rechts unten ist ein Teil der « perforierten Lamelle »
sichtbar, die das darunterliegende fibrillare Netzwerk teilweise verdeckt. Die Fibrillen
innerhalb und ausserhalb des Hofes sind parallel zueinander angeordnet. (4800 x)

sind wenig kleiner als thr Durchmesser. Bei starker Vorbehandlung
verschwinden diese perforierten Lamellen. Auf der ganzen Intima,
innerhalb und ausserhalb der Héfe, wird ein fibrillares Netzwerk sicht-
bar, das offenbar von Chitinfibrillen gebildet wird. Bel einem Préparat
blieb eine der perforierten Lamellen teilweise erhalten (Abb. 19). Es
zeigt sich hier klar, dass diese iiber der netzartigen Schicht liegt und
selber keinen fibrilliren Bau besitzt. Die 200—250 A dicken, sehr
langen Fibrillen verlaufen vorwiegend in einer Richtung. Links im
Bild ist eine tiefer liegende Schicht erkennbar, in der die Richtung der
Fibrillen um 40° gedreht ist. Abb. 20 gibt ein genaueres Bild vom
Bau des fibrilliren Netzwerks. Auch hier zeigt sich eine deutliche Ten-
denz zur parallelen Anordnung der Fibrillen, wobel in den iiber-
emanderliegenden Schichten 2—3 bevorzugte Richtungen festzustellen
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sind. In der Mitte des Bildes findet sich eine der erwihnten Poren-
gruppen (PG). Threr regelmissigen Form und ihrer Grésse nach muss
es sich dabel um urspriingliche Poren im Chitingertist handeln, die
sich deutlich von kleinen Léchern unterscheiden, die bei starker Vor-
behandlung innerhalb und ausserhalb der Héfe zwischen den Fibrillen
auftreten.

Die Intima des hinteren Dickdarms erscheint bei schwacher Vor-
behandlung gleichférmig und besitzt weder Héfe noch grossere Poren.
Bei starker Behandlung tritt auch hier ein fibrillires Netzwerk der-
selben Art wie 1im Vorderteil in Erscheinung.

Abb. 20. — Intima
des vordern Dickdarms
(gleich behandelt wie
19) im Gebiet ausser-
halb der Hsfe. Die
parallellaufenden Chi-
tinfibrillen sind in den
verschiedenen Schich-
ebenen in 2—3 bevor-
zugten Richtungen an-
geordnet. Die grossen
Porensffnungen  (PQG)
werden von gebogenen
Fibrillen  eingefasst.

(10500 x)

Vergleichsweise wurden Priparate mit der Intima von Diinndarm
und Rectum untersucht. Diese ist allerdings zur direkten Untersuchung
zu dick. Nur an Risstellen ist der fibrillire Feinbau zu erkennen.

Die beobachtete Anordnung der Chitinfibrillen 1st vergleichbar mit
derjemgen von Zellulosefibrillen in pflanzlichen Zellwénden. So ver-
laufen in den Ubergangslamellen zwischen primirer und sekundirer
Zellwand die Fibrillen ebenfalls in mehreren bevorzugten Richtungen
(STEwARD und MUEHLETHALER 1953).
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7. Peritrophische Membran

a) Anatomische und histologische Untersuchungen

Auf das Vorhandensein einer die Nahrung umhiillenden Membran
im Mitteldarm von Lamellicornierlarven hat als erster MINGAZZINI
(1889) hingewiesen. AUBERTOT (1934) erwihnt die peritrophische Mem-
bran der Larve von Melolontha. Er gibt an, dass eine weiche Membran
an der Basts der Valvula cardies musetz pond i therm sretteren Verlauf
durch den Mitteldarm den Durchmesser dieses Zellrings beibehilt.

Uber den Bildungsmechanismus der peritrophischen Membran bel
Insekten existiert eine ausgedehnte Literatur (Ubersicht bei WiGGLES-
woRTH 1950, RicuarDs 1951, DAy und WaTterHOUSE 1953). Fiir Dipte-
ren wird eine kontinuierliche Bildung durch den vordersten Zellring
im Mitteldarm angenommen, bei andern Insekten eine Delamination
von Membranlamellen durch das Mitteldarmepithel oder eine Kom-
bination beider Vorginge.

Wird der Mitteldarm des Maikiferengerlings der Linge nach ge-
6ffnet, so ist in der Regel in seinem Innern eine deutlich ausgebildete
per1troph1sche Membran sichtbar. Diese umschliesst den Darminhalt
‘und verhindert 1thn 1im hintern Darmteil am Ausfliessen. Im vorderen
Abschnitt bricht die Membran bei Offnung der Darmwand meist auf
und lasst dunklen Darmsaft austreten. Nach diesem Druckausgleich
ist auch in diesem Abschnitt die Form der Membran erkennbar. Die
peritrophische Membran tapeziert niamlich den vorderen Mitteldarm
als deren genauer « Abguss» aus und besitzt genau dieselbe Form mit
allen Ausbuchtungen der vorderen Blindsicke. Im vordersten Darm-
te1l 1st die Membran einschichtig und sehr zart. Sie setzt am vordersten
Zellring des Mitteldarmes, der auf die Valvula cardiaca folgt, an. Im
hintern Darmabschnitt wird sie mehrschichtig und zylindrisch, sie
scheint nicht in die hinteren Blindsicke hineinzugreifen

Die peritrophische Membran besteht aus einem Komplex von kon-
zentrischen Lamellen, deren Zahl nach hinten zunimmt. Ber Offnung
der Membran findet man oft in ithrem Innern 3—8 hintereinander
gestaffelte Serien von Membransicken, die alle genaue « Abgiisse » der
vordern Blindsicke sind (Abb. 21). Die einzelnen Sicke umschliessen
Nahrungspartikel und bebalten dadurch ihre Form. Von jeder solchen
Serie geht eine « Aussenlamelle » der peritrophischen Membran nach
hinten und umschliesst den hinten liegenden Membrankomplex. Aus
diesem Grund sind die vorne in der peritrophischen Membran gele-
genen Serlen von aussen gut sichtbar, wihrend die hinteren durch
6—9 Aussenlamellen verdeckt und ohne Praparation kaum zu erkennen
sind. Be1 diesen Komplexen handelt es sich offenbar um das Resultat
einer periodischen Lamellenbildung durch das Mitteldarmepithel.
Frisch aufgenommene Nahrung wird sofort mit einer Membran um-
geben. Diese wandert mit ithrem Inhalt nach hinten. Die nachher
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Abb. 21. — Schematische Darstellung des Baues der peritrophischen Membran
(Langsschnitt). Die serienweise angeordneten, blindsackartigen Ausbuchtungen sind
bei der Priparation deutlich erkennbar ; die Aussenwand der peritrophischen Mem-
bran erscheint oft kompakt, da ihre Einzelschichten miteinander verklebt sind.

gebildete Lamelle umhiillt neue Nahrung und die noch im Darm
befindliche alte Lamelle. Wiederholt sich dieser Vorgang, so entstehen
die beschriebenen Komplexe, an denen viele nacheinander abgestossene
Membranschiibe erkennbar sind. In vielen Fillen sind die einzelnen
Schiibe aﬂerdings nicht mehr so deutlich. Offnet man eine solche
peritrophische Membran, so findet man an deren Innenfliche ring-
férmig ansetzende, hintereinander gestaffelte Membranfetzen, die gegen
das Innere zu reichen. Bei niherer Untersuchung zeigt es sich, dass
es sich daber um die beschriebenen Membranserien handelt. Die
blindsackartigen Membransicke sind allerdings entleert, in sich zu-
sammengefallen und teilweise zerrissen.

Im histologischen Schmitt ist die peritrophische Membran als ein-
fache oder mehrfache Begrenzungsschicht zwischen Epithel und Nah-
rung sichtbar. Im vorderen Mitteldarm, der meist mit koaguliertem
Darmsaft erfilllt ist, sind die diinnen Membranen kaum erkennbar.
Weiter hinten stellt man mehrere dem Darmepithel parallel laufende
Schichten fest, von denen Membranteile gegen das Darmlumen hin
abzweigen (Abb 7, 8, 10). Dieses Bild kann leicht aus dem komplexen
Bau der ganzen Membran erklirt werden. Bei hungernden Tieren i1st
der Mitteldarm gefiillt mit einem unregelmissigen Netzwerk von
gefalteten und untereinander verbundenen Membranen. Diese Auf-
faltung erklart sich daraus, dass die Membran, die durch Nahrung
nicht angefiillt ist, nur langsam weggefithrt wird. Ablssungsbilder der
Membran vom Epithel, die als Bildungsfiguren gedeutet werden koén-
nen (v. DEaN 1933), finden sich im ganzen Verlauf des Mitteldarmes
(Abb. 10). Im Gebiet der vordern Blindsicke sind sie allerdings nicht
angetroffen worden, obwohl gerade hier eine starke Membranbildung
stattfinden muss.
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Die peritrophische Membran reicht oft weit in den Diinndarm
hinein (Abb. 11). Der Bau des Diinndarmepithels, dessen Falten mit
feinen Dérnchen besetzt ist, und die starke Wandmuskulatur sprechen
dafiir, dass der Mechanismus des Membrantransports im Diinndarm
liegt. Im Dickdarm sind 1—20 cm lange, abgerissene Membranstiicke
vorzufinden. Diese besitzen keinen Inhalt mehr und sind im Gegensatz
zur Membran im Mitteldarm sehr briichig. Dies wird auf die erkung
von Verdauungs- oder Bakterlenfermenten zuriickzufithren sein.

Es fillt auf, dass Tiere in voller Nahrungsaufnahme viel dunklen
Darinsaft bilden und eine kraftige peritrophische Membran besitzen.
Andererseits 1st ber inaktiven Tieren, deren Mitteldarm geschrumpft
1st, kaum eine peritrophische Membran nachzuweisen. Zur Abklirung
der Zusammenhinge zwischen Membranbildung und Aktivitiatszustand
wurden je 10 Engerlinge 1m Briickenthermostat bei1 5, 12, 18, 24 und
30° C einzeln 1n erdgefﬁﬂten Dosen gehalten; daber wurde nur der
Halfte der Tiere Futter vorgelegt. Nach 1 Monat wurden die Tiere
seziert. Die ber 18 und 24° gehaltenen Tiere besassen im Mitteldarm
deutliche Membranen mit Ausnahme eines Tieres, das eine offensicht-
lich frisch abgestossene Membran im Dickdarm hatte. Bei den Tieren,
die unter hoherer und tieferer Temperatur gelebt hatten, war stets
eine deutliche — wenn auch schwichere — Membran vorhanden.
Zwischen gefiitterten und hungernden Tieren waren keine deutlichen
Unterschiede festzustellen. Im Dezember 1952/53 untersuchten wir
10 L3, die direkt aus dem Freiland stammten und sehr deutliche Mem-
branen besassen. Diese Tiere hatten mit Darmsaft prall gefiillte Darme
und waren 1n besserem Ernihrungszustand als die Tiere aus unseren
Zuchten. Unsere Beobachtungen zeigen, dass die Membranbildung
stindig erfolgt, dass sie aber verstirkt ist, wenn die Larven sich in
einem giinstigen physiologischen Zustand befinden.

Wie erwihnt, wird die peritrophische Membran vom Mitteldarm-
eplthel durch Delamination geblldet Der valvulanahe Zellrlng, an dem
die frischgebildete Lamelle haftet, diirfte an der Membranbildung
mitbeteiligt sein. Das Epithel der vordern Blindsicke wirkt an der
Sekretion mit, eine Tatsache, die bisher einzig bei1 Anacridium (BEr-
RETTA 1937) bekannt war.

b) Elektronenmikroskopische Untersuchungen

Die peritrophische Membran i1st wegen der geringen Dicke ihrer
einzelnen Lamellen ein geeignetes Objekt fiir direkte elektronenmikro-
skopisc}le Untersuchungen. Ricuarps und Korpa (]948) stellten an
der Membran von Periplaneta eine undeutliche Struktur fest. Huser
und Haaser (1950) fanden an derjenigen von Dixippus ein ziemlich
regelmissiges Netzwerk mit verstarkten Netzrippen vermutlich fibril-
lirer Natur und von Zwischenmembranen ohne sichtbare Struktur,
die die Netzmaschen ausfiillen. In den Exkrementen von Tineola
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stiessen LLAGERMALM, PHILIP und GRALEN (1950) auf Membranen mut
fibrillarem Feinbau und einem dhnlichen Netzmuster, die wahrschein-
lich aus der peritrophischen Membran stammen. Die Membranen von
Periplaneta und Tenebrio besitzen nach HuBer (1950) ebenfalls netz-
artigen Bau, an derjenigen von Bombyx war dagegen keine Struktur
zu erkennen. MARTIGNONI (1952) konnte bei der Membran von Peri-
droma ein Gewebe von ungeordneten, 50—200 A dicken Chitinfibrillen
und eine amorphe Zwischenmasse nachweisen. MERCER und Day (1952)
fanden in den Netzrippen der peritrophischen Membran von Peri-
planeta lange, weniger als 100 A dicke Fibrillen, die vorwiegend in den
Hauptrichtungen der Maschenrippen verlaufen.

Die peritrophische Membran des Maikiferengerlings ergibt nur
nach Zerlegung in die einzelnen Lamellen unter dem Elektronen-
mikroskop befriedigende Bilder. Bei frisch entnommenen Membranen
ist diese Trennung schwierig, da die Lamellen miteinander verklebt
sind. Auf sofort hergestellten Priaparaten wird die Struktur der Mem-
bran zudem oft durch Verunreinigungen verdeckt. Eine mehrstiindige
Auswaschung in destilliertem Wasser erleichtert die Isolierung der
Einzellamellen. Zur Untersuchung des Chitinanteils wurden zudem
einzelne Membranen folgenden Behandlungen zur schonenden oder
intensiven Entfernung von Eiweiss unterworfen :

Kalilauge 10 9% ber 20°C 2—10 Tage
ber 100° C 20—60 Minuten
Diaphanol conc. ber 200 C 20 Tage

Pepsin und Trypsin 3 % ber 35°C 6—24 Stunden
Sericym 3 %, (Protease der
Ferment A.G. Basel) ber 50°C 6—24 Stunden

In Ubereinstimmung mit den Resultaten von RicHArRDS und KORDA,
die mit verschiedenen chitinhaltigen Insektenmembranen arbeiteten,
fanden wir keine Unterschiede zwischen den einzelnen Methoden. Fiir
die Art der erhaltenen Bilder scheint das Ausmass der E.ntfernung
des Eiweissanteils entscheidend zu sein. Diese 1st bei jeder behandelten
Membran 1im Randgebiet stirker als in den mittleren Schichten. Die
Membranen wurden in mehrfach gewechseltem destilliertem Wasser
nach der Behandlung ausgewaschen. Die Einschaltung einer Stufe
| % Kaliumpermangana’c bei Zimmertemperatur wihrend 3 Minuten
bot keine wesentlichen Vorteile. Bei léingerem Aufenthalt in diesem
Oxydationsmittel wurden die Membranen briichig, wihrend durch die
iibrigen Behandlungen ihre mechanischen Eigenschaften nicht merklich
beeinflusst wurden. Die Iso]ierung der Lamellen erfolgte unter der
Praparierlupe. Kleine Membranstiicke wurden, wie im Fall der Dick-
darmintima, direkt auf Objekttrigernetzchen aufgezogen, mit Chrom
beschattet und 1im Triib-Tduber EM bei 40 kV untersucht.

Bei schonender Vorbehandlung bietet die peritrophische Membran
das typische Bild eines regelmissigen Netzwerks (Abb. 22). Die ca.
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Abb. 22. — Wenig verdnderte Lamelle der peritrophischen Membran nach 12-stiin-

diger Vorbehandlung in Pepsin. Die vorstehenden Netzrippen bilden ein regelmissiges

Netzwerk. Die Zwischenmembranen, die die Netzmaschen iiberspannen, sind nur
links oben teilweise geplatzt. (12700 x)

Abb. 23. — Stark verénderte Lamelle der peritrophischen Membran nach 48-stiindiger

Vorbehandlung in « Sericym». Die Zwischenmembranen sind geplatzt; die Netz-
rippen zeigen fibrilliren Bau (CF). (14100 x)

0,25 u weiten Netzmaschen werden von Zwischenmembranen ausge-
fillt, in denen Andeutungen einzelner fibrillenartiger Stringe vorhanden
sind. Die Netzrippen verlaufen meist in zwei stark und einer schwach
bevorzugten Richtung und ergeben rundliche, in Reihen geordnete
Rippenmaschen. Seltener verlaufen sie nur in zwei Richtungen, wo-
durch dann quadratihnliche Maschen entstehen. Beide Muster gehen
meinander iiber. In einzelnen Bezirken werden zudem neue Maschen-
rethen eingeschoben, was dann wenig geordnete Bilder ergibt. Eine
streng regelmaissige Anordnung der Maschen wire ja fiir den Aufbau
der sackartigen Ausbuchtungen der peritrophischen Membran unzu-
reichend.

Bei intensiver Vorbehandlung (Abb. 23) werden in den Netzrippen
lange, ca. 100—250 A dicke Fibrillen sichtbar, die vorwiegend in den
betonten Rippenrichtungen verlaufen. Einzelne Fibrillen biegen aus
diesen Hauptrichtungen heraus und verbinden die parallel verlau-
fenden Fibrillenbiindel miteinander. Die Zwischenmembranen sind
zum grossten Teil geplatzt; teilweise scheinen sie sich in einzelne
Fibrillen aufgelést zu haben, welche die Maschenlscher iiberspannen
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und sich in die Rippen hinein fortsetzen. Es ist allerdings nicht klar,
ob dies eine Folge der Priaparation ist oder ob die Zwischenmembranen
schon urspriinglich fibrillire Elemente enthalten. Die durch die che-
mische Vorbehandlung entfernten Membranen scheinen vorwiegend
aus Eiweissfilmen zu bestehen, wihrend die Netzrippen in Eiweiss
eingelagerte Chitinfibrillen enthalten, von denen einige in die Zwischen-
membranen hinein reichen. Die Untersuchung von abgestossenen
peritrophischen Membranen aus dem Dickdarm ergab dhnliche Resul-
tate wie bei den intensiv vorbehandelten Membranen aus dem Mittel-
darm. In den Randpartien waren sie zudem hiufig ausgefasert. Die
Auflésung des Eiweissanteils scheint hier durch kérpereigene oder
bakterielle Fermente erfolgt zu sein.

c) Chemische Zusammensetzung

Nachdem die Anwesenheit von Chitin in der peritrophischen Mem-
bran eine lang diskutierte Streitfrage war, wird sie heute nicht mehr
in Zweifel gezogen. Ein positiver Chitintest im Mitteldarminhalt gilt
sogar als Beweis fiir das Vorhandensein einer peritrophischen Membran
(WATERHOUSE 1953).

Is Erginzung unserer Untersuchungen an der peritrophischen
Membran des Maikiferengerlings nahmen wir an ihr einige Chitin-
bestimmungen vor. Nach Ricuarps (1951) darf die Chitosan-Jod-Probe
nach van Wisselingh in der Modifikation von Campbell im positiven
Fall als zuverlissigster qualitativer Nachweis gelten. Ein negatives
Ergebnis schliesst allerdings die Anwesenheit kleiner Mengen Chitin
nicht aus.

Chitin wird in konz. Kalilauge durch Erhitzung (15 Minuten auf
160> C) in Chitosan iibergefithrt. Nach griindlicher Auswaschung in
dest. Wasser zeigt Chitosan mit Jodjodkali eine braune Farbreaktion.
Bei Ersetzung des Jodjodkali durch verdiinnte Schwefelsdure schligt
die Farbe in rotviolett um und verschwindet 1 7> 9 Schwefelsaure
vollstandig. Das Chitosan geht in 75 9% Schwefelsdure wie auch in
verdiinnter Essigsiure langsam in Lasung.

In einem Testversuch fithrten wir diese Bestimmung doppelt an
Integumentstiicken des Engerlings durch und erhielten deutlich posi-
tive Ergebnisse. Darauf wurden 10 kraftige peritrophische Membranen
moglichst von eingeschlossenem Darminhalt befreit. Nach der Behand-
lung in Kalilauge erwies sich die Einschaltung von Alkoholstufen
(96 und 40 %) als vorteilhaft, da die diinnen Membranen bei der
direkten Ubertragung in Wasser zersprengt werden. Die erwihnten
Reaktionen konnten wir in fiinffacher Wiederholung durchfiihren. Bei
dre1 Bestimmungen verliefen sie positiv. Allerdings war der Farbum-
schlag von braun zu violett undeutlich und die Auflésung in Essig-
sdure unvollstindig. Beides 1st auf Verunreinigungen durch Erde und
Nahrungspartikel zuriickzufithren, die von den Membransicken so

16
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innig umschlossen werden, dass sie nicht vollstindig entfernt werden
konnen. Be1 zwel Bestimmungen waren die Reaktionen undeutlich bis
negativ, offenbar weil die Chitinmenge zu gering war.

Um diese Schwierigkeiten Zu umgehen, arbeiteten wir mit der modi-
fizierten Chitosansulfatmethode von RokLorseN und Hoerte (1951)
weiter, die den Nachweis sehr kleiner Chitinmengen erlaubt. Chitin
wird wie bel der ersten Methode in Chitosan iibergefithrt und dieses
wird 1n 96 % und 40 9%, Alkohol und in dest. Wasser sorgfiltig ausge-
waschen. Der Riickstand wird jeweils abzentrifugiert und nach der
letzten Auswaschung auf einen Objekttriger gebracht. Nach Zugabe
eines | ropfens 15 % Schwefelsdure wird das Praparat mit etnem Deck-
glas zugedeckt. Hernach wird es langsam bis zum ersten Aufkochen
erwdrmt und sofort auf emn Sandbad von 80° C gegeben, auf dem man
es langsam abkithlen ldsst. Die entstehenden Chitosansulfatkristalle
konnen 1m Polarisationsmikroskop leicht erkannt werden. 1 9, wisse-
rige Fuchsinsiurelésung wird durch das Priparat gesaugt. Bei der
Betrachtung im Polarisationsmikroskop mit gekreuzten Nicols leuchten
die Chitosansulfatkristalle nun als rote « Sterne » mit negativer Doppel-
brechung auf.

Die Bestimmungen wurden als Kontrolle zweimal mit Integument-
teilen und zweimal mit je sechs Membranen durchgefithrt. In den
Kontrollpriaparaten fanden sich lingliche, negativ doppelbrechende
Kristalle in grosser Menge ; 1thr Durchmesser schwankte zwischen
5—20 u. In den Préiparaten aus peritrophischen Membranen waren
dhnliche Kristalle mit einem Durchmesser von 4—12 u in geringerer
Zahl vorhanden. In Form und Doppelbrechung stimmten sie mit den
von ROELOFSEN und HoETTE als Chitosansulfat beschriebenen Krlstallen
iiberein.

Bei beiden Nachweismethoden wird der Chitinanteil der Membran
durch intensive Erhitzung in Kalilauge und nachfolgende Auswa-
schung isoliert und in Chitosan iibergefiihrt. Eine teilweise Isolierung
des Chitins wird auch bei der Vorbehandlung der Membranen fiir die
elektronenmikroskopische Untersuchung in den erwihnten eiweiss-
lssenden Mitteln erreicht. Die Annahme, dass die sichtbar gemachten
Fibrillen Chitinnatur besitzen, wird also bestéitigt.

Proteinbestimmungen in der peritrophischen Membran wurden
schon mehrfach vorgenommen (Literatur bei DAY und WATERHOUSE
1952). Thre Resultate wurden in Zweifel gezogen, da nachgewiesenes
Eiweiss aus der Nahrung oder aus Darmsekreten stammen kann. Die
elektronenmikroskopisch festgestellten Verianderungen in den Mem-
branen nach deren Behandlung mut eiweisslgsenden Mitteln beweisen
aber die Anwesenheit von Proteinen in der unverinderten Membran.
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d) Funktion

Als Funktion der peritrophischen Membran der Insekten wird meist
der Schutz des Mitteldarmepithels gegen mechanische Beschidigung
durch den Darminhalt angenommen. Die Membran wirkt als Filter,
doch 1st sie auch fiir grosse Eiweissmolekiile permeabel (DAy und
WATERHOUSE). Die portionenweise Umhiillung der Nahrung durch
Membranlamellen gewihrleistet deren gleichmissige Durchdringung
mit Verdauungsfermenten. Beim Nahrungstransport durch den Mittel-
darm spielt sie eine wichtige Rolle (S. 235). Mikroorganismen, die mit
der Nahrung aufgenommen werden, kénnen durch die Membran am
Eindringen in das Darmepithel gehindert werden. Allerdings besitzen
gewisse fiir den Engerling pathogene Bakterien das Vermogen, die
peritrophische Membran in vitro aufzulésen (WIKEN et al. 1954).
Membranstiicke, die wihrend 10 Tagen von Bakterien angegriffen
wurden und teilweise aufgelé')st waren, zeigten unter dem Elektronen-
mikroskop ausgefaserte Rinder. Bei lingerer Einwirkung zerfallen die
Membranen vollstandig. Beim lebenden Tier miissen verschiedene
Faktoren die Auflésung der Membran verhindern. Einmal ist die Zahl
der Bakterien im Mitteldarm gesunder Tiere nur gering. Zum andern
wird beim fressenden Tier eine einzelne Membranlamelle als Folge
der raschen Bildung nur kurze Zeit im Mitteldarm verweilen (S. 228).
Gegen Gregarinen, die in gewissen Engerlingspopulationen bei 30 9%,
der Tiere im Mitteldarm und Dickdarm anzutreffen sind, scheint die
Membran eine ungeniigende Barriere darzustellen. Besonders im vor-
dern Mitteldarm sitzt ein Teil davon hiufig zwischen Membran und
Epithel. Die frischgebildeten Membranlamellen sind also fiir die
Protozoen durchdringbar.

III. PHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN

Als Erginzung der im anatomischen und histologischen Teil erwihn-
ten physiologischen Feststellungen werden an dieser Stelle Unter-
suchungen {iiber die Passagegeschwindigkeit der Nahrung und iiber die
pH- und Pufferungsverhailtnisse im Darmsaft und in der Haemolymphe

beschrieben. Abschliessend folgt ein Uberblick iiber die Funktion der

verschiedenen Darmabschnitte.

1. Passagegeschwindigkeit der Nahrung

Die Passagegeschwindigkeit der Nahrung durch den Darmtrakt des
Engerlings 1st nach unsern Beobachtungen sehr variabel. Larven,
welche seit zwei Monaten in einer feuchten Kammer gelebt hatten
und in dieser Zeit weder Nahrung noch Erde aufnehmen konnten,
besassen 1mmer noch festen Dickdarminhalt. Dasselbe konnte an
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Tieren festgestellt werden, die die gleiche Zeitspanne in sehr trockener
Erde gehalten worden waren und die vorgelegte Nahrung nicht be-
rithrten. Altere L* befinden sich wihrend Monaten in einem Ruhe-
stadium, in dem sie sehr wenig Nahrung aufnehmen (THiEM 1951,
VoceL und ILi¢ 1953), trotzdem enthilt 1thr Dickdarm noch viele
Nahrungsbestandteile. Die Peristaltik des Dickdarms und die Defaeka-
tion 1st also bei fehlender Nahrungsaufnahme reduziert. Bei fressenden
Larven 1st die Nahrungspassage bedeutend rascher.

Ein orientierender Versuch zur Feststellung der Passagegeschwin-
digkeit wurde 1im August 1953 mit 32 L3 durchgefithrt. Die Larven,
die seit 1—2 Monaten gehiutet waren, nahmen intensiv Nahrung auf.
Aus Erde wurden sie in Zuchtgefasse mit Korkmehl gebracht, welches
mit einer gesittigten, wisserigen Losung von Diamantfuchsin ange-
feuchtet und gefarbt worden war. Als Nahrung wurde frisch gekeimter
Weizen zugegeben. Die Temperatur betrug 20—24° C. Die Methode
bewihrte sich gut, da der Farbstoff an den Korkpartikeln haftet und
im Darmkanal nur wenig weggelsst wird.

Die Aufnahme des roten Korkmehls konnte schon am lebenden
Tier beobachtet werden. Das helle Integument 1st so durchsichtig, dass
eine Farbverinderung im Mitteldarm und Dickdarm leicht erkannt
werden kann. Nach verschiedenen Zeitabstinden (1, 2, 3, 6, 8, 24, 48,
96 Stunden) wurden je 4 Tiere seziert und der Inhalt threr Darm-
abschnitte untersucht.

Im Mitteldarm 1st frischaufgenommene Nahrung scharf getrennt
von der frither aufgenommenen. Die einzelnen Lamellen der peritro-
phischen Membran verhindern die Durchmischung des Darminhalts.
Der vordere Abschnitt des Mitteldarmes war 1—3 Stunden, der
hintere 4—8 Stunden nach Versuchungsbeginn mit Korkmehl ange-~
tiillt. Bei Tieren, die bei den ersten Kontrollen (1—4 Std.) untersucht
wurden, war der Darminhalt mit Gasblasen durchsetzt. Es handelt
sich offenbar um Luft, die beim hastigen Schlingen in den Darm ge-
kommen war. Ein kleiner Teil des Farbstoffs wurde gelést, passierte
durch die peritrophische Membran und reicherte sich an der Ober-
fliche des Darmepithels an. Diese Erscheinung trat zuerst vorne auf
und breitete sich mit dem Vordringen des Korkmehls nach dem hintern
Mitteldarmteil aus. Nach 24 Stunden war die Farbanreicherung im
hintern Darmteil deutlich starker als im vordern.

Der Transport des Darminhalts durch den Diinndarm -geschieht
rasch in kleinen Portionen, er ist aber nicht kontinuierlich. Im weiten
Dickdarm indert die Nahrung zweimal 1hre Bewegungsrichtung und
wird stark durchmischt. Die frische Nahrung kommt zuerst in die
beiden Terminaltaschen des Dickdarms und wird von deren Wand-
muskulatur weiter geférdert. 24 Std. nach Versuchsbeginn konnte man
im Dickdarm zwei verschieden gefirbte Zonen unterscheiden. Der
Raum, der unterhalb einer gedachten Verbindungslinie zwischen den

beiden Offnungen des blasenartigen vorderen Dickdarms (Abb. 1, CV)
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liegt, war durch Korkmehl heller gefiarbt, wihrend die dariiber liegende
Zone die normale dunkle Farbe beibehielt. Durch den Pumpmechanis-
mus der Terminaltaschen wird der Darmbre1 zwangsliufig der Ventral-
wand des Dickdarmvorderteils entlang getrieben und fliesst dann durch
den hintern Dickdarm zum Rectum. Es dauerte 96 St., bis der Hauptteil
des Dickdarms mit Korkmehl gefiillt war. An den Vorspriingen der
Dickdarmwand blieben Teile der alten Nahrung noch léinger haften.
Im Kot eines Tieres konnte schon nach 24 Stunden die Beimischung
einzelner Korkpartikel beobachtet werden. Mehrheitlich Kork enthal-
tenden Kot stellten wir aber nur in den beiden letzten Kontrollen
(48 und 96 St.) fest.

Uber die Passagegeschwindigkeit der Nahrung im Darm von
Lamellicornierlarven liegen Angaben von WiepEmaNN (1930) vor. Er
stellte be1 Oryctes fest, dass bei einer Umstellung der normalen Ernih-
rung auf Filterpapierkost die letzten Reste der alten Nahrung nach
4 Tagen aus dem Mitteldarm verschwinden. Im Dickdarm hingegen
wurden noch nach 2 Monaten Reste der urspriinglichen Nahrung ge-
funden. Aus Darmvolumen und Kotmenge berechnete der Autor eine
mittlere Verweildauer der Nahrung im Dickdarm von 5—6 Tagen.

Die von WIEDEMANN gefundenen Werte liegen hoher als unsere
Versuchsergebnisse, sie sind aber bedeutend niedriger als bei den
zuerst erwihnten Hungertieren. Das Ausmass der Nahrungsaufnahme:
ist offensichtlich fiir diese Unterschiede verantwortlich und die Nah-
rungsaufnahme ihrerseits ist abhingig von der Aktivitat der Engerlinge
und von Ausseneinfliissen (Art der Nahrung, Temperatur, Feuch-
tigkeit).

2. Wasserstoffionenkonzentration und Pufferung von Darmsaft
und Haemolymphe

a) Wasserstoffionenkonzentration von Darmsaft und Haemolymphe

Im Hinblick auf eventuelle pathogene Veranderungen be1 erkrank-
ten Engerllngen schien uns die Untersuchung des pH im Darmsaft von
Bedeutung. Gleichzeitig wurden Messungen in der Haemolymphe
durchgefiihrt.

Das pH in den Kérpersiften der Insekten wurde schon hiufig ge-
messen (Literatur ber WicGLESWORTH 1950, DAy und WATERHOUSE
1952, Buck 1952) und zwar mit Indikatoren, mit der Chinhydron-
elektrode und mit der Glaselektrode. Indikatoren sind fiir starkgefirbte
Fliissigkeiten, wie den Darmsaft der Engerlinge, ungeeignet. Die Chin-
hydronelektrode ist brauchbar in gut gepufferten Lésungen im sauren
und neutralen Gebiet ; fiir Messwerte iiber pH 7,5 ist sie nicht ver-
wendbar. Die einzige Methode, die fiir uns in Frage kam, war die
Messung mit der Glaselektrode. Da wir Proben von Einzelindividuen
untersuchen wollten, musste eine Elektrode verwendet werden, die das
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Arbeiten mit kleinen Mengen gestattet. INcoLD (1951) hat eine Mikro-
kapillarelektrode beschrieben, die wir in leicht modifizierter Form
verwenden konnten. Die mit Messgut gefiillte Kapillare der Mess-
elektrode und die Kalomelbezugselektrode werden in eine kleine, mit
- gesittigter Kaliumchloridlésung gefiillte Schale getaucht. Die ent-
stehende Potentialdifferenz massen wir mit einem direkt anzeigenden
pH-Meter (Typ 35 der Polymetron A.G., Ziirich). Die ganze Mess-
apparatur wurde uns in freundlicher Weise von Herrn Dr, W. Ingold
zur Verfiigung gestellt.

ie zu messende Haemolymphe wurde lebenden Tieren nach Ab-
schneiden eines Beines entnommen und in zylindrischen Glasnapfchen
von 8 mm Durchmesser und 5 mm Hohe aufgefangen. Der Mittel-
darmsaft wurde folgendermassen gewonnen : Nach der frither beschrie-
benen Methode wurde der Mitteldarm sorgfiltig herauspripariert.
Dann wurde er in dest. Wasser gewaschen und mit Filterpapier abge-
tupft. In der Gegend der vorderen Blindsicke wurde die Darmwand
perforlert und der meist dunkelbraune Darmsaft konnte hierauf in
Glasnipfchen aufgefangen werden. Wenn nicht geniigend Fliissigkeit
GUSHOSS Verwendeten er fe].n ausgezogene GlaSkaplllaren Zum Auf"
saugen Jes zuriickgebliebenen Darmsaftes. Auf diese Weise gewonnene
Fliissigkeit stammt zum gréssten Teil aus dem vordern Mitteldarm,
‘der Hauptbildungsstelle des Darmsaftes. Aus dem hinteren Darmteil
fliesst nur wenig Fliissigkeit nach. Fiir Vergleichsmessungen entleerten
wir beide Darmteile separat, nachdem wir hinter den mittleren Blind-
sicken eine Abschniirung mit einem Fadenzug angebracht hatten. Die
geringe Flﬁssigkeitsmenge im hintern Darmabschnitt erlaubte allerdings
oft keine Messung. Aus dem Dickdarm musste das Messgut mit feinen
Kapillaren entzogen werden. Die Konsistenz des Dickdarminhalts 1st
allerdings fiir Messungen oft zu fest. Beigemischte Steinchen und
Nahrungspartikel wirken sich zudem stérend aus, indem durch sie die
Messelektrode verstopft wird.

Zur Durchfithrung der Messung wird die Kapillare der Mess-
elektrode zuerst mit Messfliissigkeit ausgespiilt. Die zweite Fiillung
ergibt dann zuverlissige Resultate. Geniigt die Substratmenge fiir
wiederholte Messungen, so erhilt man gut iibereinstimmende Resultate
(= pH 0,1). Zur einmaligen Fiillung der Kapillare sind 20 mm? Fliissig-
keit erforderlich. Zum Spiilen der Kapillare und zu einer éinmaligen
Messung miissen 30—40 mm?® zur Verfiigung stehen. Nach der Mes-
sung wird die Kapillare mehrmals mit dest. Wasser ausgewaschen ;
periodisch wird sie mit konz. Salzsiure gereinigt und mit dest. Wasser
nachgespiilt.

Die Untersuchungen wurden an jungen L?® vorgenommen, welche
Nahrung aufnahmen. Messungen an L2 ergaben keine merklichen
Unterschiede. An Engerlingen, die an Infektionskrankheiten erkrankt
warzn, konnten ebenfalls keine gesicherten Unterschiede vorgefunden
werden.
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Der 1im Mitteldarm gebildete Darmsaft ist stark alkalisch. Im Durch-
schnitt erhielten wir von 56 Tieren einen mittleren pH Wert von 8,25
(7,50—9,50; S+ 0,477). Es fallt auf, dass der Schwankungsbereich unter-~
halb des Mittelwerts kleiner ist als oberhalb. Die erwihnten Vergleichs-
messungen zwischen dem Inhalt des vorderen und des hinteren Mittel-
darms ergab bei den 15 untersuchten Tieren eine Zunahme des pH
nach hinten von 0,1—1,0. Im Dickdarm fanden wir beir 48 Tieren
einen Mittelwert von pH 7,75 (5,90—8,90 ; s—: 0,816). Der Unterschied
zwischen diesem Wert und demjenigen des Mitteldarms 1st statistisch
gesichert. Diese Abnahme des pH wurde von WiEpEMANN (1930), der
mit Indikatoren an Oryctes arbeitete, auf die Tatigkeit siurebildender
Bakterien 1m Dickdarm zuriickgefiihrt.

Zahlenwerte iiber die pH Verhiltnisse im Darm von Lamellicornier-
larven verdanken wir folgenden Autoren : SwINGLE (1931a) fand bei
Popillia mit einer Chinhydronelektrode 1m Vorderdarm pH 8,0—8,4,
im Mitteldarm pH 9,4—9,5 mit einer Zunahme 1m hinteren Darmteil,
im Hinterdarm pH 7,5—7,6. STAUDENMAYER und STELLwWAAG (1939)
stellten mit derselben Methode bei Cetonia ein durchschmnittliches pH
von 8,8 (8,36—]0,0) fest. SCHLOTTKE (1945) verwendete Indikatoren
bei Cetonia, Potosia und Dorcus und gibt fiir den Mitteldarm pH
11,0—11,5 und fiir den Hinterdarm pH 7 an.

Unsere Messungen an der Haemolymphe ergaben bei 71 Tieren
ein durchschnittliches pH von 7,35 (7,00—7,55 ; s<: 0,124). Der fiir
das Blut recht hohe Schwankungsbereich ist durch den Umstand zu
erklaren, dass wir mit Proben von Einzelindividuen und nicht mit
Mischblut arbeiteten.

Uber pH Messungen am Blut von Lamellicornierlarven liegen fol-
gende Angaben vor : Lupwic (1934) fand bei Popillia mit einer Wasser-
stoffelektrode einen Mittelwert von pH 7,07 (6,66—7,36). SCHLOTTKE
erhielt mit Indikatoren an Cetonia, Potosia und Dorcus ein durch-
schnittliches pH von 6,9.

b) Pufferung von Mitteldarmsaft und Haemolymphe

Das Ausmass der Schwankung der pH Werte im Darmsaft und
Blut des Engerlings veranlasste uns, die Pufferungsverhaltnisse dieser
Fliissigkeiten zu untersuchen. Zur Bestimmung der Titrationskurven
verwendeten wir die Apparatur zur Mikrotitration von Siuren und
Basen von INncoLD (1946), die uns vom Hersteller zur Beniitzung iiber-
lassen wurde. Die Messfliissigkeit, die ein Volumen von | cm?® besitzen
muss, wird in eine napfférmig ausgebildete Glaselektrode gegeben, die
glelchzeltlg als Titrationsgefdss dient. Das Titrationsreagens wird mit
Hilfe einer In]ektlonsburette zugegeben, mit welcher Zusitze von
| mm?® gemacht werden kénnen.

Die Gewinnung von Mitteldarmsaft und Blut erfolgte in gleicher
Weise wie bei der pH-Messung. Fiir jede Messung wurde 30 mm?
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Substrat mit 1 cm® CO%-freiem dest. Wasser verdiinnt. Zur Titration
wurde 0,1 normale Salzsiure und Kalilauge verwendet.

Mit Mitteldarmsaft wurden je 8 Titrationskurven mit Sdure und
Lauge bestimmt, die alle einen dhnlichen Verlauf zeigten. In Abb. 24
1st ein Titrationspaar mit Siaure und Lauge angefiihrt. Im Anfangsteil,
d. h. im Gebiet des normalen Darm-pH, verlauft die Kurve steil, um
im extremen pH Bereich abzuflachen. Die andern Kurven besitzen
dieselbe Tendenz. Sie verlaufen etwas steiler oder flacher als im ange-
fithrten Beispiel, was auf eine von Tier zu Tier wechselnde Konzen-
tration der als Puffer wirkenden Stoffe schliessen ldsst.

Als Mass der Pufferung einer Lésung definierte v. SLYkE (1922)
die Pufferungskapazitit P als die fiir eine pH Verinderung von 1 in
| Liter Lésung benstigte Sauren- oder Laugenzugabe (in Aquivalenten)

(B = —ai?{ ). Man erhilt diese Werte, indem man an den erhaltenen

Kurvenpunkten der Titrationskurve Tangenten anlegt und den Tan-
gens des Winkels zur Ordinate berechnet. Fiir die angefiihrte Titra-
tionskurve 1st dies in Abb. 24 durchgefiihrt. Dabei ist aber die Zugabe
von Siure und Lauge in mm® 0,] n Lésung und nicht in Aquivalenten
angegeben. Fiihrt man letzteres durch, so erhilt man die absoluten
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Abb. 24. — Titrationskurve von Mitteldarmsaft (30 mm?® Darmsaft verdiinnt mit

1 ecm® dest. Wasser) mit 0,1 n Salzsiure und Kalilauge.
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Werte fiir B. Zwischen pH 8 und 9 liegt dieser Wert bei ca. 0,02. Die
Pufferungskurve in Abb. 25 besitzt eine deutliche U-Form mit einem
Minimum 1im Gebiet des normalen Darm-pH. Unter pH 5 und iiber

FcRY

30
25
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4.1

3 4 5 6 7 8 g 10 no P

Abb. 25. — Kurve der Pufferungskapazitit des Mitteldarmsaftes
aus Abb. 23 berechnet.

pH 9 steigen ihre Aste stirker an. Maxima, die auf ein vorherrschendes
Puffersystem deuten wiirden, fehlen. Es muss also ein komplexes Zu-
sammenwirken der Pufferwirkung von verschiedenen Salzen und
Sauren vorliegen.

Die Mehrzahl der Untersuchungen iiber die Pufferung des Darm-
inhalts von Insekten ergaben, wie be1 der Larve von Melolontha, eine
geringe Pufferung im Bereich des normalen Darm-pH (STAUDENMAYER
und STELLWAAG 1940, HasTiNGs und PEPPER 1943, ScHLOTTKE 1945).
Diesen Feststellungen steht die Tatsache gegeniiber, dass der Mittel-
darm-pH bei Melolontha gegen unten nur wenig schwankt. Ferner
beobachtete SWINGLE (1931b), dass der Darm-pH von Popillia vom pH
der Erde, n der die Larve lebt, nicht merklich beeinflusst wird. Beides
deutet auf eine gute Pufferung im sauren Gebiet hin. DAy und WATER-
HOUSE (1953) vermuten, dass die aktiven Puffersubstanzen vom Mittel-
darm bei Nahrungsaufnahme nach Bedarf sezerniert werden und dass
im Darmsaft nur die Wirkung der iibriggebliebenen Substanz gemessen
werden kann.

Mit Haemolymphe wurden je 4 Titrationen mit Siure und Lauge
durchgefiihrt. Die daraus berechneten Kurven der Pufferungskapazitat
besitzen die fiir Insekten typische U-Form (Buck 1953).
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3. Funktion der Darmabschnitte

Die am Engerlingsdarm bisher eingesetzten Untersuchungsmetho-
den erlauben noch keine weitgehende Deutung der Funktionen der
einzelnen Darmteile. Auch wir mussten uns auf die Aufklirung
einiger Einzelfragen der Darmphysiologie beschrianken. An dieser Stelle
werden wir die heute schon vorliegenden Tatsachen zusammenstellen.

Bei der Nahrungsaufnahme wandern Erde und durch die Mund-
teile zerkleinerte Nahrungsbestandteile portionenweise in den Endteil
des Vorderdarmes, um von dort durch die Valvula cardiaca in den
Mitteldarm eingelassen zu werden. Die Schluckbewegung erfolgt durch
dilatatorische Muskeln des Pharynx, der Nahrungstransport, der durch
regurgitierten Mitteldarmsaft erleichtert wird, durch die kriftige
Wandmuskulatur des ganzen Vorderdarms. Das Fehlen von Speichel-
driisen und die schwache Fermentkonzentration im Vorderdarm an-
derer Lamellicornierlarven (SCHLOTTKE 1945) machen es unwahrschein-
lich, dass die Nahrung schon in diesem Abschnitt durch Enzyme
merklich aufgeschlossen wird.

Bei ithrem Eintritt in den Mitteldarm wird die Nahrung von einer
neugebildeten Lamelle der peritrophischen Membran umgeben und
mit dunkelbraunem Darmsaft durchmischt. In dieser alkalischen Fliis-
sigkeit sind be1 Melolontha (Duspiva miindl. Mitteilung 1953) und bei
anderen Lamellicornierlarven (WiEDEMANN 1930, ScHLOTTKE 1945)
Verdauungsfermente in starker Konzentration nachzuweisen.

Im hintern Mitteldarmteil nimmt die Konsistenz des Darminhaltes
zu. Hellerer Darmsaft, dessen pH noch héher ist als bei demjenigen
im vordern Darmteil, ist nur in geringer Menge vorhanden. Diese
Verinderungen zusammen mit den histologischen Unterschieden
machen es wahrscheinlich, dass die beiden Darmteile in threr Funktion
nicht iibereinstimmen. Die Sekretion von Darmsaft scheint vorwiegend
vorn stattzufinden. Darauf deutet das stark differenzierte Epithel
(Zottenbildung, viele Regenerationsnester, hiufige Ausstossung von
Zellbestandteilen) und der Umstand, dass bei eréffnetem Darm der
Darmsaft aus den Epithelkrypten herausquillt und zwischen den frisch-
gebildeten Lamellen der peritrophischen Membran vorhanden ist.
Weniger Anhaltspunkte liegen fiir den Ort der Resorption vor.

Zur Feststellung der Eisenaufnahme hielten wir 15 L2 wihrend
1 Monat 1n Korkmeh], das mit einer ges, Eisensaccharatliisung ange-~
feuchtet war. Die Tiere wurden in abs. Alkohol fixiert und geschnitten ;
die Darstellung des Eisens erfolgte nach der Berlinerblaumethode ; zur
Gegenfirbung des Darmepithels diente Duro-Echtrot (RomErs 1948)
Eisenaufnahme scheint nur im Mitteldarm méglich zu sein, ohne dass
sie hier in einem bestimmten Abschnitt lokalisiert wire. Bei der Unter-
suchung der Passagegeschwmdlgkelt der Nahrung mit fuchsingefirbtem
Korkmehl fanden wir, wie erwihnt, Farbstoffanlagerung am Mittel-
darmepithel derjenigen Mitteldarmteile, die festen Darminhalt
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enthielten. Da die Nahrung den vordern Mitteldarm rasch passiert, ist
dies vor allem 1m hintern Darmteil zu beobachten. Diese Anreicherung
deutet auf stattfindende Resorptionsvorginge hin.

Die vorderen und mittleren Blindsicke besitzen dhnlichen Inhalt
und ein #dhnliches Epithel wie die angrenzenden Mltteldarmpartien,
wihrend die hinteren Blindsicke Abweichungen zeigen. Deshalb darf
fiir diese am ehesten eine vom iibrigen Mitteldarm verschiedene Funk-
tion angenommen werden.

Im Mitteldarm sind im Gegensatz zum Dickdarm nur wenige
Bakterien vorhanden. Diese Tatsache wird auf das Vorhandensein eines
bakteriziden Stoffes im Darmsaft zuriickzufithren sein.

Am Nahrungstransport 1im Mitteldarm kann die relativ schwache
Wandmuskulatur nicht wesentlich mitwirken. Die peritrophische Mem-
bran, die als Ganzes in den Diinndarm hineingezogen wird, fithrt den
ganzen Darminhalt mit sich. Weitere Aufgaben der Membran liegen
im Schutz des Mitteldarmepithels gegen mechanische Beschiadigung
und gegen das Eindringen von Mikroorganismen.

Der stark muskulsse Diinndarm hilft durch das Vorwirtsziehen der
peritrophischen Membran beim Nahrungstransport durch den Mittel-
darm mit. Der Darminhalt passiert durch diesen ventilartigen Darm-
teil rasch, aber in kleinen Portionen.

Im stark erweiterten Dickdarm verbleibt der Darmbrei lingere Zeit.
Neben der Wandmuskulatur besonders der Terminaltaschen scheinen
die mit dem Integument verbundenen Muskeln am Nahrungstransport
mitzuwirken.

Ein Teil der Nahrung bleibt lingere Zeit an den napf- und biaum-
chenartigen Bildungen der Dickdarmwand hingen und erhirtet. Bei
der Untersuchungen von Engerlingen, die mit Eisensaccharat gefiittert
worden waren, konnten in dieser Haftschicht deutliche Eisenkonkre-
tionen nachgewiesen werden. Beide Tatsachen deuten auf einen durch
die Darmwand stattfindenden Stoffaustausch hin. Nach v. Gorka
(1914) soll die Dickdarmwand von Oryctes in vitro fiir Pepton und
Traubenzucker permeabel sein. Der michtige Dickdarm von Lamelli-
cornierlarven, in dem eine starke Bakterienentwicklung stattfindet,
wurde schon als Ausbildung einer « Garkammer » bezeichnet und der
bakterielle Aufschluss von Zellulose als symbiontischer Prozess ge-
deutet (WERNER 1926, WiEDEMANN 1930, Bucuner 1953). Die ange-
fiihrten Autoren, wie schon seinerzeit MiNcAzzINI (1889), nehmen an,
dass die hauptsidchliche Nahrstoffresorption im Dickdarm stattfindet.
Der von uns untersuchte Feinbau der Dickdarmintima wiirde einen
solchen ohne weiteres denkbar machen. Beweise fiir diese Annahme
liegen allerdings noch keine vor.

Das im Anfangsteil stark muskulése Rectum dient zum Abschluss
des Dickdarms, sein hinterer Teil zur Defdkation. Bei der Kotabgabe
wird der letzte Darmteil durch dilatatorische Muskeln nach aussen
gestiilpt. Der bei gesunden Tieren trockene Kot und das dichte
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Geflecht von malpighischen Schliuchen nahe beim Rectum lassen ver-
muten, dass hier Wasser und Mineralstoffe aus dem Darmlumen reso-
biert werden (WicGLESWORTH 1950) ; Rectalpapillen wurden aber nicht
vorgefunden.

IV. ZUSAMMENFASSUNG

Im ersten Teil der Arbeit werden Anatomie und Histologie von Vorderdarm,
Mitteldarm und Hinterdarm der Larve von Melolontha melolontha L. beschrieben.

Am wenig differenzierten Vorderdarm konnen als einzige Abschnitte Pharynx und
Oesophagus sicher unterschieden werden.

Der Mitteldarm besitzt zwei morphologisch deutlich verschiedene Teile. Im
Vorderabschnitt hat das Epithel regelmissig angeordnete Krypten, an deren Grund
Regeneratlonsnester llegen (Abb 4—-—6) Im Hinterabschnitt ist es flach und weist nur
wenige Regenerationsnester auf (Abb. 7—10). Die Farbbarkeit der Zylinderzellen ist
im Vorderteil im Gegensatz zum Hinterteil stark ausgepragt. Zwischen aktiven und
inaktiven Engerlingen wurden typische Unterschiede im histologischen Bild des
Epithels festgestellt.

Der Hinterdarm ist in drei deutlich voneinander abgesetzte Abschnitte gegliedert.
Die Falten der Diinndarmwand werden von einer strukturlosen Zwischenmasse aus-
gefiillt. In diese sind Tonofibrillen eingelagert, die das Epithel mit ansetzenden Léngs-
muskeln verbinden (Abb. 12). Napfférmige Bildungen der Darmwand, die oral und
caudal der Einmiindung des Diinndarms in den Dickdarm in Reihen angeordnet
sind und in denen sich verkitteter Darminhalt ansammelt, werden neu beschrieben
(Abb. 13, 14). Die Wand des machtigen Dickdarms besitzt in ithrem Vorderteil baum-
chenartige Ausstiilpungen oder ist eingefaltet (Abb. 15, 16), im Hinterteil ist sie eben.
l]{)i_e Wand des Rectum ist in Léngsfalten gelegt, Rectalpapillen finden sich darin

eine.

Besondere Aufmerksamkeit wurde der peritrophischen Membran und dem Feinbau
der Dickdarmintima gewidmet.

Die mehrschichtige peritrophische Membran wird vom Epithel des Mitteldarms
und der vordern Blindsécke in einzelnen Lamellen ausgeschieden, welche miteinander
verkleben. Die Gestalt jeder Lamelle entspricht dem Abguss der sie bildenden Darm-
partie (Abb. 21). Der Diinndarm bewegt die Membran nach dem Dickdarm, wo diese
von Bakterien teilweise abgebaut wird.

In der peritrophischen Membran wurde Chitin nach der Chitosanmethode und
durch Feststellung von Chitosansulfatkristallen im Polarisationsmikroskop nach-
gewlesen.

Im Elektronenmikroskop erkennt man an isolierten Membranlamellen einen netz-
artigen Bau. Die ca. 0,25 u weiten Netzmaschen werden von Zwischenmembranen
tiberspannt (Abb. 22). Nach intensiver Vorbehandlung mit eiweisslésenden Mitteln
sind in den Netzrippen lange, 150—250 A dicke Chitinfibrillen sichtbar, die vorwiegend
in den bevorzugten Richtungen der Rippen verlaufen (Abb. 23).

Die sehr diinne Intima des Dickdarms kann als Ganzes im Elektronenmikroskop
untersucht werden. Schon bei schwacher chemischer Vorbehandlung sind im vordern
Dickdarm im Gebiet ausserhalb der hofférmigen Bezirke gruppenformig angeordnete
Poren von 0,2—0,3 u Durchmesser sichtbar. Die « Héfe» sind mit einer perforierten
Membran bedeckt (Abb. 19), die nach intensiver Vorbehandlung meist abgesprengt
wird. Nach Entfernung des Eiweissanteils zeigt die darunterliegende Schicht wie die
Intima des ganzen Dickdarms einen fibrilliren Feinbau. Die 200—300 A dicken
Chitinfibrillen verlaufen in iibereinander liegenden Schichten und zwar ordnen sie
sich parallel in 2—3 bevorzugten Richtungen.

Im zweiten Teil der Arbeit wird iiber physiologische Untersuchungen berichtet.

Die Passagegeschwindigkeit der Nahrung hingt stark von der Aktivitdt der Tiere
ab. Bei fressenden Engerlingen verldsst die Nahrung 4—8 Stunden nach ihrer Auf-
nahme den Mitteldarm und zwar wird sie mit der peritrophischen Membran in den
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Diinndarm gezogen. Im Dickdarm wird sie vorwiegend durch die Muskulatur der
Terminaltaschen durchmischt und weitergetrieben. Der Hauptteil der Nahrung
passiert den Dickdarm in 1—4 Tagen ; einzelne Nahrungsteilchen erscheinen 24 Stun-
den nach ihrer Aufnahme im Kot.

Mit Hilfe einer Mikroglaselektrode und einer Mikrotitrationsapparatur wurde das
pH und die Pufferung in der Haemolymphe und im Darmsaft bestimmt. Das pH des
Mitteldarmsafts betrigt im Mittel 8,25 (7,50—9,50), das pH des Dickdarmsafts 7,75
(5,90—8,90). Beim einzelnen Tier steigt das pH vom vordern zum hintern Mittel-
darmabschnitt, um dann im Dickdarm deutlich abzunehmen. Die im Mitteldarmsaft
gemessene Puﬂerung ist im Bereich zwischen pH 5 und 9 nur gering (Abb. 25) und
beruht offenbar auf einer grossen Zahl von Puffersystemen. Da die pH Werte im
frischen Mitteldarmsaft nicht unter pH 7,5 sinken, muss wirksame Puffersubstanz
nach Bedarf ausgeschieden werden.

Die Verdauungsvorginge beim Maikiferengerling sind noch wenig abgeklart. Es
scheint, dass das Epithel des vorderen Dickdarms starker sezerniert als dasjenige des
hintern. Ob die Nahrstoffresorption in bestimmten Abschnitten lokalisiert ist, ist nicht
bekannt. Eisenaufnahme konnten wir im ganzen Mitteldarm nachweisen. Die vielfach
postulierte Resorption von Nahrstoffen im Dickdarm des Engerlings erscheint nach
dem Feinbau der Intima (Porengruppen) ohne weiteres moglich. Auf eine stattfindende
Resorption, zum mindesten von Wasser, deutet die Eisenansammlung an den biumchen-
artigen Bildungen der Dickdarmintima bei Eisensaccharatfiitterung.

Wir konnten bestitigen, dass auch bei Melolontha nur die lateralen malpighischen
Gefidsse Urate und injizierte Farbstofle ausscheiden. Bei aktiven Tieren konnten wir
im Lumen der hintern ventralen Blindsicke Kristalle unbekannter Natur feststellen.
Andere Kristalle finden sich gelegentlich an den « Baumchen» der Dickdarmwand.
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ERKLARUNGEN ZU DEN ABBILDUNGEN
Mit Ausnahme von Abb. 2 (L) beziehen sich alle Abbildungen auf L3, Die Schnitt-

priaparate sind fixiert nach van Leeuwen und gefirbt mit Haemalaun/Erythrosin.
Abb. 6 und 7 wurden mit dem Zeichenapparat « Wild » angefertigt.

ABKURZUNGEN

Béaumchennartige Bildungen der
Dickdarmwand

Dickdarmwand

Darminhalt

Fettkorper

Gehirn

Hofférmige Bezirke der Dick-
darmintima

Diinndarm resp. Diinndarmwand
Mitteldarmwand

Napfférmige Bildung am Ende
des Diinndarms

Peritrophische Membran
Regenerationsnest

Tentorium

Vorderdarm resp. Vorderdarm-
wand

Zwischenmasse in den Falten der
Diinndarmwand

Basalmembran

Chitinfibrillen
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Einzelstehende Pflasterzelle im
Dickdarmepithel
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Mitteldarmblindsicke, vordere
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Mitteldarmblindsicke, mittlere
Serie

Mitteldarmblindsidcke, hintere
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EN
EP
GB

HM
IP

ML

Endocuticula

Epicuticula

Grenzband der hofférmigen Be-
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Bindegewebeshiille
Pflasterepithel am Terminalwulst
des Diinndarms
Mitteldarmkrypte mit enger Off-
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MM Miindungsstellen der malpighi-
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SG
TT
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harynx
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Rectum resp. Wand des Rectum
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