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1. Kapitel. 
Einleitnng. 

Die Nackengabel, jenes merkwiirdige ausstiilpbare Organ der Papilioniden
larven, das sie zu gewissen Perioden ihres Daseins und unter bestimmten auBeren 
und inneren Bedingungen auf der intersegmentalen Haut zwischen Kopf und 
erstem Thoraxsegment hervorrecken, hat von jeher die Aufmerksamkeit der 
Entomologen erregt, und es erscheint iiberraschend, daB eine Zeitspanne von 
1734-1911 vergehen konnte, ehe auch nur die anatomische und histologische 
Struktur dieses Gebildes einwandfrei erfaBt war, ganz abgesehen von den 
Fragen nach seiner physiologischen Funktion, nach seiner biologischen Be
deutung und seiner phylogenetischen Ableitung. 

Schon 1734 und 1746 namlich, wenn wir von den "Surinamischen Insecten" 
der ANNA SYBILLE MERIAN aus dem Jahre 1705 1 ) zunachst einmal absehen, 
erscheint das Osmaterium durch die Arbeiten von REAUMUR und ROSEL VON 
ROSENHOF in der wissenschaftlichen Literatur, aber erst 1911 gibt P. SCHULZE (a) 
durch seine Untersuchungen an Papilio machaon L., an P. podalirius L. 
und Parnassius apollo L. eine vollstandige und einwandfreie Darstellung des 
anatomisch-histologischen Aufbaues der Nackengabel und schafft durch seine 
eingehenden cytologischen Studien das sichere Fundament fiir die Physiologie, 
Biologie und Phylogenese dieses Organs. 

Zwar veroffentlichte KARSTEN 1848 eine Arbeit iiber das Nackenorgan 
von Papilio polyxenes F. (asterias) und 1882 KLEMENSIEWICZ eine solche iiber 
Papilio machaon, aber selbst ein so geschickter und sorgfiiltiger Forscher wie 
der letztere konnte mit seinen einfachen Arbeitsmethoden ohne Anwendung 
von Schnittserien nicht viel mehr als die allerdings genaue anatomische Dar
steHung des Muskelapparates der Nackengabel geben. Die Entdeckung des 
Hauptteiles dieses Organes, der "ellipsoiden Driise", gelang erst P. SCHULZE 
1911. 

Die vorliegende Arbeit schlieBt sich in jeder Hinsicht an die von P. SCHULZE 
an und sucht die Liicke zu schlieBen, die unser Forscher durch die Unmoglichkeit, 
sich einen Vertreter der Aristolochia fressenden Papilioniden zu verschaffen, 
offen lassen muBte. Erst der Weltkrieg gab P. SCHULZE die Gelegenheit, das 
~'[aterial zum Ausfiillen dieser Liicke zusammenzubringen, Raupen der Gattung 

1) Nach £rdl. Mitteilung von Herrn Dr. R. MELL, Canton, wird die Nacken
gabel von P. polytes L. schon in dem Log kuei mung t=g (urn 620 n. Chr.) 
erwahnt. 
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Zerynthia, und so stammt denn das ganze mir ubergebene Material aus del' 
Nahe von 08kiib in Mazedonien. 

Als Fortsetzung del' von P. SCHULZE begonnenen, grundlegenden Unter
suchungen wird sich in dieser Arbeit also uberall die Notwendigkeit zeigen, 
auf die Ergebnisse und Theorien derselben einzugehen, und ieh kann mich 
daher fur die Einleitung mit einer abkurzenden und sehematisierenden Dar
stellung begnugen. 

Vollkommen ausgestUlpt stellt 
,fJs . _ 

/ 

sieh das Osmaterium von Papilio machaon, 
das wir als Beispiel wahlen, in der Form 
der Abb. 1 dar. Mit kraftigem Basalstiick 
(bs) buckelt es sich aus der intersegmen
talen Raut dieht hinter dem Kopfe 
heraus, urn sieh naeh kurzem Verlaufe in 
die beiden Gabelstiieke (Abb. 1 g8) zu 
spalten. 

Diese Gabelstueke sind die eigentliehen 
Trager der physiologisehen Funktion del' 
Nackengabel. Sie gliedern sich in zwei 
histologiseh ganz differente Teile: 

1. in den Sehlauehteil (Abb. 1 8cht), 
2. in die "ellipsoide Druse" P. SCHUL

ZES (Abb. 1 ell.dr.). 
Die ellipsoide Druse wird also rings vom 

Schlauchteil umgeben. Ihr Charakteristi
kum ist jener Komplex groBer secernieren

der Zellen (Abb. 2 ell.dr., Abb.3, 4), deren raumliche Anordnung P. SCHULZE 
zu seiner Benennung veranlaBte. Dieser Zellenkomplex wird gegen den Hohl
raum des Aststuckes, der ausgestiilpt mit Hamolymphe angefullt ist, durch 
eine doppelschichtige Grenzlamelle abgegliedert (Abb. 3 grl), die sich im 
Schlauchteile auf die Basalmembran der Hypodermis desselben umsehlagt. 

Abb. 1. PapiZio machaon. Vorderteil der 
Raupe mit Nackengabel von hinten. bs 
Basalstiick, gs Gabelstiick, ell.dr. ellipsoide 
Driise, scht Schlauchteil. (Nach P. SCHULZE 

auf Seite 196, Fig. D.) 4: 1. 

Abb.2. PapiZio poilaZirius (uach P. SCHULZE auf Tafel 12, Fig. 2). d. Diimme, ell.dr. ellipsoide 
Druse. 

Einen eigentlichen Ausfiihrungsgang besitzt die ellipsoide Driise sowohl bei 
Papilio podaliriu8 wie bei Pap. machaon und Parnas8iu8 apollo nieht. Das naeh 
auBen breit sich offnende Lumen des Drusenzellenkomplexes wird vielmehl' 
dureh Chitingebilde gesehlossen (Abb. 2 d, Abb. 3 c.dr., Abb. 4 aU/8.), die nul' 
bei Pap. podaliriu8 einen direkten AbfluB des Secretes gestatten. Bei Pap. poda
liriu8 namlich legen sieh zwar die sogenannten "Damme" (Abb. 2 d) schutz end 
und naeh auBen absehlieBend um die Druse herum, es bleibt aber, besonders 
bei ausgestiilptem Organ, ein Spalt, durch den das Secret frei abflieBen kann. 
Bei Pap. machaon wie bei Parna88i~18 apollo dagegen ist der VerschluB ein voll-
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standiger, und das Secret diffundiert durch die abschIieBende Haut hindurch. 
Diese ist bei Pap. machaon diinn (.Abb. 3 c.dr.), bei Parnaaaius apollo dagegen 
ZlJ bedeutender Dicke, zu einem Deckel (1. c. S.203) entwickelt (.Abb. 4 au/s.), 
der wohl undurchlassig ware, wenn in seiner Flache nicht ein Gitterwerk von 
Chitinfenstern geringerer Wandstarke ausgespart ware (1. c. S. 206). 

Die Zellen des Schlauchteiles im Gabelstiicke hat P. SCHULZE 1. c. (S. 192ff.) 
in ihren nbergangen untersucht, von den eigentlichen Driisenzellen an bis zu 
dem quadratischen Epithel der intersegmentalen Haut, aus der sich das Osma
terium erhebt. Sowohl bei Papilio podalirius wie bei Pap. machaon und Par
nassius apollo hat der Schlauchteil eine secretorische Funktion ebenso wie die 

Abb. 3. Papilio rnachaon (nach P. SCHULZE auf Tafel 13, Fig. 9). c.dr. cuticulare DrtlseuverschluB
haut, ell.dr. ellipsoide DrUse, uri. Grenzlamelle, tr. Trachee. 

ellipsoide Driise. Diese .Ansicht einer Driisenfunktion des Schlauchteiles hat 
zwar schon LEYDIG ausgesprochen, P. SCHULZE aber erst hat der Theorie LEY
DIGS gegen KLEMENSIEWICZ zum Siege verholfen, indem er Secretionsphasen 
der Kerne in den Zellen mit der Spitzencuticula aufzeigte (.Abb. 5, 6). Diese Zel
len mit der Spitzencuticula machen den Hauptteil des Schlauchteiles aus. Ihr 
Secret diffundiert entweder direkt durch die diinne Spitzencuticula bei Pap. 
machaon hindurch, oder es findet seinen Weg nach auBen durch die diinne Cuti· 
cula des Schaltstiickes zwischen zwei Driisenzellen, wenn, wie bei Pap. podalirius, 
die Spitzencuticula zu stark entwickelt ist und den Durchtritt verhindert {1. c. 

Abb. 4. Parnassius apollo (nach P . SOHULZE auf Tafel 13, Fig. 8). au!s. "Deckel" der ellipsoiden 
DrUse, ell.dr. ellipsoide DrUse. 

S. 202). Dieses Schalt- oder Verbindungsstiick ist kernlos und eine typische 
Cytodesme (nach der Terminologie von STUDNICKA). Sein Plasma ist also 
extracellular. P. SCHULZE gelang der Nachweis, daB dieses kernlose extra
cellulare Plasma ebenso an der Secretbereitung beteiligt ist wie das Endoplusma 
der kernenthaltenden "Zellen" mit der Spitzencuticula. Der einzige Unter
schied ist ein spaterer Beginn der Secretbereitung in den Verbindungsstiicken 
(1. c. S.200). lch mochte diesen spateren Beginn der Secretbildung dahin 
deuten, daB erst im extracellulii.ren Plasma des Verbindungsstiickes das Secret 
diejenige Reife erMlt, die das Hindurchdiffundieren durch die Cuticula der 
Cytodesme ermoglicht (1. c. S. 189). 

1* 
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In der Bezeichnungsweise der Plasmatologie (STUDNICKA, S. 85) kiinnte 
man den Schlauchteil der Nackengabel (von Pap. podalirius z.B.) also definieren 

Abb. 5. Papilio maehaon. Zelle der Gabel in Secretion. k der lang ausgezogene Kern, 
sb Secretbogen. 440: 1. (Nach!P. SOHULZE ) 

Abb. 6. PapJlio maenao". Secretion im Zwischenstiick zwischen zwei Zellen. sb Secretbogen 
280: 1. (Nach!P. SOHULZE.) 

als ein Syncytium, in dem das Endoplasma. sowohl im Endoplasmakernteil 
wie im extracellularen Plasma der Cytodesmen in der Hauptsache excretorische 
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Driisenfunktion besitzt, dessen Exoplasma sich iiber dem Endoplasmakernteil 
in die Spitzencuticula, im extracelluliil'en Teile dagegen in die relativ diinne 
Cuticula des Verbindungsstiickes umwandelt (Pap. podaliriu8 z. B.; bei Pap. 
machaon sind die Gegensatze nicht so groB). Diese schwachere Ausbildung 
del' Chitinbedeckung del' Cytodesme steht bei Pap. podaliriu8 in Beziehung zu 
der Sonderfunktion des extracellularen Plasmas, niimlich die ErguBstatte zu 
sein fiir das Nackengabelexcret des Schlauchteiles. 

Auch die Untersuchung des motorischen Apparates del' Nackengabellieferte 
P. SOHULZE bemerkenswerte neue Resultate. Dieser motorische Apparat 
(Abb. 7) besteht aus je zwei Retractoren fiir jedes del' beiden Gabelstiicke, 
und in gewissem Sinne gehort auch noch die ganze 
Stammuskulatur und die Muskulatur del' Pedes 
spurii zu ihm. DerVorgang del' Ausstiilpung nam· 
Hch ist ein solcher del' Pressung, bei dem die 
Nackengabel rein passiv durch den Druck der Hiimo· 
lymphe herausgewolbt wird, indem das Tier unter 
Anklammern mit den Pedes spurii und Aufbiiumen 
des Vorderkorpers durch die Contraction del' Stamm
muskulatur die Leibeshohlenfliissigkeit dem Kopfe 
zutreibt (Abb. 31). Mit dem Aufbaumen des Vor
derkorpers ist eine krMtige Senkung des Kopfes ver
bunden, durch welche del' Nackenschild von diesem 
entfernt und die intersegmentale Haut freigelegt 
wird, und auf dieser Stelle geringsten Widerstandes 
wolbt nun del' Druck del' Hiimolympae zuerst den 
Basalteil, dann die Gabelstiicke heraus. 

1m Gegensatz zur passiven Ausstiilpung geschieht 
die Einstiilpung durch die Arbeit del' beiden Retrac
toren, namlich 

1. des Retractors des Gabelstiickes (Abb. 
7 rtr.I) und 

2. des Retractors des Basalstiickes (Abb. 7 rtr.2). 
Del' Retractor des Gabelstiickes erstreckt sich 

ungefahr von del' Spitze des letzteren bis zur Cuti
cula des 3. Thoraxtergits, wahrend del' Retractor des 
Basalstiickes vom apicalen Ende desselben (ausge· 
stiilptes Organ) zum 1. Thoraxsegmente hinzieht 
(1. c. S. 186). Das eben geschilderte Beispiel des 
Vedaufes der Retractoren ist den Verhiiltnissen ent
nommen, wie sie P. SCHULZE bei Pap. podaliriu8 auf

Abb.7. Schematisierter Aufrill 
durch einen Nackengabelast 
von Papllio podaUriu,'i. dm. 
Damme, ell.d,·. ellipsoideDrUse, 
rt" 1 Retractor des Spitzenteiles 
(8chlanchteiles, Gabelstiickes). 
rt".2 Retractor des Basalstiickes. 
8pt. Spitzenteil (Schlauchteil 
Gabelstuck), spc. Spitzen-

cuticula. 

gezeigt hat (S. 186), Pap. machaon, wie schon KLEMENSIEWIOZ fand, weicht 
insofern davon ab, als bei ihm del' Retractor des Gabelstiickes nicht wie bei 
Pap. podaliriu8 am vorderen Rande des gleichsinnigen 4 .. Segmentes sich 
ansetzt, sondern unter Kreuzung mit den Fasern seines Partners aus dem 
anderen Gabelstiicke zur entsprechenden Ansatzstelle auf del' Gegenseite hin
iiberzieht. 

P. SOHULZE halt es fiir moglich (S.186), daB diesel' Unterschied in del' 
Anordnung del' Gabelstiickretractoren bei Pap. podaliriu8 und Pap. machaon 
ein durchgreifender und systematisch wichtiger zwischen den Larven der Sek
tionen OosmodesmU8 HAASE und Papilio s. str. sein konne. 

Wie P. SOHULZE aufzeigte, geschieht die Insertion del' Retractoren von 
Basal- und Gabelstiick in ganz merkwiirdiger, bei den Insecten bisher noch 
nicht beobachteter Form: Die Tonomitome des Gabelstiick-Retractors wachsen 
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in die sogenannten "Kloppel" der Hypodermis der Schlauchteilspitze hinein 
(1. c. S. 208) und der Retractor des Basalstuckes inseriert teilweise durch die 
sogenannten "Chitinleisten" in der Hypodermis dieses basalen Nackengabel
teiles (1. c. S. 210). 

Da auf diese Gebilde, auf die "Kloppel" sowohl als auch auf die "Chitin
leisten", in spaterem Zusammenhange noch genau einzugehen ist, so geniige 
zunachst dieser Hinweis. Aus demselben Grunde wird auch die Physiologie, 
Biologie und Phylogenese zunachst nur ganz kurz gegeben. 

P .. SCHULZE lehnt die sogenannte "W eIlldrusentheorie" der N ackenga bel 
auf Grund einer statistischen Untersuchung uber die Parasitierung der Pa
pilionidenlarven (1. c. S. 227f£') und des Ergebnisses von Fiitterungsversuchen 
(1. c. S. 230 if.) abo Nach dieser Theorie ist das Ausstiilpen des Osmateriums 
eine Zweckhandlung, ausgefiihrt, um durch den Geruch und etwa noch durch 
die chemische Einwirkung des Gabelsecretes den Angreifer fernzuhalten. 

Die biologische Bedeutung des Osmateriums ist aber eine ganz andere: Die 
Nackengabel ist eine Art Excretionsorgan (P. SCHULZE, S.238). Sowohl die 
Driisenzellen des Schlauchteiles, wie die der ellipsoiden Druse entnehmen der 
umspiilenden Hamolymphe Bestandteile, an denen gerade die Nahrung der 
Papilionidenlarven reich zu sein pflegt, die Alkaloide (Aristolochin), die orga
nischen Sauren, die atherischen Ole, den Milchsaft (siehe dazu MELL, Eiablagen 
bei Insecten). Vom Aristolochin Z. B., dem Alkaloide der Aristolochiaceen, 
wissen wir, daB es fiir die meisten Tiere ein todliches Gift darstellt, und doch 
gestattet die ellipsoide Driise den Vertretern der Sektion Pharmacophagu8 
(HAASE) die Anpassung an diese Giftpflanzen, eine Anpassung, die so eng ist, 
daB HAASE sie in seinem natiirlichen System der Papilioniden zu einem seiner 
Einteilungsgriinde machen konnte. 

Phylogenetisch leitet P. SCHULZE die Nackengabel (S.235ff.) durch Ver
wachsung aus Zapfen ab, die rein morphologisch etwa denen der Zerynthia
Larve (Abb. 8 z) glichen, aber ein- und ausstiilpbar waren, Driisenfunktion be
saBen und topographisch dem Larvenkorper in dorsaler Stellung aufsaBen. 
Unser Forscher konnte diese seine Ansicht aus dem schon erwahnten Mangel 
an Materialleider nicht anders als durch Analogie dartun. Sie wird sich aber als 
eine auBerst gliickliche, weitreichende Intuition erweisen, deren Licht weit 
hineinleuchtet in das Dunkel der Organgeschichte des Osmateriums. 

2. Kapitel. 

Die Fleischzapfen von Zerynthia polyxena. 

P. SCHULZE (S. 239/240) schloB seine Arbeit mit den folgenden 
Satzen: "FUr den Zoologen wird es vor aHem darauf ankommen, die 
Raupen exotischer Arten, wie Pap. polydamas, zu untersuchen, um in 
anatomisch-histologischer Beziehung die Phylogenese der Nackengabel 
und ihrer wichtigsten Teile, der ellipsoiden Driise, der Retractoren usw., 
zu ermitteln. Da aber gut konserviertes Material von diesen wohl kaum 
zu erlangen sein wird, wiirde wahrscheinlich die Untersuchung von 
Thais (= Zerynthia) polyxena schon neue Momente zutage fordern." 
Der letztere Satz enthiilt das Thema meiner eigenen Arbeit. Seine 
Gliederung liegt auf der Hand. 

1. Anatomisch-histologische Untersuchung der Fleischzapfen, 
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2. die der Nackengabel, 
3. die biologische Bedeutung der letzteren, 

4. die Homologisierung der Nackengabelteile bei Pap. podalirius, 
Pap. machaon, Parnassius apollo einerseits, bei Zerynthia (Thais) polyxena 
und Zerynthia rumina medesicaste andererseits, und schlieBlich 

5. die Phylogenese des Osmateriums. 

Die Ableitung P. SCHULZES gewann noch an Bedeutung durch die 
vergleichend-morphologischen Untersuchungen, welche VAN BEMMELEN 
(1913) und SCHIERBEEK (1916/17) ver6ffentlichten. 

VAN BEMMELEN machte es durch seine Untersuchung tiber die 
Farbfleckzeichnung der Larven, Puppen und Imagines der Rhopalo
ceren, darunter auch Zerynthia (Thais) polyxena, wahrscheinlich, daB 
ganz allgemein det Anordnung und Ausbildung der primaren Haare 
und ihrer Homologa, also nach DYAR, FRACKER, SCIDERBEEK (S.301) 
den Warzen (Verrucae), den Tuberkeln (Tubercles), den Dornen (Scoli) 
eine groBe phylogenetische Bedeutung zukomme. SCHIERBEEK erweiterte 
diese Reihe Seta-Verruca, wie wir kurz sagen wollen, durch Hinzufiigen 
des Farbfleckes, der Macula, und gewann aus seinen fiir die Lepido
pterenlarven umfassenden, fUr die iibrigen Insectenordnungen nur an
gedeuteten vergleichend-morphologischen Studien die Uberzeugung, 
daB das primare Haar, die Seta, das phylogenetisch alteste Gebilde in 
der obigen Reihe sei, aus dem die iibrigen hergeleitet werden miiBten. 
Diese Auffassung SCHIERBEEKS scheint in striktem Gegensatz zu der 
zu stehen, welche mit P. SCHULZE in dieser Arbeit zugrunde gelegt ist, 
der Auffassung namlich, daB die Fleischzapfen der Papilionidenlarven 
schon ihrer Stammform eigneten, und daB von allen europaischen 
Papilioniden Zerynthia polyxena diesen primitiven larvalen Charakter 
in allen Standen am ausgepragtesten bewahrt hat. Schon GRUBER 
(S. 482) hat aber 1884 durch seine Studien an Pap. brevicauda, machaon, 
asterias, turnus, troilus, ajax, philenor den Nachweis erbracht, daB das 
Borstenkleid (setal pattern) der Papilionidenlarven regressiv durch 
Schwund borstentragender Fleischzapfen oder Warzen entsteht, und 
SCHIERBEEK selbst spricht es aus, daB die regressive Entwicklung der 
"verrucae" eine Schwierigkeit fiir seine Theorie bedeute. Trotzdem 
sagt er (S. 391): "The disappearance of the verrucae on the Papilionidae 
... could then be used as an argument in this direction (der Ab
lehnung namlich). However, it seems to me, that this hypothesis 
13hould not be accepted. As far as I can judge, the verrucae in all the 
families are formed from simple setae." 

Wir werden in dieser Arbeit zu keiner Stellungnahme zu der An
sicht SCHIERBEEKS gelangen und k6nnen das auch gar nicht. Denn 
unsere Fragestellung ist ja eine viel engere. SCIDERBEEK sucht zu einer 
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aIlgemeinen, aIle Insectenordnungen umfassenden Ableitung zu ge
langen, wahrend diese Arbeit damit zufrieden ist, wenn ihr die phylo
genetische Ableitung der Nackengabel gelingt und sie damit eine An
schauung iiber die den Papilioniden und Pieriden gemeinsame Urform 
ihrer Larven zustande bringt. Fiir SCIDERBEEK (S. 402) ist die Ent
wicklung in der Reihe Seta-Verruca notwendig ein reversibler ProzeB; 
wir aber halten auch darin an der Beobachtung fest, wenn wir behaupten: 
In der Entwicklung der Stande bei den Papilioniden ist die Reihe 
verruca-seta irreversibel und folgt dem Gesetz von DOLLO. 

Wenn trotzdem im folgenden dem struktureIlen Aufbau der Borsten 
jede nur mogliche Aufmerksamkeit gewidmet wurde, so geschah das 
aus der Ansicht heraus, daB mit den Ergebnissen der vergleichend
morphologischen Forschung die anatomisch-histologische Untersuchung 
nicht Schritt gehalten hat, ja nicht einmal bis zur SteIlung des Pro
blems vorangeschritten ist. Und doch erscheint es sehr wichtig, an
geben zu konnen, was man sich hinzuzudenken habe, wenn die Reihe 
Seta-Verruca (Warze, Dorn, Scheindorn, Fleischzapfen) progressivaus 
der Borste sich entwickelt, oder was hinwegzudenken sei, wenn um
gekehrt die Entwicklung regressiv die Fleischzapfen, Dornen, Warzen 
in die Seta vereinfacht. 

Will man fur die phylogenetische Erkenntnis nicht iiberhaupt auf 
anatomisch-histologisch fest umrissene, durch eingehende Untersuchung 
sichergesteIlte VorsteIlungen verzichten, so erscheint es also durchaus 
notwendig, zunachst einmal einen moglichst umfassenden Unterbau 
in dieser Hinsicht durch die anatomisch.histologische Bearbeitung der 
Seta und ihrer sogenannten Homologa zu errichten. 

Die Durchfiihrung der Untersuchung der Fleischzapfen war mit mannig
fachen Schwierigkeiten verkniipft. Wahrend sich namlich die von P. SCHULZE 
angewandte Fixierung durch das Gemisch von CARNOY als so vorziiglich erwies, 
daB trotz der langen Aufbewahrung histologische Studien noch gut moglich 
waren, hatte andererseits die fast fiinfjahrige Einwirkung des Alkohols das 
Chitin so sprode und glashart gemacht, daB das gewohnliche Einbettungs
verfahren iiber Xylol vollig versagte. Es wurde deshalb das Xylol durch 
Schwefelkohlenstoff ersetzt. Es gelang zwar, auf diese Weise zum Ziele zu 
kommen. Die Herstellung von Schnittserien blieb aber mit hohem Unsicherheits
koeffizienten belastet. Da. ich nur beschranktes Material besaB, so wich der 
schwere Druck eines unzulanglichen Verfahrens erst, als ich im Sommer 1922 
zu dem von P. SCHULZE ausgearbeiteten Diaphanolverfahren iibergehen konnte, 
das jede technische Schwierigkeit spielend beseitigte. Mit dem Entwassern 
wurde gleichzeitig eine Durchfarbung des ganzen Objektes mit Lichtgriin S 
in der Weise ausgefiihrt, daB statt des reinen 93 proz. Alkohols eine 1/4 proz. 
Losung des Farbstoffes auf 24 Stunden zur Verwendung kam. Die Differen
zierung mit NHa-Alkohol erwies sich als unnotig. Das geschah vielmehr in 
a.usreichendem MaBe durch den aha. Alkohol und achlieBlich auch noch durch 
das Tetralin-Alkoholgemisch. Die Untersuchung wurde in der Hauptsache 
an Zeryntkia (Thais) polyxena SCruFF durchgefiihrt. Zum Vergleich wurde 
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fiir einzelne Fragen Zerynthia rumina medesicaste ILLIG aus Siidfrankreich. 
fiir die ich wieder Herrn Prof. Dr. P. SCHULZE zu danken habe, und Papilio 
xuthus und Pap. clythia herangezogen, die ich von Herrn Dr. phil. h. c. R. MELL 
mit herzlichem Danke seinen siidchinesischen Sammlungen entnehmen durfte. 

Um von vornherein die M6glichkeit zu haben, korrelative Be
ziehungen zwischen den Fleischzapfen des Thorax und des Abdomens 
zu erkennen, - W. MULLER hatte solche rein morphologisch in der 
Bedornung der Nymphalidenlarven angegeben -, und um rhythmische 
oder periodische Schwankungen in der Entwicklung der Gewebe auf
zeigen zu k6nnen, war es n6tig, die ganze Larve von 2---3 cm Lange 
in 10,u-Schnitte zu zerlegen. AuBerdem wurden aIle sechs Zapfen 
eines Segmentes quer geschnitten. Die Farbung geschah mit Hama
toxylin nach DELAFIELD-VAN GIESON-L6sung. 

Die Untersuchung der Fleischzapfen von Zerynthia polyxena zeitigte 
die folgenden Ergebnisse, auf die ich, soweit sie schon im Zool. Anz. 

Abb. 8. Larve der letzten Stande von Zerynlhia (Thai.') polyxenu SOH IFF. mit ausgestiilpter 
~ackengabel (N). m.d. dorsale Farbllecke, m.ds. dorsolaterale Farbllecke, z. Fleischzapfen, IV. 

Warzenteil, s. Starnrnteil. 4:1. 

Bd.57 Nr.1/2, 1923, ver6ffentlicht worden sind, hier nur ganz kurz 
und ausfUhrlicher nur da einzugehen brauche, wo die Gestaltung der 
Seta selbst zur Frage steht. 

Abb. 8 zeigt, daB wir an den Fleischzapfen zwei Teile zu unter
scheiden haben, den Stammteil (8) und den Warzenteil (w). 1m ersten 
Stande tragt nur der letztere die Bewehrung durch die Setae. Diese 
Warzenhaare sind nach W. MULLER also primare. Auf dem Stammteil 
dagegen erscheinen die Setae erst nach der ersten Hautung und sind 
daher als sekUIidar zu bezeichnen. 

Die anatomisch-histologische Ausbildung ist sowohl fUr die primaren 
wie die sekundaren Haare die gleiche und entspricht durchaus dem, 
was O. HAFFER bei den Haaren der Saturnidenraupen gefunden hat. 
Wie bei diesen ist auch beim Haar der Zerynthia-Larve die trichogene 
Zelle Zl HAFFERS machtig ausgebildet, und ebenso wie dieser Autor 
darf man wohl aus dem Auftreten von Secretbahnen, die noch starker 
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und zahlreicher als bei Saturnia entwickelt sind, den SchluO ziehen, 
daB die Zelle Zl nicht nur als Haarbildnerin, sondern auch als Driisen
zelle tiitig ist (HAFFER, S. 125, Abb. lla-d). 

Die Abb.9 und 10 zeigen Querschnitte durch den Trichoporus, in 
denen die Zelle Zl in ihrem oberen Teile getroffen ist. In Abb. 9 sehen 
wir eine einzige Secretbahn, Abb.1O zeigt deren sogar acht (sb). 

Ebenso wie bei Saturnia pyri SCHIFF. ist auch bei den Larven von 
Zerynthia polyxena die trichogene Zelle ohne jede Nebenzelle, die etwa 
die Abscheidung des Basalmembranstiickes unter der Haarzelle fUr 
diese zu iibernehmen hiitte (HOLMGREN, zitiert bei HAFFER, S. 141), in 
den syncytialen Verband der Hypodermis eingefiigt. Die Zelle Z2 

HAFFERS, die nach ihm (S. 132) den Pfannenteil des Haargelenkes aus
scheidet (HAFFER, S. 134, Abb. 24), habe ich auf keinem meiner Langs
schnitte gefunden. (Siehe dazu die erklarende Bemerkung HAFFERS 

Abb. 9 u. 10. Zerll" thia polllxena. Schnitt durch einen Trichoporus. hy,. Hypodermis,,-Zelle", 
sb. Secretbahn, "trlchogene Zelle, '. "Pfannenteil"-Zelle, b. Kern derselben, .. t'1'. Wand des 

Trlchoporus. 

S.136.) Doch sind die Querschnitte der Abb.9 und 10 den Bildern 
der Abb.21 in der Arbeit HAFFERS so iiberaus ahnlich, daB man die 
Zelle Z2 wohl als diese Bildungszelle des Pfannenteiles ansprechen muB. 

Der Pfannenteil selbst (Abb. 11 pi) ist anders als bei den Saturniden
larven entwickelt: Wahrend er am oberen Ende ungeteilt bleibt und 
sich dem ChitinglOckchen (ehs) anlegt, das sich auf der Cuticula erhebt, 
teilt er sich an seinem unteren, der Leibeshohle zugewandten Ende 
grob schwalbenschwanzformig. mer das weitere Schicksal dieser Ga
belung kann ich insofern nicht mit aller Bestimmtheit aussagen, ala 
ich unter Hunderten von Schnitten nur einen einzigen besitze, der die 
in Abb. 11 dargestellten Einzelheiten alle zugleich aufweist. 

Die obere Gabel des schwalbenschwanziihnlichen Endstiickes geht 
also in einen Chitinring (ehr) iiber, der die Gelenkpfanne fUr die Aus
wolbung des Haarschaftes (Abb.11 h) abgibt. Der untere Gabelast 
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dagegen verlangert sich in ein Chitinband (= Membran) (Abb. 11 ehb), 
das sich am Haarschaft auf diesen umschlagt. Dieses Chitinband 
(= Membran) wiirde aIs das untere der Haargelenkhohle zu bezeichnen 
sein. Bei den Saturnia-Larven hat O. HAFFER namlich (HAFFER, S. 127, 
Abb. 4a, S. 135, Abb. 25) am oberen Ende des Pfannenteiles schon ein 
Band gefunden. Dieses ist auch bei Zerynthia polyxena vorhanden und 
hier dann natiirlich als oberes zu bezeichnen (Abb. 11 ehbo). 

Wir batten also bei Zerynthia polyxena eine richtige gegen den 
Trichoporus durch das untere Gelenkband, den Pfannenteil und das 
obere Gelenkband abgeschlossene Gelenkhohle. Es ware denkbar, 
daB diese so komplette Ausbildung zusammenhinge mit dem Besitz 
des Osmateriums und dem Ausstiilpungsvorgang desselben, den ja 
P. SCHULZE (S. 214) als einen der Pres-
sung aufgezeigt hat. 

In der Anordnung der Setae auf 
dem Stammteil habe ich eine Gesetz
mii.Bigkeit nicht auffinden konnen, ob
gleich es bei Lupenbetrachtung immer 
wieder iiberrascht, zu sehen, wie auch 
bei den Larven, die sich beim Abtoten 
in der Fixierungsfliissigkeit irgendwie 
gekriimmt haben, in jedes Raumchen 
der K6rperoberflache ein SetaspieB hin
einragt, so daB man es kaum versteht, 
wie ein Jagerinsect auf dieser Beute FuB 
fassen kann. 

Die Anordnung der oberen Setae 
auf dem Warzenteil ist insofern inte
ressant, als sich aus ihr ein starker 
Anklang an die Stellung der Haare 
auf den Sternwarzen der Saturniden-

, . k. 

Abb. 11. Liingsschnitt durch ein Haat von 
Z.rynthia polyxena. cllb. unteTes Chltin
band (Membran), c!tbo. oberes Chitin band,. 
cks. Chitinsocke\ (-g\ockcnen), ch ... Chitin-

ring, h. Haar. 

larven ergibt. Drei, meist jedoch vier Setae stehen auf der Kuppel
spitze des Warzenteiles so, daB ihre Driisenzellen dicht nebeneinander 
in den Kuppelhohlraum hineinziehen. Es entsteht auf diese Weise 
eine Kammerung des Warzenraumes, die sich besonders deutlich im 
ersten Stand bei Zerynthia rumina medesieaste ILLIG beobachten lieB. 
Diese Anordnung der Setae auf dem Warzenteile war denn auch der 
AnlaB zu seiner Benennung, um so die Analogie zu den Sternwarzen 
der Saturniden herauszuheben (HAFFER, S.116/117, Abb.4, 5, 6). 

Die Untersuchung der Fleischzapfen selbst zeitigte die folgenden 
Ergebnisse, mit deren Zusammenfassung ich mich unter Hinweis auf 
die eingangs erwahnte Ver6ffentlichung im Zool. Anz. hier wohl be
gniigen darf (WEGENER, S. 37): 
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,,1. Die Fleischzapfen der Larven von Zerynthia (Thais) polyxena 
sind Bildungsherde von Hamocyten. 

2. Unter Zugrundelegung der Einteilung der Hamocyten von 
P AlLLOT wurde gezeigt, daB die stark vacuolisierten distalen Zellen der 
Fettgewebestrange in den Fleischzapfen bei Larven des zweiten bzw. 
dritten Standes Herde der Proleucocyten sind. Die Cuticula der Larven 
zeigt dabei keine Anzeichen der Hautung. 

3. Micronucleocyten entstehen aus der Hypodermis bei den Larven 
der letzten Stande, die dicht vor der Hautung stehen". 

4. "Sowohl Proleucocyten wie Micronucleocyten entstehen durch 
amitotische V organge im Kern. Das Chromatin baHt sich dabei zu 
hintereinander gelegenen Kiigelchen ab, wird ausgestoBen, wobei sich 
die Chromatinballen mit kleinerem oder groBerem Plasmahof umgeben." 

3. Kapitel. 

Anatomie, Histologie und Physiologie der Nackengabel 
von Zerynthia (Thais) polyxena Schiff". 

Schon bei der Untersuchung der Fleischzapfen hatte das gewohn
liche Einbettungsverfahren iiber Xylol versagt. Bei der Untersuchung 
der Nackengabel war das natiirlich in noch viel hOherem MaBe der 
Fall, so daB auch der Ersatz des Xylols durch CS2 nicht zum Ziele 
fUhrte, obgleich ich durch diese Abanderung bei dem anatomisch-histo
logischen Studium der Fleischzapfen noch einigermaBen zu Ergebnissen 
kommen konnte. AIle Schwierigkeiten verschwanden erst, als ich zum 
Diaphanolver/ahren P. SOHULZES iiberging. Gleich der erste Versuch 
ergab eine brauchbare Schnittserie und nicht nur das, die Moglichkeit, 
die ellipsoide Driise, die Retractoren, die Spangen und Spitzen in den 
Diaphanolpraparaten bei 80facher VergroBerng unter dem Mikroskop 
in situ zu sehen, ihre histologisch-anatomische Besonderheit in den 
grobsten, aber doch auch charakteristischen Ziigen erfassen und in der 
Zeichnung festhalten zu konnen, diese Moglichkeit bot eine Erganzung 
des Mikrotomschnittverfahrens von ausschlaggebender Bedeutung. 

Die Anwendung des Diaphanolverfahrens war die folgende: 
Zuerst wurde das Objekt als Alkoholpraparat gezeichnet, z. B. 

Abb. 12, dann in Diaphanol gebleicht und erweicht, bisweilen mit 
Boraxcarmin-Lichtgriin S gefarbt, in Tetralin aufgeheHt und nun nach 
dem mikroskopischen Bilde in der Zeichnung festgehalten (Abb. 14, 15 
und 16). Die weitere Behandlung geschah schlieBlich nach dem gewohn
lichen Paraffinschnittverfahren mit einer Schnittdicke von 10 '" und 
der Farbung durch Hamatoxylin nach DELAFIELD-VAN GIESON-Losung. 

Das Osmaterium von Zerynthia polyxena erhebt sich ebenso wie das 
von Papilio podalirius L., Papilio machaon L., und Parnassius apollo L. 
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auf der intersegmentalen Raut zwischen Kopf und erstem Thoraxsegment. 
(Abb. 8 n und Abb.12.) Bei eingestiilptem Organ ist die Erectionsstelle 
von dem Nackenschilde bedeckt. Es ist aber nicht etwa eine besondere 
Offnung in der Nackenhaut vorhanden, durch die das Osmaterium 
herausgeschoben wiirde, sondern die Nackengabel ist, rein morpho
logisch gesprochen, weiter nichts als eine geweihartige Ausbuckelung 
der intersegmentalen Raut (Abb. 12), die im Ausstiilpungsvorgange 
durch die Riimolymphe herausgepreBt (P. SCHULZE) und beim Ein
stiilpen gewissermaBen wie ein Randschuh mit seinen Fingern durch 
die Retractoren in den Brustraum der Leibeshohle zuriick"gekrempelt" 
wird. 

Den basalen Sockelabschnitt der Nackengabel bezeichne ich als den 

Abb.12. Kopf und 1. Thoraxsegment von Zerynthia (Thais) polyxena mit ausgesttilpter Nacken
gabel, k. Kopf, st. Stnmmteil der Nackengabel, at. Astteil derselben, sPUt. Ihr Spangenteil, spt. 

ihr Spitzenteil, flz. prostigmaler Fleischzapfen. 12: 1. 

Stammteil (Abb. 12 st). Wuchtig und in der Form einer zur Liings
achse des Tieres quergestellten Ellipse erhebt er sich dicht hinter dem 
Kopfe. Mehr als ein Drittel von der ganzen Rohe des Osmateriums 
ragt dieser Teil auf, ehe er sich unter stumpfem Winkel in einen rechten 
und linken Astteil gabelt (Abb. 12at)- Bis in die neueste Zeit kannte 
man nur diese beiden Teile der Nackengabel von Zerynthia polyxena, 
und somit schien das Osmaterium auch dieser Art keine Besonderheiten 
gegeniiber dem zu bieten, was man iiber die Morphologie der Nacken
gabeln unserer einheimischen und der tropischen Formen wuBte. 
Immerhin hiitten Ausstiilpungsbilder wie die der Abb. 13 zu denken 
geben miissen, denn die schade, unter rechtem Winkel edolgende Ver-
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dickung des Gabelastes dicht hinter der Spitze ist doch eine Erschei
nung, die zur naheren Untersuchung hatte anreizen miissen. In der 
Tat gelang es P. SCHULZE, durch Druck auf Thorax oder Abdomen 
der Larve zu zeigen, daB dieser Knick der Innenkontur des Astteiles 

Abb.1B. Halb ausgestiilpte Nackengabel von Zerynthia (Thais) polyxena. st. Stammteil, 
al. Astteil. 

die Verzweigungsstelle einer neuen dichotomen Teilung auch des Ast
teiles darstellt. Die Ausstiilpungsform der Abb. 12 ist so entstanden. 
Sie ist also hinsichtlich ihres auBeren Zweigteiles (Abb. 12 spgt) ein 
Artefakt. 

Abb. 14. Linker Gabelast des Tieres der Abb.8. Diaphanolpriiparat. ell.dr. ellipsoide Driise 
rtr. Retractor derselben, spl. Spitzenteil, spgt. Spangenteil, spc. Spitzencuticula des Spitzenteile3, 

spc. at. die des Astteiles, spg. Chitinspangen, chsp. Chitinspinulae. 

Wahrend sowohl am Stammteil (Abb. 12 st), den beiden Astteilen 
(at) und dem inneren Zweigteil (spt) auch bei 22facher LupenvergroBe
rung nichts Besonderes zu entdecken war, zeigt dagegen der auBere 
Zweigteil (spgt) die feine Ringelung, wie sie die Abb. 12 angibt. 
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Nach diesen morphologischen Feststellungen wurde das ausgesttilpte 
Organ durch einen flachen Schnitt vom Karper gelOst und nach dem 
Diaphanolverfahren weiter untersucht. 

Abb. 14 gibt das Bild des linken Gabelastes des Tieres der Abb. 12 
mit dem kiinstlich ausgestiilpten AuBenzweig (spgt) und dem in normaler 
Lage befindlichen Innenzweig (spt). Abb. 15 zeigt eben falls das Dia.
phanolbild eines Gabelastes, und zwar des linken von Zerynthia rumina 
medesicaste ILLIG, hier aber den AuBenzweig so, wie ihn das Tier beim 
Ausstiilpungsvorgange herausschiebt: der ganze auBere Zweigteil bleibt 
im Astteil verborgen. 

Mit iiberraschender Deutlichkeit enthullen diese Diaphanolpraparatc 
den Aufbau des bei den zwei europiiischen Zerynthia-Arten so kompli
ziert gebauten Nackengabelorgans. Das machtige drusige Gebilde, das 

pla.t- spgt 

A bb. 15. Diaphanolpraparat des linken Gabelastes von ZlYynthia rumina medesicust. ILLIG_ 
ell.dr. ellipsoide Druse, opt. Spitzenteil, .pc. Spitzencuticula, spgt. Spangenteil, spc.at. Spitzen
cuticula des Astteiles, spa. auBerer Bogen einer Spange, spi. innerer Bogen einer solchen. pl.at. 

Plat.tenepithel des Astteiles, t,-. Tracheen, rtr.at. Retractor des Astteiles. 

in Abb. 14 von der Spitze des inneren Zweigteiles (spt) bis zu der des 
auBeren (spgt) hinzieht, ist die ellipsoide Druse (ell.dr.). 

Wir erkennen ferner die Tracheen (Abb. 15 tr), die bei Zerynthia 
rumina medesicaste seitlich an die Druse herantreten; wir sehen auf dem 
Praparate von Zerynthia polyxena (Abb. 14) den langen Retractor der 
Druse (rtr) und vermi:igen sogar auf beiden Praparaten die Ausmundungs
stelle der ellipsoiden Druse an der Spitze des inneren Zweigteiles (spt) 
auszumachen und sind so in der Lage, sie schon hier als Hautdruse 
anzusprechen. Ganz deutlich und machtig und mit vielmehr Einzel
heiten als den in Abb. 15 eingezeichneten tritt auch der Retractor des 
Astteiles (rtr.at.) in Erscheinung. 

Die Lage der ellipsoiden Druse in dem Praparat der Abb.14 ist 
naturlich ehenfalls eine kiinstliche. Der Druck, durch den P. SCHULZE 
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den auBeren Zweigteil (spgt) zur Ansicht brachte, hat auch die ellipsoide 
Driise aus ihrer normalen Lage herausgerissen. In dieser erblicken wir 
sie in Abb. 15 bei Zerynthia rumina medesicaste (ell.dr.). Hier liegt sie 
nicht innerhalb des ausgestiilpten AuBenzweiges, sondern folgt aufJer
halb dicht angeschmiegt der inneren Kontur des eingestiilpten auBeren 
Zweigt,eiles, mit dem sie auf eine hochstwahrscheinlich griiBere Strecke 
hin verwachsen ist. 

Am wichtigsten aber war es, daB es schon in den Diaphanolprapa
raten gelang, die Rauptteile des auBeren Nackengabelapparates auch 
in ihren anatomischen Besonderheiten festzulegen. 

Der auBere Zweigteil (Abb. 14 und 15 spgt) ist charakterisiert durch 
ein Granatkorbgeriist aus Chitinspangen (Abb. 14 spg, Abb. 15 spi, spa), 
die, 80-120fach hintereinander aufgereiht, es allein schon erklaren, 
warum das gewohnliche Einbettungsverfahren uber Xylol und auch das 
iiber CS2 so vollkommen fiir das Mikrotomschnittverfahren versagten. 
In der Abb. 15 tritt auBerdem schon deutlich die merkwiirdige, nach 
innen gerichtete, an die Gestalt der Typhlosolis des Regenwurms er
innernde Umbiegung des Teiles der Spangen in Erscheinung (spi), 
der an den Umbiegungsstellen mit der ellipsoiden Druse verwachsen 
ist. (In Abb. 15 ist dieser Teil punktiert gezeichnet.) 

In dem artifiziell ausgestiilpten AuBenast der Abb. 14 ist natiirlich 
dieser nach innen geschlagene Teil der Spangen in die Kontur des 
Spangenkreises zuriickgeschnellt. Dabei ist auch die ellipsoide Driise 
aus ihren Verwachsungsstellen mit dem auBeren Spangenteil hera us
gerissen worden. Von dem Umfange der Verwachsung geben aber die 
Chitinspinulae (chsp) Kunde, welche wir am Grunde des auBerenSpangen
teiles (spgt) bei Zerynthia polyxena auffinden. - Den Zusammenhang 
zwischen den Verwachsungsstellen der ellipsoiden mit dem auBeren 
Zweigteil und dem Auftreten der Chitinspinulae nehme ich hier aller
dings aus den Resultaten der mikroskopischen Untersuchung voraus. 
Bei Zerynthia rumina medesicaste habe ich diese Spinulae nicht auf
zeigen konnen. Die so ungemein charakteristische Ausgestaltung des 
auBeren, Zweigteiles durch die Chitinspangen rechtfertigt es, wenn wir 
den auBeren Zweigteil als "Spangenteil" bezeichnen. 

Ebenso scharf ist der innere Zweigteil durch die Spitzencuticula 
(Abb. 14 und 15 spc) gekennzeichnet; er sei daher als Spitzenteil (spt) 
weitergefiihrt. 

Fiir den Astteil (Abb. 12at und 15spc, at) ist es bemerkenswert, daB 
er auf seiner inneren Flache die Spitzencuticula triigt, wahrend seine 
auBere, den Spangenteil nach unten fortsetzende Flache die gewohn
liche, der besonderen Chitinbildungen entbehrende Cuticula der inter
segmentalen Raut aufweist. 

Mit Hilfe des Diaphanolverfahrens gelang es auch, wert volle und 
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fiir das Anlegen der Schnittflachen gar nicht hoch genug zu bewertende 
Aufschliisse iiber die eingestiilpte Nackengabel zu erhalten. 

Abb. 16 zeigt einen Teil des Kopfes (k), die obere intersegmentale 
Haut und den Rand des Nackenschildes (rn). 8t ist der als flacher 
Wulst sich hochschiebende basale Stammteil der Nackengabel; er fangt 
an, sich "auszukrempeln". bat ist die Basis des Astteiles, deren Kontur 
natiirlich an dieser Ausstiilpungsstelle mit der des Stammteiles gemein
sam ist. Die median durch die Basis (bat) hindurchlaufende zackig
wellige Doppellinie (dl) ist die Ausstiilpungsstelle des Astteiles. 

Abb. 16. Diaphanolpraparat des Kopfes und linken Thoraxsegmentes einer Raupe von Zeryntltiu 
polyxena, die im Begriff ist, die Nackengabel auszustiilpen. e!l.dr. ellipsoide Druse, k. Kopf 
m. Muskel, osm. Nackengabel, rn. Rand des Nackenschildes, st. Stammteil, bat. Basis des Ast
teiles, dl. AUBstiilpungstelle des Astteiles, s!'fI. Spitzenfiache des.elben, spgt. Spangenteil, kt.ut. 

Seitenfiachenkontur des Astteiles. 

Die zu dieser Basiskontur quergestellte ahnliche, aber "dickere", ist 
die Spitzenflache (spll) des Astteiles, von der man deutlich den ein
gestiilpten Spangenteil (8pgt) in das Innere des Tieres hineinziehen sieht. 
Die Konturlinien (ktat) bezeichnen die Seitenfliichen des Astteiles (at), 

welche Basis und Spitzenflache verbinden. 
Auf der rechten Kopfseite erblickt man auch die ellipsoide Druse 

(ell.dr.). Vom Spitzenteil kam in diesem Praparate nichts zur Ansicht, 
eine biologisch wichtige Tatsache. Auf die schon und iibersichtlich sich 
heraushebenden vier Paar Adductoren des Nackenschildes, auf die 
zwei Paar unter der intersegmentalen Haut hinziehenden Kopfmuskeln 

2 
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sei hier nur hingewiesen. Ich habe ihr Schicksal nicht weiter vertolgt. 
als es die Zeichnung angibt. 

Wie gliicklich das Diaphanolverfahren das so entscheidende Ein
stellen des Objektes fiir das Schneiden mit dem Mikrotom erleichtert, 
zeigt Abb. 17, die einen Langsschnitt durch den ganzen rechten Astteil 
der Nackengabel in eingestiilptem Zustande von oben gesehen darstellt. 
st ist wieder der Stammteil, at der Astteil, und zwar ist, wie der beider
seitige Besatz der Cuticula mit Spitzen (sp in a, b, c, d) dartut, der 
Schnitt zuletzt nur durch die mit der Spitzencuticula versehene Innen
Wiche des Astteiles hindurchgegangen. e, t, g, h gehort zum Spangen
teil, spa sind die Anschnitte der auBeren Kreissegmente des Spangen
ringes (siehe Abb. 15 spa). Die der Kontur (e t g h) etwa gleichlaufende 
(i k l) gehOrt dem nach innen geschlagenen Teile des Spangenkorbes 
an (spi der Abb. 15). Man erkennt, wie stark die Spangenteile spa 
zusammengedriickt, wie andererseits die Spangensegmente spi ausein
ander gezogen sind. Bemerkenswert ist auch das groBe Lumen des 
Spangenteiles, das man auf jedem Schnitte beobachten kann. Auch 
diese Tatsachen erscheinen biologisch bedeutsam. 

Von 1 iiber 2 und 3 erstreckt sich der Spitzenteil (spt) (siehe auch 
Abb. 18) mit seiner Spitzencuticula (spc). Aus zeichnerischen Griinden 
ist er hier lange nicht so zusammengedriickt wiedergegeben, wie er sich 
im Priiparat darstellt. In diesem liegen die flach und lang gedriickten 
Spitzen mit ihren Sockeln ganz eng nebeneinander. Von einem offen
gehaltenen Lumen wie beim Spangenteile kann keine Rede sein. 

ausst ist die jetzt noch zusammengedriickte Ausstiilpungsstelle. Die 
mediane zackig-wellige Doppellinie (dl) der Abb. 16 erklart sich so aus 
den Punkten 4 und 5. 

Nicht iibersehen darf es werden, daB wir bei gerader, nichttordierter 
Einstiilpung den Spangenteil (e f g h) auBen, den Spitzenteil 1, 2, 3 
innen finden miiBten. Auch diese Torsion ist im Vergleich mit anderen 
Eigentiimlichkeiten im Fettgewebe der letzten Stande eine biologisch 
merkwiirdige Form der Einstiilpung. Bei dem Tier dieses Schnittes 
war nur der rechte Ast so tordiert. 

Die ellipsoide Driise liegt oberhalb des hier gezeigten Schnittes fast 
in ihrer ganzen Lange dem Spangen- und teilweise auch dem Astteile auf. 

Der unten gelegene Retractor ist der des Spangenteiles (rtr. spgt, 
auch Abb. 18). 

Er setzt sich mit zwei bis vier Kopfen durch kurze Tonofibrillen 
an und ist einer der drei Paar Retractoren des ganzen Nackengabel
apparates. Die anderen sind der Retractor der ellipsoiden Driise (Abb.18 
retr.dr.) und der des Astteiles (rtr.at. Abb. 18). Der Retractor der 
ellipsoiden Driise iibernimmt offenbar durch Ubertragen seines Zuges 
auf die Grenzlamelle der Driise und damit auf die Basalmembran des 
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Spitzenteiles die Funktion des sowohl bei Zerynthia polyxena wie bei 
Zerynthia rumina medesicaste fehlenden Retractors des Spitzenteiles 
(Schlauchteil P. SCHULZES), den P. SCHULZE (S. 209) sowohl bei Poda-
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Abb. 17. Langsschnitt durch Stammteil, Ast-, Spangen- und SpitzenteiJ eines eingestiilpten Os
materioms von Zerynlhia polyxena. st. Stammteil, at. Astteil, at.a. b. c. d. InnenllAche des letz
teren, sp. Spitzen dieser Innenflache, spgt. Spangenteil, ef. g. h. ilotlere Kontor des Spangenteiles 
mit den Anschnitten, spa. der aotleren Spangensegmente, i. k.l. innere Kontor des SpangenteiJes 
mit den Anschnitten, spi. der inneren Spangensegmente, spt. 1. 2. 3. Spitzenteil, spc. Spitzen
cuticula desselben, au.st. 4. 5. Ausstiilpungsstelle, rtr.spgt. Retractor des Spangenteiles, pl.al. 

Plattenepithel des AstteiJe •. 
2* 



20 

lirius wie bei Machaon an den merkwiirdigen "ChitinklOppeln" der 
Spitzencuticula sich ansetzen sah. 

Die Ausstulpungsform der Nackengabel bringt uns Abb. 19. Es ist 
das Exemplar der Abb. 15. Dieser Langsschnitt spricht von selbst fur 
die Vorzuge, die das durchsichtige Diaphanolpraparat gerade fur die 

Abb. 18. Zeryntllia polyxena. Schematische Darstellung der reehten Hiilfte eines eingestiiipten 
Osmateriums. st. Stammteil, x. Hauptbiegungsstelle desselben, at. Astteil, pt. at. Platteneplthei des 
Astteiles, spc.at. Spitzencuticula desselben, sp.;c. Spitzenfliiche desselben, ell.dr. ellipsoide Driise, 
tr. Tracheen, 8pt. Spitzenteil, sPUt. Spangentell, ,·t.nt. Retractor des Astteiles, rtr.sput. Retractor 

des Spangenteiles. 

Einstellung bietet. Um die Schwierigkeit dieser Einstellung zu kenn
zeichnen, sei erwahnt, daB die Dicke des Osmateriums etwa 0,5 mm, 
die Entfernung zwischen den Enden der beiden Spitzenteile etwa 10 mm 
und die Lange des Gabelastes etwa 8 mm betragt. spt ist wieder der 
Spitzenteil. (Die Spitzencuticula ist nur links angedeutet.) spgt ist der 
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Spangenteil. Wabrend der erstere ausgestiilpt ist, bleibt der letztere 
eingestiilpt in seiner normalen Lage. Die Offnung des Spangenteiles, 
also seine Grundflache, liegt in der Ebene, die wir in Abb. 16 (vgl. auch 
Abb. 15 und 18) als Ausstiilpungeebene, Spitzenflache (8pll) des Ast
teiles bezeichneten. Diese Ebene (Abb. 19 spll) grenzt auch den 
Spitzenteil nach unten ab und bildet seine Basis (siehe wieder Abb. 15 

, I 
/ I ell. dr: ~ _ _ ___ J 

5pt.' J 
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Abb. 19. LAngsschnitt durch einen Gabelast von Zerynthia rumina m,d.sicast, ILLIG. Spt. Spltzen
tell, spc. Spitzencuticula, spgt. Spangenteil, spjl. Spur der Spitzenllllche des Asttelles, at. Astteli, 
ell. dr. ellip80ide Druse, pt.at. Plattenepithei des Astteiles, .1~2 VerwachsungssteJlen der elll-

psolden DrUse mit dem SpangentelJ, k. Kerne der Hypodermis des Spangenteiles. 

und 18 spll). Unterhalb diaser Ein- und Ausstiilpungeebene fiir Spangen
und Spitzenteil be ginnt der Astteil, der hinter der Ansatzfiache seiner 
Retractoren in den basalen Stammteil iibergeht (siehe Abb. 15 und 18 
nT. at.). 

eU.dr ist die ellipeoide Driise, die auf einen betrachtlichen Teil ihrer 
Lange getroffen ist. Sie reicht aber immerhin noch um ein weiteree 
Drittel des hier Dargestellten mehr nach unten in die Thoraxhohle hinein. 
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Histologisch ist ffir den Stammteil (Basalstiick P. SCHULZES, S. 183) 
irgendeine Besonderheit gegeniiber dem, was P. SCHULZE ffir P. machaon, 
Pap. podalirius, Pam. apollo gefunden hat, nichts hinzuzufiigen. Die 
Hypodermis des Stammteiles stellt auch bei Zerynthia ein Platten
epithel dar, das mit mehr oder minder quadratisch ausgestatteten 
Zellkomplexen wechselt. Die Anordnung in diesem Wechsel, wie sie 
P. SCHULZE bei seinen sagittalen Schnitten durch die Nackengabel 
der von ihm studierten Arten genau verfolgt hat, habe ich nicht unter
suchen konnen. Nur auf die funktionelle Anpassung an die besondere 
Bewegungsmoglichkeit der Einstiilpungsstellen mit ihrer zerkliifteten 
und gekerbten Cuticula dicht hinter den .Ansatzstellen des Astteil
retractors mochte ich besonders hinweisen (Abb. 18 und 20 x) (siehe 
auch P. SCHULZE, S.192). 

Der Astteil ist teilweise durch den Besitz einer Spitzencuticula 
(spe.at Abb. 14, 15, 18, 20) ausgezeichnet. Diese Cuticulaausbildung 
findet sich aber, soweit ich sehen konnte, nur auf dem Teile seiner 
Oberflache, der die Fortsetzung der Oberflache des Spitzenteiles bildet, 
wahrend die Fortfiihrung der Spangenteiloberflache lediglich ein relativ 
diinnes Plattenepithel bildet (Abb. 15 pl.at., 17, 18, 19 pt.at). 

Die Kerne aller dieser Gewebe sind groB. Sie sind alie, auch die 
der ellipsoiden DrUse, ausgezeichnet durch ihre bedeutende Plastizitat, 
so daB ihre Formen, so darf man wohl sagen, sich durchaus der des sie 
umscheidenden Chitins anpassen. Ihre Gestalt variiert also mit der 
Darstellungsform der Nackengabelorgane. Um nur einen allgemeinen 
Zug herauszuheben: In der ausgestiilpten Nackengabel verlauft die 
Hauptlangsrichtung der Kerne in der Nebenachse der Zellen, wahrend 
bei der so vielfach gefalteten Einstiilpungsform der langste Kerndurch
messer ebenso oft in der Zellenhauptachse gelegen ist. 

Auf diese Tatsache hat schon P. SCHULZE (S. 190 und Abb. 3 Taf. 12) 
ffir junge Podalirius-Raupen hingewiesen. 

Das Bild einer Spitze der Spitzencuticula gibt Abb. 21. Wie schon 
die Gestalt des Kernes (k) zeigt, entstammt das Praparat einem fast 
ausgestiilpten Nackengabelteile. Wie bei Pap. podalirius und maehaon 
(P. SCHULZE, S. 194 Abb. B) beginnt die "Spitze" mit einem basalen 
Sockel. Dieser verjiingt sich nach oben und endigt mit einem polypen
kopfahnlichen Kranz von sechs und mehr Spitzen. Auffallend sind die 
Faltensysteme, die von der Basis des Gebildes nach den Spitzen hin
ziehen und wahrscheinIich irgendwie in diese hinein sich fortsetzen. 

Wie P. SCHULZE (S.214), erblicke ich die physiologische Bedeutung 
der Spitzencuticula nicht nur darin, daB sie im eingestiilpten Nacken
gabelorgan das ganzliche Zusammendriicken des Ast- und Spitzenteiles 
durch Fettgewebe, Muskeln, Darm verhindert,sondem ihre nicht 
weniger wichtige andere Funktion besteht auch darin, daB die Spitzen 
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das Seoret der ellipsoiden Driise auffangen und auf eine groBere Ober
f.Iii.ohe zweoks sohnellerer Verdunstung verteilen (KLEMENsmwrcz). Bei 
der Verteilung auf eine gro.l3ere Oberflii.ohe diirfte dem Faltensystem 
der Spitzen die Hauptrolle zufallen. 

Phylogenetisoh ersoheint dieser Befund sahr interessant. Sohon 
P. SCHULZE (S. 194/195) hat festgestellt, daB die Ausbildung der Spitzen
outioula bei PartUUJsius apollo, Papilio maeluuYn und poilo1iriUB drei 
Stufen untersoheiden la.l3t, deren einfa.chste (S. 195) "duroh Paf"1l.a88ius 
apollq, deren hoohste, am weitesten entwiokelte durch Pap. poilaliriU8 

st . __ -/.~/7;' 

d r .at. spot . apl. 

Abb. 20. Frontalschnitt durch eln normal ausgestlUptes Osmaterium vou Z,r1/nthla pol1/re,f/a. 
Rt. Stammteil, at. Astteil, spc. at. Spitzencuticula desselbeu, Bpt. SpitzentelJ, ell. dr. elliploide 
Driise, haem. Baemolymphe, rtt". at. Retractor des Astteiles, x. Cutioula der BauptblegungqtelJe 

des StammteUes. 

reprasentiert wird, wi.hrend Pap. mae'luwn eine Mittelstellung einnimmt 
(Textabb. B)" und, SO diirfen wir jetzt hinzufiigen, iiber die Ausbildung 
der Spitzenouticula bei PodaliriUB geht Zerynthia noch hinaus. Sowohl 
Pap. podalirius wie machaon und erst reoht Pa1"1Ul88iUB apollo zeigen, 
absteigend geordnet, also die Spitzengebilde ihrer Cutioula in sekundar 
vereinfaohten Formen. 

Wie die Ansicht iiber die physiologisohe. Funktion der Spitzen es 
schon fo1gern laSt, geht die Entwioklung der Spitzencuticula der ellip
soiden DrUse parallel. Wir haben also bier nioht nur ein interessantes 
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Beispiel fiir eine Organkorrelation, sondem auch einen Grund mehr 
fiir die Ansicht, die in der Zerynthia-Larve eine primitive Form 
(P. SCHULZE, S.237, 239) und in der Nackengabel speziell ein Gebilde 
von besonderer phylogenetischer Bedeutung sieht. 

Die Entwicklung der Spitzencuticula ist sowohl auf dem Spitzenteile 
wie auf der ihn fortsetzenden Innenflache des Astteiles die gleiche. 
P. SCHULZE (S.189) hat die Spitzencuticula mit einer Kette von Berg
massen verglichen, die von tiefen Tiilem durchbrochen wird. Der ein
zige Unterschied zwischen Ast- und Spitzenteil wiirde der sein, daB 
bei diesem die Taler enger sind, die Berghohen also schneller aufein
ander folgen oder, weniger bildlich, der Spitzenteil ist enger mit Spitzen 
besetzt als der Astteii. Und das ist bedingt durch die einzige Funktion, 

Abb.21. Spitze der Spitzencuticula von Z.rynthia po!yz."a. k. Kern. 

die der Spitzenteil bei Zerynthia im Gegensatz zu Pap. podalirius, Pap. 
'fMChaon, Parnassius apollo haben dUrfte, der Funktion namlich, das 
Secret der ellipsoiden Driise aufzufangen und zur Verteilung zu bringen. 
Bei den drei letztgenannten Arlen besitzt er, wie P. SCHULZE (S.195 
bis 207) nachgewiesen hat, nicht bloB diesa Funktion, sondem die 
Keme seiner Cuticula haben auch noch Driisenzellencharakter. Es ge
lang P. SCHULZE, ihre interessante Secretionsphase aufzuzeigen, und 
er konnte so der Ansicht LEYDIGS zum Siege verhelfen, der a.uch schon 
in dem Spitzenteile einen secernierenden Abschnitt der Nackengabel 
vermutet hatte. Bei den Zerynthia-Larven habe ich keine Andeutung 
fUr eine secretorische Funktion in den Kernen der Spitzencuticula. auf
zeigen konnen. Sie sind zwar im ausgestiilpten Organ ebensolang a.us-
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gezogen, wie es P. SOHULZE als erste Phase der SecretbiIdung geschiIdert 
hat (S. 199 bei Machaon), diese Verlangerung durfte bei Zerynthia aber 
weiter nichts sein als ein Ausdruck der Plastizitat der Kerne, die ja 
fur diese Gattung als charakteristisch aufgezeigt wurde, und so finden 
wir denn auch in den noch gefalteten, eingestUlpten TeiIen des Spitzen
und AstteiIes ane moglichen Kernformen, die in ihren Konturen den 
UmriB der zusammengedruckten, gefaIteten oder auseinander gezogenen 
Zellwand wiedergeben (vgl. P. SOHULZE, Gestalt der Keme der Mus
kulatur, S.208). Bei den Zerynthia-Larven durften denn die Keme 
wohl auch keine andere als eine nutritive Funktion haben, und ihre 
GroBe wird verstandlich, wenn wir daran denken, welche elastischen 
Anforderungen an das Nackengabelorgan beim Ein- und Ausstulpungs
vorgang gestellt werden. 

Die Untersuchung der ellipsoiden Druse zeigt auBerdem, daB hier ein 
Funktionswechsel vorliegt, indem bei Pap. machaon, Pap. podalirius und 
Parnass. apollo der SpitzenteiI einen 
Teil der Funktion dieses Organs 
ubemommen hat (Abb. 2). Wahrend 
namlich, wie P. SCHULZE als erster 
bei unseren einheimischen Papilio
Arten und unserem Parnassius apollo 
nachwies, wie ich selbst an Papilio 
xuthus und Papilio clythia sah, der 
Zellenkomplex der ellipsoiden Druse 
einen verhaltnismaBig geringen 
RaumteiI des Osmateriums bean
sprucht, zeigt sich dagegen bei den 
Zerynthia-Larven, sowohl bei poly

.k. 

_ gr. 

Abb.22. Schnitt durch den Spitzenteilabschnitt 
der ellipsoid en DrUse von X"'y"thia po!yxma. 

spt. Spitzenteil, gr. Grenzlamelle, k. Kern. 

xena wie bei r1tmina medesicaste, die ellipsoide Druse geradezu alB der 
beherrschende Bestandteil der ganzen Nackengabel. 

Bei den Larven des Genus Zerynthia zieht die ellipsoide Druse von 
der Spitze des SpitzenteiIes (siehe Abb. 14, 15, 18, 19) zunachst zum 
Spangenteile, folgt diesem auf seiner ganzen Lange, dabei mit ihm 
teilweise verwachsend, und ragt dann noch weit in die Brusthohle 
hinein, in der sie bei Zerynthia polyxena durch zwei in sie hineinmiin
dende Tracheenaste festgehalten wird (Abb. 18 tr). Die Driise wird 
umscheidet von der doppelwandigen Grenzlamelle (Abb. 22 gr), die auch 
P. SCHULZE schon bei seinen Untersuchungsobjekten aufgezeigt hat. 

Auch die Zellen selbst zeigen die groBte Ahnlichkeit mit den Bildem, 
wie sie P. SOHULZE gegeben hat. Zu vollig ausschopfenden Resultaten 
konnte ich in cytologischer Hinsicht bei meinem alten Material natur
lich nicht kommen. Immerhin lieB sich alies Wesentliche, die Zer
klUftung und "Zerknullung" der Keme in der Secretionsphase 
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(P. SCHULZE, S. 204), die "Ausfransung" des apicalen Zellplasmas 
(P. SCHULZE, S.203), die intracytaren Secretlacunen und -hahnen, die 
intercellularen nach auBen gerichteten Spalten, die Verbindung der 
Zellen zu einem Syncytium nach dem Innern der Druse zu, das alles 
lieB sich unschwer erkennen und gestattete die sichere Identifizierung 
mit den Gebilden, die P. SCHULZE bei podalirius, machaon, Parnassius 
apollo aufgefunden und als ellipsoide Druse beschrieben hat. Auch 

I , 

gr. -_. 

_ ... spgt 

Abb. 23. Verwachsungsstelle V2 

der Abb. 23 groBer dargestellt. 
ell. dr. Syncytium aus der ellip· 
soiden Driise, k kz k. Kerne der· 
selben, gr. Grenzlamelle, spyt. 
Spangenteil, bm. Basaimembran 
des Spangenteiles, 61 Kern der 
Hypodermis des Spangenteiles. 

darin stimmen d~e Organe uberein, daB sie 
ihr Secret, hei Zerynthia allerdings nur dann, 
wenn der Spitzenteil nicht auch mit ausge
sWlpt wird, ohne besonderen Ausfiihrungsgang 
abgeben. Bei Podalirius geschieht das in den 
Hohlraumhinein, den die "Damme" ahgrenzen 
und einengen (Abb. 2), bei Machaon durch die 
cuticulare Haut, welche den Drusenraum nach 
auBen abschlieBt (Abb. 3), bei Parnass. apollo 
durch ausgesparte dunne Chitinfenster des 
dicken Deckels, welcher der Parnassius-Druse 
ihr so ganz merkwurdiges Aussehen verleiht 
(Abb. 4), und beim Genus Zerynthia schlieB
lich durch die Wand des Spangenteiles hin
durch an den Stellen, an denen die ellipsoide 
Druse mit diesem Organteil verwachsen ist 
(Abb. 19 Vb V2)' Eine solche Verwachsungs
stelle ist in Abb. 23 in groBerem MaBstabe 
dargestellt. Wir sehen, wie in Vl V2 die 
Grenzlamelle der Druse in die Basalmembran 
der Cuticula des Spangenteiles ubergeht, und 
wie (kl' k2' ka) die Kerne der Cuticula des 
Spangenteiles mit denen der ellipsoiden Druse 
alternieren. Von den intercellularen Lucken, 
die das Secret an den Spangenteil heran
fiihren, sehen wir in dieser Abbildung nichts. 
Sie sind deIUl auch in dem Praparat unseres 

Bildes, das einer ausgestulpten Nackengabel (Abb_ 19) entstammt, 
durch den Zug der gedehnten Druse geschlossen. An Praparaten aus 
dem eingestulpten Organ dagegen hat es den Anschein, ala ob die 
intracytaren Secretbahnen und die intercellularen Lucken solchen in 
der Wand des Spangenteiles entsprechen. 

Man muB beachten, daB die ellipsoide Druse hochstwahrscheinlich 
in zwei Weisen secerniert, einmal in der Ausstulpungsform ohne aU8-

gestofJenen Spitzenteil (Abb. 24) ebenso wie bei Podalirius usw. durch 
die Wand des Spangenteiles hindurch, das andere Mal in der Ausstiil-
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pungsform der Abb. 15, - Spitzenteil also ausgeschnellt, - sind die 
intercellularen Liicken mechanisch durch die Verkleinerung des Quer
schnittes geschlossen, welche die ellipsoide Driise durch ihre Dehnung 
im Ausstiilpungsvorgang erfahrt. 
Dafiir secerniert die Driise jetzt 
in den Centralraum zwischen 

Abb.24. Ausstiilpungsform oltne heraustreten
den Spitzenteil einer NackengabeI von Zeryn

thia polyzena, .sm. Osmaterium. 

\ 
\ 

- oint. 

-gr. 

Abb.20. Querschnitt durch die eIlipsoide 
Druse, ~. ZeIIen, gr. GrenzlameIIe, 't.t. 

Intima? 

ihren Zellen das ganze Excret hinein, das durch ihren gangahnlich 
ausgestalteten, im Spitzenteil steckenden Endabschnitt auf die Spitzen
cuticula dieses Nackengabelteiles sich ergieBt (Abb. 19 ell.dr.8pt.). 

Es ist biologisch interessant, daB 
das Secret der ganz ausgestiilpten 
Nackengabel intensiv und oft aueh 
unangenehm riecht, wahrend das Tier 
mit halb oder wenig ausgestiilptem spc. 
Osmaterium den Gerueh der Futter-
pflanze exhaliert (siehe P. SCHULZE, 
S.232). 

leh habe nicht feststellen konnen, 
ob die ellipsoide Driise sieh dureh eine 
Intima an die Spitzencuticula an
schlieBt, oder ob der AbschluB gegen 
das Lumen lediglich durch die Ober
flachenhaut der Driisenzellen gebildet 
wird. Der Querschnitt der Abb. 25 
bietet allerdings ein Bild, dessen ge
wellt-konturierte Mittelfigur (int) wohl 
ala eine feine Intima gedeutet werden 
konnte. In dem schon gebraehten 
Querschnitt der Abb. 22 ist davon aber 
wieder nichts zu sehen, und nach dem 

Abb. 26. Liingsschnitt durch den Spitzen
teU und die Offnung der ellipsoiden Drilse. 
8pl. Spitzenteil, ..4. ell. dr. Drilsenausgang, 
~.e!l. dr. ZeIIen der ellipsoiden Drilse, opc. 

Spitzencuticula. 

F1achschnitt durch die Offnung der ellipsoiden Driise auf dem Spitzenteil 
(Abb. 26) hat es auch den Anschein, ala ob trotz schneller und starker 
Verjiingung der Spitzencuticula ein Ubergang dieser in eine Intima 
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nicht erfolge. Dementsprechend ist dieser Ubergang in der schema
tischen Darstellung (Abb. 18) eines eingestiilpten Osmateriums von 
Zerynthia polyxena auch entworfen worden. 

SchlieBlich der Spangenteil, das Eigentiimlichste in der Nackengabel 
des Aristolochiaceemressers Zerynthia. Durch das Ubergehen seiner 

-------, cut. 

-------------~--------- hypo 
'.' . __ ., ..,_".-__ ._?~~A'~ _ ____ . __ 

I 

bin, 
Abb.27. Querschnitt durch die Wand des Spangenteiles, SP!}. Spllnge, cut. Cuticula, hypo Hypo

dermis, bm. Basalmembran, k. Kern. 

Basalmembran in die des Ast· und Spitzenteiles wie in die Grenzlamelle 
der ellipsoiden Driise dokumentiert er sich als ein Driisenzapfen, der 
seine Ausstiilpungsfahigkeit allerdings zum Teil im Gegensatz zum 
Spitzenteile eingebiiBt hat. Die Kerne sind, wie iiberall im Osmaterium, 

2 
von groBer Plastizitat und geben die 
Dehnung des ausgestiilpten Organs 
durch ihre flache, ausgezogene Ge
stalt getreulich wieder (Abb. 19 k; 
Abb. 23 k1). Die Hypodermis ist bis 
auf eine schmale Plasmaschicht 
um die Kerne chitinisiert und spie-
gelt farberisch die Verschiedenheit 
in der Dichtigkeit und Elastizitat 
des Chitins durch die Ausbildung 

hypo von Farbtonen in der Hiimatoxylin-v. 

''bm 

Abb. 28. Liingsschnitt durch 2 Spinulae des 
Spangenteiles. spin. 1. 2. Spinulae, 8. Sockel, 
Ctlt. Cuticula, "liP. Hypodermis, bill. Basal· 

membrsn, k. Kern. 

GIESON-Losung wieder, wie esAbb.27 
darstellt. Die Cuticula (Abb. 27 cu.) 
nimmt etwa ein Viertel der ganzen 
Astteilwand ein und ist bis auf die 
Spangen und die Chitinspinulae im 
Gegensatz zur Cuticula des Spitzen

und teilweise auch des Astteiles ganz gleichmaBig entwickelt. Unter 
den Chitinspangen w6lben sich Cuticula und Hypodermis halsartig 
empor und tragen wie eine Kappe (Abb.27 spg.) die aus ha.rtestem, 
goldgelbem Chitin bestehenden Spangenringe dieses Nackengabelteiles. 

An den Verwachsungsstellen der ellipsoiden DrUse mit dem Spangen-
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teile fand ich bei Zerynthia polyxena noch eine zweite Form cuticularer 
Chitingebilde, die Spinulae, die offenbar dieselbe Funktion haben, wie 
die Spitzen des Spitzenteiles, namlich das Secret del' wenig oder halb 
ausgestlilpten Nackengabel (Ausstulpungsform ohne Spitzenteil, Abb.24) 
aufzufangen und fUr die Verdunstung zu verteilen. Die Spinulae stehen 
in kleinen Gruppen zusammen, und ihr Chitin grenzt die Gruppe durch 
einen kleinen Sockel ab (s. Abb.28), wahrend die Gruppenmitglieder 
untereinander durch ihre Chitinsockel ohne Naht in Verbindung bleiben. 
(Die Spinula 2 zeigt im Innern einen Spalt oder ein feines Kanalchen.) 

An Retractoren bietet das Osmaterium von Zerynthia polyxena, wie 
schon gesagt, drei Paare und ist damit urn ein Paar reicher als die 
Arten, die P. SCHULZE untersucht hat: P. podalirius, machaon und 
Parnass. apollo. Allen vier Formen gemeinsam in seinem Auftreten 
ist del' Retractor des Aststeiles (Abb.15, 18, 20rtr.at.; Abb.7 retr.2). 

Fur den durch seine ChitinklOppel merkwurdigen Retractor des 
Spitzenteiles von Pap. podalir. und machaon finden wir bei Zerynthia 
polyxena den Retractor der ellipsoiden Druse, del', wie wir sehen werden, 
dem Spitzenteilretractor homolog zu setzen ist und der auch des sen 
Funktion ubernimmt, indem er durch Vermittlung der Grenzlamelle 
der ellipsoiden Druse (Abb. 18 rtr.dr.) seinen Zug auf die Basalmembran 
des Spitzenteiles ubertragt (siehe P. SCHULZE, S.209). 

Der Retractor des Spangenteiles (Abb. 17, 18 rtr.spgt.) fehlt natur
lich den ubrigen bisher untersuchten Formen. 

Wie es P. SCHULZE (S. 185/186) fUr Podalirius und Machaon nach
weisen konnte, ist auch bei den beiden europaischen Vertretern des 
Genus Zerynthia die Anordnung del' Muskulatur nicht die gleiche. 
Wahrend bei Zerynthia polyxena der Retractor des Spangenteiles mit 
zwei bis vier Kopfen am unteren Abschnitt desselben sich ansetzt, wie 
es Abb. 17, 18 angibt, reichen die zahlreicheren Ansatzstellen dieses 
Muskels bei Zerynthia rumina medesicaste viel weitel' hinauf. . 

TIber den Retractor del' ellipsoiden Druse kann ich fUr die letztere 
Art nur aussagen, daB er entweder viel tiefer - also in striktem Gegen
satze zum Retractor des Spangenteiles - als bei Zerynthia polyxena 
ansetzen muB oder vielleicht ganz fehIt. lch habe bei Zerynthia rumina 
medesicaste das Schicksal del' ellipsoiden Druse und ihrer Adnexe nicht 
ganz bis zum Ende verfolgen konnen. Fur den fehlenden Retractor 
del' Druse konnte bei dem gegenuber Polyxena in jeder Hinsicht leichter 
gebauten Nackenorgan von Rumina medesicaste sehr wohl der Retractor 
des Spangenteiles eintreten, der ja, weiter hinaufziehend als bei Polyxena, 
seinen Zug wieder auf die Basalmembran des Spitzenteiles durch die 
Grenzlamelle der ellipsoiden Druse ubertragen kann, die bei Zero rumina 
medesicaste in wahrscheinlich groBerer Lange mit dem Spangenteil ver
wachsen ist als bei polyxena. 
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Konstant, und durch die von P. SCHULZE (S.2lO, Photogramm 13) 
entdeckten Chitinleisten seiner mittleren Biindel leicht als ein fUr die 
Gattungen Zerynthia, Papilio, Parnassius homologes Gebilde zu iden
tifizieren, ist allein also der Retractor des Astteiles (Abb. 15, 18, 20 
rtr.at.). 

Die Ausbildung dieser Chitinleisten und die Anordnung der an und 
zwischen ihnen sich ansetzenden Muskelbiindel des Astteilretractors 
bieten ein hiibsches Beispiel der Anpassung an eine bewegungsphysio
logische Sonderaufgabe. Beim ausgesttilpten Nackengabelorgan nam
lich folgt der Retractor mit seinen Muskelbiindeln dicht angeschmiegt 
der Kontur des Astteiles, wie es die Abb. 15, 18 zeigen, wahrend die 
Chitinleisten mehr oder minder rechtwinklig zu dieser Kontur die 

~1L . 

chi.· · 

kn. _ 

'-..--' mI. 
rn.CIL 

Abb.29. Abb.30. 

Abb. 29 u. SO. Schematisches Bild der Ansiitze des Astteilretractors am Astteil. Ctr. Cuticula, 
chi. Chitinleiste, kn. Knauf derselben, m. cu. Cuticulamuskeln, m. l. Leistenmnskeln. 

Cuticula nach innen fortsetzen (s. das schematische Bild der Abb.29, 
30). In ausgestiilptem Zustande sind also die den Muskelzug tiber
tragenden Tonofibrillen gegeniiber der allgemeinen, der Kontur fol
genden Langsrichtung der Muskelfasern unter mehr oder minder 
i-lpitzem Winkel abgeknickt. MiiBte der Muskel unter Einbehalten 
dieser Abknickung die Einstiilpung des Astteiles vornehmen, so kame 
nur eine Komponente der ganzen Muskelarbeit zur Verwendung. Diesen 
Arbeits· und Energieverlust ersparen die Chitinleisten. Bei der Con
traction der an der Cuticula ansetzenden Muskelfasern (Abb. 29, 30 
tn.cu.) driicken diese auf den Innenknauf (kn) des Chitinleistchens und 
IOsen so eine Schubwirkung aus, die den in der Cuticula befindlichen 
Ursprung der Leiste senkrecht zum Faserverlauf eindreht (Abb.29). 
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Die Cuticulamuskeln wirken also nicht nur als Retractoren, sondern 
auch als Dreher. 

Diese Drehwirkung aber wiirde ohne den kleinen Leistenmuskel 
(Abb. 28, 29 m.l.) viel von ihrem Effekt verlieren, denn mit der Schub
wirkung ist gleichzeitig durch die Chitinleisten die Moglichkeit einer 
Herauswolbung der Korperwand gegeben. Diese Hervorwolbung ver
hindert der Leistenmuskel. Er ist also einFixator, womit nicht gesagt 
sein soIl, . daB er sich nicht auch gleichzeitig als Retractor und Dreher 
betatige. 

4. Kapitel. 

Die biologische Bedeutung der Nackengabel der Papilionidenraupen. 
Seit den Tagen der Frau MERIAN (1705, "Surinamische Insecten"), 

welche die ausstulpbare Nackengabel der Papilionidenraupen als eine 
Art von Hornern anspricht, mit denen sich die Raupe "zur Wehr setzt, 
solche ausstreckt und damit giftig stechen konne", ist die Auffassung 
des Osmateriums als Wehrdriise die herrschende geblieben. Der An
greifer sollte durch das plOtzliche Hervorschnellen des Organs erschreckt 
und durch den Geruch des Secretes verscheucht werden. Diese Ansicht 
diirfte aber ein regelrechter Anthropomorphismus sein, der seine Be
rechtigung lediglich aus dem fiir menschliche Nasen oft unangenehmen 
Geruch des Gabelsecretes herleitet. 

P. SCHULZE hat erfolgreich den Versuch gemacht, den Wert der 
Wehrdrusentheorie experimentell und statistisch nachzuprufen. Seine 
Futterungsversuche fielen durchaus zuungunsten der Theorie aus. 
Die Eidechsen (Lacertaagilis L.) nahmen ausnahmslos die dargebotenen 
Machaon-Raupen an. Man konnte einwenden, Lacerta agilis werde als 
typischer "Augenjager" wenig durch die Gasabwehr des verdunstenden 
Secretes betroffen. Wie wenig diese Abwehr aber auch fUr so ausge
sprochene Nasentiere wie Insectivoren (Orocidura) wirksam ist, dafiir 
gibt MELL in seinen kiirzlich erschienenen "Beitragen zur Fauna Sinica 
(II)" ein hiibsches Beispiel: "Grune erwachsene und kleine kotfarbige 
Raupen von Papilio polytes, demoleus, die groBen, bunten Fleischgabel
raupen von P. clythia wurden ebenso schnell gewittert und gefressen 
wie Nichtpapilioniden. Nur einmal streckte eine Demoleus-Raupe der 
Ratte das ausgestiilpte Osmaterium gerade gegen den Russel, und die 
Ratte lieB ab, eine andere Ratte aber packte die Raupe von hinten und 
verzehrte sie" (S. 175). 

Die Moglichkeit eines Schutzes durch die Nackengabel gegen Feinde 
aus der Insectenwelt hat P. SCHULZE statistisch zu erfassen versucht. 
Er gibt in einer Tabelle, die durch den neuen von H. BISCHOF beschrie
benen Dinotomus dehaani aus Papilio bianor dehaani zu erganzen ist, 
auf die aber hier sonst nur verwiesen werden kann (P. SCHULZE, S_ 227 
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und 228), eine Zusammenstellung der Parasiten und ihrer Wirte. Auf 
Grund dieser Ubersicht kommt er zu den folgenden Schhissen (S. 229): 
1. "Wir sehen also, hier wie in allen anderen Familien gibt es Raupen, 
die stark, und andere, die so gut wie gar nicht von Parasiten belastigt 
werden; und unter den Papilioniden findet sich trotz der Nackengabel 
derjenige Schmetterling unserer Fauna, der mit am meisten von Schma
rotzern heimgesucht wird: der Schwalbenschwanz." 2. Die sogenannten 
Aristolochienfalter aus dem Genus Papilio scheinen immun zu sein. 

Abgesehen von der merkwiirdigen lmmunitat der Aristolochiaceen
fresser aus der Gattung Papilio (Sectio Pharmacophagus RAASES) findet 
sich also nichts, was auf einen causalen Zusammenhang zwischen Nacken
gabel und Abwehr. der Feinde aus der lnsektenwelt hinwiese. Dazu 
kommt noch ein anderer Umstand, der, wenn umfassendere Beobach
tungen ihn als aUgemein giiltig erweisen soUten, von ausschlaggebender 

Abb. 31. Larve von Papilio bianOl· in der Ausstiilpungs
steHung. Photographie von Dr. ~IELL. 

Bedeutung ist und der auBer
dem ein aufhellendes Licht 
auf die Tatsache wirft, daB 
die Aristolochiaceenfresser 
anderer Gattungell, wie z. B. 
Zerynthia (Thais) polyxena 
(SCHIFF) und Archon apolli
nus (HRBST.) im Gegensatz 
zur Sectio Pharmacophagus 
der Gattung Papilio so 
haufig Parasiten beherber
gen. Wie P. SCHULZE an Frei
landlarven von Zerynthia 
polyxena in Mazedonien beD b

achtete, ist das Tier im letzten und vieUeicht auch schon im vorletzten 
Stan de gar nicht mehr fahig, die Nackengabel auszustiilpen. Es kommt 
hochstens zur Andeutung des Vorganges, und wenn man Ausstulpungs
formen wie die der Abb. 12 haben will, dann muB der Ji'anger durch einen 
Druck auf den Thorax die Pressungsversuche der Larve unterstiitzen. 
Schon P. SCHULZE hat ja den Ausstiilpungsvorgang als einen der Pressung 
aufgezeigt. Unter Anklammern mit den Pedes spurii und Contraction cler 
Stammuskulatur wird die Hamolymphe in die Sehlauche der N ackengabel 
hineingedruckt und das Organ auf der intersegmentalen Raut zwischen 
Kopf und erstem Thoraxsegment erigiert (Abb. 31). Die anatomisch-histo
logischen Untersuchungen, die ieh an Zerynthia-Larven ausgefiihrt habe, 
lassen unschwer die Griinde erkennen, warum im letzten und \Torletzten 
Stande die Nackengabel nicht mehr ausgestiilpt werden kann_ Die ganze 
Thoraxhohle erweist sich namlich mit Fettgewebe erfiillt, das durch die 
Grone seiner ZeUen, dnrch die Dichtigkeit ihrer Einschliisse, durch die 
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Ausbildung der Zellwande statt des syncytialen Verbandes der friiheren 
Stii.nde und wahrscheinlich auch durch die Anderung der Viscositat 
-des Plasmas (Diagonalstellung der Kerne) dem Beiseiteschieben durch 
-die Nackengabel im. Ausstiilpungsvorgang einen ganz anderen Wider-
stand entgegensetzt als in den friiheren Larvenstanden. In dieses Fett
gewebe ist das Osmaterium in eingestiilptem Zustande ja formlich 
hineingefilzt und dabei bisweilen sogar noch einseitig tordiert. Die 
mikroskopische Untersuchung der Retractoren zeigt auBerdem, daB 
zum mindesten im letzten Stande der histolytische ProzeB in diesen 
schon eingesetzt hat. Trotz sorgfaltiger Farbung mit Hamatoxylin 
nach DELAFIELD·VAN GIESON-Losung war es namlich nicht moglich, 
die Querstreifung in den Retractoren sichtbar zu machen, wahrend 
die Schnitte aus den Abdominalsegmenten das bekannte klare Bild 
des quergestreiften Insectenmuskels miihelos ergaben. Diese farberische 
Indifferenz ist aber nach HENNEGUY das erste Anzeichen des histolyti
schen Prozesses in der Muskulatur. - Auch bei erwachsenen PodaliriU8-
Raupen konnte P. SCHULZE feststellen, daB sie unfahig waren, die 
Nackengabel auszustiilpen. Dasselbe fand er bei Parnassius apollo, und 
FLOERSHEIM berichtet von Pap. ajax L., daB die voll erwachsenen 
Larven selbst auf starke Reize nur selten reagieren. An Pap. demoleus L. 
schlieBlich beobachtete VOSSELER, daB im letzten Stand die Nacken
gabel nicht mehr ausgestiilpt wurde und als auBer Funktion gesetzt 
erscheint. (Siehe dazu auch die neueren iibereinstimmenden Beobach
tungen von K. HORNSTEIN an Larven, von Zerynthia (Thais) poly
xena in Z. oesterr. ent. Ver. 10, 4. 1925.) 

Nun ist aber die Zeit vor der Verpuppung gerade fiir das Tier die 
gefahrlichste. Es befindet sich auf dem Hohepunkte der Ernahrung. 
Der Bissen fur die Beutetiere ist fett, die Larve dagegen in einem klag
lichen Zustande herabgesetzter Bewegungs- und Abwehrfahigkeit, und 
gerade in dieser Periode wiirde das Tier den Schut~ durch die Nacken
gabel entbehren miissen. 

Die biologische Bedeutung diirfte denn auch nach einer ganz anderen 
Richtung hin zu suchen sein. Auch hier hat P. SCHULZE die leitenden 
Gedanken ausgesprochen. 

Phylogenetische Erwagungen in Verbindung mit der biologischen 
Eigentiimlichkeit der Giftfestigkeit der Aristolochiaceen fressenden 
Larven geben P. SCHULZE seine Theorie, nach der die ellipsoide Druse 
die mit der Nahrung aufgenommenen "Giftstoffe", Alkaloide (Aristo
lochin), Sauren, atherischen Ole usw., fiir das Tier dadurch unschii.dlich 
macht, daB sie dieselben aus der Hamolymphe aufnimmt und auf der 
Spitzencuticula des Spitzenteiles zur Verdunstung bringt. 

P. SCHULZE erhielt schon 1912 eine wertvolle Unterstiitzung fur 
seine Theorie in den Ergebnissen der ganz unabhiingig von ihm durch 

3 
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MELL in Siidchina iiber die Eiablage von 17 Papilio-Axten angestellten 
Untersuchungen_ Der Autor fand, daB die Weibchen der siidchinesischen 
Papilioniden zu dieser 6 Pflanzenfamilien benutzten (Aristolochiaceen, 
Rutaceen, Umbelliferen, Lauraceen, Ficus, Anonaceen), die systematisch 
zwar nichts Gemeinsames haben, physiologisch aber gleichmaBig durch 
den Reichtum an Alkaloiden, atherischen Olen, Sauren, Milchsaft aus
gezeichnet sind (vgl. auch P. SCHULZE b. S.6). 

1st die Ansicht P. SCHULZES richtig, so muBte je nach dem Gehalt 
der Futterpflanzen an Alkaloiden, atherischen Olen usw. eine Variabilitat 
in der Ausbildung der Nackengabel und speziell der ellipsoiden Driise 

b 

Abb.82. Schematischer AufrlJ3 des rechteu Nackengabelastes von 1\) einem Aristolochiaceenfresser 
(Z.rgnthia nm.ina m.d.sicast. ILLIG), b) einem Crassulaceenfresser (ParMssius apoUo L.), c) einem 
Prnnoldeenfresser (P"pilio podaliriu. L.), d) elnem Umbelliferenfresser (P"pilio ... achoon L.) 
c .• /1. dr. Cuticula der ellipsoiden DrUse, de. Deckel der ellipsoiden DrUse, am. Dlmme derselben, 
.U. dr. ellipsolde DrUse, rtr. Retractor, spc. Spitzencuticula des SpitzenteiIes, spgt. Spangenteil, 

spt. Spitzentell. 

nachweisbar sein. Man durfte also erwarten, daB ein Vertreter der 
Pharmacophagen ein vollkommeneres Osmaterium aufweisen miisse 
als etwa der Crassulaceenfresser Parna88ius apollo. 

Aus Mangel an Material hat P. SCHULZE diesen Nachweis nicht 
fiihren konnen. Auch ich konnte mir einen Vertreter der Sectio Pharma
cophagus nicht verschaffen und nur unsere zwei europaischen Axten 
der Gattung Zerynthia: polyxena SCHIFF. und rumina mede8ica8te ILLIG., 
untersuchen, die aber ebenfalls auf Aristolochiaceen leben_ Die Ergeb
nisse der Untersuchung stiitzen die Theorie P. SCHULZES so stark, wie 
anatomisch-histologische Daten eine biologische These nur stiitzen 
konnen. 
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Schon die bloBe Betrachtung von Abb. 32 a, b, c, d zeigt das so 
iiberzeugend, daB dariiber nur noch wenig zu sagen notig ist. AlIe vier 
Abbildungen sind die schematisierten Aufrisse der rechten Gabelii.ste 
und zwar von: a einem Aristolochiaceenfresser (ZerynJ,kia rumina 
medesicaste ILLIG.), b einem Crassulaceenfresser (Parrta8Bius apollo L.), 
c einem Prunoideenfresse,r (Papilio podaliriua L.), d einem Umbelli
ferenfresser (Papilio machaon L.). Man iibersieht auf den ersten Blick, 
daB Zeryntkia die primiire Form der Nackengabel besitzt, und daB 
dagegen sowob! bei Pap. podalirius wie bei mac1uum und P0IT'1IQ88ius 
apollo die ellipsoide DrUse rudimentii.r geworden ist. 

Mit der Verkleinerung dieses Nackengabelteiles ist auBerdem der 
schon erwahnte interessante Funktionewechsel im Spitzenteil einge
treten. Wie schon gesagt, konnte P. SCHULZE die secretorische Tatig
keit der Keme dieses Teiles nachweisen und so der Ansicht LEYDIGs 

zum Siege verhelfen. Bei den Zerynthia.Larven vermochte ich jedoch 
im Spitzenteil nur Keme aufzufinden, die zwar ganz erheblich groBer 
sind ale die der Hypodermis, sonet aber offenbar nur eine nutritive 
Tatigkeit fUr die Spitzencuticula. ausiiben. Bei Pap. podalirius, 'TTI4Cluwn 
und Parrta8BiuB apollo ist also ein Teil der Funktion der ellipsoiden 
DrUse auf den Spitzenteil der Nackengabel iibergegangen, wii.hrend bei 
Zerynthia dieser Abschnitt des Osmateriums lediglich seiner urspriing. 
lichen Bestimmung der Aufnahme und Abdunstung des von der ellip
soiden DrUse abgegebenen Secretes dient. 

Der Spangenteil (Fig. a der Abb. 32 Bpgt. [Zerynthia]), jener ganz 
merkwiirdige, von dem Spitzenteil vollkommen abweichende Bestand. 
teil der Nackengabel der europii.ischen Aristolochiaceenfresser, ist bei 
allen europaischen Papilioniden, die nicht auf Aristolochiaceen leben, 
ebenfalls rudimentii.r geworden. Wir konnen aber seine Reste unschwer 
auffinden in den "Dammen" der ellipsoiden DrUse bei Pap. poilalirius, 
in dem Deckel desselben Organteiles bei ParnaBBius apollo und in der 
cuticulii.ren Raut, die bei Pap. mackaon den DrUsenraum der ellipsoiden 
DrUse in ausgestiilptem Zustande nach auBen abschlieBt. 

Natiirlich liegen liber den Spangenteil, der ja bier zum ersten Male 
beschrieben wurde, nicht Beobachtungen in dem Umfange vor, die eine 
sichere biologische Deutung desselben gestatten wiirden. Trotzdem 
moohte ich, wenn auch mit jedem Vorbehalte, eine solche versuchen. 

Von Zeryntkia poZyxena ist as ja bekannt, daB die Larve in hellem 
Sonnenlicht friBt, und von dem siidchinesischen Pap. ari8tolockiae F. 
erziihlte mir Herr MELL, daB die Larve ebenfalls in heller Sonne auf 
der Unterseite der Blatter zu fressen pHege. MELL fand die Tiere 
fressend bei Sonnentemperaturen von 70° C., und er schatzt die Tem. 
peratur auf der Unterseite der Blii.tter auf 50°. Da.s sind erstaunliche 
klimatische Faktoren, die das Tier beherrscht, und in der Nackengabel, 

3* 
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speziell dem Spangenteil, mochte ich das Organ sehen, das diese An
passung ermoglicht. MELL berichtete mir niimlich ferner, daB die 
Larven immer mit etwas ausgestiilpter Nackengabel fressen. Durch 
einen Zufall hatte ich unter meinen Zerynthia-Larven gerade ein Exem
plar, das beirn Fangen und Einwerfen in die Fixierungsfliissigkeit nicht 
iiber dieses erste Stadium des Ausstiilpungsvorganges hinausgekommen 
war. Abb.16 zeigt das genaue Bild nach einem Diaphanolpriiparat, 
dessen Richtigkeit dann noch nach dem Mikrotomschnittverfahren 
sichergestellt wurde. Man sieht, auf beiden Seiten des Kopfes ist es 
der Spangenteil, der sich zuerst an die AuBenwelt emporschiebt. Von 
dem Spitzenteil ist noch gar nichts zu sehen, und die mikroskopische 
Untersuchung zeigt ihn denn auch noch weit in der Thoraxhohle 
steckend. 

Wir miissen also annehmen, daB die im Sonnenlicht fressenden 
Aristolochiaceenraupen wiihrend des ganzen FreBaktes das Secret der 
ellipsoiden Driise im Spangenteil zur Verdunstung bringen. Sie haben 
also in diesem Nackengabelteil ein Organ, das nicht nur durch die Ab
dunstung ein starkes Diffusionsgefiille von Driise zu Spangenteil schafft 
und so die secretorische Funktion der ersteren machtvoll unterstiitzt, 
sondern sie haben auch durch die dabei entstehende Verdunstungs
abkiihlung in dem Spangenteil dasjenige Organ, das ihre Anpassung an 
so extreme Temperaturen wie die oben angegebenen erst moglich macht. 

Man konnte die Frage aufwerfen, ob denn bei tropischen Insecten 
das Bediirfnis der Abkiihlung iiberhaupt vorliege, und ob Beobachtungen 
vorhanden seien, die man in diesem Sinne deuten konne. 

lch glaube, daB man das lange Verweilen tropischer Falter an der 
"Triinke", wie es ARNOLD SCHULTZE (S.5, 6) geschildert hat, und die 
Art der Wasserabgabe, wie sie bei afrikaruschen Arten gesehen wurde, 
in der Hauptsache kaum anders wird deuten konnen. Es wurde niim
lich beobachtet, daB die Papilionidenfalter nach kurzer Zeit das auf
gesaugte Wasser wieder aus dem After herausspritzen. 

Mit der eben entwickelten Auffassung von der Aufgabe des Spangen
tells der Nackengabel stimmt das gut iiberein, was ich seine "mecha
nische Funktion" beim Ausstiilpungsvorgang nennen mochte. 

Wie ein Blick auf die Abb. 15 zeigt, liegt der nach innen geschlagene 
Teil der Spangen (spi) nicht in einer Ebene mit dem iiuBeren Teil (spa). 
Daraus resultiert beim eingestiilpten Nackenorgan eine mechanische 
Spannung, die ausgelost wird, wenn das Tier den Nackenschlld abhebt 
(s. Abb. 16). Rein mechanisch wolbt dann der Spangenteil die inter
segmentale Raut und den unteren Teil der Nackengabel nach auSen. 
Moglich ist es auch, daB auf einen Schreckreiz die Larve diese rein 
mechanische Funktion noch unterstiitzen kann, indem me duroh Pres
sung Secret (iitherische Ole) in den Spangenteil hineindiffundiert, das 
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verdunstend seinen Spannungsdruck hinzufUgt, oder, indem sie unter 
VerschluB der Stigmen in den Spangenteil Luft durch die Tracheen
aste hineinpumpt, die yom prothoracalen Stigma aus diesen Teil der 
Nackengabel ebenso versorgen wie die ellipsoide Druse. 

Aus dieser Auffassung uber die Funktion des Spangenteiles konnten 
wir eventuell auch die groBere Immunitat der Aristolochiaceenfresser 
herleiten. Das nicht beunruhigte Tier riecht namlich so wie seine Futter
pllanze. 

Nach MELL (b. S. 177) streckt Pap. aristolochiae F. auch in der 
Ruhe das Osmaterium etwas hervor, und im Spangenteil kommen also 
offenbar auch die Stoffe zur Abdunstung, die der Futterpflanze den 
eharakteristischen Geruch verleihen. Solange das Tier nur mit so wenig 
ausgestiilpter Nackengabel friBt, wie MELL fUr Pap. aristolochiae es 
mir angegeben hat, daB also gerade der Spangenteil herausragt, solange 
fehlt wohl jeder differente Geruch, der den "Nasenjager" zu seiner 
Beute fuhren konnte. Dieser Schutz hOrt in dem Augenblick auf, in 
dem das Tier die Nackengabel auf einen Schreekreiz hin ganz ausstiilpt. 
Jetzt secerniert die ellipsoide Druse nicht mehr in den Spangenteil, 
sondern auf den Spitzenteil ein Secret, das entweder anders zusammen
gesetzt oder auch konzentrierter ist als das im Spangenteil gewohnlich 
zur Verdunstung kommende. Wie dem auch sei, das erschreckte Tier 
verrat sich jetzt geradezu durch den Gestank" seines Gabelsecretes, 
so daB selbst ein so schlechtes "Nasentier" wie Homo sapiens die Beute 
riecht. Man klopft z. B. beim Suchen nach Podalirius-Raupen einfaeh 
auf die Schlehenbusehe, um durch d'tm Geruch des Gabelsecretes sieher 
zum Fange zu gelangen (ALBOTH). 

Die Ausstiilpung des Osmateriums ist denn auch gar nicht die 
primare Abwehrbewegung. Primar ist vielmehr der Klammerreflex, den 
die Erschutterung der Futterpflanze durch das suchende Jagertier aus
lOst. Das Tier klammert. sich fest mit den Pedes spurii an, so fest, daB 
man es, wie VOSSELER von Pap. demoleus L. berichtet, kaum abheben 
kann. Um diesen Halt ja recht sicher zu gestalten, wird die Blatt
oberflache z. B. von der eben erwahnten Art noch mit einem Gespinst 
versehen, in das die Hakchen der Pedes spurii hineinverankert werden. 
Das Tier geht dann in die Starrehaltung, die so viele Freilandtiere als 
Abwehr vor der Flucht versuchen, und die synergetische Zusammen
arbeit der Muskulatur bringt es mit sich, daB die Nackengabel als 
Nebenerfolg ausgestiilpt wird. Der Ausstiilpungsvorgang ist bier also 
weiter nichts ala eine Mitbewegung, deren Ursache der primare Klam
merreflex ist. 

Auf den Schutz, den die Aristolocbiaceenfresser durch ihre Be
wegungsunlust gegen die Entdeckung durch die "Augenjager" genieBen, 
hat schon P. SCHULZE hingewiesen. Er findet eine hypothetische Er-
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klarung darin, daB die den Aristolochiaceen eigentiimlichen Stoffe im 
Laufe der Zeit die Muskulatur der Tiere gewissermaBen "narkotisiert" 
haben (S. 234). 

5. Kapitel. 

Die Homologie der N ackengabel bei Zerynthia, Papilio und 
Parnassius. 

Wie wir soeben gesehen haben, notigt die Theorie von P. SCHULZE 
iiber die physiologische und biologische Bedeutung der Nackengabel 
dazu, das so kompliziert gebaute Osmaterium von Zerynthia (Thais) 
polyxena als das primitivere gegeniiber den Nackengabelformen anzu
sehen, wie sie Papilio machaon, Pap. podalirius und Parnassius apollo 
darbieten. 

Die Nackengabeln dieser letzteren Arten wurden also sekundar ver
einfacht sein, und es handelt sich jetzt darum, die einzelnen Nacken
gabelbestandteile zu homologisieren und ihre Reduktion als eine dem 
Schwunde der ellipsoiden Druse korrespondierende aufzuzeigen. 

Die Veranderungen, welche die ellipsoide Driise auf ihrem Wege 
von der Zerynthia-Form zu der von Parnassius apollo etwa erlitten hat, 
betreffen nicht nur ihre Masse, ihre Lange, sondern auch ihren ganzen 
Aufbau. Nicht nur der ganze Spitzenteilabschnitt (s. Abb. 32) und 
mit diesem die beim ausgestiilpten Organ allein funktionierende DrUsen
offnung auf der Kuppelhohe des Spitzenteiles ist verloren gegangen, 
sondern der Rest halbiert sich auch noch gewissermaBen, wie es die 
Querschnitte der Abb. 22 (Zeryntltiapolyxena), Abb.3 (Pap. machaon), 
Abb.2 (Pap. podalirius), Abb. 4 (Parnassius apollo) wohl ohne weitere 
Erorterung hinreichend aufzeigen. 

Mit dieser Halbierung gewinnt bei den drei letzteren Formen die 
reduzierte ellipsoide Druse ein breiteres seitliches Secretionslumen, als 
es die Zerynthia-DrUse aufzeigt. Das Charakteristische aber bleibt, 
namlich das seitliche AbflieBen des Secretes durch die Chitinbedeckung 
hindurch. Diese Art der Secretion, die sich so ganz mit dem deckt, 
was uber die Secretabgabe :\n dem mit dem Spangenteil verwachsenen 
Abschnitte der Zerynthia-Druse gefunden wurde, diese Art der Secret
abgabe also und die Lage der Papilio- und Parnassius-Driise lassen es als 
sicher erscheinen, daB die Ellipsoiddriisen der letzteren homolog zu 
setzen sind dem Spangenteilabschnitt der Zerynthia-Form, und damit ist 
dann auch die phylogenetische Auffassung der "Damme" bei Podalirius, 
der cuticula-ren DriisenverschluBhaut bei Pap. machaon und des "Deckels" 
bei Parnassius apollo gegeben: sie sind die Rudimente des sowohl bei 
Papilio wie bei Parnassius verschwundenen Spangenteiles. 

Die Atrophie des Spangenteiles bei Papilio und Parnassius erfolgte 
korrelativ zur Reduktion der ellipsoiden Druse. Diese ist hochstwahr-
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scheinlich bedingt durch N ahrungsanderung - Aristolochiaceenfresser, 
Umbelliferen-, Prunoideenfresser, tJbergang von stark aromatischem 
Futter zu wenig oder gar keine aromatischen Bestandteile enthaltendem 
(siehe dazu C. KLEINE: Die Chrysomela-Arten usw.) und Anpassung 
an niedrigere und gleichmaBigere Temperaturen, so daB die fiir den 
Spangenteil angenommene Sonderfunktion eines Anpassungsapparates 
an so extreme Temperaturen, wie sie MELL fiir Papilio aristolochiae 
geschildert hat, in WegfaU kommt. .Auch die aus der Anordnung der 
Chitinspangen resultierende "mechanische Funktion" des Spangenteiles, 
die bei dem so eindrucksvoU wuchtig gebauten Zerynthia-Osmaterium 
als durchaus notig erschien, ist fiir die unvergleichlich leichter gebauten 
Nackengabeln von Papilio und Parnassius nicht mehr vonnoten. Bei 
ihnen geniigt zur Ausstii]pung der Druck der Hamolymphe voUauf. 

Die rudimentare ellipsoide Driise der Papilio- und Parnassius-Arten 
ist aber offenbar nicht geeignet, die ganze Funktion der primitiveren 
Zerynthia-Driise zu iibernehmen, und so erklart sich der Funktions
wechsel, bei welchem die mit der Spitzencuticula versehenen Zellen des 
Spitzenteiles einen Teil der Driisenfunktionen des ganz zum Schwunde 
gekommenen Spitzenteilabschnittes der ellipsoiden Driise und ihres 
weuigstens teilweise rudimentar gewordenen Spangenteilabschnittes bei 
Papilio und Parnassius iibernehmen. 

P. SCHULZE hat diese Driisenfunktion des Spitzenteiles (Schlauch
teil dieses Autors) einwandfrei durch seine cytologischen Untersuchungen 
dargetan. 

Plasmatologisch wirkt sich dieser Funktionswechsel auf das inter
essanteste aus. Wahrend P. SCHULZE fiir die Spitzencuticula"zeUen" 
des Spitzen.(Schlauch-)teil-Syncytiums nachwies, daB ihr Endoplasma 
reichlich und secretorisch-tatig entwickelt ist, bildet das Endoplasma 
derselben Zellen bei Zerynthia nur einen ganz diinnen Kernbelag, wie 
ihn P. SCHULZE bei Pap. podalirius nur in den Zellen des quadratischen 
Epithels der Nackengabel gesehen hat. Mit diesem Funktionswechsel 
des Spitzenteiles von einem bloBen .Auffange- und Verteilungsapparate 
fiir das Secret der ellipsoiden DrUse bei Zerynthia in ein secretorisch 
selbsttatiges Organ bei Papilio und Parnassius war auch eine raum
liche Zunahme, ein Langenwachstum des Spitzenteiles verbunden. Be
sonders an Langsschnitten iiberrascht es, wieviel griiBer der Spitzenteil 
schon bei Machaon und Podalirius als bei Zerynthia entwickelt ist, 
ganz abgesehen von den machtigen Gebilden, die sich bei den siid
chinesischen Pap. xuthusund Pap. clythia darboten. 

Diese VergroBerung des Spitzenteiles in Verbindung mit dem 
Schwunde des Spitzenteilabschnittes der ellipsoiden DrUse ist meines 
Erachtens die Ursache, daB sich im Laufe der Phylogenese der DrUsen· 
retractor des Zerynthia-Osmateriums in den Retractor des Spitzen-
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teiles bei Papilio umformte. Wie schon erwahnt, iibertragt der an der 
Grenzlamelle der ellipsoiden Driise ansetzende Retractor derselben 
seinen Zug durch die Vermittlung der ersteren auf die Basalmembran 
des Spitzenteiles, in welche die Grenzlamelle an der Ausmundungsstelle 
der Driise ubergeht. Trotz der Ausschaltung des Spitzenteilabschnittes 
der ellipsoiden Driise und trotz dessen Schwundes blieb also die Grenz
lamelle, in die der Driisenretractor seine Tonofibrillen ja hineinschiebt, 
funktionell durch Muskelcontraction beansprucht und verfiel daher 
auch nicht der Atrophie. 

Nach der allgemeinen Regel, daB Lange der Muskelfasern und Be
wegungsumfang einander entsprechen, miissen wir vielmehr annehmen. 
daB der Driisenretractor entsprechend der Notwendigkeit, einen liinger 
gewordenen Spitzenteil in die Brusthohle der Papilio-Larve zuriick
zuziehen, entsprechend also diesem groBeren Bewegungsumfange seinen 
Myofibrillen ein Langenwachstum verschaffte, und daB demgemaB die 
Grenzlamelle in Tonofibrillen sich umwandelte. Diese Anschauung ent
spricht durchaus dem, was O. SCHULTZE iiber die Umwandlung von 
Bindegewebsfasern in Muskelfasern lehrt, und wofiir auch STUDNICKA 
(S.38) mit Nachdruck eintritt. Diese Verlangerung der Myofibrillen 
horte erst auf, wie wir aus den Befunden von P. SCHULZE entnehmen 
miissen, als der Muskel die Kuppel des Spitzenteiles erreichte und er 
so zum Retractor desselben geworden war. Diese Ableitung des Spitzen
teilretractors bei Papilio aus dem Driisenretractor bei Zerynthia gewonne 
an Wahrscheinlichkeit. wenn mir der Nachweis gelungen ware, daB· 
die Tonofibrillen des Driisenretractors sich an dem inneren Blatte der 
Grenzlamelle der ellipsoiden Driise ansetzen. Durch diesen Nachweis 
gewonne namlich die folgende Beobachtung von P. SCHULZE eine groBe 
Bedeutung fiir die Homologie von Zerynthia-Driisen- und Papilio
Spitzenteilretractor. P. SCHULZE (S. 185) zeigte, daB der Retractor des 
Spitzenteiles bei Papilio sich kurz vor seinem Ansatz in der Hypodermis 
der Spitzenteilkuppel in 2-5 Biindel aufiost, daB diese Buudel aber 
nicht besondere Muskelscheiden besitzen, sondern zusammen in der 
gemeinsamen Scheide bleiben, die sie bis zu ihrer Trennuug umschloB. 
Der obere, in der Nahe der Spitzenteilkuppel gelegene Teil der Retraetor
scheide miiBte also mit dem iiuBeren Blatte der Grenzlamelle der ellip
soiden DrUse homologisiert werden. 

Noch eine andere Schwierigkeit macht die Homologie des Driisen
retractors mit dem Spitzenteilretractor zuniichst noch problematisch. 
Diese Schwierigkeit bieten die so ganz einzigartigen Ansiitze deB Papilio. 
Spitzenteilretraetors, die von P. SCHt:LZE so genannten "Kloppel" 
(S. 208(209). 

P. SCHULZE Bchildert diese Gebilde wie fo1gt; "Von besonderem 
Interesse sind die Ansatzstellen an die Gabeliiste, die einen Typ der 
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Muskelinsertion darzustellen scheinen, der bis jetzt noch nicht be
obachtet wurde. Die einzelnen groBeren Biindel jedes Retractors zer
teilen sich in der Nahe der Ansatzstellen in kleine Biindel und setzen 
sich rings um den Schlauch herum in gleich zu schildernder Weise an 
diesen an, und zwar bei Pap. machaon am auBersten Ende, bei Pap. po
daliriu8 ein Stiick oberhalb desselben. Am besten zeigt letztere Species 
die betreffenden Verhaltnisse. Wir sahen, wie hier der Schlauch aus 
Zellen bestand, die unter sich durch schmale kernlose Verbindungs
briicken in Konnex standen, und daB sich die iiber den Zellen machtig 
entwickelte Cuticula iiber dem Zwischenstiick tief einsenkte. An der 
betreffenden Stelle geht nun mit 
diesem undseiner Intima eine 
merkwiirdige Veranderung vor. 
Letztere bildet sich namlich zu 
einem starken, braun pigmentier
ten, wie es scheint, nicht ganz 
ma88i'ven Zapien von Glocken
kloppeliorm um, der in das 
Zwischenstiick hinein ragt (Abb. 
33 ch.l~.). Diese Gebilde sind es, 
welche man schon mit bloBem 
Auge als dunkle Flecken wahr
nimmt. An giinstigen Schnitten 
sieht man, daB der Zapfen, wie 
nicht anders zu erwarten, den
selhen Bau hat wie die Cuticula 
der beiden benachbarten Zellen. 
Von links und rechts ragen die 
einzelnen Chitinlamellen sich auf
einander legend und sich nach 
unten umschlagend in das Zapfen
lumen hinein. Das Plasma des 
Zwischenstiickes hat sich in radial 

Abb.83. P"pilio podaliriu8. Raupe frontal. Mus
kelansatz an einem Gabelast, sch. z. Schlauchzellen. 
c. Cuticula derselben, th. k. ChitinklllppeI, r. Re
tractor, se. Sehne noO: 1. Nach 'P. SCHULZE auf 

Tafel 12, Fig. 5. 

dicht nebeneinander liegende gelbliche Sehnenfaden differenziert, die 
sich direkt in die Fibrillen fortsetzen, natiirlich aber keine Quer
streifung aufweisen." 

Wegen ihrer Ausbildung als wahrscheinlich nicht ganz solide, also 
mehr oder minder hohle Chitingebilde und wegen ihrer dichten An
ordnung auf einem Kreisumfange von etwa 1,5 mm - etwa 40 Kloppel 
bei einem Schlauchdurchmesser von hochstens 0,5 mm (s. P. SCHULZE, 
S. IS5) - bin ich geneigt, "die Kloppel" als die zum VerschluB ge
kommenen Reste der Spitzenteiloffnung zu halten, in die die ellipsoide 
DrUse ausmiindet. 
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Mit der Entwicklung bzw. Ruckbildung der ellipsoiden Druse geht 
die Ausbildung der Spitzencuticula parallel und bildet, wie schon gesagt, 
eine von Zerynthia (Thais) polyxena uber Pap. podaliriu8 zu Pap. 
machaon und Parnassius apollo in sekundarer Vereinfachung absteigende 
Reihe. Die Abb. 34 

zeigt das. 

a) Zerynthia polyxena, 
b) Pap. podalirius, 
c} Pap. machaon, 
d) Parnas8iu8 apollo 

Unter den angegebenen Einschrankungen konnen wir schlieBlich, wie 
folgt, zusammenfassen: Der Ubergang des Driisenretractors bei Zeryn-

c 

d 

Abb. 34. Cuticula der Gabel. a) Von Zlrynthia poll/una, b) von Papilio podalir,us, c) von PapillO 
machaon, d) von PaI"nass'''. apo/lo, b, c, d nach P. SOHUL7;,E auf S. 194.. Fig. B. 

thia in den Retractor des Spitzenteiles bei Papilio, die Ausbildung der 
"KlOppel", die VergroBerung und die Drlisenfunktion des Endoplasmas 
in den Spitzencuticulazellen des Schlauchteilsyncytiums, das Langen
wachstum des Schlauchteiles selbst, die von Zerynthia iiber Papilio zu 
Parna88iu8 absteigende Entwicklung der Spitzencuticula scheinen mir 
nicht nur ein Beispiel interessanter Korrelationen zu sein, sondem auch 
einen Fall einer nicht minder interessanten Selbstregulation darzu
stelIen, bei der wahrscheinlich die durch Nahrungs- und Klimaanderung 
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ausgeloste Inaktivitatsatrophie der ellipsoiden Druse zu einer Aktivitats
hypertrophie sowohl des Muskelapparates wie des Spitzenteiles bei 
Papilio fiihrt (siehe dazu Roux, S.22/23 und 30). 

6. Kapitel. 

Die Phylogenese des Osmateriums und die Urform der Papiliolarve. 
Wie eingangs kurz ausgefuhrt, leitet P. SCHULZE die Nackengabel 

phylogenetisch durch Verwachsung aus Zapfen ab, die rein morpho
logisch etwa denen der Zerynthia-Larve glichen, aber ein- und aus
stulpbar waren, Drusenfunktion besaBen und topographisch dem Larven
korper in dorsaler Stellung aufsaBen. P. SCHULZE (S. 2:38) weist darauf 
hin, daB vielleicht die Larve von Papilio polydamas derartige Zapfen 
besitze. Da er aber seine Untersuchung auf ein geblasenes Exemplar 
des Berliner Museums beschranken muBte, so bleibt nichts ubrig, als 
fiir den weiteren Gang der Darstellung an dem primitiven Charakter 
der Zerynthia-Zapfen festzuhalten. 

Ohne ein Urteil vorweg nehmen zu wollen, moge die dorsale Zapfen
reihe, aus deren vorderen Gliedern die Nackengabel sich herausdifferen
zierte, als DrUsenzapfenreihe bezeichnet werden, wahrend die Fleisch
zapfen wegen ihrer Ausfullung mit Fettgewebe und ihrer Funktion als 
Bildungsherde von Hamocyten als Vertreter der Fettgewebezapfenreihe 
gekennzeichnet werden soIlen, und es fragt sich sofort, ob wir diese 
beiden Reihen homologisieren diirfen. 

Ein durchgreifender Unterschied zeigt sich gleich: Der Werdegang 
des Osmateriums aus der Drusenzapfenreihe war ein progressiver Pro
zeB, der offenbar schon phylogenetisch fruhzeitig zum Stillstand ge
kommen ist. Zwar konnte man die Unfahigkeit der Larven der letzten 
Stande, die Nackengabel herauszustiilpen, als den Beginn einer ein
setzenden riicklaufigen Entwicklungstendenz auffassen, aber von einer 
so typisch regressiven Entwicklung, wie sie GRUBER als Charakteristikum 
der Fettgewebezapfenreihe bei den Papilionidenlarven aufzeigte, kann 
keine Rede sein. Der Eindruck, daB es nicht angangig ist, die in das 
Osmaterium ausmiindende Reihe der Driisenzapfen mit der Fettgewebe
zapfenreihe zu homologisieren, verstarkt sich noch durch die folgende 
Gegeniiberstellung der typischsten weiteren Unterschiede: 

die Nackengabel mit Spitzencuticula, 
die Fleischzapfen mit Setae, 
die Nackengabel mit secernierenden Kernen im Spitzenteil (bei 

Papilio usw.), 
die Fleischzapfen mit den gewohnlichen Hypodermiskernen, 
die Nackengabel mit dem machtigen Komplex der ellipsoiden DrUse, 
die Fleischzapfen mit Fettgewebestrangen, deren Zellen zuzeiten 

zu Bildungsherden der Hamocyten werden, 
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die Nackengabel auf der intersegmentalen Haut, 
die Fleischzapfen nicht auf dieser, 
die Nackengabel einstiilpbar, 
die Fleischzapfen nicht, 
die Nackengabel mit machtigen Retractoren, 
die Fleischzapfen ohne solche. 
Erwagt man all dieses, so erscheint es sehr unwahrscheinlich, 

daB die Nackengabel sich aus Zapfen entwickelt hat, die so gebaut 
waren wie die Vertreter der Fleischzapfenreihe bei Zerynthia, es muBte 
denn sein, daB wir hier vor einer divergenten Entwicklung stehen, die 
aus noch unbekannten Grunden aus der gleichen embryonalen Anlage 
einerseits Driisenzapfen, andererseits Fettgewebezapfen herausbildete. 
lch halte das fur unwahrscheinlich, und zwar aus demfolgenden Grunde. 

Die Nackengabel von Zerynthia wurde als die primitivere gegen
tiber den Formen aufgezeigt, wie sie Papilio und Parnassius darbieten, 
und die so ganz differente Ausbildung von Bpangen- und Bpitzenteil 
natigt unweigerlich zu der Annahme, daf3 das prirniire Papilioniden
Osmaterium nicht nur zwei Drusenzapfen, sondern sogar vier enthiilt. 
Die Verwachsung von Hautgebilden auf dem Raupenkorper ist ja 
durchaus nichts Ungewohnliches (Schwanzhorn der Sphingiden). Ftir die 
Vierzahl allerdings kann ieh nur ein einziges Analogon beibringen: das. 
caudale Horn von Bombyx mori L. SOHIERBEEK (S. 349) sagt dariiber: 

"The caudal horn is formed by the left and right v. (verrucae, d. V., 
dorsales of segment 8". "Perhaps s. (seta, d. V.) subdorsalis is united 
with it". (S. 348.) 

Gliedern wir jetzt die Hauptbestandteile der Zerynthia-Nackengabel, 
den Spitzen. und den Spangenteil sowie die am meisten dorsalwarts 
stehende Fettzapfenreihe topographisch naeh dem Schema von SOIDER
BEEK auf dem Larvenkorper ein, so ergibt sich die zunachst tiber
raschende Tatsache, daB der Spitzenteil in dorsaler Stellung aufsitzt, 
daB der Spangenteil dorsolateral sieh einfugt, daB dagegen die Fett
gewebezapfenreihe eine subdorsale Lage einnimmt (Abb.8). Auch rein 
vergleichend-morphologisch kommt daher eine Homologie zwisohen den 
hypothetischen Drtisenzapfenreihen und den Fleischzapfen nicht in 
Betracht. 

Diese hypothetische Driisenzapfenreihe hat aber ihre Spuren auf dem 
Larvenkorper phylogenetisch deutbar hinterlassen: Yom 2. Tergit an 
bis zum Analsegment hin finden wir in genau dorsaler und dorsolateraler 
Stellung braunschwarze Flecke. (Abb. 8 m.d., m.d8.). Sie sind die 
Reste einer dorsalen und dorsolateralen DrUsenzap/enreihe, deren erste 
Glieder aUf dem 1. Thoraxsegmente zu dem miichtigen Zerynthia.Osma
terium zusammenfl08sen und damit durch ihre iibe"agende Entwicklurt(! 
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die DriiBenzap/en der ubrigen Segmente der Atrophie uberlieferten: Kampf 
der Teile im Organismus! 

Von dem groBten Werte fill die Theorie . P. SCHULZES muBte e.s 
natiirlich sein, wenn sich die bei Zerynthia polyxena aufgezeigten Ver
haltnisse auch fur andere Papilionidenlarven dartun lieBen. 

Zunachst bot Zerynthia rumina medesicaste ILLIG diese Verhaltnisse 
genau so schon wie Zerynthia polyxena dar, und als ich das Material 
an geblasenem Papilionidenlarven durchsah, daB Herr Dr. HERING in 
freundlichstem Entgegenkommen mir aus der Sammlung des Berl. 
Zoologischen Museums zur Verfugung stellte, da vertiefte sich der 
Eindruck durchaus, daB die Drnsenzapfenreihen bei den rezenten 
Formen verschwunden sind und ihr einstiges Dasein nur noch durch 
dorsale und dorsolaterale Farbflecke verraten. 

Es wurden 18, meist tropische Formen untersucht, darunter Papilio 
perrhaebus, P. thoantiades, sinon, alexanor, machaon, epemetes, thera
menes, Parnassius apollo, delius und mnemosyne. 

Bei keiner dieser Larven findet sich dorsal ein Fleischzapfen, sondern 
meistens nur der Farbfleck, die Macula, und haufig genug ist auch dieser 
verschwunden und hat Streifen oder der allgemeinen Grundfarbe des 
'Tieres Platz gemacht. Nur ein einziges Mal fand ich bei einem aus 
8iidchina stammenden Alkoholexemplar von Pap. xuthus (1) auf dem 
2. Thoraxsegmente zwei verdornte Zapfen in ausgesprochen dorsaler 
Stellung. Da solche Verdornungen auch haufig die Zapfen der Fett
gewebereihen ergreifen, so stellt ihr Auftreten eine Convergenzerschei
nung dar, die hOchst wahrscheinlich durch Temperatureinfliisse hervor
gerufen wird. 

Wie diese hypothetischen Driisenzapfen ausgesehen haben mogen, 
dariiber liiBt sich, abgesehen von ihrer allgemeinen Charakteristik als 
mit Retractoren und sezernierender Hautdriise versehene, ein- und 
ausstiilpbare Cuticulargebilde, nichts Bestimmtes aussagen. Vielleicht 
waren sie so einfach gebaut, wie die Trichterwarzen der Liparidenlarven, 
mit denen uns W. KLATT durch seine Untersuchungen bekannt gemacht 
hat. 

Denkbar ist es auch, daB eine Untersuchung der jiingeren Larven
stande und vor allem des phylogenetisch so wiehtigen 1. Standes, noch 
manchen wichtigen AufsehluB zutage fordert. Ieh selbst habe jeden
falls nur geblasene Larven des letzten Standes fill die vergleiehend
morphologische Untersuchung zur Verfugung gehabt und moohte daher 
auch fUr mich die Einschriinkung in Anspruch nehmen, die SCHIEBBEEK 
bei einer derartigen Beschrankung des Materials fiir notig halt: "as 
far as I am able to see." 

SCBIEBBEEK (S. 402) folgert aus dem topographisch als "pedal" zu 
bezeichnenden Auftreten der Seta oder eines ihrer Homologa an allen 
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Abdominalsegmenten der Lepidopterenlarve, daB die Urform Pedes 
spurii an allen Gliedern des Abdomens besessen habe. Auch die Ze
rynthia-Larve zeigt diesen altertiimlichen Zug, und so sind wir jetzt 
imstande, von der Larve der den Papilioniden und Pieriden gemein
samen Urform das folgende Bild zu entwerfen: 

1. Die Larve hatte an allen Hinterleibssegmenten Pedes spurii. 
2. Sie besaB auf jeder Seite 2 Reihen von Drilsen-Zapfen, die topo

graphisch sich in dorsaler und dorsolateraler Stellung dem Larven
korper eingliederten. 

3. Diese Driisenzapfen sind durch Retractoren einstiilpbar; die Aus
stiilpung erfolgt durch den Druck der Hamolymphe. 

4. Diese Zapfen umschlieBen secretorische Hautdriisen. 
5. Mehrere (3 1) Reihen von Fettgewebezapfen, deren hochst ge

legene, der Riickenlinie am meisten genaherte als subdorsal anzusprechen 
ist, bedeckten die Flanken des Tieres. 

6. Die Urlarve war kleiner als die rezente Zerynthia-Larve. 
Das letzte Charakteristikum ist erschlossen aus der allgemeinen 

Physiognomik, durch die HANDLIRSCH die Insectenfauna des Lias 
kennzeichnet. HANDLIRSCH sagt: (S. 176) 

"In bezug auf die Physiognomik der Fauna laBt sich nur hervor
heben, daB die im Perm bereits ausgesprochene Reduktion der GroBe 
in der Trias mindestens zum Stillstand gelangte, wenn nicht gar wieder 
eine allgemeine GroBenzunahme eintrat. 1m unteren Jura (Lias) trug 
die Fauna in unseren Breiten ein geradezu armliches Gepriige, und die 
Durchschnittsgrof3e blieb anscheinend Mnter der heutigen noch zurUck." 

Und bis in den unteren Jura, den Lias, hinein, werden wir die 
Geburtszeit unserer Urlarve wohl hineinverlegen miissen. Denn das 
Auftreten einer so hochspezialisierten Form wie des Limacodites meso
zoicus HANDLIRSCH im mittleren Jura notigt zu der Annahme, daB 
die Ur-Lepidopteren schon im ersten geologischen Zeitraum der Jura
formation gelebt haben (HANDLIRSCH, S. 359). 

GroBe Veranderungen in der Entwicklung der Driisenzapfenreihen 
zur Umbildung in die Nackengabel diirfte die Larve bis zur Kreide 
hin nichl erlitten haben. Denn erst in der Kreide schafft das Auftreten 
der angiospermen Pflanzen "ganz enorme neue Entwicklungsmoglich
keiten" (HANDLIRSCH, S.294). 

Nach der Auffassung P. SCHULZES ist die Nackengabel aber geradezu 
das okologische Organ, das, wie wir gesehen haben, in seiner Aus
bildung, sei es der ellipsoiden Driise, sei es des Spangen- und Spitzen
teiles getreulich Klima, Standort und Futterpflanze wiederspiegelt, 
und da Pieridinen einerseits, Papilioninen andererseits schon aus dem 
unteren Oligocan bekannt sind (HANDLIRSCH, S. 273), so ist der SchlnB 
wohl nicht zu gewagt, daB 
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1. von der Kreide oder spatestens dem Eocan an die gemeinsame 
Larvenurform sich divergent nach zwei Richtungen zu den Pieridinen 
einerseits, zu den Papilioninen andererseits hin entwickelte, daB 

2. diese Entwicklung fur die Pieridinen eine regressive war und unter 
Verlust der Driisen- und Fettgewebezapfen zu dem Farbfleck- und 
Borstenkleide der rezenten Formen fuhrte, daB 

3. dagegen bei den Papilioninen aus den vier ersten Driisenzapfen 
der dorsalen und dorsolateralen Driisenzapfenreihe progressiv ein der 
Zerynthia-Form ahnliches Osmaterium sich herausbildete, wahrend die 
Driisenzapfen der iibrigen Segmente atrophierten und ihr Dasein nur 
noch als Farbflecke oder bisweilen als Verdornungen verraten. 

4. Die Homologie der "Damme" bei Papilio podalirius, der cuticu
laren DriisenverschluBhaut bei Papilio machaon, des "Deckels" der 
ellipsoiden DrUse bei Parnassius apollo mit dem Spangenteil des Ze
rynthia-Osmateriums beweist, daB sowohl Papilio wie Parnassius und 
Zerynthia sich wahrscheinlich aus der Zerynthia-ahnlichen, in der 
Kreide lebenden Urform der Larve entwickelten. Diese Entwicklung 
war ffir alie drei Arten eine regressive, ganz ausgesprochen bei Papilio 
und Parnassius, bei denen die Regression den Spangenteil bis auf die 
Rudimente der "Damme", des "Deckels" vereinfachte, weniger aus
gesprochen bei Zerynthia, die wahrscheinlich nur die Ausstiilpbarkeit 
des Spangenteiles verlor. Diese regressive Entwicklung vollzog sich 
in relativ kurzen geologischen Zeitraumen, von der Kreide an iiber das 
Eocan bis in das untere Oligocan, denn schon aus diesem sind sowohl 
Vertreter von Papilio wie von Thais bekannt (HANDLIRSCH, S.273). 

Auch iiber den Werdegang des Osmateriums aus den Driisenzapfen 
der von Lias bis zur Kreide lebenden, den Papilioniden und Pieriden 
gemeinsamen Urform, die im Vorhergehenden ja schon so weit wie 
moglich anatomisch-morphologisch festgelegt wurde, laBt sich einiges 
aussagen. 

An Larven der spateren Stande (nicht des ersten Standes) von 
Zerynthia rumina medesicaste laBt sich namlich beobachten, daB die 
dem Spangenteil und dem Spitzenteil der Nackengabel topographisch 
entsprechenden dorsalen und dorsolateralen Farbflecke von den mitt
leren Abdominalsegmenten an zu Mund und After hin immer gro6er 
werden. Das ist eine Erscheinung, die vollig konform ist derjenigen, 
welche W. MULLER fUr die Bedornung der Nymphalidenlarven auf
gezeigt hat. Hier wie dort ein GroBerwerden der cuticularen Gebilde 
zu den Leibesenden hin, und mit W. MULLER bin ich geneigt, diese 
Erscheinung als Mechanomorphose aufzufassen. Ein ganz gleichmaBiges 
GroBerwerden auf allen Segmenten muBte sowohl bei den Dornen der 
Nymphaliden wie bei den Driisenzapfen unserer Urform zu mechanischen 
Wachstumshemmungen fiihren, die durch jede Bewegung des Tieres 
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ausgelost wurden. lch halte es aus diesem Zusammenhang zwischen 
Bewegung und Entwicklung der Driisenzapfen fUr wahrscheinlich, daB 
korrelativ zur Verkleinerung und dem Schwunde der mittleren Driisen
zapfen die Reduktion der Abdominalbeine einsetzte. 

lch mochte die Larve, welche noch alle Abdominalbeine und alle 
Driisenzapfen besaB, als "Liaslarve" bezeichnen und die aus ihr durch 
Reduktion der Pedes spurii und Schwund oder Verkleinerung der mitt
leren Driisenzapfen bei gleichzeitiger VergroBerung der Mund- und 
Analzapfen hervorgehende mit dem Ausdrucke "Kreidelarve" benennen. 

Die "Kreidelarve" also, um noch einmal zu wiederholen, ist die 
Mutterform sowohl der Pieriden- wie der Papilionidenlarve. Bei den 
Pieriden setzte ein bis zum Schwunde der Driisen- und Fettgewebe
zapfen fiihrender regressiver ProzeB ein, bei den Papilioniden dagegen 
ergriff die Regression nur die Drusen-Zapfen vom zweiten bis zum 
Analsegmente hin, sparte haufig genug die Fett-Gewebezapfen aus, 
wahrend ein ausgesprochen progressiver Vorgang aus den vier Driisen
zapfen des 1. Thoraxsegmentes das machtige Osmaterium der Papilio
nidenurform herausformte. lch darf diese Urform aus Kreide oder Eocan 
ala Zerynthia-Urform bezeichnen. 

Wie schon gesagt, verliefen diese Regressions- und Progressions
vorgange in relativ kurzen geologischen Zeitraumen und waren wahr
scheinlich in der Hauptsache schon im Oligocan vollendet. Diese dem 
Habitus der rezenten Formen nach der Kreide zudrangende schnelle 
Entwicklung ist ein ganz allgemeiner Zug in der Phylogenese der In
secten. HANDLmscH (S. 214) sagt dariiber, man konne ruhig behaupten, 
"die Natur habe nach der Kreidezeit bei den Insecten nurmehr Art
oder hochstens Gattungsunterschiede zustande gebracht." 

Die Zerynthia-Urform unterschied sich, auch das mochte ich wieder
holen, wahrscheinlich von der rezenten Form durch die Ausstiilpbarkeit 
des Spangenteiles. 

Welche physiologischen Vorgange diese Umformung in die Nacken
gabel bewirkten, dariiber laBt sich natiirlich nicht viel sagen. Immerhin 
mussen wir wohl annehmen, daB hier ahnliche Ursachen wirkend ge
wesen sein werden, wie sie MELL fur Bildung des Hornes der Sphingiden 
annimmt (b. S. 63, 5): "Es ist wie das der anderen Familien entstanden 
durch Zusammenriicken der beiden hinteren dorsalen Borstenzapfen 
des 1. Segmentes infolge Zusammenpressens des Korpers nach dem 
Leibesende zu. Durch die Verschmelzung der beiden Borstenzapfen 
erfolgte anscheinend der Anreiz zu einer GroBenzunahme. Dieser An
reiz wird wahrscheinlich unterstiitzt durch die starken Contractionen 
des AnalschlieBmuskels und der Nachschiebermuskeln, die das Leibes
ende zu einem physiologischen Knotenpunkte machen." 

Und einen solchen physiologischen Knotenpunkt stellen die Thorax-
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segmente erst recht dar. Hier die Nahe der centralen Ganglien, hler die 
starke Muskulatur der Brustbeine, hier die machtigen Imaginalscheiben 
der Fliigel mit ihren Blutzellenherden, hier die reichliche Versorgung 
mit O2 durch das prothoracale Stigma, hier vor allem der Kropf, dem 
die ellipsoide Driise im eingestiilpten Osmaterium ja dicht aufliegt. 

Man sieht, wie gliicklich die Theorie P. SCHULZES auch diese raum
Jiche Nahe zwischen ellipsoider Driise und Darmtractus deutet, denn 
der Kropf ist ja die Stelle, in welche die beim FreBakt angeschnittenen 
oder zerstorten Excret- und Secret-, die 01- und Fermentbehalter ihre 
specifischen Substanzen zuerst hineinergieBen. 

DaB gerade das erste von den Thoraxsegmenten zur Ausbildung der 
Nackengabel bevorzugt wurde, diirfte daran liegen, daB, wie der Aus
stiilpungsvorgang zeigt, die intersegmentale Raut zwischen Kopf und 
erstem Brustring eine Stelle geringster mechanischer Hinderung war. 

Eine sehr wertvolle Bestatigung der hier ausgesprochenen An
sichten iiber unsere Larvenurform fand ich in der zusammenfassenden 
Arbeit von OTTO KAIsER-Miinchen "Zur Stammesgeschichte der Pa
pilioniden". Die "Obereinstimmung in beiden Arbeiten erscheint urn 
so wertvoller, alB ich mit der Untersuchung von O. KArSER erst
nach dem AbschluB der meinigen auf Hinweis von Herrn Professor 
P. SCHULZE bekannt wurde. Auch systematisch erscheint diese "Ober
einstimmung bedeutungsvoll, denn sie zeigt, daB die phylogenetische 
Entwicklung bei Larve und Imago parallel gehen und daB eine auf 
larvalen Oharakteren errichtete Systematik (Dyar) Berechtigung be
sitzen kann. 

O. KArSER legt seinen Untersuchungen namlich die Entwicklung 
der Imago zugrunde, und er kommt auf Grund der Ausbildung des 
Fliigelgeaders und der Fliigelzeichnung, der Gestaltung der Dufttaschen 
der Hinterfliigel, der geographischen Verbreitung und des Auftretens 
von Mimetikern zu dem Schlusse, daB "nichts mehr auf der Hand" liege 
(S. 12), "alB daB sowohl die Gattung Papilio wie die Gattung Parnassius 
von Thais-Formen ihren entwicklungsgeschichtlichen Ausgang ge
nommen haben. Natiirlich ist die Sache nicht so zu veratehen, als ob 
die Papilio und die Parnassius aus den jetzt lebenden Thaidinen her
vorgegangen sind, sondern aus langst ausgestorbenen Urformen, von 
denen uns aber die noch jetzt erhaltenen Thaidinae ein anniiherndes 
Bild zu geben vermogen." 

Und iiber die Rerkunft der Pieriden urteilt O. KArSER wie folgt 
(S.14): 

"Nichts liegt na.her alB die Entwicklung der Pieriden aua den Par
naBsius-Formen abzuleiten, daB zwischen Pieriden und Papilioniden 
eine niihere Verwandtschaft alB zu allen anderen Rhopaloceren beateht, 
hat ja bereits Spuler aus dem Fliigelgeiider geschlossen. Ich m6chte-

4 
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nun noch einen Schritt weitergehen und annehmen, daB die Pieriden 
die jungere Familie 8ind, welche aus dem iilteren Stamme der Papilioniden 
hervorgegangen 1:8t" (v. Verf. gesperrt). 

Bezeichnen wir im AnschluB an O. KAISER die den Papilioniden 
und Pieriden gemeinsame Urform der Larve als Thaidinae-Larve, so 
laBt sich abschlieBend die folgende Organgeschichte des Osmateriums 
angeben: 

1. Die Thaidinaelarve lebt von Lias bis Kreide. Sie besitzt noch 
keine Nackengabel. Entsprechend del' dorsalen Lage des Spitzenteiles, 
der dorsolateralen Stellung des Spangenteiles besitzt sie auf jeder Seite 
je eine dorsale und dorsolaterale Driisenzapfenreihe. - Uber die Morpho
logie und Anatomie dieses Gebildes ist das Nahere schon S. 46 gesagt. 

Die Thaidinaelarve erscheint in zwei Formen, der alteren Lia8-Form, 
der jiingeren Kreide-Form, die ebenfalls schon gekennzeichnet wurden. 

Die Kxeideform bereitet durch die VergroBerung der oral- und 
caudalwarts gelegenen Driisenzapfen die Umformung in das Zerynthia
Urformosmaterium VOl', und der Verlust der mittleren Abdominalbeine 
wird wahrscheinlich schon die Kreidelarve del' Thaidinen zu ahnlichen 
Katzenbuckel8tellungen gefiihrt haben, wie sie unsere Abb. 31 wiedergibt. 

2. Aus der Thaidinaelarve wird in Kreide, eventuell Eocan, die 
Zerynthia-Urlarve. Das Osmaterium derselben ist von dem derrezenten 
Form durch die Ausstiilpbarkeit des Spangenteiles und wahrscheinlich 
auch durch das Vorhandensein je einer besonderen "ellipsoiden Druse" 
fiir Spangen- und Spitzenteil unterschieden. 

Aus diesem Urosmaterium bilden sich zunachst bis zum Unter
oligocan hin durch die gleichen Entwicklungstendenzen die Nacken
gabeln von Papilio und Parna88ius einerseits, von Zerynthia anderer
seits. Wie die Ableitung del' "Kloppel" zeigt, verschmelzen die "ellip
soiden Driisen" vom Spangen- und Spitzenteil, und del' erstere verliert 
seine Ausstulpbarkeit. Auf dieser Stufe del' Ausbildung bleibt das 
Zerynthia-Osmaterium stehen. Bei Papilio und Parna88ius dagegen 
setzen energische Reduktions- und Umformungserscheinungen ein, die 
zu dem so interessanten Funktionswechsel im Spitzenteil fiihren, den 
Spangenteil bis auf die "Diimme" und "Deckel" reduzieren, die so 
machtige "ellipsoide Driise" im Spitzenteil ganz, im Spangenteil fast 
ganz zum Verschwinden bringen, dagegen zum Ausgleich den Spitzen
teil vergroBern und das rein nutritiv tatige Endoplasma des Ur-Spitzen
teiles in das excretorisch tatige des Parnas8ius- und Papilio-Spitzen
teiles vervielfachen. Auch die Umformung des Drusenretractors in den 
Spitzenteilretractor fallt in die geologische Zeitspanne Kreide-Oligocan. 

mer die Entwicklung der Pieriden-Larve laBt sich etwas sehr 
Interessantes aus einem del' Ergebnisse O. KAISERs herleiten. Unser 
Autor glaubt ja annehmen zu mussen, daB die Pieriden von Parnassius 
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ahnIichen Urformen abstammen, womit, das wird ausdruckIich betont, 
naturIich nicht gesagt werden soIl, daB damit an rezente Formen wie 
etwa Pam. mnemo8Yne oder Parn. stubbendorfi gedacht wird (b. S. 2). 

Nimmt man nun, wie man nach dem V orhergehenden wohl darf, 
an, daB die Entwicklung der Larve phylogenetisch derjenigen der 
Imago parallel ging, so laBt sich uber die Entstehung der Pieridenlarve 
das folgende sagen: 

Die in der Kreidezeit beginnende Regression der Drusenzapfen der 
Thaidinaelarve ergriff zunachst die ganze dorsolaterale Refue, redu
zierte die dorsalen Zapfen aber nur yom 2. bis zum Analsegmente und 
sparte zunachst die beiden Drusenzapfen des 1. Thoraxsegmentes aus. 
Diese tlossen ebenso wie bei den Papilioniden zu einem Osmaterium 
iihnlichen Gebilde zusam-
men, das sich von dem der 
"echten" Parnassier aber 
dadurch typisch unterschei
det, dafj bei ihm die Ent
wicklung eines "Deckels" 
ausgeschlossen war. 

SchlieBlich werde die 
Phylogenese unserer Lar
ven noch durch folgen
des Schema verdeutlicht 
(Abb. 35) 1). 

Wir sind am Schlusse 
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unserer Ausfiihrungen, und Abb. so. 
wenn auch vieles in den 
Ableitungen naturgemaB noch hypothetischen Charakter tragen muB, 
an der Behauptung durfen wir trotzdem festhalten, daB die beiden 
Hauptgedanken P. SCHULZES, die N ackengabel physiologisch eine Art Ex
cretionsorgan, phylogenetisch ein Driisenzapfengebilde, mit hellem Lichte 
hineinleuchten in das Dunkel der Organgeschichte. 

Fiir eine endgiiltige Feststellung ware es vor allem notig, die sub
tropischen und tropischen Larven auf das Vorkommen des Spangen
teiles und die Ausbildung der ellipsoiden Druse in ihrer Beziehung zu 
Klima, Standort, Futterpflanze zu untersuchen und damit eine ganz 
sichere Okologie des Organs zu gewinnen. Diese Aufgabe laBt sich bei 
Anwendung des Diaphanolverfahrens von P. SCHULZE schon mit dem 
einfachsten Reisemikroskop bei 80facher VergroBerung losen, und mit 
diesem Hinweise glaube ich am besten einen kleinen Teil der Dankes-

1) tiber Beziehungen der Versondriisen zu den Zapfen und der Nacken
gabel soll spater berichtet werden. 

4* 
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schuld abtragen zu konnen, in die ich durch mehrjahrige Zusammen
arbeit mit Herrn Professor Dr. P. SCHULZE gem geraten bin. 
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