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1 Zusammenfassung

Sensillen sind ,,Kleinsinnesorgane® der Arthropoda, die die Wahrnehmung einer Vielzahl
unterschiedlicher Reize ermdglichen. Trotz groen Interesses an diesen Sinnesorganen ist die
Frage nach den Homologieverhéltnissen und der Evolution von Sensillen weitgehend ungeklart.
In der vorliegenden Arbeit werden daher die antennalen Sensillen von Larven aller groBeren
monophyletischen Gruppen der Diptera, sowie einiger mit den Diptera verwandter Holometabola
raster- und transmissionselektronenmikroskopisch untersucht und vergleichend beschrieben. Die
larvalen Antennen der Holometabola sind vor allem wegen der verhéltnisméBig kleinen Anzahl
von Sensillen besonders geeignete Modellobjekte, da dies die ultrastrukturelle Analyse des
jeweils gesamten Sensilleninventars der Antennen ermdglicht.

Obwohl die REM-Untersuchung der larvalen Antennen eine enorme &uflere Vielfalt an
Sensillenformen offenbart, zeigt die Analyse der inneren Ultrastruktur, dal die antennalen
Sensillen von insgesamt 32 Dipterenarten und vier holometabolen Aullengruppenvertretern nach
strukturellen Kriterien nur zehn unterschiedlichen Sensillentypen zugeordnet werden konnen.
Dartiiber hinaus lassen ,,modalitétsspezifische Strukturen* Riickschliisse auf die Funktionen der
Sensillen zu. So deuten die Befunde darauf hin, dal es sich bei den Sensillentypen um
olfaktorische, kontaktchemosensitive, gustatorische, thermo-, hygro- bzw. thermo-/hygrosensitive
Sensillen, sowie um mechanosensitive Extero- und Propriorezeptoren handelt. Die Ergebnisse
zeigen also, daB die larvalen Antennen, obwohl sie bei den Diptera durchschnittlich nur mit etwa
zehn Sensillen ausgestattet sind, iiber ein &hnlich breites Spektrum der Reizwahrnehmung
verfiigen wie die imaginalen Antennen, die einige hundert oder gar tausend Sensillen besitzen.
Rasterelektronenmikroskopisch konnten vor allem duBlerliche Anpassungen der Antennen und
Sensillen z.B. an Habitat und Lebensweise der Larve nachgewiesen werden; so sind lange
Antennen, und mit ihnen meist auch iiberwiegend langgestreckte Sensillen, in aquatischen
Lebensrdumen eindeutig begiinstigt, wihrend terrestrisch lebende Larven, besonders in festen
Substraten, wie z.B. Holz, eher kurze oder sogar plattenférmig reduzierte Antennen besitzen. Die
vergleichende TEM-Untersuchung zeigt jedoch auch, dal Sensillen des gleichen Typs bei den
jeweiligen Tieren sowohl in ihrer Position auf den Antennen, als auch in ihren strukturellen
Merkmalen iibereinstimmen. Nach dem Lagekriterium und dem Kriterium der spezifischen
Qualitdt konnte so die Homologie einzelner antennaler Sensillen der Dipterenlarven fiir die
gesamte Ordnung und teilweise sogar fiir die Holometabola wahrscheinlich gemacht werden.
Uber diesen homologen Sensillensatz hinaus konnte gezeigt werden, daB individuelle Sensillen -
also kleinste Sinnesorgane - evolutiven Verdnderungen unterliegen, die es erlauben ihr Schicksal
im Verlauf der Phylogenese zu verfolgen. So belegen die Ergebnisse beispielsweise, dall der
antennale Kontaktchemorezeptor ,,Peg®, bei den cyclorrhaphen Fliegen im Zusammenhang mit

der Evolution des Antennen-Maxillar-Komplexes zum Maxillarpalpus verlagert wurde.
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Bei der vergleichenden Analyse aller antennalen Sensillen waren evolutive Tendenzen
feststellbar, die in vielen Punkten mit den etablierten Stammbé&umen der Diptera iibereinstimmen,
aber auch interessante Anregungen fiir derzeit noch ungeklirte Verwandtschaftsbeziehungen
liefern. Fiir die meisten monophyletischen Gruppen der Diptera fanden sich charakteristische
Merkmalskombinationen, die teilweise sogar als Synapomorphien gedeutet werden konnen.
Bezogen auf offene Fragen der Dipterensystematik legen die Sensillenmerkmale beispielsweise
ein Schwestergruppenverhiltnis zwischen den Anisopodidae (Fenstermiicken) und den
,orthorrhaphen Fliegen® nahe, wobei eine enge Verwandtschaftsbeziehung vor allem mit den
Tabanomorpha (ohne die Vermileonidae) wahrscheinlich ist. Dariiber hinaus fiihrte ein
AuBengruppenvergleich zwischen den Diptera und einigen anderen Holometabola zu dem
Ergebnis, dall der ,,Cone* als Komplexchemosensillum ebenso zu den Grundplanmerkmalen
holometaboler Insektenlarven gehort, wie zwei Thermo-/Hygrorezeptoren (1S3-Sensillen). Das
bedeutet, daf3 diese individuellen Sensillen iiber fast 300 Mio. Jahre Evolution bis ins frithe Perm

zuriickverfolgt werden konnen.
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2 Einleitung

Sensillen sind universelle Sinnesorgane bei den Arthropoda, die zwar einen gemeinsamen
zelluldren Bauplan besitzen, deren Spezialisierungen aber die Wahrnehmung vieler verschiedener
Reize ermdglichen. Diese ,,Kleinorgane* (Henke 1953) oder ,,organules (Lawrence 1966) waren
von jeher Objekte intensiver Forschung, was den hohen Wissensstand iiber ihre Anatomie,
Funktionsmorphologie, Physiologie und Ontogenie erkldrt. Im Gegensatz dazu ist aber nur sehr
wenig liber mogliche Homologieverhéltnisse und die Evolution von Sensillen bekannt, obwohl
schon Schneider (1964) und spéter auch Zacharuk (1985) ein ,,zufélliges Auftreten bzw.
Verteilungsmuster von Sensillen fiir unwahrscheinlich hielten.

Erste vergleichende Sensillen-Untersuchungen, die sich auch mit evolutiven Aspekten

beschiftigten (Meinecke 1975; Jez & Mclver 1980; Craig & Borkent 1980; Craig & Batz 1982),

erbrachten zunichst nur wenig konkrete Ergebnisse, bis Nicastro et al. (1995) unter Anwendung

des Lagekriteriums und des Kriteriums der spezifischen Qualitidten die Homologie individueller

Sensillen bei zwei nahe verwandten Dipterenfamilien zeigen konnten. Durch die feinstrukturelle

Untersuchung der larvalen Antennen von Chaoborus crystallinus (Chaoboridae; Nicastro et al.

1995) gelang die Homologisierung der antennalen Sensillen mit denen zweier zuvor untersuchter

Culicidae-Larven (Zacharuk et al. 1971, Zacharuk & Blue 1971a, b; Jez & Mclver 1980), obwohl

die Antennen der Chaoborus-Larve auch als hochspezialisierte Beutegreiforgane fungieren und

sich duflerlich stark von den larvalen Antennen der Culicidae unterscheiden (Schremmer 1950).

In der vorliegenden Untersuchung soll nun der Rahmen eines solchen ultrastrukturellen

Vergleichs erweitert werden, um der Frage auf den Grund zu gehen, ob Sensillen auf einer

hoheren systematischen Ebene einer Zufallsverteilung unterliegen, z.B. in Abhéngigkeit von

Habitaten und Lebensweisen der Tiere, oder ob homologe Sensillen und ihre Evolution anhand

struktureller Charakteristika nicht nur fiir zwei nahe verwandte Familien, sondern auch fiir einen

groBBeren Verwandtschaftskreis, z.B. fiir eine komplette Insektenordnung, verfolgt werden
konnen. Priméres Ziel dieser Arbeit ist es also, durch eine vergleichend-ultrastrukturelle

Untersuchung zu priifen, ob die Homologie individueller Sensillen wahrscheinlich zu machen ist

und ob diese Sensillen evolutiven Verdnderungen unterliegen. Ist dies der Fall, ergibt sich daraus

die Moglichkeit, die Sensillenmerkmale auf ihre phylogenetische Aussagekraft und Relevanz fiir

Stammbaumrekonstruktionen zu priifen.

Die antennalen Sensillen von Dipterenlarven erschienen aus den folgenden Griinden als

besonders geeignete Studienobjekte zur Bearbeitung der gesetzten Fragestellungen:

* Die Antennen tragen unterschiedlichste Sensillentypen und gelten als eines der wichtigsten
Fernsinnesorgane nicht nur der Insekten (Schneider 1964; Zacharuk 1985), sondern auch
anderer Arthropoda, wie z.B. den Crustacea (Beglane et al. 1997). So besitzen auch praktisch
alle Insektenordnungen mit Ausnahme der Protura (Beintaster), einer Ordnung der Apterygota
(Urinsekten), diese Kopfanhidnge (Zacharuk 1985).
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* Im Gegensatz zu den Imagines holometaboler Insekten, bei denen bereits bis zu 65.000
Sensillen pro Antenne gezahlt wurden (z.B. bei Telea polyphemus, Lepidoptera; Boeckh et al.
1960), sind die Antennen ihrer Larven meist weniggliedrig und mit einer vergleichsweise
geringen Anzahl von Sensillen ausgestattet (Zacharuk 1985). Dies ist eine Grundvoraussetzung
fiir eine detaillierte ultrastrukturelle Untersuchung des gesamten Sensilleninventars der

Antennen durch eine aufwendige Methode wie die Transmissionselektronenmikroskopie.

Weiterhin miissen fiir einen moglichst umfassenden Vergleich viele verschiedene Vertreter

stammesgeschichtlich relevanter Grofigruppen der zu untersuchenden Insektenordnung

verfiigbar sein. Mit nur wenigen Ausnahmen (z.B. Nymphomyiidae) sind beinahe alle

Dipterenfamilien in Deutschland oder den européischen Nachbarldndern vertreten.

Idealerweise konnte der Vergleich der hier untersuchten Tiere noch durch zehn bereits

veroffentlichte ultrastrukturelle Einzeluntersuchungen der antennalen Sensillen von Vertretern

aus acht verschiedenen Dipterenfamilien ergdnzt werden, darunter auch die ersten ausfiihrlichen

Arbeiten, die sich mit der Homologie von Sensillen befafiten (Craig & Batz 1982; Nicastro et

al. 1995). Dieses offensichtlich iiberdurchschnittlich groB3e Interesse an den Diptera, das iiber

den Modellorganismus Drosophila melanogaster (Singh & Singh 1984) weit hinausgeht, ist
wohl durch die Relevanz vieler Vertreter dieser Insektenordnung fiir den Menschen zu erklaren.

Mit Vertretern, die bekannt sind als Ubertriiger von Krankheitserregern (z.B. Aedes aegypti,

Toxorhynchites brevipalpis und weitere blutsaugende ,,Miicken**) oder als Pflanzenschidlinge,

wie z.B. die Cecidomyiidae (Gallmiicken), ziehen die Diptera die Aufmerksamkeit

verschiedener Fachrichtungen (Medizin, Genetik, Agrarwissenschaften, u.a.) auf sich.

* Um priifen zu koénnen, ob die Sensillenmerkmale moglicherweise auch phylogenetische
Aussagekraft besitzen, ist es schlielich vorteilhaft, dal bereits konkrete, wenn auch nicht
vollig geklarte, Vorstellungen zur Stammesgeschichte der Diptera existieren.

In der vorliegenden Arbeit wurden also die antennalen Sensillen von larvalen Vertretern aller

groBeren monophyletischen Gruppen der Diptera vergleichend transmissionselektronen-

mikroskopisch untersucht. Neben insgesamt 32 Dipterenarten aus 27 Familien wurden fiir einen

AuBengruppenvergleich auflerdem noch Vertreter aus vier weiteren holometabolen

Insektenordnungen, bei denen ein nahes Verwandtschaftsverhéltnis mit den Diptera diskutiert

wird (Siphonaptera, Mecoptera, Lepidoptera, Strepsiptera), auf ihre antennalen Sensillen hin

analysiert.

* Paraphyletische Taxa, d.h. Gruppen, die nicht alle Nachkommen ihres letzten Vorfahren einschliefen, werden in
Anfiihrungszeichen gesetzt.
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In Zusammenarbeit mit der Diplomandin H. Hruschka (1996) wurde ergidnzend eine
rasterelektronenmikroskopische Studie dieser und einiger zusétzlicher Larven durchgefiihrt, um
durch einen duBeren Uberblick der Antennen und ihrer Sensillen das rdumliche Verstindnis der

ultrastrukturellen Ergebnisse zu erleichtern.

2.1 Sensillen - universelle Sinnesorgane bei Arthropoden

Die Evolution eines robusten Exoskeletts bei den Arthropoda spielte eine wichtige Rolle bei der
Verbreitung dieser auBBerordentlich erfolgreichen Tiergruppe, die fast alle Lebensrdume der Erde
erobert hat. Natiirlich bringt eine stabile Kutikula neben vielen Vorteilen, wie mechanischen
Schutz (Keil & Steinbrecht 1984) oder Schutz vor Verdunstung, auch Einschrankungen mit sich
bzw. die Notwendigkeit, diese Einschrinkungen physiologisch oder morphologisch zu umgehen.
Bei den Plathelminthes und den Polychaeta, denen ein vergleichbares Exoskelett fehlt, erfolgt die
Aufnahme von Umweltreizen unter anderem durch Epidermis-Rezeptoren, deren Cilien ins
AuBenmedium reichen und dabei nur von der eigenen Zellmembran umgeben (Plathelminthes;
Macrae 1967, Lyons 1969), oder unvollstindig von einer diinnen, nicht chitinhaltigen Kutikula
bedeckt sind (Polychaeta; Dorsett & Hyde 1969, Storch & Welsch 1969). Bei den Arthropoda
wird die iberlebenswichtige Funktion der Reizaufnahme fiir beinahe alle Modalititen von
wenigzelligen Sinnesorganen, den sogenannten Sensillen erfiillt, ohne daf3 dabei der Schutz durch
die Kutikula beispielsweise gegen Wasserverlust wesentlich gemindert wird (Zacharuk 1985).
Diese Rezeptoren unterscheiden sich in ihrem Organisationsgrad von den zuvor erwéhnten
cilientragenden Epithelzellen nicht nur durch die stabilere kutikuldre Deckschicht, sondern auch
»durch die Spezialisierung nicht-neuraler Zellen* (Thurm 1969). Letztere schaffen unter anderem
einen fliissigkeitsgefiillten Raum unter der Kutikula, den sogenannten Sensillenlymphraum, der
das Dendritenauflenglied umgibt und dabei den Dendrit nicht nur vor Austrocknung schiitzt,
sondern auch das geeignete lonenmilieu zur Verfiigung stellt. Dies war vielleicht auch eine
wichtige Prdadaptation fiir die Eroberung terrestrischer Habitate, ein Weg, den bekanntlich
verschiedene Linien der Arthropoda beschritten haben.

Die Reize praktisch aller abiotischer Faktoren (z.B. Temperatur, Feuchtigkeit, CO,-
Konzentration), sowie auf indirektem Wege auch der biotischen Faktoren (z.B. chemische und
mechanische Reize durch Feinde, Nahrung oder innerartliche Kommunikation) werden durch
jeweils spezialisierte Thermo-, Hygro-, Mechano-, Chemo- oder auch multimodale Rezeptoren
aufgenommen und in die primiren sensorischen Zentren des ZNS geleitet (Ubersichten siehe:
Altner 1977a; Keil & Steinbrecht 1984; Zacharuk 1985; sowie: Schneider & Steinbrecht 1968;
Steinbrecht 1969; Slifer 1970; Hansen & Heumann 1971; Mclver 1975, 1985; Gaffal 1979;
Altner & Prillinger 1980; Zacharuk 1980; Altner et al. 1983; Keil 1997a).
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Obwohl im Laufe der Evolution eine groBe Vielfalt morphologisch und funktionell
unterschiedlicher Sensillentypen entstanden ist, 148t sich ein gemeinsamer zelluldrer Bauplan
dieser Kleinorgane feststellen; er umfalt eine bis wenige primére Sinneszellen (Thurm 1969),
zumeist drei begleitende Hilfszellen, sowie Gliazellen und einen distal abschlieenden
Kutikulaapparat, der strukturell sehr unterschiedlich geformt sein kann. Sowohl die Sinneszellen
als auch die Hilfszellen eines Sensillums gehen ontogenetisch durch sukzessive Teilungen und
anschlieBende Differenzierung aus einer einzelnen, induzierten Epidermiszelle (Mutterzelle)
hervor (Clever 1958; Keil & Steinbrecht 1984; Keil 1997b). Die Perikarya der bipolaren
Sinneszellen entsenden jeweils zwei Fortsdtze, nach distal den Dendriten, der zumeist nahe der
Kutikula endet, und nach proximal das Axon, das, oftmals von Gliazellen begleitet, das
Erregungspotential in die Ganglien und Integrationszentren leitet. Der Dendrit selbst wird durch
das Cilium, das in der Regel einen Aufbau aus [9x2+0] Mikrotubuli zeigt, in zwei Abschnitte
unterteilt. Zwischen Perikaryon und Cilium befindet sich das Dendriteninnenglied, das im
Wesentlichen den gleichen zelluliren Bau wie das Perikaryon zeigt (Thurm 1969). Das
Dendritenauflenglied stellt dagegen das eigentliche, modifizierte Cilium dar (Thurm 1969). Nur
bei einigen Urinsekten wurden zwei Cilien pro Sinneszelle und damit auch zwei
DendritenauBlenglieder beobachtet (Juberthie-Jupeau & Bareth 1980; Zacharuk 1985). Das
AuBenglied steht zum einen im Dienste der Reizaufnahme und zeigt einen duBerst vielgestaltigen
Bau, dariiber hinaus muB ein adiquater Reiz durch Offnung von Ionenkanilen in der
Dendritenmembran in ein Erregungspotential transformiert werden, das dann schlieflich in die
innervierten neuronalen Zentren weitergeleitet wird. Gemeinsames Charakteristikum der
DendritenauBlenglieder ist die kutikuldre Dendritenscheide, die von der innersten Hilfszelle, der
thekogenen Zelle, gebildet wird und diesen Dendritenabschnitt zumindest im proximalen Bereich
umbhiillt (Keil & Steinbrecht 1984). Mit Ausnahme einiger Scolopalorgane (siche 2.1.6) steht die
Dendritenscheide mit dem Kutikula-Exoskelett des Tieres in Kontakt und wird dementsprechend
auch mitgehdutet. Auf die thekogene Zelle folgt zunichst die trichogene, dann die tormogene
Hilfszelle. Beide sind wihrend der Morphogenese an der Sekretion des distalen Kutikulaapparats
beteiligt (Keil & Steinbrecht 1984) und bilden nach der Morphogenese durch Riickzug von der
Kutikula den duBeren Sensillenlymphraum. Im ausdifferenzierten Sensillum ist eine der
wichtigsten Aufgaben der duBleren Hilfszellen die Bereitstellung des geeigneten lonenmilieus fiir
die Sinneszellen (Thurm & Kiippers 1980).

Einhergehend mit verbesserten Untersuchungsmethoden unterlag die Klassifizierung und
Nomenklatur von Sensillen im Laufe der Zeit einem Wandel. Schenk (1903) teilte die Sensillen
nach deren @uBeren, kutikuldren Strukturen ein als: S. coeloconica (Grubenkegel), S. basiconica
(ebenstdndige Sinneskegel), S. styloconica (Endzapfen), S. chaetica (borstenartige Sinnesorgane),
S. trichodea (haarartige Sinnesorgane), S. placodea (Porenplatten), S. ampullacea (Forel’sche
Flaschen, wie S. coeloconica, aber in ampullenformigen Kutikulahohlen versenkt). Nach und
nach wurde dieser Katalog durch andere Autoren um Sensillen wie z.B. S. campaniformia (leicht

eingesenkte Papillen) (Berlese 1909), S. squamiformia (schuppenférmige Sinnesorgane),
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S. scolopophora (subkutikuldre Sensillen) (Schneider 1964), S. coelosphaerica (versenkte
Kutikulakugel) (Ernst 1972) oder S. auricillica (Sinnesorgane geformt wie ein Hasenohr)
(Jefferson et al. 1970) erweitert. Der Schenksche Grundstein liefert ein einheitliches
Benennungssystem, das damals wie heute Voraussetzung ist fiir die Vergleichbarkeit von
Beschreibungen duBlerer Sensillenstrukturen. Bereits 1926 bemerkte Snodgrass jedoch, dal3 eine
Einteilung der Sensillen anhand ihrer inneren Strukturen eine hohere Aussagekraft auch in Bezug
auf deren Funktionen besitzen wiirde. Mit zunehmender Datenfiille und durch den Vergleich
feinstruktureller und elektrophysiologischer Ergebnisse mehrten sich die Hinweise, dall ein
Zusammenhang zwischen ultrastrukturellen Merkmalen und der Sinnesmodalitdt von Sensillen
besteht (Thurm 1969). Altner (1977a) und weitere Autoren zogen feinstrukturelle Merkmale der
Sensillenanatomie (innerer Aufbau) heran, um Riickschliisse auf mdgliche Funktionen der
Sinnesorgane treffen zu konnen und leiteten so das ,,Konzept modalitétsspezifischer Strukturen*
ab. Obwohl nur eine elektrophysiologische Untersuchung der Sensillen ihre Funktion zweifelsfrei
bestimmen kann und Aussagen iiber mogliche Funktionen anhand dieses Konzepts
strenggenommen nur auf Analogieschliissen beruhen, ist das darauf beruhende
Klassifizierungssystem und seine Zuverldssigkeit allgemein anerkannt. So nimmt Altner (1977a)
zunichst eine Unterteilung in drei Typen vor, die sich beziiglich der Pordsitit der Kutikulawand
unterscheiden und differenziert innerhalb dieser Typen jeweils noch nach Sensillen mit
beweglicher oder unbeweglicher Einlenkung bzw. bei vielporigen Sensillen nach dem Aufbau der
Sensillenwand (siehe auch Keil & Steinbrecht 1984; Zacharuk 1985). Letztendlich umfalit das
Altnersche Klassifizierungssystem also sechs grundlegende Sensillentypen:

1) Sensillen ohne Poren (apords) und mit beweglichem Sockel

2) Sensillen ohne Poren (apords) und mit unbeweglichem Sockel

3) Sensillen mit terminalem Porus (unipords) und beweglichem Sockel

4) Sensillen mit terminalem Porus (unipords) und unbeweglichem Sockel

5) Sensillen mit vielen Poren (multipords), einfacher Wand und einem Porentubulussystem

6) Sensillen mit vielen Poren (multipords), doppelter Wand und Speichenkanélen.

In der Folge sollen die ultrastrukturellen bzw. modalititsspezifischen Merkmale und
funktionellen Unterschiede dieser Sensillentypen zusammengefa3t werden, wie sie von Altner

(1977a) beschrieben und durch nachfolgende Autoren ergénzt wurden.

2.1.1 Sensillen ohne Poren (apords) und mit beweglichem Sockel

Apordse Sensillen mit beweglichem Sockel sind stets mechanosensitiv. Keil und Steinbrecht
(1984) unterscheiden vier Typen von reinen Mechanorezeptoren, darunter zwei exterorezeptive
Haarsensillen, die Keil (1997a) auch als borstenformige und filiforme Haarsensillen bezeichnet.

Bei den beiden anderen Typen, den S. campaniformia und den Scolopidien handelt es sich um
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Propriorezeptoren, die keine duBeren Reize aufnehmen, sondern solche, die im Tier selbst erzeugt
wurden (z.B. Kutikulaverformungen in Gelenkregionen). Die Scolopidien werden aufgrund ihrer
komplexen strukturellen Spezialisierungen getrennt von den iibrigen Mechanorezeptoren im
Anschluf3 an die sechs Altnerschen Sensillentypen besprochen (siche 2.1.6).

Die exterorezeptiven Haarsensillen und S. campaniformia enthalten bei pterygoten Insekten fast
immer nur eine Sinneszelle, die stets unverzweigt ist. Der Dendrit endet in der Sockelregion des
Sensillums und steht iiber die Dendritenscheide mit der Kutikulawand in Kontakt. Der
Ecdysialporus ist die einzige Pore der Sensillenwand, die bei Haarsensillen hauptséchlich aus
exokutikuldrem Material besteht (Keil & Steinbrecht 1984). Wichtiges Charakteristikum der
mechanosensitiven Rezeptorzelle ist ein spezifisches Zytoskelett, der Tubularkdrper, der nur in
der Dendritenspitze vorkommt und aus dicht gepackten, apikobasal verlaufenden Mikrotubuli
besteht.

Aufgrund intensiver Untersuchungen gibt es sehr konkrete Vorstellungen und Modelle, wie es in
Mechanorezeptoren zur Umsetzung der mechanischen Reize kommt (sieche Thurm 1964, 1965,
1969; Mclver 1975; Altner 1977a; Keil & Steinbrecht 1984; Keil 1997a, 1998). Dabei spielt der
Tubularkérper im komplexen Geflige aus Dendrit, Dendritenscheide, Sockelseptum,
Gelenkmembran und anderen Teilen des Kutikulaapparats bei der Reiztransduktion eine zentrale
Rolle als Widerlager und Stabilisator. Eine Ubertragung des Reizes auf spezifische Effektoren,
wie z.B. ,,membrane integrated cones* (MIC; Thurm 1982, Thurm et al. 1983), fiihrt schlieBlich
zur Offnung von ,,;mechanogated* Ionenkanilen (Keil 1997a) und damit zur mechanoelektrischen

Transformation.

2.1.2 Sensillen ohne Poren (apords) und mit unbeweglichem Sockel

Sensillen, denen sowohl Poren als auch eine bewegliche Sockelregion fehlen, sind entweder
thermo- oder kombiniert thermo-/hygrosensitiv. Dieser relativ spit ,,entdeckte” (Lacher 1964)
und ultrastrukturell untersuchte Sensillentyp (Corbiere-Tichané 1971; Yokohari et al. 1975) ist
zwar fur viele verschiedene Insekten nachgewiesen, dennoch wird er als relativ selten bezeichnet,
da er bei den untersuchten Tieren stets in geringer Anzahl vorkommt (Altner 1977a; Altner et al.
1983). Oft ist der duflere Kutikulaapparat eher klein und liegt etwas versenkt, wobei die du3eren
Formen aber sehr verschiedengestaltig sein konnen. Viele dieser Sensillen zeigen ultrastrukturell
einen relativ einheitlichen Grundbauplan, der bei den Thermo-/Hygrosensillen aus drei
Sinneszellen besteht, die Loftus (1976) als ,,thermo-/hygrosensitive Triade* bezeichnete.

Zwei dieser drei Rezeptorzellen, die auch als ,,Typ 1 Rezeptoren™ (Altner & Loftus 1985) oder
,conoterminale® Sinneszellen (Steinbrecht 1994) bezeichnet werden, sind unverzweigt und
reichen - eng von der Sensillenwand umschlossen - bis in den Kutikulafortsatz des Sensillums
(Altner 1977a; Altner & Prillinger 1980). Fiir diese Sinneszellen wird eine hygrosensitive
Funktion angenommen (Altner 1977a; Altner & Loftus 1985), wobei der Mechanismus der
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Reiziibertragung noch sehr unterschiedlich diskutiert wird (Steinbrecht 1998). Die meisten
Autoren favorisieren die ,,Hygrometer-Hypothese* (Steinbrecht 1998), nach der eine von der
umgebenden Feuchtigkeit abhéingige Volumenédnderung einer hygroskopischen Substanz indirekt
zu einer mechanischen Stimulation der hygrosensitiven Dendriten fiihren soll (Yokohari 1978;
Altner & Prillinger 1980; Altner et al. 1983). Eine weitere Theorie geht von den Beobachtungen
aus, dafl die vermeintlich hygrosensitiven Dendriten auch durch Temperaturschwankungen
gereizt werden (Altner & Loftus 1985), so dafl die umgebenden Feuchtigkeit moglicherweise
iiber die Verdunstungsrate von Wasser aus dem Sensillum, bzw. liber die damit verbundene
Enthalpiednderung und Temperaturerniedrigung wahrgenommen werden konnte (,,Evaporimeter-
Hypothese*, Steinbrecht 1998).

Das Dendritenauflenglied der dritten Sinneszelle, die auch als ,,Typ 2 Rezeptor* (Altner & Loftus
1985) oder ,stratoterminale” Rezeptorzelle (Steinbrecht 1994) bezeichnet wird, endet bereits
proximal des Kutikulafortsatzes und bildet zumeist Verzweigungen oder Lamellen aus, die zu
einer starken OberflachenvergroBerung fithren. Unterschiedlichste Formen, von fingerférmigen
Ausstiilpungen bis zu extrem abgeflachten Lamellen, die zu ausgedehnten Membranstapeln
aneinander gelagert sind, wurden fiir die lamellierten AuBenglieder der stratoterminalen
Sinneszellen beschrieben. Zwar wird allgemein eine thermosensitive Funktion der
stratoterminalen Sinneszelle und eine Schliisselfunktion des lamellierten DendritenauBlenglieds
bei der Reiztransduktion angenommen, doch gibt es bisher nur indirekte Hinweise, die die
elektrophysiologisch nachgewiesene Sensillenfunktion mit dem ungewohnlich gebauten
Dendriten in Verbindung bringen (Altner & Loftus 1985; Steinbrecht 1998). Im Gegensatz zu den
conoterminalen Zellen ist der lamellierte Dendrit jedoch von Sensillenlymphe umgeben und
spricht in elektrophysiologischen Untersuchungen nicht auf mechanische Reizung an (Altner &
Loftus 1985).

In einigen der Thermo-/Hygrosensillen wurde auBler dieser Sinneszelltriade noch eine vierte
Rezeptorzelle gefunden (Altner & Prillinger 1980; Altner & Loftus 1985), die zunéchst nur als
Cilien-dhnlich beschrieben wurde (Altner et al. 1978). Spatere Untersuchungen zeigten, daf3 die
»1yp 3 Rezeptorzellen® (Altner & Loftus 1985) wie auch der dazugehdrende Hilfszellkomplex
die charakteristischen Merkmalen mononematischer Scolopidien (siche 2.1.6) besitzen (Bloom et
al. 1982b; Shields 1994).

Dariiber hinaus gibt es noch Sensillen mit vermutlich rein thermosensitiver Funktion, denen die
hygrosensitiven und Scolopidien-dhnlichen Sinneszellen, sowie zumeist auch ein &duflerer
Kutikulafortsatz fehlen. Sie enthalten ein bis drei Sinneszellen, wobei eine stratoterminale Zelle
mit lamelliertem AufBenglied von einer oder zwei unverzweigten, aber sehr schmalen
Rezeptorzelle begleitet wird (Davis & Sokolove 1975; Loftus & Corbicre-Tichané 1981; Foelix
et al. 1989).
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2.1.3 Sensillen mit terminalem Porus (unipords) und beweglichem Sockel

AuBler den schon erwdhnten reinen Mechanorezeptoren gibt es weitere Sensillen mit
beweglichem Sockel, die aber zusdtzlich eine terminale Pore besitzen. Bei diesem Sensillentyp,
der bei den Arthropoda weit verbreitet ist (apterygote Insekten: Juberthie-Jupeau & Bareth 1980;
pterygote Insekten: Ubersichten in Hansen & Heumann 1971, Gaffal 1979; Arachnida: Foelix et
al. 1975; Isopoda: Mead et al. 1976), ist eine mechanosensitive Sinneszelle mit unverzweigten,
chemosensitiven, genauer gesagt gustatorischen Rezeptorzellen zu einem bimodalen
Kontaktchemorezeptor kombiniert (Hansen & Heumann 1971). Zumeist sind vier bis sechs
Sinneszellen vorhanden, seltener aber auch zwei bis zehn (Altner 1977a).

Die mechanosensitive Zelle enthilt wie bei unimodalen Mechanorezeptoren einen Tubularkrper
und endet in einer -elastisch-beweglichen Sockelregion, deren Aufbau ebenfalls dem
mechanosensitiver Haarsensillen entspricht (Hansen & Heumann 1971; Altner & Prillinger 1980;
»dickwandiges Sensillum* bei Slifer 1970). Die gustatorischen Dendritenauflenglieder ziehen
dagegen innerhalb der Dendritenscheide, die distal flieBend in den sogenannten Kanal I (Hansen
& Heumann 1971; ,,dendrite-containing canal®, Gaffal 1979) {libergeht, bis kurz vor die terminale
Pore, iiber die verschiedene Geschmacksmolekiile aufgenommen werden konnen (,,uniporous®,
UP, Zacharuk 1980). Im Haarschaft verlduft parallel zum ersten noch ein zweiter Kanal, der dem
dufleren Sensillenlymphraum entspricht (Hansen & Heumann 1971). Bemerkenswerterweise
konnte bei verschiedenen Kontaktchemorezeptoren ein ganzer Satz stoffgruppenspezifischer
Sinneszellen nachgewiesen werden, d.h. individuellen gustatorischen Rezeptorzellen kann die
Wahrnehmung spezifischer Reizstoffe zugeordnet werden; so enthilt beispielsweise ein tarsaler
Kontaktchemorezeptor der Fliege Phormia je eine Zucker-, eine Kationen-, eine Anionen-, und
eine Wasser-sensitive Sinneszelle (Hansen & Heumann 1971; weitere Beispiele siche: Wolbarsht
& Dethier 1958; Evans & Mellon 1962; Schoonhoven & Dethier 1966; Otter & Starre 1967;
Dethier 1968; McCutchan 1969).

2.1.4 Sensillen mit terminalem Porus (unipords) und unbeweglichem Sockel

Sensillen mit einer terminalen Pore, aber einer unbeweglichen Sockelregion, unterscheiden sich
von den zuvor beschriebenen Kontaktchemorezeptoren lediglich durch das Fehlen der
mechanosensitiven Komponente (Altner & Prillinger 1980; Bassemir & Hansen 1980). Die rein
gustatorischen Sensillen enthalten zwei bis sechs unverzweigte, chemosensitive Sinneszellen, die
keinen Tubularkdrper ausbilden und erst kurz vor der apikale Pore enden (Altner & Prillinger
1980; Zacharuk 1985). Es fillt auf, daB selten externe Kutikulafortsitze gebildet werden oder
aber nur relativ kleine (Altner & Prillinger 1980; Bassemir & Hansen 1980). Auch fiir die
Rezeptorzellen rein gustatorischer Sensillen wurde elektrophysiologisch eine hohe Spezifitit fiir

jeweils bestimmte Geschmacksstoffe nachgewiesen, wie z.B. je eine Zucker-, eine Salz-, und eine
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Reizstoff-sensitive ~ Sinneszelle in  den  dreizelligen  Epipharyngeal-Papillen  der
Schmetterlingsraupe Pieris brassicae (Ma 1972).

2.1.5 Olfaktorische Sensillen

Neben den =zuletzt beschriebenen gustatorischen Sensillen (Geschmacksrezeptoren) als
Nahsinnesorgane, findet man noch eine zweite Art der Chemorezeption, nidmlich die
Wahrnehmung von  Geruchsmolekiilen durch olfaktorische Sensillen. Bei diesen
Fernsinnesorganen kommt es meist nicht zum direkten Kontakt mit der Quelle des chemischen
Reizes, so dall das umgebende Medium eine gewisse Rolle als Triager der Geruchsmolekiile
spielt. Nachdem anfanglich vor allem die Geruchssensillen terrestrisch lebender Arthropoda
untersucht wurden, waren die Definitionen fiir olfaktorische bzw. gustatorische Rezeptoren*
zundchst sehr eng gefalit. Spidtere Untersuchungen aquatischer Insekten zeigten, daB3 das
umgebende Medium zwar die Zuleitung der Molekiile zum Ort der Reiz-
Erregungstransformation, nicht aber den eigentlichen ,,Riechvorgang® beeinfluf8t, der allein von
den FEigenschaften der Rezeptorzellen abhingt (Kafka 1970; Behrend 1971; Craig & Borkent
1980). Auch Untersuchungen der Geruchs- und Geschmackswahrnehmung beim Amerikanischen
Hummer (Homarus americanus) fihrte zu dhnlichen Ergebnissen (z.B. Derby & Atema 1982;
Johnson et al. 1985; Gerhardt et al. 1990; Atema 1995).
Die Aufnahme olfaktorischer Reize spielt in vielen Situationen eine wichtige Rolle, wie z.B. bei
der innerartlichen Kommunikation (Boeckh et al. 1960; Kaissling 1987; Meng et al. 1989), der
Feindvermeidung oder der Suche nach Nahrung und Eiablagepldtzen (z.B. Schoonhoven &
Dethier 1966; Solinas et al.1987).
Im Unterschied zu gustatorischen Sensillen enden die Dendritenscheiden olfaktorischer Sensillen
stets an der Sensillenbasis, so dal die Dendritenauflenglieder ,.frei, d.h. nicht durch eine
kutikuldre Scheide ummantelt, bis nahe der Sensillenspitze reichen. Zu den auffilligsten
modalititsspezifischen Strukturen olfaktorischer Sensillen gehéren die stets zahlreich
vorhandenen Wandporen, also Perforationen der Sensillenwand, durch die Geruchsstoffe in die
Sensillenlymphe und zu den Dendriten gelangen koénnen. Dariiber hinaus sind die Sensillen
immer unbeweglich mit der umgebenden Kutikula verbunden. Aufgrund ihrere Baupldne lassen
sich zwei Typen olfaktorischer Sensillen unterscheiden (Steinbrecht 1969; Slifer 1970; Altner
1977a):
* olfaktorische Sensillen mit ,,einfacher Wand“ und einem Porentubulussystem (Altner 1977a;
oder ,,single-walled wall-pore sensilla®, sw-wp, Altner 1977b; ,,thin-walled chemoreceptor,
Slifer 1970; ,,multiporous pitted surface sensilla®, MPP, Zacharuk 1980) [siehe 2.1.5.1];

* ,The olfactory receptors react to very low concentrations of compounds that are volatile at ordinary temperatures;
the gustatory receptors react to higher concentrations of liquids or solutions that may or may not be volatile at room
temperature.* (Dethier 1953)
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* olfaktorische Sensillen mit ,,doppelter Wand* und Speichenkanélen (Altner 1977a; oder auch
,double-walled wall-pore sensilla®, dw-wp, Altner 1977b; ,,thin-walled chemoreceptor grooved
pegs®, Slifer 1970; ,,multiporous grooved surface sensilla®, MPG, Zacharuk 1980) [siche
2.1.5.2].

2.1.5.1 Sensillen mit vielen Poren (multipords), einfacher Wand und einem Porentubulussystem

Die Dendritenauflenglieder der sw-wp Sensillen sind von einer einfachen Kutikulawand
umgeben, die sich von auflen nach innen aus folgenden Schichten zusammensetzt (nach Locke
1964; Filshie 1970; Hackman 1971; Keil & Steinbrecht 1984; Steinbrecht 1997; Steinbrecht &
Stankiewicz 1999): aus einer diinnen Zementschicht (,,L1-layer”, Steinbrecht 1997), einer
elektronenoptisch wenig dichten Lipid- oder Wachsschicht (,,L2-layer®, Steinbrecht 1997), einer
elektronenoptisch  dichten Kutikulinschicht (,,L3-layer”, Steinbrecht 1997) und als
Hauptbestandteil der Exokutikula. Dieser Aufbau der Sensillenwand entspricht zwar dem der
zuvor besprochenen Sensillentypen, ist aber ein wichtiger Unterschied gegeniiber den dw-wp
Sensillen.

Wandporen, die das Sensillenlumen mit dem AuBenmedium verbinden, sind typische Merkmale
aller Geruchsrezeptoren, doch Ernst (1969) konnte zeigen, daf sich bei den sw-wp Sensillen in
den Poren sogenannte Porentubuli befinden. Diese kutikuldren Rohrchen (Seifert 1975) werden
ontogenetisch durch die trichogenen Hilfszellen gebildet (Ernst 1972) und fithren im Vergleich
zur blofen Wand des Porenkanals zu einer starken OberflichenvergroBBerung (Altner & Prillinger
1980; Keil & Steinbrecht 1984).

Zu den charakteristischen Merkmalen der sw-wp Sensillen gehoren dariiber hinaus zahlreiche
feinen Verzweigungen der DendritenauBenglieder, die sich im &uBeren Sensillenlymphraum
befinden (Keil & Steinbrecht 1984). Die Anzahl der Sinneszellen in einem einfachwandigen
Wandporensensillum kann sehr unterschiedlich sein, doch besonders hédufig werden zwei oder
drei Rezeptorzellen beobachtet (Meng et al. 1989).

Verglichen mit anderen Rezeptortypen sind die funktionellen Mechanismen der Reizaufnahme
und -transformation bei olfaktorischen Sensillen bereits gut erforscht. Nachdem frithere Arbeiten
zunidchst die Aspekte der Geruchsstoff-Aufnahme und -Weiterleitung in den dufleren
Sensillenlymphraum (Schneider 1969; Steinbrecht & Kasang 1972; Callahan 1975) analysierten,
riickten seit der Entdeckung spezifischer Carriermolekiile, den sogenannten ,,pheromon-binding
proteins“ (PBP, Vogt & Riddiford 1981) und ,,odor-binding proteins* (OBP, siche Steinbrecht et
al. 1991; Vogt et al. 1991), die ,,Perizeptor-,, und ,,Rezeptor-Prozesse** immer mehr in den

Vordergrund der Untersuchungen (Ziegelberger 1996; Kaissling 1996).

* Perizeptor-Prozesse® ist ein Begriff, der zunichst fiir Vertebraten-Riechorgane geprigt wurde (Getchell et al.
1984) und alle Vorgéinge der Reiziibertragung einschlie3t, die aullerhalb der Dendriten ablaufen, im Gegensatz zu
den ,,Rezeptor-Prozessen®, die im Inneren der Dendriten stattfinden.
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2.1.5.2 Sensillen mit vielen Poren (multiporos), doppelter Wand und Speichenkanélen

Die doppelwandigen Geruchssensillen (Altner 1977a) setzten sich aus den gleichen funktionellen
Bestandteilen zusammen wie die einfachwandigen, dennoch haben Untersuchungen gezeigt, daf3
es sich dabei um analoge Strukturen und Kompartimente unterschiedlichen Ursprungs handelt
(Steinbrecht 1997). So reichen die meist zwei bis fiinf unverzweigten Dendriten der dw-wp
Sensillen nicht in einen einzelnen Kutikulafortsatz, sondern in das sogenannte Zentrallumen, das
von mehreren Kutikulafingern umgeben ist (Altner & Prillinger 1980). Mogliche Signalmolekiile
konnen durch apikobasal verlaufende Spalten zwischen den Kutikulafortsdtzen oder, wenn die
Fortséitze teilweise miteinander verbunden sind, durch Speichenkandle in das Zentrallumen
diffundieren; d.h. aber, dal die Wandporen keine echten Perforationen einer Kutikulawand sind
(Steinbrecht & Miiller 1976; Altner 1977a; Keil & Steinbrecht 1984; Steinbrecht 1997). Bedenkt
man weiter, daB3 die Dendritenscheide an der Basis des Zentrallumens mit der inneren
Kutikulawand fusioniert und die Epikutikula nicht nur der AuBlenseite des Rezeptors aufliegt,
sondern auch der vermeintlichen Sensilleninnenseite, wird klar, daf3 sich das Zentrallumen auf
der topologischen KutikulaauBBenseite befindet. Die Dendritenspitzen liegen also auBerhalb der
Sensillenkutikula und werden nicht vom &ufleren, sondern vom inneren Sensillenlymphraum bzw.
dessen Fortsetzung ins AuBBenmedium umgeben (Steinbrecht & Miiller 1976; Steinbrecht 1997).
Andererseits entspricht das Lumen der Kutikulafortsétze, das auch Peripherlumen genannt wird,

dem &uferen Sensillenlymphraum (Hunger & Steinbrecht 1998).

2.1.6 Scolopalorgane

Auf den ersten Blick scheint sich die zelluldre Organisation und Ultrastruktur der Scolopidien
deutlich vom Bau der iibrigen drei reinen Mechanorezeptoren (Keil & Steinbrecht 1984) zu
unterscheiden. Doch schon Berlese (1909) vermutete in diesen spezifischen, mechanosensitiven
Propriorezeptoren modifizierte Sinneshaare und nach neuesten Erkenntnissen variiert wohl
tatsdchlich nur der Auspriagungsgrad gemeinsamer Strukturmerkmale (Merritt 1997).

Zu den wichtigsten Charakteristika der Scolopidien gehoren ein sehr langes Cilium, eine massive
und ungewohnlich gebidnderte Geillelwurzel (Schmidt 1969, 1970), sowie ein stabilisierender
Schaft in der thekogenen Hilfszelle (,, Wandrippen®, Schmidt 1969; ,,scolopal®, Zacharuk 1985),
der das Cilium umgibt. Wesentlich schwicher ausgeprigt sind dagegen das Dendritenauflenglied
und die Dendritenscheide (Schmidt 1969; Keil 1997a).

Der Komplex aus Sinneszellen und Hilfszellen liegt bei den Scolopalorganen tief versenkt und
nach Schmidt (1969) lassen sich je nach der Beziehung, die zwischen Dendrit und

KutikulaauBenwand besteht, die folgenden beiden Scolopidien-Typen unterscheiden:
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» amphinematische Scolopidien, bei denen ein extrem feiner Ausldufer des Dendritenauflenglieds
mit der Dendritenscheide den sogenannten ,,Endfaden® (Schmidt 1969) oder ,,Terminalstrang*
(Seifert 1975) bildet, der mit der Kérperwand noch in Kontakt steht (Schmidt 1970);

* mononematische Scolopidien, denen eine direkte Verbindung zur KutikulaauBenwand fehlt
(Uga & Kuwabara 1965; Schmidt 1969).

Uber die Mechanismen der Reiziibertragung und —umwandlung ist bei den meist als

Dehnungsrezeptoren fungierenden Scolopalorganen bisher wenig bekannt.

2.2 Antennen - wichtige Fernsinnesorgane bei Insekten
2.2.1 Antennenmorphologie

Der Kopf der Arthropoda hat im Laufe der Evolution tiefgreifende Verdnderungen erfahren, so
wird z.B. davon ausgegangen, dal3 sich der Insektenkopf aus urspriinglich sechs Segmenten
zusammensetzt (Rempel 1975; Struhl 1981). Die Antennen sind dabei die paarigen und von
Extremitdten abgeleiteten Anhédnge des pridoralen Segments (Royet & Finkelstein 1995) und als
solche dem ersten Antennenpaar der Crustacea homolog. Beobachtungen, dall das
Unterschlundganglion durch die drei Segmente der Mundwerkzeuge gebildet wird, wéhrend die
Sinneszellen der Pragnathalsegmente in das Oberschlundganglion projizieren (Richards & Davies
1977), stimmen mit der Theorie von Snodgrass (1960) iiberein, dal die einem Segment
zugeordneten Sinnesorgane primédr auch dessen Ganglion innervieren.

Morphologisch lassen sich bei den Insekten zwei grundsitzlich verschiedene Antennentypen
unterscheiden (Schneider 1964), die relativ gleichformig unterteilten Gliederantennen, und die
bei den Thysanura und Pterygota vorkommenden Geilelantennen. Letztere bestehen — auch wenn
sie vielgliedrig erscheinen - stets nur aus drei Antennengliedern, dem basalen Scapus, dem
Pedicellus und dem oft sekundér in viele Annuli unterteilten Flagellum.

Die Gestalt der Antennen kann bei den verschiedenen Insektengruppen stark variieren, von
homonom gegliederten und teilweise sehr langen Antennen (z.B. viele Hemimetabola), bis hin zu
stark abgeleiteten Antennen, wie z.B. bei den adulten Cyclorrhapha (hohere Fliegen), bei denen
die Endglieder der Antenne zu einer diinnen Endborste (Arista) verschmolzen sind. Es gibt sogar
Beispiele fiir erstaunliche Funktionserweiterungen der Antennen iiber reine Sinnesorgan hinaus
z.B. zu Beutegreiforganen (Chaoborus-Larven: Weismann 1866, Schremmer 1950; oder
Hydrophilus-Larven: Schneider 1964), zum Klammerorgan (Vertretern der Sminthuridae,
Collembola) oder sogar zu einem Organ mit sekundir respiratorischer Funktion (Hydrophilidae,
Schneider 1964).
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2.2.2 Antennale Sensillen

Mit wenigen Ausnahmen erfiillen die Antenne in erster Linie sensorische Aufgaben, d.h. eine
Vielzahl von antennalen Sensillen ermoglichen die Aufnahme unterschiedlichster Reize; hierzu
gehoren unter anderem Geschmacks-, Kontaktchemo-, Mechano- und Thermo-/Hygrorezeptoren
(Zacharuk 1985). In besonders groBer Anzahl sind jedoch olfaktorische Sensillen vertreten
(Dethier 1941; Hansen & Heumann 1971; Altner & Prillinger 1980), weshalb die Antennen von
Keil (1996a) auch als ,,Insektennase und von Zacharuk (1985) als wichtigstes Fernsinnesorgan
neben den Augen bezeichnet wurden. Durch die Lage auf diesen bilateralen Anhingen sind die
antennalen Sensillen nicht nur flexibler einsetzbar, sondern es erhoht sich auch ihre Reichweite
(Zacharuk 1985).

Ein ganz spezielles antennales Sinnesorgan, das nur Geilelantennen besitzen, ist das
Johnstonsche Organ im Pedicellus (Johnston 1855). Es setzt sich sowohl aus amphinematischen
als auch aus mononematischen Scolopidien zusammen und ist bei den médnnlichen Vertretern z.B.
der Culicidae starker entwickelt als bei den weiblichen (Boo & Richards 1975a, b; Mclver 1982).
Boo und Richards (1975b) funktionsmorphologischen Interpretationen zufolge dienen die
amphinematischen Scolopidien bei den Imagines von Aedes aegypti hauptsidchlich der
Uberwachung der Antennenbewegung und der Aufnahme von Luftstrdmungen wihrend des
Flugs, wihrend die mononematischen Scolopidien, die vor allem bei den Ménnchen vorkommen,
die akustische Wahrnehmung von Schallwellen und damit die Ortung der Geschlechtspartner
ermoglichen.

Die Sinneszellen der antennalen Sensillen vereinen sich proximal zum Antennennerv, der stets

die glomerulér gebauten Antennenloben des Deutocerebrums innerviert.

2.2.3 Die larvalen Antennen der Diptera und einiger anderer Holometabola

Die Antennen von Dipterenlarven kdnnen bis zu sechsgliedrig sein, wobei diese hohe Anzahl von
Antennengliedern nur einige wenige, aquatisch lebende ,,Miickenlarven* erreichen, wie z.B.
Vertreter der Gattung Tanytarsus (Chironomidae; Hennig 1973). In den weitaus meisten Féllen
sind jedoch nur ein, manchmal auch zwei Antennenglieder vorhanden. Vergleicht man die
Antennen der Dipterenlarven mit den meist dreigliedrigen Antennen anderer Holometabola-
Larven, fallt bei den Diptera eine wesentlich groBBere Variabilitdt auf; dies betrifft nicht nur die
Anzahl von Antennengliedern (0-6 Ag.), sondern auch den enormen Formenreichtum, wie z.B.
extrem lange und filigrane Antennen (Liponeura sp., Blephariceridae; Mannheims 1914, 1935),
plattenformig reduzierte (Bradysia tritici, Sciaridae; Bischof et al. 1985) oder auch als
Beutegreiforgane fungierende Antennen (Chaoborus sp., Chaoboridae; Schremmer 1950).

Aus der folgenden Zusammenstellung bereits publizierter TEM-Untersuchungen von larvalen

Antennen und ihrer Sensillen bei holometabolen Insekten wird deutlich, daf3 die Diptera mit
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bisher zehn Veroffentlichungen die Spitzenposition einnehmen. Besonders hdufig standen die

Larven cyclorrhapher Fliegen und Stechmiickenverwandter (Culicomorpha) im Mittelpunkt des

Interesses.

Diptera: Calliphora erythrocephala (Calliphoridae, Cyclorrhapha; Richter 1962); Aedes aegypti
(Culicidae, Culicomorpha; Zacharuk et al. 1971, Zacharuk & Blue 1971a, b); Musca
domestica (Muscidae, Cyclorrhapha; Chu & Axtell 1971); Toxorhynchites brevipalpis
(Culicidae, Culicomorpha; Jez & Mclver 1980); Simuliidae (Culicomorpha; Craig &
Batz 1982); Drosophila melanogaster (Drosophilidae, Cyclorrhapha; Singh & Singh
1984); Cecidomyiidae (Bibionomorpha; Solinas et al. 1987); Hylemyia antiqua und H.
platura (Anthomyiidae, Cyclorrhapha; Honda & Ishikawa 1987a); Psychoda cinerea
(Psychodidae, Psychodomorpha; Seifert et al. 1990); und Chaoborus crystallinus
(Chaoboridae, Culicomorpha; Nicastro et al. 1995).

Lepidoptera: einige Raupen der Sphingidae, Saturniidae und Pyralidae (Schoonhoven & Dethier
1966, allerdings eine vorwiegend lichtmikroskopische Untersuchung).

Coleoptera: Ctenicera destructor (Elateridae; Scott & Zacharuk 1971); Oryzaephilus
surinamensis (Cucujidae; Roppel et al. 1972); Tribolium confusum und T. cataneum
(Tenebrionidae; Behan & Ryan 1978); Tenebrio molitor (Tenebrionidae; Bloom et al.
1981, 1982a, b); Lytta viridana (Meloidae; Heming 1996).

Die Ergebnisse der oben aufgelisteten ultrastrukturellen Untersuchungen wurden zu
Vergleichszwecken mit den Befunden der vorliegenden Arbeit in den Tabellen 4.8 und 4.9
eingeschlossen.

Dariiber hinaus gibt es zahlreiche rasterelektronenmikroskopische Analysen der larvalen
Antennen vor allem im Bereich der drei oben erwdhnten holometabolen Insektenordnungen, aber

auch einige bei den Hymenoptera, den Siphonaptera und Strepsiptera.
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2.3 Einblicke in die Morphologie und Stammesgeschichte der Diptera und
einiger ihrer Aulengruppen (Siphonaptera, Mecoptera, Lepidoptera,

Hymenoptera, Strepsiptera)
2.3.1 Allgemeine Morphologie und Okologie der Diptera

Die mit etwa 120.000 Spezies (Schumann 1992) zu den artenreichsten Insektenordnungen

zahlenden Diptera sind geographisch weltweit vertreten (einzige Ausnahme ist die Antarktis) und

sehr anpassungsfahig, wodurch sie sich besonders unter extremen Bedingungen bzw. in extremen

Lebensrdumen, wie z.B. der Arktis und dem Hochgebirge fast explosionsartig und konkurrenzlos

entfalten konnen (Tischler 1955, Downes 1964, Mani 1968). Das grof3e Interesse an vielen ihrer

Vertreter erklirt sich teilweise durch ihre Bedeutung fiir den Menschen z.B. als Ubertriiger von

Krankheitserregern, landwirtschaftliche Schidlinge oder aber auch als Niitzlinge, die fiir die

Schédlings- und Unkrautbekdmpfung eingesetzt werden. Dariiber hinaus gehort die Taufliege

Drosophila durch intensive genetische und entwicklungsbiologische Untersuchungen zu dem

wohl am besten analysierten und verstandenen Modellorganismus der modernen Biologie

(Friedrich & Tautz 1997).

Ein gemeinsames abgeleitetes und zugleich das namengebende Merkmal der Diptera

(Zweifliigler) ist die Umwandlung des metathorakalen Fliigelpaars der Imagines zu Halteren

(Schwingkolbchen), die als gyroskopische Gleichgewichtsorgane und Trager vieler Sinnesorgane

dienen (Pringle 1948; Pix et al. 1993; Keil 1998). Die Diptera heben sich auch durch einen

enormen Formenreichtum hervor, den zwar bezogen auf die Imagines auch andere artenreiche

Ordnungen, wie z.B. die Coleoptera (Kifer) zeigen, doch bei keiner anderen Insektenordnung

findet sich diese Vielfalt schon im Larvenstadium. Ein Beleg hierfiir sind die komplexen

Veranderungen, die die Kopfregion der Dipterenlarven im Laufe der Evolution erfahren haben

(Cook 1949; Gouin 1968; Teskey 1989) und anhand derer in der Regel die folgenden drei

larvalen Grundtypen unterschieden werden (Hennig 1973):

* eucephale Larven mit vollstindig sklerotisierter Kopfkapsel und zumeist horizontal
beweglichen Mandibeln;

* hemicephale Larven, deren chitinisierte Koptkapsel teilweise reduziert und etwas in den
Prothorax zurilickziehbar ist; die Mandibeln arbeiten in der Regel in vertikaler Ebene;

* acephale Larven, bei denen es zur vollstindigen Reduktion der sklerotisierten Koptkapsel
kommt und die Kopfregion, bzw. die iliblicherweise damit verbundenen Organe (z.B. Gehirn,
Pharynx) in den Thorax zurlickverlagert sind; parallel dazu ist das sogenannte
Cephalopharyngealskelett entstanden, bei dem verschiedene Teile des Innenskeletts zu einem
inneren Schlundgeriist verbunden sind (Hennig 1973). Die Mundwerkzeuge sind oft stark
riickgebildet, bis auf ein Paar kréftiger, vertikal beweglicher Mundhaken, deren Homologie mit

den Maxillen erst seit verschiedenen entwicklungsbiologischen Untersuchungen der letzten
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Jahre als gesichert gilt (Meijere 1916; Snodgrass 1953; Gouin 1968; Jirgens et al. 1986;

Wiellette & McGinnis 1999).
Eine auffillige Gemeinsamkeit aller Dipterenlarven ist der Verlust echter, gegliederter
Thorakalbeine (Hennig 1969), wobei sie sich dieses Merkmal zumindest mit Teilgruppen einiger
anderer Holometabola teilen, wie z.B. mit den Siphonaptera (Flohe) und Apocrita (Hymenoptera
mit abgeleiteten Merkmalen) (Hennig 1973). Bei vielen Dipterenlarven finden sich auf der
Ventralseite der Thorakalsegmente jedoch Sensillengruppen bzw. Keilinsche Organe (Keilin
1915), die bei Chaoborus (Chaoboridae) als Rudimente der Thorakalbeine gedeutet wurden
(Weismann 1866; Melzer et al. 1999). Das Tracheensystem der Dipterenlarven ist mit Ausnahme
der apneustischen Larven offen, d.h. die Stigmendffnungen sind nicht mit regulatorischen
VerschluBapparaten ausgestattet (Hinton 1947) und anhand der Lage der Stigmendffnungen
werden die Larven in unterschiedliche Typen eingeteilt. Uber die morphologische Variabilitiit
hinaus zeigen die Dipterenlarven auch vielféltige Lebensweisen und besetzen sehr
unterschiedliche 6kologische Nischen, die von aquatischen Habitaten {iber den semiaquatischen
bis hin zum terrestrischen Lebensraum reichen. Ebenso trifft man auf unterschiedliche
Erndhrungstypen, wie Pflanzenfresser (phytophag), Rauber (carnivor), Detritusfresser (Erndhrung
von faulenden Substanzen: zoo- oder phytosaprophag), Holzmulmfresser (xylophag), Aasfresser
(nekrophag), Kotfresser (koprophag), Pilzfresser (mykophag), Bakterienfresser (microphag),

Parasiten oder auch Blattminierer und Gallenerzeuger (cecidogen) (Hennig 1973; Roder 1990).

2.3.2 Systematische Grundgliederung der Diptera

Beginnend mit Meigens ersten Arbeiten zur Dipterensystematik im frithen 19. Jahrhundert
(Biographie: Boventer 1960) folgte eine mehr als 150 jdhrige Geschichte intensiver Bemiithungen
um die Stammesgeschichte der Diptera. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit kdnnen nur einige
Autoren hervorgehoben werden, deren Verdffentlichungen ,,Meilensteine der hoheren
Dipterensystematik gesetzt haben. Uber 50 Jahre lang war Schiners ,,Fauna austriaca (1860-62)
das europdische Standardbestimmungswerk der Dipterenfauna. Spéter folgten dann wichtige
Ubersichtsarbeiten von Lindner (1949) und Hennig (1948, 1969, 1973, 1981). Eine sehr
ausfiihrliche Zusammenfassung der systematischen Kenntnisse iliber die Diptera lieferte das
,Manual of Nearctic Diptera® (,,Nematocera“: Wood & Borkent 1989; ,,Orthorrhapha*: Woodley
1989; Cyclorrhapha: McAlpine 1989). Um so erstaunlicher ist es, da3 noch immer und sogar
verstirkt in den letzten 10 Jahren fundamentale Fragen der Dipteren-Phylogenie sehr
unterschiedlich interpretiert und diskutiert werden. Es folgt eine Zusammenstellung einiger
wichtiger Arbeiten der letzten Jahre, die sich mit der Systematik oder Evolution der Diptera
beschéftigen: Hackmann & Viisdnen 1982; Shaw & Meinertzhagen 1986; McAlpine 1989;
Wood & Borkent 1989; Woodley 1989; Courtney 1990; Colless & McAlpine 1991; Krivosheina
1991; Wada 1991; Schumann 1992; Krzeminski 1992; Nagatomi 1992; Sinclair 1992; Sinclair et
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al. 1993; Wiegmann et al. 1993; Griffiths 1994, 1996; Cumming et al. 1995; Oosterbroek &

Courtney 1995; Zatwarnicki 1996; Melzer et al. 1995; Friedrich & Tautz 1997; Yeates &

Wiegmann 1999).

Folgende schon friih eingefiihrte Grundgliederung der Diptera ist auch heute noch gebrauchlich,

obwohl sich die Dipterologen dariiber einig sind, dal3 einige dieser traditionellen Gruppen keine

natiirlichen (monophyletischen) Taxa darstellen (Lindner 1949; Hennig 1973, u.a.).

* ,Nematocera“: die Imagines der ,Miicken® zeigen einen schlanken Korperbau und ihre
Antennen sind lang, schmal und fast homonom gegliedert; die Larven sind zumeist eucephal.

* Brachycera: der Kdrperbau der adulten Fliegen ist im Vergleich zu den ,,Miicken* zumeist
gedrungener; die Antennen sind kolbenformig und bestehen in der Regel aus drei
Grundgliedern und einem untergliederten ,,Griffel” oder einem borstenartigen Fortsatz (Arista);
die Fliegen werden noch weiter unterteilt in:

« ,orthorrhaphe Fliegen®, die wie die ,,Miicken* sogenannte Spaltschliipfer sind, d.h. das
schliipfende Imago verldBt die Puppenhiille durch einen T-férmigen Spalt; die Larven sind
in der Regel hemicephal.

* Cyclorrhapha (hohere Fliegen), die entlang einer halbkreisformigen Bruchlinie einen

Deckel aus ihrem Puparium driicken (Deckelschliipfer); die auch als Maden bezeichneten
Larven sind acephal.
Die Cyclorrhapha sind ein extrem artenreiches Monophylum, das noch weiter untergliedert
wird in die ,,Aschiza“, deren Imagines den Deckel beim Schliipfvorgang mit dem
Untergesicht aufdriicken, und die Schizophora, deren Imagines ein Ptilinum (Stirnblase)
besitzen, das beim Schliipfen zum Absprengen des Pupariendeckels verwendet wird und
nach dem Zusammenschrumpfen im Stirnbereich der Tiere eine Bogennaht hinterlaft.

Es gilt als allgemein anerkannt, dal sowohl die ,,Nematocera®, als auch die ,,Orthorrhapha®

paraphyletisch sind in Bezug auf die Brachycera bzw. die Cyclorrhapha. Dariiber hinaus gibt es

aber noch viele offene oder kontrdr diskutierte Fragen, wie z.B. welches ,,Miickentaxon“ die

Schwestergruppe der Fliegen ist.

2.3.3 Vergleich von Hennigs phylogenetischem System der Diptera mit aktuellen Arbeiten

Hennigs (1969, 1973, 1981) Stammbaumhypothesen zidhlen zu den umfangreichsten Werken der
Dipterensystematik und haben auch heute noch groflen Einflul auf aktuelle Untersuchungen und
Interpretationen. In diesem Kapitel sollen ausgewihlte, aktuelle Arbeiten, deren Ergebnisse weite
Anerkennung gefunden haben, dem von Hennig (1973) vorgeschlagenen System der Diptera
gegeniiber gestellt und bestehende Konfliktpunkte angesprochen werden. Aufgrund der stindig
steigenden Datenfiille haben sich die ,,modernen* Autoren jeweils nur mit Teilgebieten der

Diptera beschéftigt, so daB3 folgende Hypothesen miteinander verglichen werden:
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* ,Nematocera™: Hennig (1973) versus Wood und Borkent (1989), sowie Oosterbroek und
Courtney (1995) (Abb. 1);

¢ ,,Orthorrhapha“: Hennig (1973) versus Woodley (1989) (Abb. 2);

* Cyclorrhapha: Hennig (1973) versus McAlpine (1989) und Cumming et al. (1995) (Abb. 3).

., Nematocera “

Traditionell werden vier Unterordnungen der ,,Miicken” unterschieden, die Tipulomorpha
(Schnakenartigen), Psychodomorpha (Schmetterlingsmiickenartigen), Bibionomorpha
(Haarmiickenartigen) und Culicomorpha (Stechmiickenartigen) (Hennig 1973). In einigen Fallen
werden diese durch kleinere Unterordnungen mit relativ wenigen Vertretern ergéinzt, wenn die
Autoren Familien, deren systematische Stellung unklar ist, einen hoheren systematischen Rang
zuordnen (z.B. Axymyiomorpha s. W&B*).

Wihrend die Zusammensetzung und systematische Stellung der Culicomorpha fast keine
Unterschiede bei den drei angefiihrten Stammbaumhypothesen aufweisen und auch die
Ptychopteromorpha und Blephariceromorpha zumindest bei den jiingeren Arbeiten #hnlich
interpretiert werden, verdeutlichen die abweichende Zusammensetzung und Stellung der
Tipulomorpha und Psychodomorpha, sowie die unterschiedlichen Taxa, die als Schwestergruppe
der Brachycera gesehen werden, die wichtigsten derzeit noch umstrittenen Problempunkte der
»Nematoceren“-Systematik (vgl. Abb. 1).

Abb. 1) System der ,Nematocera“ nach A) Hennig (1973), B) Wood und Borkent (1989) und C)
Oosterbroek und Courtney (1995); in der vorliegenden Arbeit untersuchte Taxa sind fettgedruckt. |
Hennigs Chaoboridae schlossen auch die Corethrellidae ein; ?, Hennigs Pachyneuridae enthielten auch die
Axymyiidae; °, Tipulidae s.1** bzw. s.W&B bestanden aus den Tipulinae, Limoniinae und

Cylindrotominae.

* 5. W&B = sensu Wood und Borkent (1989)
** 5.1.= sensu lato (im erweiterten Sinne), bzw. s.s.= sensu stricto (im engeren Sinne);



29

Bibionomorpha s.s.

"higher Nematocera"
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Culicomorpha morpha

Ptychoptero-
morpha
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,, Orthorrhapha *

Das grundlegende Konzept, die Brachycera in sieben iibergeordnete Taxa einzuteilen, von denen
sechs zu den ,,Orthorrhapha® zusammengefal3t werden (Xylophagomorpha, Stratiomyomorpha,
Tabanomorpha, Nemestrinoidea, Asiloidea, Empidoidea), ist allgemein anerkannt und findet sich
auch in den beiden hier vorgestellten Stammbdumen wieder (Abb. 2). Dagegen sind die
Beziehungen zwischen den ,,orthorrhaphen Taxa“, insbesondere zwischen den Xylophagomorpha
(Xylophagoidea s.H.*), s.H.) und Tabanomorpha
(Tabanoidea s.H.) bis heute unverstanden bzw. werden so kontrovers diskutiert (Krivosheina
1991; Sinclair 1992; Nagatomi 1992; Sinclair et al. 1993; Griffiths 1994, 1996), daB3 sich noch
keine weithin anerkannte Theorie durchsetzen konnte; sowohl Hennig (1973), als auch Woodley
(1989) lassen die Verwandtschaftsverhéltnisse dieser Taxa offen (vgl. Abb. 2). Auffallend unklar
scheint auch die systematische Stellung der Vermileonidae (,,incertae sedis*, Woodley 1989), die
schon den Rhagionidae (Hennig 1973), den Tabanomorpha (Woodley 1989) und den Asiliformia
(Teskey 1989) zugeordnet wurden.

Stratiomyomorpha (Stratiomyoidea

@) )

— Xylophagoidea Xylophagomorpha "
_—E Xylomyidae T % %’ I:Xylomyidae T é g
Stratiomyidae % ) Stratiomyidae 1 E‘;%
- jam - v
— Rhagionidae' g g Rhagionidae
— . e . H
—E Pelecorhynchidae | £ é Pelecorhynchidae &
a =
Tabanidae 18 kS Athericidae E
=3 2
Nemestrinidae ~ ] Tabanidae %
5 a
AE Acroceridae % E ~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ Vermileonidae® 1
Bombyliidae R I:Nemestrinidae g § T
—] Therevidae I T Acroceridae & %
Scenopinidae > Bombyliidae
Asilidae § - Therevidae
Apioceridae & g' ] Scenopinidae Z. £
o] o @
Mydidae i 3 Asilidae g |5
- < <}
Empididae g% | F Apioceridae =
=8 o
Dolichopodidae | g & T Mydidae 1
MUSCOIDEA= idi T o
Cyoro PHA I: Empididae s.1. g .én
Dolichopodidae | 8 +
MUSCOIDEA=
CYCLORRHAPHA 1

* s.H.= sensu Hennig (1973).
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Cyclorrhapha

In den letzten Jahren wurden trotz kontrdrer Interpretationen durch McAlpine (1989)
hauptsidchlich Hennigs (1973, 1976) Vorstellungen zur Stammesgeschichte der Cyclorrhapha
bestdtigt (Wada 1991; Cumming et al. 1995); danach sind die ,,Aschiza* paraphyletisch in Bezug
auf die Schizophora und es besteht ein Schwestergruppenverhiltnis zwischen den [Syrphoidea +
Schizophora] (Abb. 3 A, C), die auch als Eumuscomorpha zusammengefafit werden (Cumming et

al. 1995).

@ Lonchopteridae [ Anatriata

Platypezidae | T

_g
Ironomyiidae g

9. =
Phoridae & &

. s
Sciadoceridae )
Pipunculidae L

53
Syrphidae -

Acalyptratae

1

eioyd
-0ZIYdS

Calyptratae

@ Opetiidae

Platypezidae | T Platypezidae
Lonchopteridae g Lonchopteridae
Ironomyiidae E&‘ > Ironomyiidae o
— Phoridae % % —E Phoridae ;;
Sciadoceridae - Sciadoceridae 8
] I: Pipunculidae 5 :g’ —E Pipunculidae 5 :g’
Syrphidae =g Syrphidae -
I:Acalyptratae [ = & _EAcalyptratae = &
Calyptratae | 3 5 Calyptratae 2 5

Abb. 3) System der Cyclorrhapha nach A) Hennig (1973), B) McAlpine (1989) und C) Cumming et al.
(1995); in der vorliegenden Arbeit untersuchte Taxa sind fettgedruckt.

Abb. 2) System der Brachycera insbesondere der ,,Orthorrhapha“ nach A) Hennig (1973), B) Woodley
(1989); in der vorliegenden Arbeit untersuchte Taxa sind fettgedruckt. /, Hennigs Rhagionidae schlossen
die Athericidae und die Vermileonidae ein; 2, Woodley stellte die Vermileonidae als ,,incertae sedis* zu

den Tabanomorpha.
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Die Frage nach den Vertretern der Cyclorrhapha, die den urspriinglichsten Merkmalskomplex
innerhalb der hoheren Fliegen besitzen, ist zwar noch nicht abschlieBend geklért, nach neueren
Arbeiten sprechen die Hinweise aber eher gegen die Lonchopteridae und fiir die Platypezidae
oder die oft zu den Platypezidae gestellte Gattung Opetia (Hennig 1976; Cumming et al. 1995).

Die Stammesgeschichte der Diptera ist komplex und in einigen Bereichen sogar auf hoherer
systematischer Ebene noch unverstanden. Wie ist es erkldrbar, daB3 trotz ilibereinstimmender
Untersuchungsmethode* die Autoren zu abweichenden, ja oft kontrdren SchluB3folgerungen
kommen und die grundsitzlichen Problempunkte der Dipterensystematik nach wie vor umstritten
sind? Viele Autoren sehen die Schwierigkeiten der Dipterensystematik unter anderem in der
Unkenntnis homologer Strukturen (Craig 1974; Friedrich & Tautz 1997); aber selbst wenn
Strukturen als homolog erkannt wurden, ist eine unterschiedliche Interpretation der Polaritdten
dieser Merkmale im Laufe der Stammesgeschichte moglich (vgl. Sinclair 1992 vs. Griffiths 1994,
1996). Hiaufig konnen AuBengruppenvergleiche Hinweise auf die wahrscheinliche Polaritit
geben, doch im Fall der Diptera und der meisten anderen Holometabola sind auch die

Verwandtschaftsverhiltnisse zwischen den Insektenordnungen noch umstritten.

2.3.4 Phylogenie der Holometabola mit besonderem Blick auf das mogliche Schwestertaxon der
Diptera

Schon 1953 vertrat Hennig die Ansicht, dal die Holometabola ein durch morphologische
Merkmale gut begriindetes Monophylum darstellen. Dies wurde inzwischen von zahlreichen
Autoren durch morphologische und molekularphylogenetische Untersuchungen bestétigt (z.B.
Hinton 1958; Hennig 1969, 1981; Kristensen 1975, 1991, 1995; Boudreaux 1979; Carmean et al.
1992; Schmitt 1992; Whiting et al. 1997). Zumeist werden die folgenden elf holometabolen
Insektenordnungen unterschieden: Coleoptera (Kifer), Diptera (Zweifliigler), Hymenoptera
(Hautfliigler), Lepidoptera (Schmetterlinge), Mecoptera (Schnabelfliegen), Megaloptera
(Schlammfliegen), Neuroptera s.s. (oder Planipennia, Hafte), Raphidioptera (Kamelhalsfliegen),
Siphonaptera (Flohe), Strepsiptera (Facherfliigler) und Trichoptera (Kocherfliegen). Wéhrend
auch die Monophylie dieser Ordnungen vielleicht mit Ausnahme der Mecoptera relativ gut
abgesichert ist, liegen die phylogenetischen Beziehungen zwischen den Ordnungen vielfach noch
im Dunkeln (Kristensen 1991; Whiting et al. 1997; u.a.). Nur wenige Schwestergruppen-
beziehungen werden durch Synapomorphien eindeutig gestiitzt. Einen Grund fiir diese

Schwierigkeiten sieht man in der frilhen und schnell aufeinanderfolgenden Aufspaltung der

* Die grofle Mehrheit der phylogenetisch systematischen Arbeiten sind morphologischer Natur; erst in den letzten
Jahren kamen z.B. molekularphylogenetische Analysen hinzu.
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holometabolen Insekten (Pashley et al. 1993), die wohl in das friihe Perm (vor ca. 280 Mio.

Jahren) zuriickreicht (Hennig 1981; Kukalova-Peck 1991; Whiting et al. 1997).

Wie im vorherigen Kapitel wird auch hier nicht ein einzelnes phylogenetisches System der
Holometabola vorgestellt; vielmehr soll eine Gegeniiberstellung von vier ausgewéhlten
Stammbadumen die nach wie vor unklaren oder kontrovers diskutierten Fragen zur Phylogenie der
Holometabola unterstreichen (Abb. 4). Wihrend die Kladogramme der ersten beiden Arbeiten
(Abb. 4 A, B) auf morphologischen Merkmalen beruhen (Hennig 1953; Kristensen 1991), stiitzen
sich die beiden folgenden (Abb. 4 C, D) hauptsdchlich auf molekulargenetische

Sequenzvergleiche (Pashley et al. 1993; Whiting et al. 1997).
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Abb. 4) System der Holometabola nach A) Hennig (1953), B) Kristensen (1991), C) Pashley et al. (1993)
und D) Whiting et al. (1997); in der vorliegenden Arbeit untersuchte Taxa sind fettgedruckt; *) Hennigs

Megaloptera enthalten auch die Raphidioptera.
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Die Schwestergruppenverhiltnisse [Lepidoptera + Trichoptera] (Amphiesmenoptera; Hennig
1953; Kristensen 1984, 1995; Carmean et al. 1992; Pashley et al. 1993; Whiting et al. 1997),
sowie [Megaloptera + Raphidioptera] (Hennig 1981, Kristensen 1991, Whiting et al. 1997) gelten
als gesichert, wohingegen die Verwandtschaftsverhiltnisse der Diptera, bzw. die Frage nach ihrer
Schwestergruppe zu den besonders kontrovers diskutierten Punkten der Stammesgeschichte der
Holometabola gehoren. Seit der Verdffentlichung von Whiting und Wheeler (1994) ist auch die
phylogenetische Stellung der Strepsiptera zu einem der aktuell am meisten umstrittenen Themen
der Insektensystematik geworden (vgl. Abb. 4 B vs. 4 D).

Fiir eine Grofzahl von vermuteten Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den holometabolen
Ordnungen, ebenso wie zwischen den Subtaxa der Diptera fehlen also gut unterstiitzte und
weithin anerkannte Synapomorphien. Es kann nicht das Ziel dieser Arbeit sein, anhand der
Ultrastruktur der antennaler Sensillen von Dipteren- und holometabolen Insektenlarven ein
allgemein giiltiges Kladogramm der Diptera und der Verwandtschaftsverhdltnisse dieser
Insektenordnung, womdglich de novo, zu erstellen. Vielmehr steht im Zentrum der Arbeit eine
mogliche Homologisierung individueller Sensillen und die Frage ob bzw. nach welchen
Mechanismen Sensillen strukturellen Verdnderungen im Laufe der Evolution unterliegen. Doch
wenn es anschlieBend moglich ist, anhand der Sensillenmerkmale etablierte
stammesgeschichtliche Beziehungen nachzuvollziehen, konnten die Ergebnisse vielleicht auch
einen Beitrag zur Klirung einiger offener bzw. umstrittener Fragen der Dipteren- und

Holometabolen-Systematik leisten.
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3 Material und Methoden

3.1 Tiere

Eine wichtige Voraussetzung fiir die Aussagekraft einer vergleichenden Studie iiber eine
komplette Insektenordnung ist die Beschaffung von Reprédsentanten aus allen wichtigen
Unterordnungen. Weiterhin mufiten fiir eine ultrastrukturelle TEM-Untersuchung lebende Tiere
zur Verfiigung stehen, da nur die Priparation und Fixierung von duBerst frischem Gewebe zu
einer zufriedenstellenden Strukturerhaltung fiihren kann.

Einen Grofteil des untersuchten Materials konnte ich im Rahmen von Freilandfingen
(ganzjahrig) und durch gezielte Suche in den entsprechenden Larven-Habitaten (Jacobs & Renner
1988) sammeln. Dariiber hinaus waren mir einige Kollegen bei der Beschaffung behilflich, oder
haben mir konserviertes Material aus ihren Sammlungen fiir eine rasterelektronenmikroskopische
Untersuchung zur Verfiigung gestellt (siche Tab. 3.1). Nach dem Fang wurden die lebenden
Larven entsprechend ihrer Lebensweise unter geeigneten Bedingungen transportiert (z.B. Haltung
terrestrischer Formen haufig auf feuchtem Zellstoff, Bergbachbewohner dagegen in gekiihltem
Wasser bei 4°-10° C). Eine detaillierte Zusammenfassung aller untersuchten Larven und ihrer
Herkunft ist Tabelle 3.1 zu entnehmen. Weitere Angaben iiber Habitate, Lebensweise und
Habitus der Larven sind in den entsprechenden ,Larven“-Abschnitten im Ergebnisteil
beschrieben, sowie in Tabelle 5.2 zusammengefalfit.

Insgesamt wurde bei 32 Dipterenarten aus 27 Familien und bei vier AuBlengruppenvertretern
(Lepidoptera, Mecoptera, Siphonaptera, Strepsiptera) die dulere und die innere Ultrastruktur der
larvalen Antennen untersucht; Vertreter aus fiinf weiteren Familien (4 Diptera, 1 Hymenoptera)
konnten nur alkoholfixiert beschafft und somit auch nur rasterelektronenmikroskopisch analysiert
werden. In den meisten bisher verdffentlichten Arbeiten iiber antennale Sensillen von
Dipterenlarven wurde mehr als ein Individuum pro Spezies untersucht (Craig & Batz 1982;
Nicastro et al. 1995); dabei konnten die Autoren keine innerartlichen Unterschiede beziiglich des
Vorkommens und der Merkmale der antennalen Sensillen feststellen. Auch in der vorliegenden
Arbeit wurden zu Kontrollzwecken stets mehrere REM-Préparate einer Art und bei elf TEM-
fixierten Spezies (ca. ein Drittel aller untersuchten Arten) mindestens zwei Individuen analysiert
(Aedes mariae, Simulium sp., Hapalothrix lugubris, Bibio marci, Mycetophilidae, Xylophagus
cinctus, Vermileo vermileo, Lonchoptera lutea, Panorpa vulgaris, Ctenocephalides felis, Stylops
mellitae). Um dartliber hinaus die Sensillenmerkmale auf mdgliche Variabilitit oder Konstanz
innerhalb der Familien zu testen, wurden von vier Dipterenfamilien mehr als eine reprisentative
Art (Tipulidae s.H. Limoniidae s.H., Chironomidae, Blephariceridae), bzw. je eine ergénzende
Art zu den sechs in der Literatur bereits beschriebenen Familien (Culicidae, Simuliidae,
Cecidomyiidae, Psychodidae, Drosophilidae, Calliphoridae) ultrastrukturell —untersucht

(insgesamt also etwa bei einem Drittel der einbezogenen Dipterenfamilien).
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Sofern die Larven nicht von Kollegen determiniert wurden (siche Tab. 3.1), erfolgte deren
Bestimmung nach Mannheims (1914), Johannsen (1933), Hennig (1948), Brauns (1954),
Theowald (1957), Jung und Theodor (1958), Lindner (1959), Peterson (1960, 1989), Brindle
(1960, 1967), Mohrig (1969), Disney (1975), Theowald und Theischinger (1979), Fittkau und
Roback (1983), Bir6 (1988), Smith (1989) und Teskey (1989). Bei einigen Dipterenfamilien ist
die Bestimmung der Larven sogar fiir Spezialisten problematisch, so daB3 in manchen Féllen nur
das Durchziichten der Larven bis zum Imago eine genaue Artbestimmung ermdoglicht
(personliche Mitteilung von Herrn Schacht/ Zoologische Staatssammlung Miinchen). Die meist
geringe Individuenzahl der Freilandfinge und die Notwendigkeit, die Larven fiir die
Transmissionselektronenmikroskopie frisch zu préparieren, schlossen diese Vorgehensweise
jedoch aus. Gegebenenfalls wurde die Prioritit auf eine gute Strukturerhaltung durch rasches
Fixieren gelegt und nicht auf die artgenaue Bestimmung der Larven. Aus diesem Grund ist bei
einigen Tieren nur die Gattung, seltener sogar nur die Familie bestimmt worden. Auch die
Larvenstadien sind nur in solchen Fillen angegeben (Tab. 3.1), in denen sie zweifelsfrei
bestimmbar oder aber bekannt waren (wie z.B. bei Laborstammen).

Aufgrund ihrer spezialisierten Lebensweise stellten die Strepsipteren-Larven einen Sonderfall bei
der Beschaffung von lebendem Material dar, denn die meisten Entwicklungsstadien der
Fécherfliigler (Strepsiptera) parasitieren in Vertretern anderer Insektenordnungen. Zwar gehort
die Primérlarve zu den wenigen freilebenden Stadien (sonst nur noch die ménnliche Imago), doch
thre geringe Grofle (ca. 0,25 mm) macht ein Sammeln im freien Geldnde praktisch unmoglich.
Aus diesem Grund wurden Mitte April, ca. zwei Wochen nach der ersten beobachteten Begattung
der Strepsipteren-Weibchen durch die freifliegenden Minnchen 12 stylopisierte* Sandbienen
(Andrena vaga) einer durch Stylops mellitae infizierten Kolonie in Ostbrandenburg gefangen
(sieche Tab. 3.1) und zur Hélterung nach Miinchen verschickt. Durch die Haltung der Bienen bei
Raumtemperatur (nach Anleitung von Ulrich 1933: in Gazekifig mit Holzboden, bei feuchter
Umgebung und ,,Einzelfiitterung* der Bienen mit Honigwasser) wird die Embryonalentwicklung
ihres Endoparasiten im Vergleich zu Freilandtieren, die normalerweise niedrigeren Temperaturen
ausgesetzt sind, um ca. vier Wochen verkiirzt (Ulrich 1933). Bereits nach 10 Tagen
verschlechterte sich der Allgemeinzustand der Bienen deutlich und unter dem Binokular konnte
das Schliipfen der Primirlarven durch die ventrale Brutraumoffnung des Stylops-Weibchens
beobachtet werden. Die bereits geschliipften Larven, die sich auf dem Abdomen des Wirtes
verteilt hatten, und das Stylops-Weibchen, das einige hundert Larven hervorbringen kann, wurden

bis zur Priparation der Larven fiir REM und TEM auf feuchtes Filterpapier iiberfiihrt.

* stylopisiert™ bedeutet, dafl ein Wirtsinsekt von einem Facherfliigler befallen ist und das Kopf-Brust-Stiick des
Strepsipteren-Weibchens zwischen den Tergiten des Wirtsabdomens nach aufen tritt.
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3.2 Praparationstechniken der Rasterelektronenmikroskopie

Fiir die rasterelektronenmikroskopische Untersuchung wurde der anteriore Korperbereich
lebender Larven (der Kopf mit einem Teil des Thorax) abgetrennt und in AAF-L&sung (10 ml
37% Formaldehyd, 5 ml konz. Essigsdure, 85 ml 100% Ethanol) fiir mindestens 24 Stunden
fixiert. Dagegen waren die Larven, die aus staatlichen oder privaten Sammlungen stammten,
bereits in 80% Ethanol konserviert (siche Tab. 3.1). Bei hemicephalen und acephalen Larven, die
bei Stérungen dazu neigen, den Kopf einschlieBlich der Antennen in den Thorax zuriickzuziehen,
multe in einigen Féllen nach der Fixierung die Oberfliche des Kopfs freiprapariert werden. Vor
der Trocknung der Préparate durch die strukturschonende ,,Kritisch-Punkt-Methode* (Anderson
1951) wurden die Larven durch eine aufsteigende Acetonreihe entwissert (10’ in 80%, 90%,
99.5% und 3 x 20’ in 100% Aceton p.a. - d.h. das Aceton wurde zuvor auf granuldrem CaCl,
getrocknet). In der Druckkammer des ,.critical-point-Trocknungsgerits® (Polaron E 3000 und
Refrigerated Recirculator E4850, Fa. Bio-Rad), wurde durch einige Spiilvorgénge das Aceton
gegen fliissiges CO, ausgetauscht. Durch Erh6hung der Temperatur und dem damit verbundenen
Druckanstieg in der Kammer (auf ca. 40°C/ 80 bar), wurde der kritische Punkt des CO, (KPco,:
31°C/ 73.8 bar) tiberschritten und ein Durchlaufen der ,,fliissig-gasformig“-Phasengrenze, bei der
strukturschddigenden Kréfte (z.B. Oberflichenspannung) auftreten, umgangen. Die getrockneten
Larven wurden nun auf REM-Préparateteller, die mit selbstklebender Carbon-Leitfolie bestiickt
waren, montiert und in einem Sputter-Gerdt (SC 510 cool sputter coater, Fa. Bio-Rad) mit einer
diinnen, leitenden Goldschicht bedampft (2.4 kV, 20 mA, 120-135 sec.) SchlieBlich wurden die
Larvenkopfe in einem Raster-EM XL20 von Philips (Wolfram-high-voltage Kathode) bei einer
Beschleunigungsspannung von  10-30 kV  untersucht. Dokumentiert wurden die
Oberflichenabbildungen auf Agfapan 100 ASA Kleinbildfilmen, bzw. als Graphikdateien auf

geeigneten Speichermedien.

3.3 Arbeitsmethoden der Transmissionselektronenmikroskopie
3.3.1 Préparation der Antennen

Bei ultrastrukturellen Untersuchungen ist es wichtig, Gewebeverdnderungen bzw.
Strukturschidigungen durch Sauerstoffmangel und autolytische Prozesse so gering wie moglich
zu halten. Aus diesem Grund wurde in einen Hohlschliffobjekttriger, der auf Eis gebettet war,
gekiihlte Fixierlosung (siehe 3.3.2) vorgelegt und die noch lebende Larve ziigig im Fixans
pripariert. Zunichst wurden die Larven dekapitiert und anschlieBend die Antennen nur wenig
unterhalb der Basis vom Kopf abgetrennt, um ein schnelles Eindringen der Fixierlosung zu

gewdhrleisten.
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3.3.2 Fixierung

Zur Fixierung, das heiit zur Stabilisierung des Gewebes bei gleichzeitiger Erhaltung der
Feinstruktur, wurden zwei unterschiedliche Methoden verwendet, die jedoch mit den gleichen
chemischen Fixierlosungen und Puffern arbeiten:

* 0.2 M Cacodylat-Stammpuffer pH 7.1-7.3 (4.28 g Cacodylsdure-Natriumsalz-Trihydrat auf
100 ml Aqua bidest., mit 1 n HCL-Ldsung auf pH 7.3 eingestellt und nach einem Tag
nachjustiert);

* 0.1 M Cacodylat-Waschpuffer (Stammpuffer/ Aqua bidest.=1/1);

* Fix. A: 4% Glutaraldehyd in ca. 0.1 M Cacodylatpuffer (4 ml 25% G(CHO), + 21 ml 0.1 M
Cacodylatpuffer);

* Fix. B: 1% Osmiumtetroxid-Losung in 0.1 M Cacodylatpuffer (2% OsO4-Losung/ 0.2 M
Cacodylat-Stammpuffer=1/1).

Sukzedanfixierung (modifiziert nach Sabatini et al. 1963)

Die Antennen wurden in Fixierlosung A (Fix. A) vom Kopf abgetrennt, in frisches Fixans
tiberfithrt und mindestens zwei Stunden auf Eis (ca. 4°C) fixiert. Vor der Weiterverarbeitung
konnten die Proben bei Bedarf auch iiber einen groBeren Zeitraum im Kiihlschrank aufbewahrt
werden, ohne dall spidter EinbuBen bei der Fixierungsqualitit erkennbar waren (vgl. z.B.
Fixierungsqualitdt bei Episyrphus balteatus, deren Antennenpridparate sechs Monate
zwischengelagert wurden). Vor dem zweiten Fixierungsschritt wurden die Préparate mit 0.1 M
Cacodylatpuffer gewaschen (3-4 x je 10’). Das anschlieBende Nachosmieren in Fix. B fiir zwei
Stunden auf Eis bewirkte einerseits eine weitere Fixierung, flihrte aber auch zu einer
Kontrastverbesserung im Gewebe. Diese Kontrastierung wird durch die Anlagerung von
Schwermetallatomen (z.B. Osmium), die Elektronen stirker streuen als Elemente niedriger
Ordnungszahl, an zelluldre Strukturen verursacht. Zuletzt wurden die Antennen sorgfiltig mit
Waschpuffer gespiilt (6-10 x je 10°).

Simultanfixierung (modifiziert nach Franke et al. 1969)

Unmittelbar vor der Praparation der Antennen wurde das Simultangemisch wie folgt angesetzt:

e Simultanfix (Fixierlésungen A/B= 1/1, d.h. 2% G(CHO), und 0.5% OsO4 in gepufferter
Losung).

Nach der Préparation der Larvenkdpfe in Fix. A wurden die Antennen in gekiihlte

Simultanfixierlosung tiberfithrt und auf Eis fiir eine Stunde fixiert. Nach dem Spiilen der

Praparate mit 0.1 M Cacodylat-Waschpuffer (3 x je 10’), wurden sie fiir zwei Stunden in Fix. B



3.3 Arbeitsmethoden der Transmissionselektronenmikroskopie 39

postosmiert. Auch hier wurde die Fixierung durch sorgfiltiges Waschen mit 0.1 M

Cacodylatpuffer (6-10 x je 10”) abgeschlossen.

Welche der beiden beschriebenen Fixierungsmethoden bei den Larven jeweils Anwendung fand,

ist in Tabelle 3.1 vermerkt.

3.3.3 Einbettung

Zur Einbettung in Epoxidharz muflten die fixierten und gewaschenen Proben zunédchst in einer
aufsteigenden Acetonreihe (10 in 30%, 50%, 70%, 90%, 99.5% und 3 x 20’ in 100% Aceton p.a.
- d.h. das Aceton wurde zuvor auf granuldrem CaCl, getrocknet) entwissert werden (dabei bis
70% Aceton auf Eis gekiihlt), da Wasserreste die Polymerisation der Kunstharzmonomere stdren.
Als Einbettmedium wurde Epon® (nach Luft 1961) verwendet; dazu mufiten folgende

Komponenten (Fa. Roth) sorgfaltig miteinander vermischt werden (je 100ml Gebrauchslosung):

e Glycidether 100 (Kunstharzmonomer) 45.6 ml
* Harter DBA (=DDSA, Dodecenylsuccinicsdureanhydrid) 30.9 ml
* Haérter MNA (Methylnorbonen-2,3-dicarbonsdureanhydrid) 23.5ml

* Beschleuniger DMP-30 (2,4,6-Tri[(dimethylamino)-methyl]-phenol) 1.8 g

Dieses Mischungsverhéltnis der Komponenten fiihrt zu Kunstharz mit relativ hohem Hirtegrad,
das sich besonders flir Diamantmesserschnitte eignet.

Um eine homogene Durchtrankung der Priparate mit dem hochviskosen Kunstharz zu erreichen,
wurden die entwiésserten Proben zunichst mit einem weniger viskosen 1:1-Epon/Acetongemisch
fiir zwei Stunden auf der Rotationsscheibe und bei geschlossenem Gefdl} infiltriert. AnschlieBend
wurden die Antennen in reines Kunstharz tiberfiihrt und mindestens 12 Stunden ({iber Nacht) bei
offenem Rollrandglas rotiert, damit das verbliebene Aceton abdampfen konnte.

Die infiltrierten Praparate wurden in Flacheinbettungsformen aus Silikonkautschuk in geeigneter
Weise orientiert (meist fiir Querschnitte) und die Kunstharzblocke im Wérmeschrank bei 60°C

mindestens 48 Stunden auspolymerisiert.

3.3.4 Mikrotomie

Von den ecingebetteten Antennen wurden an einem RMC MT6000-XL Mikrotom
Ultradiinnschnittserien angefertigt, die je nach GrofBe der Pridparate zwischen 300 und 8000
Schnitte umfafBten (entspricht ca. 30 pm bzw. 800 um). Nur bei besonders langen Antennen (z.B.
von Simulium, Liponeura, u.a.) wurden unter Einbeziehung der REM-Ergebnisse bestimmte

Bereich der Antennen durch Semidiinnschnitte (ca. 1 um) liberbriickt.
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Vor dem Schneiden mufiten die Kunstharzblocke noch getrimmt werden, d.h. die Schnittfldche

wurde durch Rasierklingenschnitte freigelegt und minimiert. AnschlieBend wurden unter

Verwendung eines Diamantmessers (Fa. Diatome) Schnitte von 70-110 nm Dicke

(Interferenzfarbe: silber bis blagold) am Ultramikrotom hergestellt.

Als TEM-Objekttrager dienten Lochblenden aus Kupfer (Grids), die mit einer Formvarfolie

beschichtet waren. Das Befilmen der Grids mit dieser 60-70 nm dicken Tragerfolie, auf die

schlieBlich die Ultradiinnschnitte aufgenommen werden, erfolgte mittels Eintauchverfahren

modifiziert nach Schaefer und Harker (1942);

* 1,2% Formvar-Losung: 1,2 g Formvar 15/95 E (Polyvinylformal, Fa. Agar Scientia Ltd.) ad
100 ml Chloroform p.a.

Zur Kontrasterhohung wurden die Schnitte anschlieBend mit Uranylacetat- (60°/40°C) und

Bleicitrat-Losung (30°/26°C) ,,doppelt nachkontrastiert (Kontrastierautomat: LKB Ultrastainer

2168, Fa. Leica).

3.3.5 TEM und Dokumentation

Die Auswertung der Ultradiinnschnittserien erfolgte an einem Transmissionselektronen-
mikroskop CM 10 der Fa. Philips mit einer LaB¢-Kathode bei einer Beschleunigungsspannung
von 80 kV. Der fotografischen Dokumentation dienten Agfa Scientia EM Negativfilmplatten.
Finzige Ausnahme sind die 216 Aufnahmen fiir Abbildung 74; diese wurden an einem CM 120
Biotwin der Fa. Philips bei 120 kV mit einer 1024 x 1024 Pixel CCD-Kamera aufgenommen.

Die im Text und in den Abbildungen verwendeten Abkiirzungen sind im Anhang

zusammengefalt.
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4 Ergebnisse

4.1 Sensillentypen auf den larvalen Antennen der Diptera und einiger

Auflengruppenvertreter: Lage und allgemeine Ultrastruktur

Eine rasterelektronenmikroskopische Untersuchung der larvalen Antennen von 49 Dipterenarten
(Diplomarbeit von H. Hruschka; 1996) offenbarte wie vielfaltig die kutikuliren Anhdnge der
antennalen Sensillen sein konnen und deutete durch diverse Sonderbildungen und
Ubergangsformen auch die Grenzen der aktuellen Nomenklatur an. Dennoch zeigt die
vorliegende Untersuchung, dall diese antennalen Sensillen auf der Grundlage ihrer inneren
Ultrastruktur einer erstaunlich geringen Anzahl distinkter Typen zugeordnet werden kdnnen.
Dabei erfolgt die Einteilung hauptséchlich nach funktionsmorphologischen Kriterien (Altner
1977a, Keil & Steinbrecht 1984) in nur neun verschiedene Sensillentypen bei den Diptera und
einen weiteren Typ bei den hier eingeschlossenen AuB3engruppenvertretern.

Im folgenden Abschnitt sollen vor allem die gemeinsamen Charakteristika dieser Typen
beschrieben werden; auf Besonderheiten der einzelnen Sensillen bei den untersuchten Spezies

wird dagegen in der detaillierten Beschreibung der Arten in Kapitel 4.2 bzw. 4.3 eingegangen.

4.1.1 Cone (C)

Die erste ultrastrukturelle Beschreibung eines Chemosensillums mit Wandporen auf den
Antennen einer Insektenlarve, genauer gesagt von Calliphora erythrocephala, wurde von Richter
(1962) veroffentlicht. Auch bei der Untersuchung der larvalen Antennen von Aedes aegypti
wurde ein vielporiges Chemosensillum gefunden (Zacharuk et al. 1971); in Anlehnung an dessen
duBere Form priagten die Autoren hierfir den Namen ,,sensory cone”. Trotz wiederholter
Beschreibungen dieses aufgrund seiner inneren Struktur sehr markanten Chemosensillums bei
weiteren Dipterenlarven (Chu & Axtell 1971; Jez & Mclver 1980; Craig & Batz 1982; Singh &
Singh 1984; Solinas et al. 1987; Honda & Ishikawa 1987a; Seifert et al. 1990; Nicastro et al.
1995) waren vergleichende Betrachtungen bisher selten und die Namengebung uneinheitlich. Wie
bereits bei der Beschreibung der antennalen Sensillen von Chaoborus crystallinus (Nicastro et al.
1995) wird auch in der vorliegenden Arbeit der Begriff ,,Cone” als Eigenname fiir das im
Folgenden beschriebene Sensillum iibernommen, ungeachtet seiner dufleren Form.

Der Cone ist meist das auffilligste und dominierende Sensillum larvaler Dipteren-Antennen
(maximal gemessene Linge: ca. 100 um bei Lonchoptera lutea, bzw. maximale Breite: ca. 280
um bei Bibio marci). Seine duBlere Architektur stellt sich bei den untersuchten Larven sehr
vielfdltig dar, so kommt er als S. basiconicum ebenso vor, wie als grof3flichiges S. placodeum.
Dennoch fallen bereits bei der rasterelektronenmikroskopischen Betrachtung gemeinsame
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Merkmale auf. So liegt der Cone bei allen untersuchten Arten, deren Antennen erkennbare
Antennenglieder besitzen, am apikalen Ende des ersten larvalen Antennenglieds. Zudem
unterscheidet sich die Sensillenkutikula von der umgebenden Kutikula zumeist durch eine
unregelmifige Oberflichenstruktur, sei es in Form von Rillen, Falten oder winzigen,
trichterartigen Vertiefungen. In vielen Féllen sind auch die Hautungsporen des Cones sichtbar;
sie kommen stets in Mehrzahl, nicht selten in siebenfacher Ausfiithrung vor und sind meist
kreisformig um die Basis des Sensillums angeordnet. Diese Poren bleiben nach einer Ecdysis als
sichtbare Narben der mitgehduteten Dendritenscheiden zuriick, so dal die Anzahl der Poren
bereits darauf hinweist, daBl sich das Cone-Sensillum aus mehreren Sinneszellen oder

sensorischen Einheiten mit jeweils eigener Dendritenscheide zusammensetzt.

Ultrastruktur
Bei fast allen untersuchten Arten ist die einfache Kutikulawand des Cone-Sensillums in grof3en

Bereichen oder zumindest distal mit zahlreichen Wandporen ausgestattet, die radial nach auflen

verlaufen und so den duBleren Sensillenlymphraum iiber Kanile mit der Auflenwelt verbinden

(Abb. 5; 6 A, B). In diesen Porenkandlen verlaufen parallel angeordnete, extrazellulére

Porentubuli, die distal nahe der Epikutikula und proximal frei in der Peripherie des &ufBeren

Sensillenlymphraums enden (Abb. 5). Anhand der Kutikulastruktur und des Porentubulussystems

lassen sich morphologisch die folgenden vier Typen und ein fiinfter, dem sichtbare Wandporen

fehlen, unterscheiden:

(I) RegelmiBig gebaute Kutikulawand mit einheitlichem Wanddurchmesser (je nach Larve
0,8 - 2 um) (Abb. 5 A-C); die Porendichte und -gréBe ist zwar unterschiedlich (vgl. Abb. 5
A-C), sie sind jedoch nicht spaltenformig; in einigen Fallen verzweigen sich die Porenkanile
distal (Abb. 5 A, B); eizelne Poren kénnen etwa 3-15 Porentubuli enthalten.

(IT) Dieser Typ dhnelt dem ersten (I), jedoch ist die Kutikulawand weniger regelméBig bzw.
teilweise sogar stark verwinkelt gebaut; dies trifft in geringem MaBe fiir die &ulere
Oberfliche zu (weite Porendffnungen), doch im Besonderen auf die Wandinnenseite mit
unterschiedlich stark ausgepragten Kutikulafortsitzen (Abb. 5 D-F; 6 A, B); in extremen
Fiéllen kann der Durchmesser der inneren Kutikulaleisten den der Kutikulawand zwischen
den Leisten um ein fiinffaches iibersteigen (siche Abb. 5 F: Wanddicke zwischen 0,15 pm
und 0,95 pum). Die Poren durchziehen die Kutikula vor allem in den Bereichen geringster
Wanddicke (Abb. 5 E, F) und enthalten verhéltnisméfig wenig Porentubuli (1-5).

Abb. 5) Ultrastruktur der Kutikulawand und des Porentubulussystems einiger Cone-Sensillen; (A-H, K)
Querschnitte, (I) Langsschnitt der Sensillenwand; Orientierung in (A-H) so, da3 das Sensillenlumen mit
den Dendritenverzweigungen (schwarze Pfeilspitzen) unten und das AuBBenmedium oberhalb der Kutikula
liegt. A-C) Wandtyp I bei Sargus bipunctatus (Stratiomyidae, A), Austrolimnophila ochracea (Limoniidae
s.H., B) und Empis s.l. (Empididae, C). D-F) Wandtyp Il bei Dixa sp. (Dixidae, D), Lonchoptera lutea
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(Lonchopteridae, E) und Tipula pruinosa (Tipulidae s.H., F); innen sind unterschiedlich stark ausgeprégte
Kutikulafortsitze (weife Pfeile) zu sehen. G-I) Wandtyp III bei Sciara sp. (Sciaridae, G), Rhagio sp.
(Rhagionidae, H) und Bibio marci (Bibionidae, I); die Hautungskanéle (Hk) der neuronalen Einheiten des
Cones sind wesentlich grofer als die Porenspalten und mit elektronenoptisch dichtem Material gefiillt. K)
Wandtyp IV bei Bezzia sp. (Ceratopogonidae). Weifle Pfeilspitzen, Poren; schwarze Pfeile, Porentubuli;
Balken: (A-C, G-K) 1 um; (D-F) 0,5 pm.
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(ITI) Die Sensillenwand ist gleichmifig gebaut wie bei Typ I, doch die Poren haben die Form
feiner Spalten; darin sind die Porentubuli in ein (Abb. 5 G) bis vier Reihen (Abb. 5 H) streng
parallel angeordnet, so da3 eine sehr hohe Anzahl von Porentubuli pro Spalte (bis zu 100)
beobachtet wird (Abb. 5 H, I).

(IV) Dieser Wandtyp zeichnet sich durch grof3e, trichterformige Porendffnungen auf der
Sensillenoberfliche aus (Abb. 5 K); diese Form tritt selten auf und wurde nur bei den
Vertretern einer Dipterenfamilie gefunden. Wéhrend bei REM-Préparaten diese Trichter frei
liegen und damit von auBlen gut sichtbar sind (Abb. 29 B), enthalten sie bei TEM-fixierten
Tieren elektronenoptisch dichtes Material (Abb. 5 K).

(V) Bei diesem Typ fehlen der Sensillenwand sichtbare Poren und Porentubuli; auch hier wurde
der Wandtyp nur bei einer Dipterenfamilie gefunden (Abb. 26 G).

Wie die rasterelektronenmikroskopischen Beobachtungen bereits vermuten lassen, enthdlt der

Cone stets mehrere Sinneszellen; bei den hier untersuchten Dipterenarten besitzt der Cone

zwischen 7 und ca. 190 Rezeptorzellen. Ein besonderes Charakteristikum ist dabei die

Anordnung der Zellen, denn jeweils zwei oder drei Sinneszellen sind zu einer sensorischen

Einheit (Dyade bzw. Triade) zusammengefalit (Abb. 6 C); dabei werden die Sinneszellen einer

Einheit von einem eigenen Hilfszellkomplex und die Dendritenaulenglieder von einer

gemeinsamen Dendritenscheide umgeben. Das Sensillum selbst setzt sich wiederum aus

mehreren neuronalen Einheiten zusammen, die nicht selten kreisformig angeordnet sind (Abb. 6

C). Zwar variiert die Anzahl der neuronalen Einheiten bei den hier untersuchten Arten zwischen

3 und 42 Einheiten, doch bei etwa drei viertel der Larven finden sich sieben Einheiten mit jeweils

drei Dendriten [C7x3] (Abb. 6 C). Der dulere Sensillenlymphraum des Cones ist verhiltnismaBig

grol und nimmt den distalen Bereich des Sensillums ein; proximal etwa auf Hoéhe der

Sensillenbasis wird er durch die tormogenen und trichogenen Hilfszellen abgeschlossen. Die

Dendritenscheiden der Einheiten enden relativ weit proximal nahe der Sensillenbasis und

entlassen die DendritenauBBenglieder frei in den dulleren Sensillenlymphraum. Hier verzweigen

sich die AuBlenglieder sukzessive, wodurch eine Vielzahl feiner Dendritenverdstelungen entsteht,

die einen GroBteil des duBeren Sensillenlymphraums ausfiillen (Abb. 5 A, B, D, E, K; 6 A, B).

Die zelluldre Organisation der Rezeptorzellen entspricht dem tiblichen Bau cilidrer Sinneszellen

(vgl. 2.1).

Abb. 6) Ultrastruktur des Cone-Sensillums. A, B) Distale Querschnitte des Cones von Tanypus sp.
(Chironomidae, A) und Vermileo vermileo (Vermileonidae, B), beide mit Kutikulatyp II; Pfeilspitzen,
Dendritenverzweigungen. C) Proximaler Querschnitt des Cones von Empis s.I. (Empididae); im duleren
Sensillenlymphraum (aS) befinden sich sieben neuronale Einheiten (/-7), die jeweils wieder aus drei
Sinneszellen (Pfeile) bestehen. Gut zu erkennen ist auch der Aufbau der Kutikulawand aus einer
elektronenoptisch dichten Zementschicht (L/-Schicht nach Steinbrecht 1997), einer hier ungewdhnlich
dicken Lipid- oder Wachsschicht (L2-Schicht nach Steinbrecht 1997), einer diinnen Kutikulinschicht (L3-
Schicht nach Steinbrecht 1997) und der Exokutikula (Ex), von der der duBlere Teil hier offensichtlich
stirker sklerotisiert (dunkel) ist als der innere. Balken: 1 um.
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4.1.2 Peg (P)

Der Begriff ,,Peg” wird vor allem fiir Geschmacks- und Kontaktchemosensillen verschiedenster
Regionen des Arthropodenkorpers verwendet (z.B. Bloom et al. 1982a, b; Hansen & Heumann
1971); unter anderem auch von Zacharuk und Blue (1971a) sowie nachfolgenden Autoren (Jez &
Mclver 1980; Nicastro et al. 1995) fiir ein spezifisches Sensillum auf den larvalen Antennen von
Stechmiicken (Culicidae) und Biischelmiicken (Chaoboridae). Wie zuvor beim Cone-Sensillum,
wird auch hier die Bezeichnung ,,Peg” zur Benennung eines anhand verschiedener Kriterien
deutlich abgrenzbaren Sensillums herangezogen, unabhéngig von dessen duflerer Form.

AuBerlich betrachtet, kdnnte man die meisten antennalen Pegs fiir S. styloconica halten, da in den
tiberwiegenden Fillen ein schmaler Endzapfen auf einem etwas breiteren Kutikulasockel sitzt.
Selbst bei stark gestauchten Antennen oder solchen, deren Antennenglieder vollig zuriickgebildet
sind und die Sensillen scheinbar direkt am Caput einlenken, ist der basale Sockel meist
vorhanden. Die ultrastrukturellen Ergebnisse und im Besonderen der Nachweis einer
beweglichen Gelenkregion des Endzapfens zeigen jedoch, da der Kutikulasockel nicht
Bestandteil des Sensillums ist. Dennoch ist diese Zusammensetzung sehr charakteristisch und
erlaubt hiufig schon rasterelektronenmikroskopisch die Identifikation des Pegs, bzw. des Peg-
Organs*. Bei den eigentlichen Peg-Sensillen handelt es sich aber meist um S. basiconica, die bei
den untersuchten Arten vorwiegend in Grofe und Léange variieren; einschlieflich des
Kutikulasockels wurde in der vorliegenden Untersuchung eine Lange des Peg-Organs von bis zu
40 pm (bei Aedes mariae) gemessen, womit es nach dem Cone zu den auffilligsten Sensillen auf
den Antennen zdhlt. Die Untersuchung von deutlich mehrgliedrigen Antennen zeigt, dall der Peg
immer an der distalen Spitze der Antennen liegt. Die Oberflachenstruktur des Peg-Organs ist
iiberwiegend glatt und gleichméBig, nur die dulerste Spitze des Pegs ist mit einer terminalen Pore

oder sternférmig zusammenlaufenden Spalten versehen.

Abb. 7) Ultrastruktur des Peg-Sensillums; Querschnitte. A) Distaler Schnitt durch den [3+1] Peg von
Liponeura sp. (Blephariceridae); die drei chemosensitiven Dendriten (Pfeilspitzen) befinden sich in Kanal
I (K-I); die Dendritenscheide ist hier bereits komplett mit der Innenseite der Kutikulawand
,verschmolzen®; Pfeile, terminale Spalten. B, C) Terminale Offnungen (Pfeile) bei Satchelliella sp.
(Psychodidae, B) und Sciara sp. (Sciaridae, C). D-F) [P4+1] Peg von Rhagio sp. (Rhagionidae, D, E) und
einer Mycetophilidae (F); in der beweglichen Gelenkregion des Sensillums (D) steht der mechanosensitive
Dendrit mit Tubularkorper (Stern) iiber die Dendritenscheide (DS) und das Sockelseptum (SS) mit der
AuBenkutikula in Kontakt (Pfeil). In einigen Féllen (F) ist der mechanosensitive Dendrit (Stern) durch ein
Septum (S) der Dendritenscheide (DS) von den chemosensitiven Dendriten abgetrennt; letztere besitzen
sehr selten einige diinne Verzweigungen (Pfeilspitzen). Proximal der Gelenkregion (E) befinden sich die
Dendriten in der Peripherie des erweiterten Dendritenscheidenlumens (eD). G, H) [3+1] Peg von Aedes
mariae (Culicidae, G) und Hapalothrix lugubris (Blephariceridae, H); Stern, Tubularkorper. I) [P3+0] Peg
von Episyrphus balteatus (Syrphidae). DS, Dendritenscheide; eD, erweitertes Dendritenscheidenlumen;
K-I, Kanal I; K-1I, duBerer Sensillenlymphraum; LKS, Lumen des Kutikulasockels; SS, Sockelseptum; 4,
thekogene Hilfszelle; Balken: (A) 2 um; (I) 1 um; (B, D-H) 0,5 pum; (C) 0,2 pm.

* Als Peg-Organ wird das Gefiige aus Peg-Sensillum und basalem Kutikulasockel bezeichnet.
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Ultrastruktur
Das antennale Peg-Sensillum enthilt drei bis fiinf, bei einigen Auflengruppenvertretern auch

sechs Sinneszellen; charakteristisch ist dabei die Zusammensetzung aus einer mechanosensitiven
und drei bis fiinf chemosensitiven Rezeptorzellen [Pn+1] (Abb. 7 D, F, G). Obwohl alle
Dendritenauflenglieder des Sensillums von einer gemeinsamen Dendritenscheide umgeben
werden (Abb. 7 D, E, G-I), ist der mechanosensitive Dendrit in einigen Féllen an seinem distalen
Ende rdumlich von den {ibrigen Sinneszellen getrennt, wobei die Dendritenscheide durch ein
zusitzliches Septum eine separate Tasche bildet (Abb. 7 F). Auch strukturell unterscheiden sich
die beiden Dendritentypen deutlich; wéhrend die chemosensitiven AuBenglieder fast bis zur
Spitze des Sensillums reichen (Abb. 7 A), endet der mechanosensitive Dendrit an der
Sensillenbasis. Hier zeigt letzterer auch modalititsspezifische Strukturen, wie einen grof3en
Tubularkorper, bestehend aus dicht gepackten, parallel verlaufenden Mikrotubuli, die in
elektronenoptisch dichtes Material eingebettet sind (Abb. 7 D, F, G), sowie einen engen Kontakt
mit der beweglichen Gelenkregion des Sensillums (Abb. 7 D).

Anders als die chemosensitiven Dendriten des Cones, sind die Dendriten des Pegs in der Regel
unverzweigt; nur gelegentlich treten laterale Fortsdtze der Dendriten auf, die aber sehr kurz sind
und sich nicht weiter verzweigen (Abb. 7 F). Dariiber hinaus endet die Dendritenscheide des Pegs
nicht wie beim Cone im Bereich der Sensillenbasis, sondern setzt sich bis nahe an die
Sensillenspitze fort und geht kurz vor der terminalen Offnung in die Kutikulawand des
Sensillums iiber. Dadurch bestehen im Peg zwei voneinander getrennte Kanalsysteme: Kanal I
oder das Zentrallumen, das von der Dendritenscheide umgeben ist und in dem sich die Dendriten
befinden, sowie Kanal II, der morphologisch dem &ufleren Sensillenlymphraum entspricht und
proximal durch die beiden &uBleren Hilfszellen abgegrenzt wird (Abb. 7 D). Die terminale
Offnung ist oft sechs- (Abb. 7 C) oder mehrstrahlig (Abb. 7 A, B) und stellt eine Verbindung
zwischen AuBlenmedium und dem Zentrallumen bzw. den darin befindlichen chemosensitiven
Dendriten dar. Diese Pore ist die einzige sichtbare Offnung der Sensillenwand; zum einen
unterscheidet dies den Peg von vielporigen Chemosensillen, zum anderen bedeutet es aber auch,
daB die Dendritenscheide des Sensillums durch diese Offnung gehiutet werden muB. Im
Unterschied zu anderen Sensillen wird diese Hidutungspore aber nach der Ecdysis offensichtlich
nicht mit elektronenoptisch dichtem Material verschlossen.

Proximal der Sensillenbasis und des Tubularkorpers der mechanosensitiven Sinneszelle sind die
DendritenauBlenglieder morphologisch nicht zu unterscheiden und die Dendritenscheide
umschlieBt ein ungewo6hnlich weites Lumen (Abb. 7 E). Proximal steht dieses Lumen, das hier
als erweitertes Dendritenscheidenlumen (eD) bezeichnet wird, mit dem inneren Sensillen-
lymphraum in Verbindung, der die Dendriten auf Hohe ihrer Cilien umgibt; distal der
Sensillenbasis geht das erweiterte Dendritenscheidenlumen in den schon erwihnten Kanal I {iber.
Die Form der Dendritenquerschnitte variiert in diesem Bereich zwischen kreisrund (Abb. 7 I) und
langlich abgeflacht (Abb. 7 E), doch bei fast allen untersuchten Peg-Sensillen befinden sich die

Dendriten in der Peripherie des erweiterten Dendritenscheidenlumens (Abb. 7 E, H, I).
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4.1.3 Sensillen mit Dendritenauflengliedern unterschiedlicher Elektronendichte (AS2/3)

Dieser Sensillentyp, der bereits fiir Culicoidea-Larven beschrieben wurde (Nicastro et al. 1995),
faBt duBerlich extrem vielgestaltige Sensillen zusammen. So kommen sie bei den hier
untersuchten larvalen Antennen als S. trichodeum und kurzes S. basiconicum ebenso vor, wie als
S. squamiformium, S. coelosphaericum oder S. auricillicum; in anderen Fillen kénnen duB3erlich
sichtbare Kutikulastrukturen aber auch vollig fehlen. Die meisten untersuchten Taxa sind mit drei
oder seltener mit zwei Sensillen dieses Typs ausgestattet. In den iliberwiegenden Féllen lenken
sie, wie der Cone, am distalen Ende des ersten Antennenglieds ein; nur bei einigen Vertretern mit
besonders langen oder vielgliedrigen Antennen sind sie teilweise auch distaler zu finden.
Interessanterweise kann man fast immer eine dreieckige (bei drei Sensillen) oder symmetrische
Anordnung (bei zwei Sensillen) um die iibrigen Sensillen feststellen. Dies kann selbst in solchen
Féllen gezeigt werden, bei denen die Sensillen auf unterschiedlichen Antennengliedern sitzen,
indem man die Antenne von distal betrachtet und sich die Sensillenanordnung in eine Ebene
projiziert vorstellt (vgl. 4.2.3.5 Chironomidae und Abb. 91 F).

Ultrastruktur
Der dufleren Vielgestaltigkeit stehen sehr spezifische und ungewo6hnliche Gemeinsamkeiten in

der internen Ultrastruktur gegeniiber. Die A(delta)-Sensillen besitzen zwei oder drei Sinneszellen,
deren parallel verlaufende Dendritenfortsidtze dicht von einer gemeinsamen Dendritenscheide
umgeben sind (Abb. 8 A-D, G-I). Wichtigstes Charakteristikum dieses Sensillentyps ist die
unterschiedliche elektronenoptische Dichte im distalen Bereich der Dendritenauenglieder, d.h.
bei allen untersuchten Arten bildet einer der zwei bis drei Dendriten distal einen langen,
elektronenoptisch dichten Tubularkérper, wihrend der oder die verbliebenen Dendriten mit
wesentlich weniger Mikrotubuli und damit heller erscheinendem Cytoplasma ausgestattet sind
(Abb. 8 A-D, G-I). Die im Tubularkorper akkumulierten Mikrotubuli sind von dunkel
kontrastiertem Material umgeben (Abb. 8 B, C, G, H). Wihrend die strukturellen
Ubereinstimmungen dieses Sensillentyps beziiglich des mechanosensitiven Dendriten sehr
deutlich sind, konnen fiir den oder die elektronenoptisch weniger dichten Dendriten keine
modalititsspezifischen Gemeinsamkeiten festgestellt werden; vielmehr zeigen sie sogar recht
unterschiedliche Endstrukturen. Bei einem Teil der untersuchten Larven deuten die Strukturen
auf Chemorezeption hin; in diesen Féllen setzen sich der oder die ,,hellen” Dendriten frei, d.h.
ohne Dendritenscheide, tiber das Ende des mechanosensitiven Dendriten hinaus in eine pordse
Kutikulastruktur fort (Abb. 8 E, F). Bei anderen Larven dagegen zeigen der oder die
elektronenoptisch weniger dichten Dendritenaulenglieder am distalen Ende entweder keine
modalitédtsspezifischen Strukturen (Abb. 8 C, D) oder bestenfalls eine Art ,,Mini-Tubularkdrper”
aus Mikrotubuli ohne Intertubuldrmatrix und manchmal mit elektronenoptisch dichten Partikeln,

die an MICs (,,membrane integrated cones”) erinnern (Abb. 8 I).
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4.1.4 Sensillen mit erweiterter Dendritenscheide (eDS2/3)

Innerhalb dieser Klasse beobachtet man iiberwiegend Sensillenpaare, die um andere Sensillen,
wie z.B. den Peg, symmetrisch angeordnet sind. Mit dem REM betrachtet, sind es meist sehr
unscheinbare und vor allem kurze S. basiconica, nur selten bilden sie so ausgefallene
Kutikulastrukturen, wie die des ,,Palisadensensillums” von Chironomus sp. (Chironomidae; Abb.
8 A;31C; 33 A,B).

Ultrastruktur
Ausgestattet sind die eDS-Sensillen mit zwei bis drei Rezeptorzellen, dhnlich wie die zuvor

beschriebenen A-Sensillen, jedoch sind zwischen den Dendritenauengliedern keine
vergleichbaren Unterschiede zu erkennen; keine der Sinneszellen besitzt einen Tubularkorper
(Abb. 9). Als auffilligste Gemeinsamkeit ist vor allem das erweiterte Dendritenscheidenlumen zu
nennen (Abb. 9 C-G); dieses Merkmal ist auch eines der Charakteristika des Peg-Sensillums,
doch die eDS-Sensillen besitzen weder einen mechanosensitiven Dendriten noch eine bewegliche
Gelenkregion. Dariiber hinaus sind nicht nur die externen Kutikulastrukturen der eDS-Sensillen
meist kleiner als die des Pegs, sondern auch die Sensillengroffe im Inneren der Antenne (Abb. 9
A). Meist ist die Form der Dendritenquerschnitte rundlich und nur selten ordnen sich die
Dendriten so deutlich in der Peripherie des erweiterten Dendritenscheidenlumens an, wie es beim
Peg der Fall ist (Abb. 9 C-E, G). Distal ist meist eine Pore erkennbar, die jedoch im Unterschied

zum Peg kleiner und rundlich geformt ist.

Abb. 8) Ultrastruktur der AS2/3-Sensillen; (A, C-I) Querschnitte, (B) Lingsschnitt. A) Eine Ubersicht der
rechten Antenne von Chironomus sp. (Chironomidae) auf Hohe des zweiten Antennenglieds zeigt neben
einem AS2-Sensillum und dem PS5-Peg auch zwei ,Palisadensensillen (eDS3) mit regelmiBig
angeordneten Kutikulafortsdtzen (Pfeilspitzen); Pfeil, mechanosensitiver Dendrit. B) Basis eines AS2-
Sensillums bei Simulium sp. (Simuliidae); die gemeinsame Dendritenscheide (DS) setzt sich in den
Héutungskanal (Hk) fort; die Hautungspore (Hp) ist durch elektronenoptisch dichtes Material
verschlossen. C, D) AS2-Sensillen von Satchelliella sp. (Psychodidae, C) und Lonchoptera lutea
(Lonchopteridae, D). E, F) Distaler (E) und etwas proximalerer (F) Schnitt durch ein AS2-Sensillum einer
Dolichopodidae; auler dem Hautungskanal (Hk) ziehen noch zahlreiche kleinere Poren (Pfeilspitzen)
durch die Sensillenwand. G, H) AS3-Sensillen bei einer Mycetophilidae (G, H); etwas proximal der
Sensillenspitze (H) beginnt mit der elektronenoptisch dichten Intertubuldrmatrix (Pfeil) auch der
Tubularkorper (Stern). I) AS3-Sensillum bei Sciara sp. (Sciaridae); ungewohnlicherweise sind an den
Dendritenmembranen der beiden ,,hellen” Aullenglieder elektronenoptisch dichte Strukturen (Pfeilspitzen)
zu erkennen. d, dorsal; iD, elektronenoptisch weniger dichter, ,heller Dendrit; Stern, Tubularkorper;
Balken: (A, E, F) 1 um; (B-D, G-I) 0,5 pm.
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Abb. 9) Ultrastruktur der eDS2/3-Sensillen; Querschnitte. A-C) eDS-Sensillenpaare; bei Trichocera sp.
(Trichoceridae, A) flankieren zwei eDS2-Sensillen den Peg (P5), bei Hapalothrix lugubris
(Blephariceridae, B) zwei unterschiedliche eDS-Sensillen distal ein AS2-Sensillum und bei Chironomus
sp. (Chironomidae, C) zwei eDS3-Sensillen ebenfalls ein AS2-Sensillum, zu dem proximal noch ein
Scolopalorgan (Sp) hinzukommt. D, E) eDS2-Sensillen; die Sensillenlymphe im erweiterten
Dendritenscheidenlumen (eD) von Sargus bipunctatus (Stratiomyidae, D) ist elektronenoptisch wenig
dicht, wihrend sie bei einer Cecidomyiidae (E) elektronenoptisch dicht und granulédr erscheint. F, G)
eDS3-Sensillen bei Nephrotoma sp. (Tipulidae s.H., F), mit peripher gelegenen Dendriten, und bei
Austrolimnophila ochracea (Limoniidae s.H., G), das auBer einer elektronenoptisch dichten
Sensillenlymphe auch noch feine Dendritenverzweigungen (Pfeile) besitzt. DS, Dendritenscheide; eD,
erweitertes Dendritenscheidenlumen; 757-Sensillum; Balken: (D, F) 1 pm; (A-C, G) 0,5 um; (E) 0,2 um.
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4.1.5 Sensillen mit lamelliertem Dendritenauflenglied (1S2/3)

Ahnlich wie zuvor bei den eDS-Sensillen sind viele 1S-Sensillen von auBlen betrachtet kleine
S. basiconica, S. trichodea oder Sensillen, denen &dullerlich sichtbare Strukturen fehlen. Eine
Sonderstellung unter den 1S-Sensillen nimmt der akzessorische Fortsatz des Cones von Aedes
mariae (Culicidae) ein, der zwar die strukturellen Merkmale eines IS-Sensillums zeigt, aber im

Hilfszellkomplex des Cones integriert ist und distal von diesem Sensillum abzweigt.

Ultrastruktur

Die 1S-Sensillen sind mit zwei bis drei Sinneszellen ausgestattet und die Dendritenauflenglieder
werden von einer gemeinsamen, aber oft sehr diinnen und unscheinbaren Dendritenscheide
umgeben (Abb. 10 F, G, I, L, M).

Anhand der distalen Merkmale lassen sich zwei IS-Typen unterscheiden: solche, die einen
distalen Kutikulafortsatz besitzen, bzw. Sensillen ohne duflerlich sichtbaren Fortsatz. Im ersten
Fall projizieren ein bis zwei conoterminale Sinneszellen unverzweigt und ohne Bildung
intrazelluldrer Spezialisierungen bis in die Spitze des Sensillums und fiillen dort das Lumen bis
zur Kutikulawand vollstdndig aus (Abb. 10 C Insert, 10 E). Bei einigen der untersuchten 1S-
Sensillen fallen auch ungewdhnlich verschlungene, elektronenoptisch dichte Kutikula-
endstrukturen auf, die den oder die unverzweigten Dendriten ebenfalls eng umschlieen (Abb. 10
E). Fehlt jedoch ein externer Fortsatz, ist das bzw. sind die AuBlenglieder meist schmal und enden
nahe der Ecdysialpore (Abb. 10 B). Eine groBle terminale Pore, wie sie beim Peg ausgebildet
wird, ist bei 1S-Sensillen ebensowenig vorhanden, wie ein vielporiges Wandporensystem.
Dariiber hinaus ist stets eine stratoterminale Rezeptorzelle vorhanden, die ein komplexes
Lamellensystem bildet, das distal des Ciliums beginnt und bereits relativ weit proximal enden
kann. Die stratoterminale Sinneszelle ist also meist nur tief im Inneren der Antenne oder sogar
des Caputs zu finden. Das lamellierte Dendritenaullenglied zeigt die groBite Formenvielfalt aller
in dieser Arbeit untersuchten Rezeptorzellen; die Gestalt reicht von Lamellenstapeln
unterschiedlicher Gréf3e (Abb. 10 A, D, F, H, L), tiber fingerformige Ausstiilpungen (Abb. 10 G,
I, K) bis hin zu verzahnten Méandersystemen (Abb. 10 C, M). Trotz des meist volumindsen
Lamellensystems ist das Auffinden von IS-Sensillen ohne &ufBlere Kutikulafortsitze zum Teil
schwierig, da sich die auffilligen Strukturen wie erwédhnt meist tief im Korperinneren befinden
und sich die unverzweigten Dendriten ebenso wie der duBlere Sensillenlymphraum distal des
lamellierten Dendriten stark verjiingen. Ahnlich den eDS-Sensillen treten auch 1S2-Sensillen
bisweilen als Sensillenpaar auf (Abb. 10 A, B).
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4.1.6 Labyrinth-Sensillum (LaS2)

Dieses ungewohnliche Sensillum wurde im Rahmen der vorliegenden Untersuchung nur bei den
Vertretern der Bibionomorpha gefunden. Rasterelektronenmikroskopisch  betrachtet,
unterscheidet sich das Labyrinth-Sensillum zundchst kaum von den anderen knopfformigen
Sensillen, die jeweils in der Nachbarschaft des LaS-Sensillums liegen. Bei hoherer Vergrof3erung
ist jedoch zu erkennen, daf} es als S. coeloconicum offensichtlich tief in die Antennenkutikula
eingelassen ist und die Sensillenkutikula eine unregelmiaflige Oberfldche besitzt. Das Labyrinth-
Sensillum kann keinem bestimmten Antennenglied zugeordnet werden, da beinahe alle Antennen,
auf denen dieses Sensillum vorkommt, plattenformig reduziert sind; es befindet sich aber immer

in unmittelbarer Nachbarschaft zum Peg-Organ.

Ultrastruktur
Das Labyrinth-Sensillum besitzt zwei Sinneszellen, deren Dendritenauflenglieder weitgehend

unverzweigt bis zur Sensillenspitze reichen (Abb. 11); besonders im proximalen Abschnitt des
AuBenglieds konnen jedoch, dhnlich wie beim Peg, vereinzelt kurze Seitenverzweigungen
auftreten (Abb. 11 B). In den distalen Dendritenausldufern sind zwar Mikrotubuli vorhanden,
eine deutlich erhoéhte Mikrotubulidichte dhnlich einem Tubularkérper konnte jedoch nicht
festgestellt werden (Abb. 11 A, B). Spezifische Merkmale, durch die sich diese Sensillenklasse
von allen anderen Typen unterscheidet, zeigen vor allem die Hilfszellen und die extrazelluldren
Strukturen. So variiert der Bau des apikalen Kutikulaapparats zwischen den einzelnen Spezies
zwar leicht, doch allen ist eine starke Oberflichenvergroflerung gemein (Abb. 11 A, D, E).
Anstatt in ein Haarlumen zu projizieren, enden die Dendriten der LaS-Sensillen in einem
zentralen Kanal, der in ein eng anliegendes, labyrinthartig (Abb. 11 A, D) bis lamellig (Abb. 11

E) verzweigtes Kutikulasystem hineinreicht. Bei den elektronenoptisch dichten und weniger

Abb. 10) Ultrastruktur der 1S2/3-Sensillen; Querschnitte. A, B) Proximal (A) und distal (B) geschnittenes
1S2-Sensillenpaar von Episyrphus balteatus (Syrphidae); die Lamellensysteme (L) sind jeweils nach au3en
zur Kutikulawand gerichtet. Dariiber hinaus ist das Cilium (A) bzw. der Tubularkérper (B) eines 7.S1-
Sensillums zu sehen. C) /S2-Sensillum von Dixa sp. (Dixidae) mit distalem Kutikulafortsatz (Insert,
VergroBerung: x 9500); Pfeilspitze, unverzweigter Dendrit; Pfeil, Cilium des unverzweigten Dendriten. D,
E) 1S3-Sensillen; bei Episyrphus balteatus (Syrphidae, D) ohne Kutikulafortsatz; beachte die
ungewOhnlich hohe Anzahl von Mikrotubuli in den Cilien (Pfeile) (siche Kapitel 4.1.11). Bei einer
Calliphoridae (E) ziehen die unverzweigten Dendriten distal in eine elektronenoptisch dichte und
labyrinthartig gebaute Kutikulastruktur (weiffe Pfeilspitze). F-H) Unterschiedliche Lamellensysteme (L)
beim 1S2-Sensillum von Aedes mariae (Culicidae, F), sowie den 1S3-Sensillen von Lonchoptera lutea
(Lonchopteridae, G) und einer Cecidomyiidae (H); Pfeile, unverzweigte Dendriten. I-M) Unterschiedliche
Lamellensysteme (Pfeilspitzen) bei den 1S2-Sensillen der Tipulomorpha-Larven: Nephrotoma sp.
(Tipulidae s.H., I), Phylidorea sp. (Limoniidae s.H., K), Austrolimnophila ochracea (Limoniidae s.H., L)
und Tipula lunata (Tipulidae s.H., M). L, Lamellensystem; Balken: (A, B, I-M) 1 pm; (C-H) 0,5 um.
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Abb. 11) Ultrastruktur des Labyrinth-Sensillums; (A-D) Querschnitte, (E) Léngsschnitt. A-C)
Ultradiinnschnittserie des Labyrinth-Sensillums einer Mycetophilidae; apikal (A) ist eine labyrinthartige
Kutikulastruktur (Pfeile) in der Antennenkutikula (K) versenkt; letztere reicht als Kutikulaschaft bis weit
proximal (B). Auf dem basalsten Schnitt (C) sind die zahlreichen Zisternen und Vesikel (Pfeile) einer
stark vergroflerten Hilfszelle (Hz) zu erkennen. D) Labyrinth-Sensillum von Sciara sp. (Sciaridae); Pfeil,
feinporige Kutikulastruktur mit elektronenoptisch dichtem, fibrillirem Material. E) Labyrinth-Sensillum
einer Cecidomyiidae; das apikale Kutikulalabyrinth setzt sich lamellenartig aus hellen (weiffer Pfeil) und
dunklen Schichten (schwarzer Pfeil) zusammen; Ep, Epikutikula. Pfeilspitzen, Dendriten; Balken: (A-D) 1
um; (E) 0,2 pm.
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dichten Schichten konnte es sich jeweils um Epi- und Exokutikula handeln (Abb. 11 A, E). Die
Sensillenkutikula und die Dendriten des S. coeloconicums werden bis relativ weit proximal von einem
Schaft aus Antennenkutikula umgeben (Abb. 11 B-D). Eine der Hilfszellen ist stark vergréfert und ihr
Cytoplasma enthélt zahlreiche Zisternen und Vesikel (Abb. 11 B, C), die offensichtlich mit dem Material
gefiillt sind, das teilweise auch in den Kanilen der apikalen Kutikulastruktur zu finden ist. So reichen

Ausléufer dieser spezialisierten Hilfszelle auch bis an das proximale Ende des Kutikulaapparats.

4.1.7 Sensillen ohne modalitatsspezifische Strukturen (S1/2)

AuBerlich betrachtet sind von diesen Sensillen hiufig keine oder aber nur winzige

Kutikulafortsitze erkennbar.

Ultrastruktur
Ebenso unauffillig wie die duleren Strukturen stellt sich auch die innere Morphologie dar. Von

den ein bis zwei Sinneszellen gehen stets unverzweigte Dendriten aus, die zwar keinen
Tubularkorper enthalten, deren Mikrotubulidichte distal aber leicht erhoht sein kann (Abb. 12 B).
Die Dendritenscheide schlieft direkt an die Membran der AuBenglieder an und zeigt keine
Besonderheiten, wie etwa Falten (Abb. 12). Sind zwei Rezeptorzellen vorhanden, unterscheiden
sie sich weder in ihrer Lénge, noch in der elektronenoptischen Dichte ihres Cytoplasmas (Abb. 12
B). Weder die zellulire Organisation noch die Kutikulastrukturen dieser Sensillen weisen
modalitétsspezifische Strukturen auf. Vereinzelt tritt jedoch eine Besonderheit des Hilfszell-
komplexes auf; dabei erscheint die thekogene Hilfszelle elektronenoptisch dichter als die Zellen
der Nachbarschaft (Abb. 12 A). Dies konnte durch eine Vielzahl dicht angeordneter Mikrotubuli
im Cytoplasma hervorgerufen werden. Auch die beiden dufleren Hilfszelle konnen Unterschiede

gegeniiber anderen antennalen Sensillen aufweisen, indem sie den oder die Dendriten bis weit in

die Peripherie des Sensillums begleiten und somit ungewohnlich weit nach distal reichen.

Abb. 12) Ultrastruktur von Sensillen ohne modalititsspezifische Strukturen; Querschnitte. A) Si-
Sensillum von Trichocera sp. (Trichoceridae); eDS2, TSI und AS3, benachbarte Sensillen; ¢4, thekogene
Hilfszelle. B) S2-Sensillum von Sciara sp. (Sciaridae); Pfeilspitzen, Dendriten. Balken: 0,5 pm.
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4.1.8 Sensillen mit Tubularkdérper und gefalteter Dendritenscheide (TS1)

Diese Sensillenklasse ist weit verbreitet und kommt bei fast allen untersuchten Arten vor. Dabei
variieren Anzahl und Position der Sensillen ebenso, wie deren dufleres Erscheinungsbild. Kein
anderer Sensillentyp erreicht diesen #&uBeren Formenreichtum, der von Sensillen ohne
Kutikulafortsétze iiber S. campaniformia, S. trichodea, S. basiconica, S. squamiformia bis hin zu

ausgefallenen keulen- oder pinselformigen Sensillen reicht.

Ultrastruktur
Die TS1-Sensillen besitzen stets nur eine Rezeptorzelle, die apikal auf Hohe der Haarbasis oder

bei Propriorezeptoren kurz vor dem Ecdysialkanal einen groen Tubularkérper ausbildet (Abb.
13). Bei hoher VergroBerung zeigt sich, daB3 die Vielzahl parallel verlaufender Mikrotubuli nicht
isoliert und zufallig im Tubularkdrper verteilt sind, sondern dal3 sie jeweils mit zwei, seltener
auch mit drei weiteren Mikrotubuli verbunden sind; in Querschnitten sind deshalb Tubuliketten
zu erkennen, die etwa an jeder vierten Stelle zu einem Maschenwerk quervernetzt sind (Abb. 13
E). Innerhalb der Maschen dieses Mikrotubulinetzes befindet sich elektronenoptisch dichte
Intertubuldrmatrix (Abb. 13 E); hdufig verlduft parallel zu den Mikrotubuli nur ein schmaler
Matrixstrang, es gibt aber auch Bereiche in denen sich das Material weiter und iiber mehrere
Maschen hinweg ausdehnt (Abb. 13 E). Welchen Anteil diese elektronenoptisch dichten Bereiche
einnehmen, variiert zwischen den gefundenen Tubularkdrpern. Distal des Tubularkdrpers miindet
ein feiner Ausldufer des stets unverzweigten Dendriten in den Héautungskanal. Die
Dendritenscheide umschliet das Aufenglied iiber seine gesamte Ldnge und hat distal Kontakt
zur Kutikula. Eines der Hauptmerkmale dieses Sensillentyps sind longitudinal verlaufende Falten
der Dendritenscheide im distalen Bereich des AuBenglieds; d.h. die Dendritenscheide bildet
flichige Invaginationen (Abb. 13 F-H), die entweder rund um den Dendriten regelméBig verteilt
sind oder aber auch nur auf einer Seite des Dendriten auftreten konnen. Nicht immer ist
festzustellen wodurch die Invaginationen stabilisiert werden; bei einigen Sensillen scheinen die
beiden Lagen der Dendritenscheide miteinander verbunden zu sein (Abb. 13 G, H). Der
Hilfszellkomplex endet relativ frith und formt keinen erkennbaren duBeren Sensillenlymphraum
(Abb. 13 A-D, F-H). Distal ist der Dendrit also nur von der Dendritenscheide umgeben und beide
enden nahe der Sensillenbasis oder, wenn Kutikulafortsidtze fehlen, noch in der Antennenkutikula
kurz vor dem Ecdysialkanal.

Bei Exterorezeptoren ist der distale Kutikulafortsatz iiber die Gelenkmembran mit der
umgebenden Kutikulawand verbunden (Abb. 13 A). Der Kontakt zwischen Kutikulaapparat und
Dendrit wird durch das Sockelseptum hergestellt, das je nach den gestellten Anforderungen sehr
stabil (Abb. 13 D) bis locker-fadig (Abb. 13 C) gebaut sein kann. Bei S. campaniformia wird der
Dendrit durch eine Kutikulakappe tiberdacht, die seitlich zangenartig nach innen verlidngert sein
kann (Abb. 13 B). Auch hier wird der Dendrit distal durch das Sockelseptum (nach Keil 1997a)
oder den sogenannten ,,spongy layer* (nach Smith 1964) in Position gehalten (Abb. 13 B).



4.1 Sensillentypen auf den larvalen Antennen der Diptera ... 63
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Abb. 13) Ultrastruktur der TS1-Sensillen; (A, B) Langsschnitte, (C-H) Querschnitte. A) Zwei TS1-
Haarsensillen bei Stylops mellitae (Strepsiptera); der Haarschaft (Pfeilspitze) ist liber die Gelenkmembran
(GM) mit der umgebenden Kutikulawand und der Dendrit (Pfeil) iiber das Sockelseptum (SS) mit der
Sensillenbasis verbunden; Sz, Stemma (Larvalauge). B) S. campaniformium bei Phylidorea sp.
(Limoniidae s.H.); Pfeil, Dendrit mit Tubularkdrper; KK, Kutikulakappe. C, D) Sockelregionen von TS1-
Sensillen; das Sockelseptum (SS) ist bei Rhagio sp. (Rhagionidae; C) schwach entwickelt, bei
Satchelliella sp. (Psychodidae; D) ist es dagegen sehr dicht. E) Ausschnitt aus dem Tubularkorper eines
TS1-Sensillums von Bibio marci (Bibionidae); die Mikrotubuli (schwarze Pfeilspitzen) sind nicht nur
kettenartig aneinandergereiht, sondern Mikrotubuli mit drei ,,Bindungsstellen (weiffe Pfeilspitzen)
bewirken zudem eine Quervernetzung dieser Ketten; weiffe Pfeile, elektronenoptisch dichte
Intertubulérmatrix. F-H) Gefaltete Dendritenscheide (DS) bei TS1-Sensillen; die Einfaltungen (Pfeile)
sind bei Episyrphus balteatus (Syrphidae; F) relativ weit gedffnet, bei einer Calliphoridae (G) regelmaBig
flach und bei Empis s.l. (Empididae; H) auch weit, aber massiv durch die Dendritenscheide gefiillt; Stern,
Tubularkorper. Balken: (A, B) 1 um; (D, G) 0,5 um; (C, E, F, H) 0,2 um.
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4.1.9 Scolopalorgan (Sp)

Bei mindestens einem Drittel der untersuchten Diptera sind die larvalen Antennen mit einem
Scolopalorgan ausgestattet; wihrend bei den Diptera stets nur eines dieser Sensillen vorkommt,
wurden bei einem AufBengruppenvertreter auch zwei Scolopidien gefunden. Es ist der einzige
Sensillentyp, der bei keiner der untersuchten Larve duBerlich sichtbar ist, da ein Kutikulafortsatz
ebenso wie ein H&utungsporus stets fehlen. Oft ist das Sensillum basal im Bereich der
Antenneneinlenkung gelegen oder zieht in das erste Antennenglied hinein; in keiner der hier
untersuchten Dipteren-Antennen erreicht das Scolopidium das zweite Antennenglied - sofern
eines vorhanden ist. Bei den AuBengruppenvertretern reicht dagegen immer zumindest ein
Scolopidium bis in das zweite Antennenglied. Bei einigen Diptera liegt das antennale
Scolopalorgan sehr tief im Inneren des Larvenkopfs, so dall nicht auszuschlieen ist, dafl dieser
Sensillentyp bei der einen oder anderen Larve zwar vorhanden ist, aber bei der vorliegenden
Untersuchung nicht entdeckt wurde. Innerhalb der Antenne ist das Scolopidium zumeist
apikobasal orientiert, nur bei einer der hier untersuchten Dipterenlarven verlduft der Dendrit
horizontal unter der plattenformig zusammengeschmolzenen Antenne. Bei Dipterenlarven haben
diesen Sensillentyp bisher Zacharuk und Blue (1971b) fiir Aedes aegypti, sowie Solinas et al.
(1987) fiir diverse Cecidomyiidae beschrieben.

Ultrastruktur
Die antennalen Scolopalorgane der hier analysierten Larven sind stets mit nur einer Sinneszelle

ausgestattet (Abb. 14). Verglichen mit den zuvor beschriebenen Sensillen sind die
Dendritenabschnitte dieser Rezeptorzellen ungewohnlich proportioniert. Das unverzweigte
DendritenauBlenglied und mit ihm die umgebende Dendritenscheide sind extrem kurz und enden
noch bevor das Sensillum die Antennenkutikula erreicht; dadurch steht das Scolopidium nur tiber
die sogenannte Kappenzelle (tormogenen Hilfszelle) mit der AuBenkutikula in Kontakt (Abb.
49 A). Die Dendritenscheide ist distal geschlossen und bildet so eine Kappe iiber dem distalen
Ende des Dendritenaullenglieds. Die Geillelregion bzw. die GeiBlel selbst sind dagegen
ungewohnlich lang. Das Cilium, das stets die fiir Insektengeilleln typische [9x2+0] Mikrotubuli-
Anordnung aufweist (Abb. 14 A, B), mif3t bei den hier untersuchten Scolopidien bis zu 6 pum und
ist damit etwa zwei mal ldnger als die Cilien der anderen Sensillen. Umgeben werden die Geil3el
und der innere Sensillenlymphraum von einem elektronenoptisch sehr dichten Schaft, bei dem es
sich nicht etwa um die extrazellulire Dendritenscheide handelt, die wie tiblich auch bei diesem
Sensillentyp erst mit dem Dendritenaulenglied beginnt, sondern um eine intrazelluldre
Spezialisierung der thekogenen Hilfszelle (Abb. 14 A-E). Im Inneren der Hilfszelle ist eine
Vielzahl longitudinal verlaufender und dicht gepackter Mikrotubuli zu einem kompakten
Hohlzylinder zusammengelagert; durch das elektronenoptisch dichte Material, das die
Mikrotubuli umgibt (Abb. 14 A-E), wird die Ahnlichkeit mit einem Tubularkdérper noch

verstdrkt. Auch die trichogene und die distal liegende tormogene Hilfszelle weisen eine sehr hohe
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Mikrotubulidichte auf (Abb. 14 A, B; 49 A). Obwohl auch hier die Mikrotubuli zu Biindeln
zusammengelagert sind, fehlt ihnen die elektronenoptisch dichte Intertubuldrsubstanz und sie
formen im Gegensatz zur thekogenen Zelle keine erkennbare Sekundérstruktur (Abb. 14 A, B).
Proximal im Bereich der Cilienbasis ist die Anordnung des thekogenen Mikrotubulischafts
teilweise aufgelockert (Abb. 14 B-E) und der Dendrit schlie3t ohne dazwischenliegenden inneren
Sensillenlymphraum unmittelbar an die thekogene Zelle an (Abb. 14 C-E). Zusitzlich gehen vom
Dendriten vier bis sieben laterale Fortsdtze aus, die zwischen den aufgelockerten
Mikrotubulischaft der thekogenen Zelle hineinreichen und so eine Art Verzahnung der beiden
Zellen bewirken (Abb. 14 C-E). Zwischen diesen Ausstiilpungen ist die Innenseite der
Dendritenmembran mit elektronenoptisch dichten Partikeln besetzt, die den ,,membrane
integrated cones” mechanosensitiver Exterorezeptoren dhneln (Abb. 14 C-E). Diesem kompakten
Geflige aus Dendrit und thekogenem Mikrotubulikomplex steht ein ausgedehnter und wenig
strukturierter Umgebungsbereich gegeniiber (Abb. 14 C-E). Die groBlen, vermutlich
extrazelluliren Rdume werden nur von einigen schmalen Cytoplasmabriicken der thekogenen
Zelle durchzogen (Abb. 14 D, E).

Auch im Inneren des Dendriten - besonders in der proximalen Geillelregion - sind
charakteristische Unterschiede gegeniiber den zuvor beschriebenen Sensillentypen festzustellen.
Am proximalen Ende des Ciliums gehen die neun Mikrotubulidoubletts nicht direkt in die sonst
typischen Mikrotubulitripletts des distalen Basalkorpers iiber, sondern zundchst in einen
elektronenoptisch dichten Ring, bei dem nur in der Ubergangszone noch tubulire Unterstrukturen
zu erkennen sind (Abb. 14 C-E). Proximal der Basalkdrper beginnt ein einzelner, verhiltnismaBig
massiver und sehr langer (>15 pum bei Sciara sp.) Geillelwurzelstrang (Abb. 14 F). Nur am
proximalen Ende der Geillelwurzel kann es zur Auffiacherung in drei bis fiinf kleinere Striange
kommen (Abb. 14 G). Auch der Feinbau des elektronenoptisch sehr dichten Geilelwurzelstrangs
unterscheidet sich deutlich von der sonst fiir GeiBBelwurzeln typischen Strickleiterstruktur. So
lassen Langsschnitte zwar eine Faserung parallel zur Wurzelldngsachse erahnen, weit auffilliger
ist aber eine deutliche Querbidnderung der Wurzel, die rein optisch der Struktur quergestreifter
Muskelfilamente dhnelt (Abb. 14 G). Die kleinste sich wiederholende Struktureinheit ist etwa 65-
70 nm breit und besteht aus jeweils zwei sich abwechselnden elektronenoptisch dichten, bzw.
wenig dichten Banden, wobei die beiden ,,dunklen” Banden unterschiedlich breit sind (Abb. 14
G, Insert).

Eine Besonderheit, die im Rahmen der vorliegenden Arbeit nur bei den Larven der
AuBengruppenvertreter gefunden wurde, ist die Kombination eines 1S3-Sensillums mit einer
Scolopidien-dhnlichen Sinneszelle (Abb. 80 A-C; 86 B-D).
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Abb. 14) Ultrastruktur der Scolopalorgane; (A-F) Querschnitte, (G) Langsschnitt. A, B) Scolopidium von
Lonchoptera lutea (Lonchopteridae); das distal (A) kompakte Scolopal aus dicht gepackten Mikrotubuli
(Pfeilspitzen) in der thekogenen Hilfszelle (¢4) ist proximal (B) etwas aufgelockert; ¢, trichogene
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4.1.10 Zusétzlicher Sensillentyp der AuBlengruppen: Einzelchemosensillum mit etwa 50
Sinneszellen (EcS50)

Dieser Sensillentyp wurde nur bei einem der hier untersuchten Aullengruppenvertreter gefunden.
Dort nehmen die EcS50-Sensillen als grof3flichige S. placodea weite Teile des zweiten
Antennenglieds ein. Im Zentrum der Sensillenplatte befindet sich der Hautungsporus. Dariiber
hinaus ist fast die gesamte Oberfliche des Sensillums mit kleinen Tropfchen einer Substanz

besetzt, deren chemische Zusammensetzung unbekannt ist.

Ultrastruktur
Die Sensillenkutikula der EcS50-Sensillen enthélt zahlreiche feine Poren und ist in ihrem

regelmifBigen Bau mit der Cone-Kutikula vom Typ I vergleichbar (Abb. 15 A; B). Im Gegensatz
zu den REM-Priparaten ist bei TEM-fixierten Tieren kein zusétzliches Material auf der
KutikulaauBenseite zu erkennen. Uber den Bau der Kutikulawand hinaus gibt es weitere
Ubereinstimmungen zwischen diesem Sensillentyp und dem Cone-Sensillum. Distal projizieren
die Dendriten frei, also ohne Dendritenscheide, in einen weiten dulleren Sensillenlymphraum und
bilden dort =zahlreiche feine Dendritenverzweigungen (Abb. 15 A; B). Wichtigstes
Unterscheidungsmerkmal des Einzelchemosensillums gegeniiber dem Komplexchemosensillum
Cone sind die 50-55 Sinneszellen, die im basalen Bereich der AuBenglieder von einer
gemeinsamen Dendritenscheide zu einem einzigen Kabel zusammengefalit werden (Abb. 15 C).
Dieses Dendritenbiindel wird auch weiter proximal von nur einem Hilfszellkomplex
umschlossen, stellt also trotz der hohen Anzahl von Sinneszellen nur eine einzige neuronale
Einheit dar (Abb. 15 D).

Hilfszelle. Die Dendritenscheide (DS) ist nur an der duBersten distalen Spitze des tief versenkten
Dendriten vorhanden (A, Insert; VergroBerung: x 37000); Ci, Cilium; iS, innerer Sensillenlymphraum. C-
E) Cilienbasis der Scolopidien von Chironomus sp. (Chironomidae, C), einer Calliphoridae (D) und einer
Cecidomyiidae (E); die Mikrotubulidoubletts des Ciliums gehen basal in einen elektronenoptisch dichten
Ring (Pfeil) iiber (E, Insert; VergroBerung: x 50000); Pfeilspitzen, elektronenoptisch dichte Strukturen an
der Dendritenmembran; Au, Ausstiilpungen des Dendriten. F) Inneres Dendritenglied (iD) des
Scolopidiums von Sylvicola sp. (Anisopodidae); Gw, Geillelwurzel. G) Scolopidium von Sciara sp.
(Sciaridae); im basalen Bereich des inneren Dendritenglieds (iD) féachert sich die quergestreift
Geillelwurzel in drei Stringe (Pfeile) auf, Klammern, sich wiederholende Struktureinheiten der
Geillelwurzel (Insert; VergroBerung: x 46000); Zk, Zellkern. th, thekogene Hilfszelle; Balken: (D, G)
1 um; (B, F) 0,5 um; (A, C,E) 0,2 um.
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4.1.11 Cilienstruktur und Besonderheiten

Die meisten hier untersuchten Cilien entsprechen dem fiir Insektengei3eln {iblichen Aufbau, d.h.
sie sind nur mit neun peripheren Mikrotubulidoubletts ausgestattet [9x2+0] und zentrale
Mikrotubuli fehlen ebenso wie Dyneinarme.

Die Geifleln der cyclorrhaphen Fliegen bilden davon jedoch eine Ausnahme, denn streng auf
diese GroBgruppe der Diptera beschrinkt, weisen hier fast alle untersuchten Geifleln im Zentrum
akzessorische Mikrotubuli bzw. Mikrotubulidoubletts auf (Abb. 16). Die Anzahl dieser zentral-
akzessorischen Mikrotubuli variiert dabei allerdings scheinbar zufdllig zwischen einem
Mikrotubulus oder Mikrotubulidoublett (Abb. 16 G) bis hin zu einem zweiten Satz aus neun
akzessorischen = Mikrotubulidoubletts (Abb. 16 D-F). Wéhrend die peripheren
Mikrotubulidoubletts im Bereich der Cilienbasis durch eine elektronenoptisch dichte Struktur
kreisformig untereinander verbunden sind (Abb. 16 C, D, G), ist zwischen den zentralen
Mikrotubuli eine speichendhnliche Struktur (Abb. 16 C) zu erkennen. Als weiterer Unterschied
gehen die peripheren Doubletts in die Mikrotubulitripletts des distalen Basalkorpers iiber (Abb.
16 D, E), wéihrend die zentral-akzessorischen Mikrotubuli den distalen Basalkorper zentral
passieren (Abb. 16 E) und erst im proximalen Basalkorper enden (Abb. 16 F). Die GeiBlelwurzeln
gehen scheinbar von beiden Basalkorpern aus.

Auch die Sensillen des Maxillarpalpus der hier untersuchten Cyclorrhapha enthalten Cilien mit
zentral-akzessorischen Mikrotubuli (Abb. 16 H). Unter den Sensillen der cyclorrhaphen Fliegen
gibt es aber wiederum eine Ausnahme, die diese strukturelle Besonderheit der Cilien nicht
aufweist: alle gefundenen Scolopidien, auch die der Cyclorrhapha, besitzen typische
Insektengeifleln mit [9x2+0] Mikrotubuli (Abb. 14 A, B).

Abb. 15) Ultrastruktur der Einzelchemosensillen mit etwa 50 Sinneszellen (EcS50); Ultradiinnschnittserie
bei Panorpa vulgaris (Mecoptera). A) Distal projizieren die Dendriten ohne Dendritenscheide in den
duBeren Sensillenlymphraum (aS) und bilden zahlreiche Dendritenverzweigungen (Pfeilspitzen). B)
Dendritenbiindel etwas proximaler als in (A); DS, gemeinsame Dendritenscheide. C) Auf dem basalsten
Schnitt sind im inneren Sensillenlymphraum (iS) die Cilien (Pfeile) bzw. Dendriteninnenglieder (iD) der
hier mindestens 51 Dendriten zu sehen. Balken: (A) 2 um; (B,C) 1 um.
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Abb. 16) Ungewohnliche Cilienstruktur bei cyclorrhaphen Fliegen; Querschnitte. A-C) Ultradiinn-
schnittserie eines [9x2+5x2] Ciliums aus dem Cone von Lonchoptera lutea (Lonchopteridae); von distal

(A) nach proximal (C); basal scheinen die peripheren Mikrotubulidoubletts (pM) durch eine ringformige
Struktur (Pfeile), die zentral-akzessorischen Doubletts (aM) durch eine speichendhnliche Struktur
(Pfeilspitzen) verbunden zu sein. D-F) Ultradiinnschnittserie eines [9x2+9x2] Ciliums aus einem 1S3-
Sensillum von Episyrphus balteatus (Syrphidae); von einer Ebene distal der Basalkorper (D), iiber einen
Schnitt zwischen distalem und proximalem Basalkorper (E), bis zum proximalen Basalkorper (pB) (F);
aM, zentral-akzessorische Doubletts; Pfeil, ringférmige Struktur zwischen den peripheren Doubletts (pM);
Gw, Geillelwurzeln. G) Ein [9x2+1x2] Cilium aus dem Peg von Episyrphus balteatus (Syrphidae). H)
Cilienregion eines Sensillums vom Maxillarpalpus von Episyrphus balteatus (Syrphidae); Pfeile, zentral-
akzessorische Mikrotubuli. Balken: (H) 0,5 um; (A-G) 0,1 um.
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4.2 Verteilung der antennalen Sensillen bei Dipterenlarven

Nach der Beschreibung der allgemeinen Charakteristika der auf den larvalen Antennen von
Diptera und ausgesuchten Auflengruppenvertretern gefundenen Sensillentypen soll im Folgenden
auf das Vorkommen, die Verteilung und die Besonderheiten dieser Sensillen bei den untersuchten
Arten eingegangen werden. Dabei gliedern sich die Kapitel jeweils in:

» Einen einleitenden Uberblick zur Grundorganisation der Larve, sowie iiber Habitat und
Lebensweise, soweit dies durch eigene Beobachtungen mdoglich oder aus der Literatur
ersichtlich ist (,,Larven”). (Verwendete Literatur, soweit keine zusitzlichen Verweise
angegeben sind: Weber 1933; Brauns 1954; Hennig 1973; Peterson 1960; Jacobs & Renner
1988; Woodley 1989; Smith 1989).

* FEine kurze Beschreibung der &dufleren Antennen- und Sensillen-Architektur, wobei die
rasterelektronenmikroskopische Untersuchung teilweise von H. Hruschka (1996) in Form
einer Diplomarbeit durchgefiihrt und von mir um spiter untersuchte Larven, bzw. neue
Beobachtungen und Ergebnisse ergédnzt wurde (,,REM”).

* Die komplette und detaillierte Beschreibung der antennalen Sensillen, ihrer Ultrastruktur und
eventueller Sonderbildungen bei den untersuchten Larven gibt der Abschnitt ,,Ultrastruktur”.

Dariiber hinaus gibt es verschiede Zusammenfassungen von Ergebnissen in tabellarischer Form:

* Als AbschluB3 eines iibergeordneten Taxons, wie z.B. einer Unterordnung, folgt jeweils eine
tabellarische Auflistung der Sensillentypen, die bei den untersuchten Arten dieses Taxons
gefunden wurden (Tabellen 4.1-7).

* Am Ende von Kapitel 4.2 sind schlie8lich nochmals die ultrastrukturellen Ergebnisse aller hier
transmissionselektronenmikroskopisch  untersuchten = Dipterenlarven in Tabelle 4.8
zusammengestellt (einschlieBlich bereits verdffentichter Untersuchungen).

» Den AbschluBl des Ergebniskapitels bildet Tabelle 4.10, die eine vergleichende Ubersicht der
auBerlich sichtbaren Sensillen (REM), bzw. aller antennalen Sensillen und Sinneszellen, die
bei der TEM-Analyse der larvalen Diptera und AuBengruppenvertretern gefunden wurden,
darstellt.

Die Benennung und Reihung der Taxa in der folgenden Beschreibung orientiert sich im

Wesentlichen an der von Wood und Borkent (1989), Woodley (1989) und Cumming et al. (1995)

vorgeschlagenen Dipterensystematik (siehe 2.3.3).
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4.2.1 Tipulomorpha

Obwohl in dieser Arbeit iliberwiegend die Nomenklatur von Wood und Borkent (1989)
Anwendung findet, folgt die Gliederung der Tipulomorpha dem Hennigschen System (1973), in
dem die Tipulidae, die Limoniidae und die artenarmen Cylindrotomidae den Rang von Familien
einnehmen. In der vorliegenden Arbeit wurden drei Vertreter der Tipulidae s.H. und zwei der
Limoniidae s.H. untersucht. Die Ergebnisse werden im Folgenden gemeinsam beschrieben, da
sich das antennale Sensilleninventar und die Sensillenultrastruktur bei den Vertretern der beiden

Familien nur geringfiigig unterscheiden.

Larven
Im Gegensatz zu den meisten ,,Miickenlarven” (,,Nematocera™) sind die Larven der Tipulidae

s.H. (Schnaken oder Schnauzenmiicken) und Limoniidae s.H. (Stelz- oder Sumpfmiicken) nicht
eucephal, sondern hemicephal. Zudem zeichnen sich die meist walzenférmigen Larven caudal
durch ein artspezifisch gestaltetes Stigmenfeld aus, das auch als Teufelsfratze bezeichnet wird;
dieses umfaflt bei den metapneustischen Larven die beiden offenen Stigmen, charakteristische
Stigmenfeldfortsitzen (Tipulidae s.H.: meist sechs Fortsétze; Limoniidae s.H.: nur fiinf), sowie
ausstiilpbare Analschlduche, die vermutlich der Osmoregulation dienen.

Die Habitate und Erndhrungstypen der Tipulomorpha-Larven sind so vielfiltig, da3 ich mich auf
die fiinf in dieser Arbeit untersuchten Arten beschrinke. Alle drei Vertreter der Tipulidae s.H.,
Tipula pruinosa, T. lunata und Nephrotoma sp. kommen unter anderem in feuchter Erde oder
feuchter Laubstreu vor und erndhren sich phytosaprophag (selten auch phytophag). Viele
Vertreter der Tipulidae s.H. besitzen zur Verwertung zellulosereicher Nahrung Darmanhénge, die
mit Bakterien gefiillt sind und als Garkammern dienen. Sie sind daher Okologische fiir die
Aufarbeitung von Laub oder Fallholz von Bedeutung. Die in einem Baumstumpf gefundenen
Larven von Austrolimnophila ochracea (Limoniidae s.H.) erndhrt sich ebenfalls phytosaprophag,
wiéhrend die zweite Limoniidae s.H., Phylidorea sp., semiaquatisch im Schlamm lebt und sich

microphag durch Fressen des Schlamms ernéhrt.

REM
Die Antennen aller hier untersuchten Tipulomorpha-Larven inserieren dorsolateral weit

voneinander entfernt am dorsoventral abgeplatteten Kopf und sind anterad ausgerichtet (Abb. 17
A). An der Spitze des langgestreckten ersten Antennenglieds befindet sich ein grofer,
kuppelformiger Cone und dorsoposterior davon eine Gruppe kleinerer Sensillen (Abb. 17 B, C).
Bei Phylidorea sp. erreicht der Durchmesser des Cone-Sensillums etwa zwei Drittel des
Antennendurchmessers; bei hoher VergroBerung ist deutlich die pordse Oberfliche der Cone-
Kutikula zu erkennen. An der Basis des Cones liegen in einer Aussparung sieben extrem kurze S.
basiconica, darunter auch im Zentrum der Gruppe das Peg-Sensillum (Abb. 17 C); der

Kutikulasockel ist etwas versenkt und deshalb nur schwer zu erkennen. Entweder nahe der
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Antennenbasis oder etwa in der Mitte des ersten Antennenglieds befindet sich auf der Dorsalseite
der Antennen noch ein S. campaniformium. Bei vielen Larven (Austrolimnophila ochracea,

Nephrotoma sp.) ist die Antennenbasis von einem Haarkranz umgeben, der bei Phylidorea sp.
jedoch fehlt (Abb. 17 B).

Abb. 17) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Phylidorea sp. (Limoniidae s.H.). A)
Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Dorsalansicht der rechten Antenne; die Antennenbasis
(4b) ist hier ohne Haarkranz; Sg, Sensillengruppe neben dem Cone (C); Ag, Antennenglied. C) wie (B),
aber Detailansicht der Antennenspitze. C, Cone; d, dorsal; i, innen; (Beschriftung der iibrigen Sensillen
entsprechend den TEM-Ergebnissen).

Ultrastruktur
Der Cone setzt sich bei allen untersuchten Tipulomorpha-Larven aus sieben neuronalen Einheiten

zusammen, wobei Dyaden und Triaden immer gemischt vorkommen (Abb. 18; 19). Einer der
wenigen Unterschiede zwischen den Arten ist das Mischungsverhiltnis von zweizelligen und
dreizelligen Einheiten. Wéhrend sich bei den beiden gut fixierten Vertretern der Tipulidae s.H.*
immer fiinf Triaden und zwei Dyaden gegeniiber stehen [C 5x3 & 2x2] (Abb. 18), variiert das
Verhéltnis bei den beiden Limoniidae s.H. mit einer Dyade und sechs Triaden (Austrolimnophila
ochracea; Abb. 19 A) bzw. drei Dyaden und vier Triaden (Phylidorea sp.; Abb. 19 B) [C 6x3 &
1x2] bzw. [C 4x3 & 3x2]. Bei allen Tipulomorpha-Larven bilden die tormogenen und
trichogenen Hilfszellen auffallend viele, diinne Zellfortsidtze (Mikrovilli), die in den &uBleren
Sensillenlymphraum reichen (Abb. 18; 19 A). Ein vielleicht familienspezifisches Merkmal stellt
die Kutikulawand des Cones mit seinem Porentubulisystem dar, denn die Limoniidae s.H.

besitzen den in Kapitel 4.1.1 beschriebenen, regelmiBigen Typ I (Abb. 5 B), wihrend den drei

* Bei der dritten Tipulidae, Tipula pruinosa, 146t die schlechtere Fixierung keine Aussagen iiber die Cone-Einheiten
und ihre Hilfszellkomplexe zu.
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Abb. 18) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur bei Nephrotoma sp. (Tipulidae s.H.)
(Tipulomorpha, Teil I); Ubersichtsquerschnitt der rechten Antenne im distalen Bereich des basalen
Antennenglieds. Dorsal (d) des Cones (C) liegen weitere acht Sensillen, die entsprechend ihres
Sensillentyps beschriftet sind. Der gemischte Cone enthélt fiinf Triaden (/-5) und zwei Dyaden (6, 7).
Balken: 5 um.

Abb. 19) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur larvaler Limoniidae s.H.
(Tipulomorpha, Teil II). A, B) Querschnitte der rechten Antenne auf Hohe des ersten Antennenglieds von
Austrolimnophila ochracea (A) und Phylidorea sp. (B); dorsal (d) des Cones (/-7) sind jeweils acht
weitere Sensillen, die entsprechend ihres Sensillentyps beschriftet sind; Austrolimnophila ochracea besitzt
eine Dyade (5), Phylidorea sp. drei (2, 4, 7). Balken: 1 pm.
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L

Abb. 20) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur einiger Tipulomorpha-Larven (Teil III);
Querschnitte der rechten Antennen. A, B) Distale Ubersichten der dorsalen Sensillengruppe von
Austrolimnophila ochracea (Limoniidae s.H., A) und Phylidorea sp. (Limoniidac s.H., B); beim
S. coeloconicum (/S2) reicht die Kutikula (K) tief in die Antenne hinein. C) eDS3-Sensillum und
Geilelregion eines AS3-Sensillums von Austrolimnophila ochracea (Limoniidae s.H.). D) GeiBlelregion
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Vertretern der Tipulidae s.H. der unregelméaBigere Typ II gemein ist (Abb. 5 F).

Das Peg-Sensillum aller fiinf Vertreter enthélt ungewdhnlicherweise nur vier chemosensitive
Sinneszellen (Abb. 18; 19; 20 A, B, D-G). Die Dendriten setzen sich bis in die Spitze des
Sensillums fort und enthalten keinen Tubularkdrper (Abb. 20 E-G), d.h. die an der Sensillenbasis
endende, mechanosensitive Rezeptorzelle, die fiir den Peg der meisten anderen ,,Nematocera”
charakteristisch ist, fehlt den Tipulomorpha. Dennoch erlauben einige Merkmale die Abgrenzung
des Pegs gegeniiber der &dhnlich gebauten Sensillenklasse mit erweitertem
Dendritenscheidenlumen (eDS), wie z.B. die zentrale Lage innerhalb der Sensillengruppe und
nahe dem Cone (Abb. 17 C), der Kutikulasockel des Peg-Organs (Abb. 20 F, G) oder die typische
Sensillenspitze mit feinen terminalen Spalten (Abb. 20 E).

Diese Merkmale fehlen dem ansonsten dhnlich gebauten eDS3-Sensillum nahe dem Peg (Abb.
18; 19; 20 A, B), bzw. sie sind wesentlich kleiner ausgebildet als beim Peg, wie beispielsweise
die terminale Offnung. Der interspezifische Vergleich von Strukturen unterschiedlicher
elektronenoptischer Dichte ist nur bedingt aussagekriftig, da die untersuchten Tiere teilweise
durch unterschiedliche Verfahren und vor allem getrennt voneinander fixiert bzw. kontrastiert
wurden; vergleicht man aber das Peg-Sensillum und das eDS3-Sensillum eines Individuums, fallt
auf, daB3 sich die elektronenoptische Dichte der Lymphe im erweiterten Dendritenscheidenlumen
zwischen den beiden Sensillen stets unterscheidet, wobei das Lumen des Pegs ,,heller” erscheint.
Bei den beiden Limoniidae s.H. zeichnet sich dieses eDS3-Sensillum noch durch eine
Besonderheit aus, denn es ist mit zahlreichen Dendritenverzweigungen ausgestattet, die sich liber
die gesamte Linge der AuBlenglieder erstrecken (Abb. 9 G; 19; 20 C). Bei allen anderen hier
untersuchten eDS-Sensillen treten diese Verzweigungen nicht (Abb. 18) oder nur vereinzelt auf
(siche 4.1.4).

Die Tipulomorpha-Larven besitzen stets drei AS3-Sensillen, die entweder in einer dreieckigen
oder einer linearen Formation um den Peg angeordnet sind (Abb. 18; 19; 20 A-D).

Dartiber hinaus besitzen sowohl die Larven der Limoniidae s.H., als auch der Tipulidae s.H., mit
Ausnahme der schlecht fixierten Tipula pruinosa, ein 1S2-Sensillum, das direkt neben dem Cone
liegt (Abb. 18; 19; 20 A, B). Der Dendrit der stratoterminalen Sinneszelle bildet bei den
einzelnen Arten extrem unterschiedliche Lamellensysteme aus, die von gestapelten
Lamellenplatten iiber fingerféormige Ausstiilpungen bis hin zu miandrierenden Fortsétzen reichen
(Abb. 10 I-M; 18; 19 A; 20 B). Erst die TEM-Untersuchung zeigt, da3 die Sensillenkutikula des
1S2-Sensillums tief in die Antenne hineinreicht und es sich demnach um ein S. coeloconicum
handelt (Abb. 20 A, B); auf distalen Querschnitten sind zwei Kutikulaschifte zu erkennen, aullen

des [P4+0] Pegs und eines AS3-Sensillums von Tipula lunata (Tipulidae s.H.); Pfeilspitzen, Cilien des
Pegs. E-G) Ultradiinnschnittserie des Peg-Organs von Austrolimnophila ochracea (Limoniidae s.H.) von
distal (E) nach proximal (G); Pfeil, terminale Spalten; Pfeilspitzen, chemosensitive Dendriten; KS,
Kutikulasockel. d, dorsal; Balken: (A, B) 1 pm; (C-G) 0,5 pm.
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die Antennenkutikula und innen die Sensillenwand (Abb. 20 A). Erst an der eigentlichen
Sensillenbasis gehen diese beiden Kutikulae ineinander {iber (Abb. 20 A, B). Der unverzweigte
Dendrit der conoterminalen Sinneszelle nimmt das komplette Volumen des versenkten
Kutikulafortsatzes ein, wéhrend der lamellierte Dendrit die Sensillenbasis nicht erreicht (Abb. 20
A). Im Fall der schlecht fixierten Tipula pruinosa tehlen einem S2-Sensillum in vergleichbarer
Lage zwar die lamelligen Verzweigungen, nachdem es sich aber auch hier um das einzige S.
coeloconicum der Antenne handelt, liegt die Vermutung nahe, dal die Lamellen nur aufgrund
eines Fixierungsartefakts fehlen.

Vervollstindigt wird das Sensilleninventar durch drei TS1-Sensillen, von denen zwei in der
Peripherie der distalen Sensillengruppe (Abb. 18; 19; 20 A, B) und eines im basalen Bereich des

ersten Antennenglieds enden.

Tab. 4.1)* Antennales Sensilleninventar der Tipulomorpha-Larven. 2, Summe; n, Anzahl; P, Porentyp;
SZ, Sinneszellen.

Familie Art Cone Peg | AS2/3 3SZ 2SZ 1SZ Sp
nx SZ
(nx3 & nx2) P. nxSZ | X Typ 2 Typ |2 Typ
Tipulidae | Nephrotoma sp. 7x3/2 Imf{4+0 | 3x3 1 x eDS3 1 x1S2 2 x TS14*
(s. H) (5x & 2x) 1 x TS1,
Tipula lunata 7x3/2 Imf{4+0 | 3x3 1 x eDS3 1 x1S2 2x TS14
(5x & 2x) 1 x TS1,
Tipula pruinosa ? Imr|4+0 | 3x3 1 x eDS3 1x?82 2xTS1y
1 x TS1,
Limoniidae | Austrolimnophila 7x3/2 I4+0 ] 3x3 1 x eDS3 1 x1S2 2x TS14
(s. H.) ochracea (6x & 1x) 1 x TSI,
Phylidorea sp. 7x3/2 I4+0 | 3x3 1 x eDS3 1 x1S2 2x TS1y4
(4x & 3x) 1 x TS1,
4.2.2 Ptychopteromorpha

Wood und Borkent (1989) fassen die Ptychopteridae und die Tanyderidae zu der Unterordnung
Ptychopteromorpha zusammen. Von keiner der beiden Familien standen lebende Larven zur
Verfiigung; es konnten jedoch zwei alkoholfixierte Ptychopteridae-Larven rasterelektronen-
mikroskopisch untersucht werden.

* Soweit eine sinnvolle Unterscheidung zwischen der Lage der jeweils vorkommenden TS1-Sensillen méglich ist,
wird diese Information in allen folgenden Tabellen als Index angegeben (d, distal; m, median; b, basal).
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Larven
Die zum Teil mehrere Zentimeter langen und stets eucephalen Larven der Ptychopteridae

(Faltenmiicken) sind schlank und besitzen caudal ein retraktiles Atemrohr (metapneustisch),
sowie zwei schlauchformige Tracheenkiemen. Sie leben rein aquatisch und bevorzugen flache,
stehende Gewisser, in denen sie in senkrechter Position mit dem Siphon Kontakt zur
Wasseroberfldache halten konnen, wiahrend der Kopfbereich in Bodenschlamm oder verrottenden
Pflanzenteilen steckt. Thre Erndhrungsweise wird unterschiedlich angegeben (mikro-, sapro- oder
nekrophag). Die Gattung Bittacomorpha ist nur in der nearktischen Region vertreten, Ptychoptera
ist dagegen holoarktisch.

REM
Die relativ kurzen Antennen inserieren bei beiden hier untersuchten Arten dorsolateral neben dem

breiten Clypeus (Kopfschild) (Abb. 21 A, D). AuBerliche Unterschiede zwischen Ptychoptera sp.
und Bittacomorpha sp. fallen auf den ersten Blick vor allem hinsichtlich der Langenverhéltnisse
der Antennen und ihrer Sensillen auf; zudem scheint die stimmigere Antenne von Ptychoptera
sp. aus zwei Antennengliedern zu bestehen (Abb. 21 B, C). Beide Larven besitzen neben einer
endstindigen Sensillengruppe dorsal noch zwei weitere Sensillen; allerdings liegt das grof3e
basale S. campaniformium bei Ptychoptera sp. auf dem ersten (Abb. 21 C) und das distalere S.
campaniformium auf dem scheinbar zweiten Antennenglied (Abb. 21 B, C), wihrend bei
Bittacomorpha sp. ebenfalls ein basales S. campaniformium und dazu ein sehr kurzes S.
basiconicum gemeinsam auf dem einzigen deutlich zu erkennenden Antennenglied inserieren
(Abb. 21 E). Ob es sich bei den beiden Gruben auf dem vermeintlich zweiten Antennenglied von
Ptychoptera sp. auch um Sensillen handelt (Abb. 21 B), ist aufgrund einer &ufBlerlichen
Untersuchung nicht zu entscheiden.

Sowohl die Antennen als auch die meisten distal liegenden Sensillen sind bei Bittacomorpha sp.
(Abb. 21 E) eher schmal und langgestreckt verglichen mit denen von Ptychoptera sp. (Abb. 21
B). Um so iiberraschender ist es, da3 das zentral liegende Peg-Organ bei den Ptychoptera-Larven
langer ist als die iibrigen antennalen Sensillen, wohingegen bei Bittacomorpha sp. kein
Kutikulasockel erkennbar ist und der Peg deutlich kiirzer ist als die umgebenden Sensillen (Abb.
21 F). Einzig die terminalen Spalten lassen in diesem zentralen Sensillum von Bittacomorpha sp.
den Peg vermuten (Abb. 21 G).

Innen und auBlen wird der Peg von zwei S. basiconica flankiert, deren pordse Kutikula sie — wie
den Cone — als chemosensitive Sensillen ausweist (Abb. 21 B, C, E, F). Bei beiden S. basiconica
sind stets mehrere Ecdysialporen kreisformig um die Haarbasis verteilt (Abb. 21 F), wobei
zumindest beim inneren, etwas breiteren der beiden Cone-dhnlichen Sensillen genau sieben
Hautungsporen vorhanden sind. Um diese drei zentralen Sensillen gruppieren sich fiinf
(Ptychoptera sp.; Abb. 21 B, C), bzw. sieben (Bittacomorpha sp.; Abb. 21 E, F) weitere,
unterschiedlich lange S. basiconica und S. trichodea. Bei Ptychoptera sp. sind davon drei etwa

gleich lange S. basiconica dreieckig um den Peg angeordnet (Abb. 21 C: Haare 1, 3 und 4),
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wéhrend bei Bittacomorpha sp. nur die lateralen S. trichodea (Abb. 21 E: Haare 1, 4) etwa gleich
lang sind und Sensillum Nr. 3 (Abb. 21 F) wesentlich kiirzer gebaut ist.

T 2001 200 pm

I—"-'I 10 prm

Abb. 21) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Ptychopteridae-Larven; (A-C)
Ptychoptera sp., (D-F) Bittacomorpha sp. A und D) Frontalansicht der Larvenkdpfe; Pfeilspitzen, jeweils
linke Antenne. B und E) Dorsalansicht der rechten Antennen; Pfeile, S. campaniformia; Pfeilspitzen,
Gruben, bei denen nicht klar ist, ob es sich um Sensillen handelt; 4g, Antennenglieder. C und F) Distale
Sensillengruppe der rechten Antennen in Frontalansicht (C) und Ventralansicht (F); die Cone-Sensillen
(C) mit den basalen Hautungsporen (Hp) und die Peg-Sensillen (P), sind gut zu identifizieren, die librigen
Sensillen an der Antennenspitze sind im Uhrzeigersinn durchnumeriert (/-7, bzw. [-5); KS,
Kutikulasockel. d, dorsal.
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4.2.3 Culicomorpha

Die Gliederung dieser grofen Unterordnung in zwei Subtaxa mit je vier Familien gilt als
allgemein anerkannt (Wood & Borkent 1989). In der vorliegenden Arbeit wurden Vertreter aus
zwei Familien der Culicoidea-Linie (4.2.3.1-2) und aus drei Familien der Chironomoidea
(4.2.3.3-5) untersucht; bei den Chironomidae wurden zwei verschiedene Arten in die TEM-
Analyse einbezogen. Zwischen den untersuchten Culicomorpha-Larven wurden einige
Unterschiede in der Antennenanatomie, der Sensillenausstattung und Sensillenstruktur
festgestellt, so da3 die Beschreibung der duBleren und inneren Ultrastruktur im Anschlufl an den
einfiihrenden Abschnitt (,,Larven”) fiir die einzelnen Familien getrennt erfolgt; um den Vergleich
innerhalb der Culicomorpha zu erleichtern, werden die ultrastrukturellen Ergebnisse fiir die
gesamte Unterordnung in Tabelle 4.2 zusammengefalit. Zusétzlich wurden bereits friither
Untersuchungen der Antennen von einigen Culicomorpha-Larven verdffentlicht, wie z.B. von
den Culicidae (Zacharuk & Blue 1971a, b; Zacharuk et al. 1971; Jez & Mclver 1980), den
Chaoboridae (Nicastro et al. 1995) und den Simuliidae (Craig & Batz 1982); die Ergebnisse
dieser Arbeiten sollen ebenfalls in einen umfassenden Vergleich einflieBen und sind deshalb in

Tabelle 4.8 mit eingeschlossen.

Larven
Die stets eucephalen Larven der Culicomorpha leben in der Mehrzahl aquatisch, nur bei den

Ceratopogonidae und Chironomidae gibt es auch Larven, die in terrestrischen Habitaten
anzutreffen sind; allerdings wird vermutet, dal diese Vertreter sekundidr zum Landleben
zuriickgekehrt sind. Die Larven besitzen meist lange und zum Teil mehrgliedrige Antennen, die
bis zu sechs Antennenglieder umfassen konnen (z.B. bei Vertretern der Gattung Tanytarsus,
Chironomidae; Hennig 1973).

Die Antennen der hier nicht weiter behandelten Chaoboridae (Biischelmiicken) haben eine
ungewohnliche Funktionserweiterung erfahren, von einem reinen Sinnesorgan hin zu
spezialisierten Beutegreifantennen (Schremmer 1950; Nicastro et al. 1995).

Die Larven der Dixidae (Tastermiicken) halten sich grundsétzlich an der Wasseroberfldche und in
seichten Regionen stehender oder langsam flieBender Gewésser auf. Charakteristisch fiir Dixidae-
Larven ist die U-formige Ruhestellung des Korpers an der Wasseroberfliche, sowie ein
schwanzartiger Fortsatz am Abdominalsegment mit zwei lateralen Lappen und langen Haaren.
Die Nahrungsaufnahme erfolgt durch Abweiden des Oberflichenhdutchens (microphag), wozu
sie den sehr beweglich eingelenkten Kopf weit zuriickbeugen kénnen.

Ein charakteristisches Merkmal der Stechmiicken-Larven (Culicidae) ist die Verschmelzung der
drei Thorakalsegmente. Die Larven erndhren sich vorwiegend microphag in kleinen, ruhigen
Gewdssern und schwimmen zum Atmen an die Wasseroberfliche. Einige Vertreter sind aber
auch carnivor, wie z.B. Toxorhynchites sp. (Hennig 1973). Die Culicidae gehoren neben den

Chaoboridae zu den wenigen Familien, deren Larven den dreidimensionalen Raum des



82 4.2 Verteilung der antennalen Sensillen bei Dipterenlarven

Wasserkorpers bewohnen, wihrend fast alle anderen Culicomorpha-Familien trotz aquatischer
Lebensweise entweder stirker substratgebunden sind (Simuliidae, Chironomidae) oder sich an
der Grenze zwischen Land und Wasser aufhalten (Dixidae). Der hier untersuchte Vertreter Aedes
mariae lebt unter extremen Bedingungen in sogenannten rock-pools, d.h. in marinen
Spritzwasser- oder Gezeitentiimpeln.

Die Larven der Simuliidae (Kriebelmiicken) bevorzugen schnellflieBende SiiBgewédsser und sind
zu einer fast sessilen Lebensweise libergegangen. Mittels einer saugnapfartigen Platte am
caudalen Korperende halten sie sich an Steinen oder Pflanzen fest und filtrieren mit ihren gro3en
Mundfichern (Abb. 26 A) Kleinstorganismen aus dem Wasserstrom (microphag).

Die Larven der Ceratopogonidae (Gnitzen) treten sowohl in terrestrischen Habitaten (Boden,
Laubstreu, Rinde, Kuhfladen) als auch in langsam flieBenden bis stehenden Gewdéssern auf. Die
sehr schlanke Larve von Bezzia sp. lebt aquatisch und jagt Miickenlarven oder andere Insekten
(carnivor).

Wie bereits angesprochen gibt es sowohl terrestrische Chironomidae-Larven (Zuckmiicken), v.a.
in der Unterfamilie Orthocladiinae, wie auch viele wasserlebende. Letztere decken ihren
Sauerstoffbedarf meist durch Hautatmung und sogenannte Blutkiemen (Tracheenkiemen). Ein
morphologisches Charakteristikum der Zuckmiicken-Larven sind Stummelfiie, die sich meist am
Prothorax, aber auch am Abdomen befinden kénnen. Die Larven haben sich an unterschiedlichste
aquatisch Habitate angepal3t und kommen limnisch ebenso vor, wie marin, in flieBenden und
stechenden Gewdssern, in Phytothelmen, Thermalquellen und Gletscherseen. Alle drei hier
einbezogenen Arten leben aquatisch, die beiden Larven aus der Unterfamilie Chironominae
(Chironomus riparius/piger, Chironomus sp.) sind jedoch Detritus- und Aufwuchsfresser (mikro-
, phyto- und phytosaprophag), wihrend Tanypus sp. sich rduberisch von kleinen Invertebraten

ernédhrt (carnivor).

4.2.3.1 Dixidae

REM
Die Antennen von Dixella sp. inserieren am dorsoventral abgeflachten Kopf aulen neben den

sehr dhnlich gebauten Maxillarpalpen (Abb. 22 A). Die Oberfldche des ersten Antennenglieds ist,
abgesehen von der Innenseite, vollstdndig mit nicht-innervierten Kutikuladornen besetzt (Abb. 22
A, B); dhnliche Dornen gibt es auch bei einigen Culicidae, wie z.B. der Gattung Culiseta. Von
den neun rasterelektronenmikroskopisch sichtbaren Sensillen sind sieben an der Spitze des ersten
Antennenglieds gruppiert (Abb.22 B-D). Diese sieben Sensillen sind, verglichen mit dem
langgestreckten Antennenglied, eher kurz. Zunéchst fillt im Zentrum der kuppelférmige Cone
auf, dem apikobasal verlaufende Kutikularippen ein kantiges Aussehen verleihen (Abb. 22 C-E).
Seitlich auBBen neben dem Cone liegt das Peg-Organ, das sich aus einem lappig auslaufenden

Kutikulasockel und dem eigentlichen Peg-Sensillum zusammensetzt (Abb. 22 C, D). Im
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Gegensatz zu den meisten anderen Dipterenlarven inserieren aber noch weitere Sensillen auf dem
Sockel, namlich zwei extrem kurze S. basiconica (Abb. 22 D). Dieses ungewohnliche Merkmal
wurde im Rahmen der vorliegenden Arbeit nur noch bei den Blephariceridae beobachtet, bei
denen ebenfalls Sensillen im basalen Bereich des Peg-Organs vorkommen. Auf der Innenseite

nahe am Cone befinden sich zwei weitere Sensillen, ein kurzes S. trichodeum und ein ldngeres

200 m

Abb. 22) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Dixella sp. (Dixidae). A) Ubersicht des
Kopfs von dorsal; Pfeilspitze, linke Antenne; Mxp, Maxillarpalpus. B) Distale Halfte der rechten Antenne;
auBer einer distalen Sensillengruppe (Sg) ist lateral auB3en auf halber Linge des Antennenglieds (4g) noch
ein langes S. trichodeum (7'S7) zu erkennen; Pfeilspitzen, Kutikuladornen. C) Distale Sensillengruppe der
rechten Antenne; KS, Kutikulasockel; Pfeil, nicht-innervierter Kutikulafortsatz. D) Sicht von oben auf die
distale Sensillengruppe der rechten Antenne. E) Detailaufnahme des Cones (C) der rechten Antenne;
Pfeilspitzen, Hautungsporen der neuronalen Einheiten. C, Cone; d, dorsal; i, innen; P, Peg; (Beschriftung
der iibrigen Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Aufnahmen B, C, D von H. Hruschka).
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S. basiconicum; letzteres ist auf zwei Seiten abgeflacht und besitzt apikal etwa sechs kurze
Kutikulafortsidtze (Abb. 22 C, D). Lateroventral vom Peg inseriert ein S. auricillicum
(,,Hasenohr*) (Abb. 22 D). Der gezdhnte Kutikulafortsatz auf der Innenseite der Antenne besitzt
keinen Basalring (Abb. 22 C) und, wie die ultrastrukturelle Untersuchung zeigt, auch keine
Sinneszellen; es handelt sich also nicht um ein Sensillum. Zusidtzlich zu der distalen
Sensillengruppe findet man zwei weitere Sensillen, ein basales S. campaniformium auf der
Dorsalseite der Antenne und ein langes S. trichodeum, das lateral aulen etwa auf mittlerer Hohe
des Antennenglieds inseriert (Abb. 22 B).

Ultrastruktur
Der Cone von Dixa sp. setzt sich aus sieben neuronalen Einheiten zusammen, darunter drei

Triaden und vier Dyaden [C 3x3 & 4x2] (Abb. 23). Von diesen Einheiten fillt die am weitesten
innen liegende, also dem Peg zugewandte Triade, durch einen iiber weite Strecken sehr groB3en
Zellendurchmesser der Dendriten auf (Abb. 23 B). In der zu Typ II zdhlenden Kutikulawand
verlaufen sieben bis zehn longitudinale Kutikularippen, wodurch der Cone auf Querschnitten
einen vieleckigen statt wie gewohnlich runden Umfang zeigt (Abb. 5 D).

Zwar besitzt der Peg von Dixa sp. wie der Peg der zuvor beschriebenen Tipulomorpha-Larven
auch vier Sinneszellen (Abb. 23 A), doch bei Dixa sp. ist die fiir den Peg typische Trennung in
einen frith mit Tubularkdrper endenden Dendriten und drei bis zur Spitze des Sensillums
projizierende chemosensitive Dendriten zu erkennen [P3+1] (Abb. 23 A, Insert). Der
mechanosensitive Dendrit endet nicht an der Basis des Peg-Organs, sondern weiter distal an der
Basis des eigentlichen Peg-Sensillums, das beweglich in den Kutikulasockel eingelenkt ist.

Die Anzahl von nur zwei AS2-Sensillen ist zwar nicht so hdufig zu finden wie drei A-Sensillen,
sie kommt aber neben den Dixidae auch noch bei einigen weiter unten beschriebenen Arten vor,
wie z.B. den Simuliidae und Blephariceridae. Bei Dixa sp. inserieren die AS2-Sensillen weit
voneinander entfernt, innen als abgeflachtes S. basiconicum und auBlen neben dem Peg als S.
auricillicum (Abb. 23). Aufgrund einer leichten Torsion des Sinneszellgefiiges innerhalb des
Antennenschafts dndert sich die Lage der innen liegenden Sensillen; proximal sind sie weiter
ventral zu finden (Abb. 23 B).

Abb. 23) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur bei Dixa sp. (Dixidae); Querschnitte der
rechten Antenne. A) Distale Ubersicht; durch einen gewundenen Verlauf der Rezeptorzelle des 7SI-
Sensillums ist neben dem Dendriten auch der Hautungskanal (Hk) dieses Sensillums zu sehen; der
gemischte Cone (/-7) mit vier Dyaden (/, 2, 5, 6) ist von sieben Sensillen umgeben, die entsprechend
ihres Typs beschriftet sind. Etwas distaler (Insert; VergroBBerung: x 24000) an der Einlenkung des Pegs
besitzt die mechanosensitive Sinneszelle des Pegs (P3+1) einen Tubularkorper (Stern). B) Proximalere
Ubersicht als (A); Sp, Scolopalorgan. d, dorsal; Balken: (B) 5 um; (A) 2 um.
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Bei den beiden kurzen S. basiconica auf dem Sockel des Peg-Organs handelt es sich um ein
eDS2-Sensillenpaar (Abb. 23), dessen erweitertes Dendritenscheidenlumen erst etwas proximal
der Antennenspitze zu erkennen ist (Abb. 23 B). In den ersten zwei Dritteln des basalen
Antennenglieds flankiert dieses Sensillenpaar symmetrisch ein erstaunlich weit distal reichendes
Scolopalorgan (Abb. 23 B).

Etwa auf halber Hohe des Antennenglieds bildet die stratoterminale Sinneszelle eines 1S2-
Sensillums ein stark méandrierendes Lamellensystem aus (Abb. 23 B). Nur der unverzweigte
Dendrit der conoterminalen Sinneszelle setzt sich bis zur Antennenspitze fort und fillt das
Lumen des kurzen S. trichodeums aus (Abb. 23 A).

Bei dem S. campaniformium an der Antennenbasis, dem S. trichodeum auf halber Hohe des
ersten Antennenglieds und einem Sensillum, das ohne duB3erlich sichtbare KutikulaauBenstruktur

auflen in der distalen Sensillengruppe endet, handelt es sich um TS1-Sensillen (Abb. 23).

4.2.3.2 Culicidae

REM
Die langgestreckten Antennen von Aedes mariae liegen, wie bei vielen Culicomorpha-Larven,

weit lateral am Kopf und sind anterad ausgerichtet (Abb. 24 A). AuBerlich sind nur wenige
Unterschiede zur Antennen- und Sensillen-Architektur von Aedes aegypti, die von Zacharuk und
Blue (1971a, b) bzw. Zacharuk et al. (1971) beschrieben wurde, festzustellen; allerdings ist hier
zusitzlich das flir andere Culicoidea (Jez & Mclver 1980; Nicastro et al. 1995) scheinbar
typische, basale S. campaniformium zu erkennen (Abb. 24 D). Dariiber hinaus lenkt auf halber
Hohe des ersten Antennenglieds aullen ein sehr langes S. trichodeum ein (Abb. 24 C). An der
Spitze des Antennenglieds inserieren sieben weitere Sensillen (Abb. 24 B). Zentral befindet sich
der Cone in Form eines S. basiconicums mit einem akzessorischen Fortsatz, der dorsal nahe der
Cone-Basis abzweigt und den Cone fast iiber die gesamte Ldnge begleitet (Abb. 24 B).
Dorsolateral vom Cone liegt der Peg als etwas langeres S. basiconicum, dessen Spitze mindestens
zehn tiefe Einschnitte aufweist. Die ldngsten Sensillen an der Antennenspitze sind jedoch drei S.
trichodea, die die apikale Sensillengruppe in einer dreieckiger Anordnung umgeben (Abb. 24 B).
Zwischen den beiden ventralen S. trichodea sitzen schlieBlich noch zwei sehr kleine S. basiconica
(Abb. 24 B).

Ultrastruktur
Der Cone von Aedes mariae ist sehr ungewohnlich gebaut, da von diesem Sensillum dorsal ein

akzessorischer Fortsatz abzweigt. Von den sieben Sinneszellbiindeln, die basal in den
Kutikulafortsatz des Cones ziehen (Abb. 25 A), verbleiben nur sechs neuronale Einheiten im
Hauptteil des Cones, genauer gesagt zwei Triaden und vier Dyaden [C 2x3 & 4x2] (Abb. 25 B);

dies ist eine Triade weniger als beispielsweise beim Cone von Dixa sp. Die verbleibenden drei
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Abb. 24) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Aedes mariae (Culicidae). A) Ubersicht
des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Distale Sensillengruppe der linken Antenne; vom Cone (C)
zweigt dorsal ein akzessorischer Fortsatz (aF) ab. C) Dorsalansicht der linken Antenne. D) Basales S.
campaniformium (7S7) auf der Dorsalseite der linken Antenne. v, ventral; (Beschriftung der Sensillen
entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Aufnahmen von H. Hruschka).

Sinneszellen projizieren in den Fortsatz (Abb. 25 B-D). Sie werden wie eine Einheit des Cones
basal von einer gemeinsamen Dendritenscheide und einem Hilfszellkomplex zusammengefal3t
(Abb. 25), einer der drei Dendriten bildet weiter distal jedoch ein Lamellensystem mit
fingerformigen Ausstiilpungen, das den akzessorischen Fortsatz prinzipiell als IS-Sensillum
ausweist (Abb. 25 C). Dennoch deuten verschiedene Merkmale darauf hin, daf es sich bei diesen
Rezeptorzellen um die ,,fehlende” siebte Einheit des Cones handelt [C (2x3 & 4x2) & 1x3], die
vom eigentlichen Sensillum abgetrennt und umgewandelt wurde. So sind pro Cone-Einheit
deutlich eine thekogene und eine trichogene Hilfszelle zu sehen, die die Sinneszellen einer
Einheit komplett umgeben (Abb. 25 A, siehe z.B. Einheit Nr. 3). Die tormogenen Hilfszellen
bilden jedoch nicht einen geschlossenen Mantel um jeweils eine einzelne Einheit, sondern
scheinen sich zu einer gemeinsamen Zellschicht um alle zum Cone gehérenden Einheiten,
einschlieBflich der abgetrennten Sinneszellen des akzessorischen Fortsatzes, zusammen-
zuschlieBen (Abb. 25 A). Unterstiitzt wird diese Beobachtung durch die Tatsache, daB dem
Hauptteil des Aedes-Cones [C 2x3 & 4x2] verglichen mit den Cones von Dixa sp. und Bezzia sp.
(siche 4.2.3.4) [C 3x3 & 4x2] genau eine Triade fehlt. Der akzessorische Fortsatz, dessen
Kutikulaoberfliche distal zusehends unregelmissiger wird, besitzt terminal eine Pore, die
offensichtlich mit Material gefiillt ist, das sich aber vom extrem elektronenoptisch dichten

Material in Ecdysialporen deutlich unterscheidet (Abb. 25 B, Insert). Nur einer der Dendriten
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dieser spezialisierten Triade reicht mit relativ groBem Zelldurchmesser bis in den akzessorischen
Kutikulafortsatz, wihrend das zweite unverzweigte AuBlenglied und der lamellierte Dendrit
proximaler enden (Abb. 25 B). Distal ist in die verhidltnismédfBig diinne Dendritenscheide
elektronenoptisch weniger dichtes Material eingelagert (Abb. 25 B). Eine weitere Besonderheit
des Cones von Aedes mariae ist das Fehlen von Poren und Porentubuli in der Sensillenwand (Typ
V) (Abb. 26 G).

Der Peg ist mit vier Rezeptorzellen ausgestattet, die wie bei Dixa sp. eine [3+1]-Differenzierung
zeigen (Abb. 25 A; 26 A-F). Schon in der Geilelregion sind der mechanosensitive Dendrit und
die drei chemosensitiven Sinneszellfortsitze voneinander zu unterscheiden, da letztere ihr Cilium
etwas distaler ausbilden (Abb. 26 E, F). In den Kutikulasockel des Peg-Organs projizieren noch
alle vier Auflenglieder (Abb. 26 D), doch am beweglichen Gelenksockel des Peg-Sensillums
endet der mechanosensitive Dendrit mit einem Tubularkérper (Abb. 26 C). Noch immer durch
die Dendritenscheide vom dufleren Sensillenlymphraum bzw. Kanal II getrennt, reichen die drei
chemosensitiven Dendriten bis zur Spitze des Peg-Sensillums (Abb. 26 A, B). Distal endet das
Sensillum mit sechs nach aulen fiihrenden Spalten (Abb. 7 C, 26 A).

Die langen filiformen Haare der drei AS2-Sensillen (S. trichodea) bilden eine dreieckige
Anordnung um die distale Sensillengruppe (Abb. 25 A). Der elektronenoptisch weniger dichte
Dendrit lduft weiter in das Haar, ohne das Lumen voéllig auszufiillen oder Spezialisierungen
auszubilden; gelegentlich scheint die Mikrotubulidichte leicht erh6ht zu sein.

Neben dem lamellierten Dendriten des akzessorischen Fortsatzes, dessen Sinneszellen vermutlich
zum Cone gehoren, gibt es noch ein eigenstindiges 1S-Sensillum mit zwei Sinneszellen (1S2)
(Abb. 25 A; 26 H). Der verzweigte Dendrit bildet relativ dicke, plattenformige Lamellen, die
dicht beieinander liegen (Abb. 10 F; 25 A). Der unverzweigte Dendrit der conoterminalen
Sinneszelle reicht bis in den auch duBerlich sichtbaren Kutikulafortsatz (lingere der beiden
kleinen S. basiconica auf der Ventralseite). Stellenweise kommen Verdickungen der ansonsten
eher diinnen Dendritenscheide vor (Abb. 25 A).

Dartiber hinaus ist die Antenne von Aedes mariae mit drei TS1-Sensillen ausgestattet, die sich
auf ein basales S. campaniformium, ein S. trichodeum in der Antennenmitte und auf ein extrem

kleines S. basiconicum an der Antennenspitze (Abb. 25 A; 26 H) verteilen.

Abb. 25) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Aedes mariae (Culicidae, Teil I);
Querschnitte der linken Antenne. A) Ubersicht nahe der Antennenspitze; jede Cone-Einheit (/-7) ist von
einer thekogenen (#h) und einer trichogenen (#r) Hilfszelle komplett umschlossen, wéihrend die
tormogenen Hilfszellen (fo) eine gemeinsame &ullere Zellhiille bilden; aF/7, Cone-Triade, die in den
akzessorischen Fortsatz projiziert. Die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. B-D)
Ultradiinnschnittserie des akzessorischen Fortsatzes (aF); von der distalen Spitze des Fortsatzes mit
terminaler Pore (Pfeil) (B, Insert; Vergroflerung: x 17000), iiber die Abzweigung vom Cone-Hauptteil (C)
(B), das proximaler gelegene Lamellensystem (D3) (C), bis zur mitochondrienreichen Zone der
Dendriteninnenglieder (D1-3) (D). I-7, neuronale Einheiten des Cones; d, dorsal; Balken: (A,B) 2 um;
(C,D) 1 um.
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K-l

Abb. 26) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Aedes mariae (Culicidae, Teil 1I);
A-F) Ultradiinnschnittserie des [P3+1] Pegs; von einem distalen Querschnitte (A) in dem Bereich, in dem
Kanal II (K-II) endet, {iber den ersten Kontakt zwischen Dendritenscheide (DS) und Sensillenwand (B),
iiber die flexible Einlenkregion mit Tubularkdrper (Stern) in der mechanosensitiven Sinneszelle (C), iiber
einen Schnitt durch den Kutikulasockel (KS) (D), bis zum Cilium der mechanosensitiven Sinneszelle
(Pfeilspitze) (E) und noch etwas proximaler (F) zu den Cilien (Ci) der chemosensitiven Zellen; SS,
Sockelseptum; K-/, Kanal I; Z, Zellausldufer vermutlich einer Hilfszelle. G) Distaler Schnitt durch den
Haupt-Cone mit Kutikulatyp V; Pfeile, Dendritenverzweigungen. H) [S2-Sensillum mit zwei Cilien (Ci);
die tibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. Balken: (C-H) 1 um; (A,B) 0,5 um.
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4.2.3.3 Simuliidae

REM
Zunichst fallen am Kopf der larvalen Simuliidae zwei grole Mundfacher auf, mit denen die

Larven Nahrungspartikel aus der Wasserstromung filtrieren (Abb. 27 A). Die langen und
schlanken Antennen inserieren eher unscheinbar dorsal dieser weit aufgespannten Facher (Abb.
27 A). Sie sind zweigliedrig und mit extrem wenigen Sensillen ausgestattet (Abb. 27 B). Das
auBerlich sichtbare Sensilleninventar beschriankt sich auf zwei pinselformige Sensillen ventral
und dorsal an der Spitze des ersten Antennenglieds, sowie den Peg, der als spitz zulaufendes S.
basiconicum am Ende des zweiten Antennenglieds einlenkt (Abb. 27 B). Drei weitere Sensillen,
die auch von Craig und Batz (1982) beschrieben werden, liegen proximal der Antennenbasis und

werden somit nicht zum antennalen Sensilleninventar gerechnet.

Abb. 27) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Simulium sp. (Simuliidae). A) Ubersicht
des Kopfs von anterodorsal; Pfeilspitze, rechte Antenne; M, Mundfiachern; v, ventral. B) Dorsalansicht der
rechten Antenne; Ag, Antennenglieder. (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen);
(Aufnahmen von H. Hruschka).

Ultrastruktur
Auch die ultrastrukturelle Untersuchung der Antennen von Simulium sp. bestitigt die geringe

Anzahl von nur drei antennalen Sensillen (Abb. 28); dies ist somit im Rahmen der vorliegenden
Arbeit die einzige ,,Miicken-Larve” mit weniger als neun Sensillen pro Antenne. Ebenso
einzigartig ist das Fehlen eines Cone-Sensillums.

Im Gegensatz zu den zuvor beschriebenen Larven der Culicoidea-Linie ist der Peg bei Simulium
sp. (Chironomoidea-Linie) mit fiinf Sinneszellen ausgestattete (Abb. 28), von denen eine
mechanosensitiv ist und mit Tubularkérper an der Basis des Peg-Sensillums endet [P4+1].
Wihrend die Dendritenscheide die Dendriten distal noch relativ eng umschlieft, ist das
Dendritenscheidenlumen proximal stark erweitert (Abb. 28), bevor es sich etwa ab der Mitte des

ersten Antennenglieds wieder verjiingt.
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Wie bei Dixa sp. besitzen auch die Antennen von Simulium sp. nur zwei AS2-Sensillen, die hier
symmetrisch um das zweite Antennenglied, respektive das Peg-Organ, angeordnet sind (Abb.
28).

Abb. 28) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Simulium sp. (Simuliidae);
Ubersicht der rechten Antenne durch einen Querschnitt des ersten Antennenglieds; der Peg (P4+1) und
die beiden AS2-Sensillen sind die einzigen gefundenen Sensillen; d, dorsal. Balken: 2 pm.

4.2.3.4 Ceratopogonidae

REM
Bei den larvalen Ceratopogonidae findet man mindestens zwei morphologisch grundverschiedene

Antennentypen; beim ersten Typ, den z.B. Forcipomya sp. représentiert, setzen die langen und
schlanken Antennen ungewohnlich weit posterior am Caput an (Diplomarbeit von H. Hruschka,
1996); beim zweiten Typ, den auch die hier untersuchte Larve von Bezzia sp. vertritt, liegen die
kurzen Antennen sehr weit anterior auf dem langgezogenen Kopf (Abb. 29 A). Das
Antennenglied, auf dem die acht rasterelektronenmikroskopisch sichtbaren Sensillen inserieren,

ist zu einer flachen Scheibe reduziert, die in einer Vertiefung dorsal des Mandibelgelenks



4.2 Verteilung der antennalen Sensillen bei Dipterenlarven 93

versenkt ist (Abb. 29 B). Bei dem am weitesten anterior gelegenen Sensillum handelt es sich um
den abgeplatteten Cone, dessen trichterartig vertieften Poren ihm die Oberflichenstruktur einer
Erdbeere verleithen (Abb. 29 B). Zentral ragt der Peg aus der Sensillengruppe, wobei das
S. basiconicum deutlich auf einem Kutikulasockel sitzt (Abb. 29 B). Umgeben ist der Peg von
sechs weiteren, dicht gestaffelten Sensillen; ihre Formen weisen sie als S. basiconica und
S. squamiformia, bzw. als Ubergangsformen zwischen diesen beiden Sensillentypen aus (Abb.
19 B).

Abb. 29) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Bezzia sp. (Ceratopogonidae). A)
Anteriorer Teil des langgestreckten Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Frontalansicht der rechten
Antenne; posterior des Cones (C) sind sieben weitere Sensillen zu erkennen. d, dorsal; (Beschriftung der
Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen).

Ultrastruktur
Der Cone von Bezzia sp. enthélt insgesamt sieben neuronale Einheiten, darunter drei Triaden und

vier Dyaden [C 3x3 & 4x2] (Abb. 30 B); dieses Mischungsverhiltnis entspricht den
Verhiltnissen im Cone von Dixa sp. Dagegen weichen die Kutikulatypen des Cones bei den
beiden Arten stark voneinander ab; wéhrend die Dixidae den hiufig beobachteten Typ Il zeigt,
besitzen die Ceratopogonidae als einzige der hier untersuchten Dipterenfamilien den Kutikulatyp
IV, deren Poren sich, wie bereits bei der dueren Untersuchung zu erkennen, trichterférmig nach
auBlen Offnen (Abb. 30 A). Die elektronenoptisch dichte Substanz in den Porentrichtern ist
offensichtlich nur bei den TEM-fixierten Priparaten vorhanden (Abb. 30 A). Durch einen Engpal}
im Bereich der Cone-Basis gelangen die Dendritenauflenglieder in das Haarlumen, wo sie sich
sukzessive verzweigen und pilzformig ausbreiten (Abb. 5 K; 30 A).

Eine der fiinf Sinneszellen des [4+1] Pegs bildet, wie bei den meisten ,,Nematocera”, einen
Tubularkorper aus und endet in dem Bereich, in dem der Peg in den Kutikulasockel einlenkt. Das
Dendritenscheidenlumen ist verhéltnisméBig klein (Abb. 30) und damit eher untypisch, was unter
Umstidnden mit der stark gestauchten Antennenarchitektur zusammenhéngt.

Das gleiche Phidnomen ist auch bei den beiden eDS3-Sensillen, die beiderseits des Pegs liegen, zu

beobachten; auch hier ist das erweiterte Dendritenscheidenlumen, das sonst fiir diesen Sensillen-
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Abb. 30) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Bezzia sp. (Ceratopogonidae);
Ubersichtsquerschnitte der linken Antenne. A) In dieser distalen Schnittebene sind nur 9 der 10 distalen
Sensillen zu sehen, da ein eDS3-Sensillum etwas proximaler zwischen Peg (P4+1) und Cone (C) endet.
Die tibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. B) Proximaler sind die sieben Dyaden
bzw. Triaden des Cones (/-7), sowie ein zusitzliches, basal endendes 7S/-Sensillum zu erkennen. d,

dorsal; Balken: 1 pm.
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typ charakteristisch ist, in vielen Bereichen nur andeutungsweise zu erkennen (Abb. 30). Die
beiden Sensillen enden jeweils mit einer winzigen terminalen Pore zwischen Cone und Peg.

Ein Merkmal, das auch bei anderen hier untersuchten Larven hiufiger zu finden ist, sind die drei
in einer dreieckigen Anordnung um den Peg gruppierten AS2-Sensillen (Abb. 30). Ebenso
symmetrisch liegt jeweils zwischen zwei A-Sensillen ein TSI1-Sensillum (Abb. 30). Zuletzt
kommt zu diesen drei TSI1-Sensillen noch ein viertes, das aber weiter basal nahe der
Antennenbasis ohne Kutikulafortsatz endet (Abb. 30 B).

4.2.3.5 Chironomidae

REM
Die Antennen sitzen bei Chironomus riparius/piger* weit vorne am Kopf dorsal der

Mandibelgelenke (Abb. 31 A). Mit drei Antennengliedern bei Tanypus sp., bzw. sogar vier bei
Chironomus riparius/piger (Abb. 31 C) repréasentieren die Chironomidae im Rahmen dieser
Arbeit die Dipterenlarven mit den meisten Antennengliedern. Dem langen und zugleich breiten,
ersten Antennenglied folgen zwei bis drei schmalere Glieder, deren Abschlul3 apikal stets der
spitz zulaufende Peg bildet (Abb. 31 B, C). Am distalen Ende des ersten Antennenglieds inseriert
ventral des zweiten Glieds der Cone (Abb. 31 B, C), der frilher auch ,Fiihleranhang* oder
»Antennenfortsatz® genannt wurde (Brauns 1954). Bei beiden rasterelektronenmikroskopisch

untersuchten Arten zweigt dorsal vom Cone ein Fortsatz (,,Antennenborste”, Brauns 1954) ab

Abb. 31) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Chironomus riparius/piger
(Chironomidae). A) Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Ubersicht der rechten Antenne
von innen. C) Wie (B), aber vergroBerte Ansicht des distalen Bereichs; an der Basis des Cones (C) zweigt
dorsal-innen ein Fortsatz (SI/F) ab. Ag, Antennenglieder; d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen
entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Aufnahmen B und C von H. Hruschka).

* siehe Tab. 3.1
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(Abb. 31 C), wobei sowohl die Lage der Verzweigung, als auch die Lange des Fortsatzes und des
Cones bei den beiden Arten variieren. Bei Chironomus riparius/piger steht dem sehr langen
Cone-Hauptteil ein recht kurzer Fortsatz gegeniiber, der etwas distal der Cone-Basis entspringt
und nur etwa ein Fiinftel der Cone-Léange erreicht (Abb. 31 C). Dagegen sind Cone und Fortsatz
bei Tanypus sp. anndhernd gleich lang.

Die grofite Ansammlung von Sensillen befindet sich am distalen Ende des zweiten
Antennenglieds; dort umschlieBen drei Sensillen, ein abgeflachtes S. basiconicum und zwei
ungewohnlich geformte Sensillen (,,Lauterbornsche Organe®, Brauns 1954), das dritte
Antennenglied (Abb. 31 C). Dabei liegt das S. basiconicum zwischen den beiden anderen
Sensillen, deren jeweils etwa 20 filiformen Kutikulafortsitze eine Art ,,Palisadenzaun” um die
Basis des dritten Antennenglieds bilden (Abb. 31 C). Unterschiede zwischen den beiden
rasterelektronenmikroskopisch untersuchten Arten bestehen z.B. in der relativen Lage dieser
Sensillen-Dreiergruppe; so liegt bei Chironomus riparius/piger das mittlere Sensillum dem
folgenden Antennenglied dorsal auf (Abb. 31 C), bei Tanypus sp. dagegen innen.

Wie schon zuvor bei den beiden Culicoidea-Larven Dixa sp. und Aedes mariae verteilen sich
auch bei den beiden Chironomidae drei Sensillen auf unterschiedliche Regionen des ersten
Antennenglieds; ein S. campaniformium liegt stets nahe der Antennenbasis (Abb. 31 B)
(,,Ringorgan®, Brauns 1954), wihrend ein langes S. trichodeum bei Tanypus sp. in der Mitte und
bei Chironomus riparius/piger ein relativ kurzes Haar fast distal inserieren (Abb. 31 B).
Vergleicht man die Antennen der Chironomidae mit anderen Dipteren-Antennen, wie z.B. denen
der Culicoidea-Larven, féllt auf, dafl die - in diesem Fall sieben - antennalen Sensillen hier nicht
hauptsdchlich zu einer groflen distalen Sensillengruppe zusammengefaflt sind, sondern sich auf

die gesamte Lange der vielgliedrigen Antennen verteilen (Abb. 31 B, C).

Ultrastruktur
Wie zuvor bei den Vertretern der Culicoidea-Linie, gibt es auch in der Chironomoidea-Linie

neben einer Familie, deren Cone die haufig zu findende Anzahl von sieben neuronalen Einheiten
besitzt (Ceratopogonidae), eine Familie (Chironomidae), die davon abweicht. Wéhrend sich bei
den Culicidae aber scheinbar eine Cone-Einheit abspaltet und sich der eigentliche Cone somit
nurmehr aus insgesamt sechs Triaden und Dyaden zusammensetzt, enthédlt der Cone der beiden
untersuchten Chironomidae-Larven neben drei Triaden und vier Dyaden (vgl. Dixidae und
Ceratopogonidae) sogar eine zusétzlich Dyade, also insgesamt acht neuronale Einheiten [C 3x3 &

5x2] (Abb. 32 B; 33 F). Distal verzweigen sich die Dendritenaullenglieder zwar sukzessive,

Abb. 32) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur bei Chironomus sp. (Chironomidae, Teil
I). A, B) Distaler (A) und proximaler (B) Querschnitt des ersten Antennenglieds der rechten Antenne. Das
S1-Sensillum im Fortsatz (S1/F) ist nicht in den Hilfszellkomplex des Cones (C) integriert. Die iibrigen
Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. Nahe der Antennenbasis (B) sind drei weitere Sensillen
zu erkennen: ein Scolopalorgan (Sp), sowie ein mittig (med.) bzw. basal inserierendes 7.S7-Sensillum. /-8,
Cone-Einheiten; d, dorsal; Balken: 1 um.
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dennoch sind im Vergleich zu vielen anderen Arten weniger und nicht so feine Verzweigungen
vorhanden (Abb. 32 A; 33 C, D, E). Nur die distale Hélfte des Cones ist pords, wobei die
Kutikula aufgrund der unregelmiBigen Oberfldchen zu Typ II zu rechnen ist (Abb. 6 A; 33 C).
Eine Besonderheit der Chironomidae ist ein S1-Sensillum (Fortsatz), das vom Cone abzweigt und
dessen einzige Sinneszelle keine modalitdtsspezifischen Strukturen zeigt (Abb. 32 A; 33 C, D, E).
Im Gegensatz zum akzessorischen Fortsatz bei Aedes mariae gibt es aber keine zelluldren
Hinweise darauf, da3 es sich dabei um einen Teil des zusammengesetzten Cones handelt. Die
Sinneszelle des Fortsatzes wird von den tormogenen Zellen des Cones nicht in dessen Hilfszell-
komplex integriert (Abb. 32; 33 F); es handelt sich also vermutlich um ein eigensténdiges S1-
Sensillum, dessen Kutikulafortsatz zunichst direkt an der Basis des Cones entspringt (7anypus
sp.) und schlieBlich basal mit der Cone-Kutikula verschmilzt (Chironomus sp.) (Abb. 33 F).

Wie bei den beiden zuvor beschriebenen Chironomoidea-Larven (Bezzia sp. und Simulium sp.) ist
auch der Peg der beiden Chironomidae mit fiinf Sinneszellen, darunter einer mechanosensitiven,
ausgestattet [P4+1] (Abb. 32 A; 33 A, C, D). Auf Querschnitten des ersten Antennenglieds sind
drei AS2-Sensillen zu erkennen, die deutlich eine triangulire Formation um die restlichen
Sensillen bilden (Abb. 32). Obwohl diese Anordnung hdufig zu beobachten ist, stellt sie bei den
Chironomidae eine Besonderheit dar, denn topologisch enden die A-Sensillen auf
unterschiedlichen Ebenen der vielgliedrigen Antennen; wechselt man daher von der
zweidimensionalen zur dreidimensionalen Betrachtungsweise, verlagern sich die Positionen der
AS2-Sensillen entsprechend den Antennengliedern, denen sie zugeordnet sind, wie beim
Ausziehen eines Teleskops. Das distale AS2-Sensillum liegt als S. basiconicum an der Spitze des
zweiten Antennenglieds (Abb. 33 A, C, D), die beiden verbleibenden A-Sensillen enden dagegen
an der Spitze des ersten Glieds ohne duBerlich sichtbare Kutikulafortsétze.

Das distale AS2-Sensillum wird symmetrisch von einem eDS3-Sensillenpaar flankiert, deren
ungewohnlich geformter Kutikulaapparat schon &uBerlich auffiel. Die jeweils 18-20 filiformen

Kutikulafortsitze dieser ,,Palisadensensillen” zweigen zundchst basal als massive Streben ab,

Abb. 33) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Chironomiden-Larven (Teil II);
Querschnitte der rechten Antennen von Chironomus sp. (A-C) und Tanypus sp. (D-F). A) Mittlerer
Bereich des dritten Antennenglieds; im AS2-Sensillum ist distal der Sensillenbasis nur der ,,helle* Dendrit
zu sehen. Der Bereich, der durch die Kutikulafortsitze (Pfeilspitzen) der ,,Palisadensensillen” eingefal3t
wird, ist mit einer granuldren Substanz gefiillt und scheint nur an den Stellen ,,auszulaufen®, an denen die
Begrenzung Liicken aufweist. B) Basalerer Schnitt als (A) durch das innere eDS3-Sensillum; die distal
hohlen Fortsitze sind basal aus massiver Kutikula (Pfeilspitzen). C, D) Schnitte auf Hohe des zweiten
Antennenglieds zeigen zwar das gleiche Sensilleninventar bei den beiden untersuchten Arten, doch auch
die verdrehte Lagebeziechung des zweiten Antennenglieds (P4+1, AS2 und zwei eDS3) zum Cone (C) und
seinem Fortsatz (S1/F). E) SI-Sensillum im Kutikulafortsatz des Cones (C). F) Einige der acht Cone-
Einheiten (/-8) haben in dieser Schnittebene noch Dendritenverzweigungen (Pfeilspitze). d, dorsal; v,
ventral; Balken: 1 um.
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werden distal aber zu hohlen und schlieBlich terminal wieder geschlossenen Rohren (Abb. 33 A,
B). Wie eine Art ,,Zaun” grenzen sie einen Vorhof zu dem Teil des Sensillums ab, in dem die
Dendriten verlaufen; in den TEM-fixierten Praparaten war dieser Vorraum mit einer granuldren
oder vielleicht mucdsen Substanz gefiillt (Abb. 33 A, B). Die Kutikulaschicht zwischen dem
Lumen, in dem die Sinneszellen verlaufen, und diesem Vorraum ist zwar sehr diinn, aber Poren
oder Porentubuli sind nicht sichtbar (Abb. 33 B). Wie schon im REM-Teil angesprochen zeigen
auch die Antennenquerschnitte von Chironomus sp. und Tanypus sp., dal} die relativen Positionen
der distal des ersten Antennenglieds endenden Sensillen um 90° verschoben sind (Abb. 33 C, D).
Bei den beiden Sensillen, die basal (S. campaniformium) und mittig oder etwas proximal der
Spitze des ersten Antennenglieds (S. trichodeum) enden, handelt es sich wie bei den Culicoidea-
Larven um TS1-Sensillen (Abb. 32 B).

Im proximalen Bereich des ersten Antennenglieds reiht sich zwischen die beiden eDS3-Sensillen
ein Scolopalorgan (Abb. 32 B) und bildet mit diesen eine Gruppierung, die in dhnlicher Weise
auch schon bei Dixa sp. beschrieben wurde, nur da3 das Scolopidium dort von zwei eDS2-
Sensillen flankiert wird (vgl. Abb. 23 B).

Tab. 4.2) Antennales Sensilleninventar der Culicomorpha-Larven. 2, Summe; n, Anzahl; P, Porentyp; SZ,
Sinneszellen.

Familie Art Cone Peg | AS2/3 387 2SZ 1SZ | Sp
>nx SZ
(nx3 & nx2) P. nxSZ [ X Typ X[ Typ [Z Typ
Dixidae Dixa sp. 7x3/2 II|3+1| 2x2 |- 3(2x 3[1xTSly | 1
(3x & 4x) eDS2 1 x TSI,
1x1S2 1 x TS1,
Culicidae Aedes mariae [6+1]x3/2 V |3+1 | 3x2 |- 1]1x1S2 |3 |1xTSly
(2+1x & 4x) 1 x TS1,
1x TS1,
Simuliidae Simulium sp. - - [ 4+1 ] 2x2 |- - -
Ceratopogoni- | Bezzia sp. 7x3/2 IV]4+1 | 3x2 |2(2xeDS3 | - 413xTSly
dae (3x & 4x) 1 x TSI,
Chironomidae | Chironomus sp. 8x3/2 II [4+1 | 3x2 [2|2xeDS3 |- 311xTS1,| 1
(3x & 5x) 1 x TSI,
1xS1
Tanypus sp. 8x3/2 IT [4+1 | 3x2 [2|2xeDS3 | - 3|1xTSl,| 1
(3x & 5x) 1 x TSI,
1 xSl
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4.2.4 Blephariceromorpha

Dieses Taxon umschlieBt die drei Familien Nymphomyiidae, Deuterophlebiidae und die
namengebenden Blephariceridae. Die beiden erstgenannten Familien sind nur im nearktischen
Bereich verbreitet, und so standen lediglich alkoholfixierte Larven fiir eine rasterelektronen-
mikroskopische Untersuchung zur Verfiigung. Im Gegensatz dazu konnten zwei unterschiedliche
Vertreter der Blephariceridae TEM-fixiert und analysiert werden, was die Moglichkeit eines
intrafamilidren Vergleichs eroffnet. Dariiber hinaus war fiir die Beurteilung der Aussagekraft und
Konstanz der untersuchten Merkmale auch ein ontogenetischer Vergleich von groBer Bedeutung.
Durch die Untersuchung einer Prdecdysis-Larve von Hapalothrix lugubris konnten zwei
Larvenstadien der gleichen Art, ja sogar des selben Individuums, miteinander verglichen werden,
so daB die Ergebnisse nicht durch andere Parameter, wie z.B. eventuelle innerartliche Variabilitit,

verfalscht wurden.

Larven
Die Larven der Nymphomyiidae, Deuterophlebiidac (Bergmiicken) und Blephariceridae

(Netzfligelmiicken) leben in kalten, schnellflieBenden Gebirgsbdachen und teilweise sogar in
Wasserfillen. Eine Gemeinsamkeit der beiden letztgenannten Familien sind laterale
Pseudopodien an den Abdominalsegmenten der abgeflachten Larvenkorper, wéhrend die
Nymphomyiidae ventral acht Paar lange StummelfiiSichen an den Abdominalsegmenten besitzen
(Courtney 1994). Die eucephalen Larven sind stets apneustisch und weiden den Algenaufwuchs
von Steinen ab (mikrophytophag) (u.a. Courtney 1994).

Von den extrem kleinen Nymphomyiidae sind weltweit bisher nur sieben Arten beschrieben
(Amerika und Asien) (Adler et al. 1985; Courtney 1994).

Die Deuterophlebiidae sind ebenfalls sehr selten; es ist bislang nur eine Gattung (Deuterophlebia)
mit zehn Arten beschrieben, die ausschlielich in Amerika und Asien verbreitet sind (Courtney
1990). Babcock (1985) berichtet von Funden in Alaska, wobei geritselt wird, wie die Tiere bei
Temperaturen von bis zu -50°C iiberwintern.

Die Blephariceridae-Larven zeigen sehr spezifische Anpassungen an ihr Habitat: der Kopf, die
drei Thorakalsegmente und das erste Abdominalsegment sind ebenso verschmolzen, wie das
siebte und achte Abdominalsegment. Die somit verbleibenden, sieben Korperabschnitte sind
ventral mit sechs Saugnépfen ausgestattet, mit denen sie sich am Gewéssergrund festhalten. Die
Antennen der Larven konnen extrem lang sein und werden in der Literatur unterschiedlich als
ein- bis dreigliedrig angegeben.

Obwohl die Larven der drei Familien unter den gleichen Umweltbedingungen leben und die
meisten Vertreter langgestreckte Antennen besitzen, sind doch zwischen den Familien grof3e
Unterschiede im Bau der Antennen und in der Zusammensetzung des Sensilleninventars

festzustellen.
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4.2.4.1 Nymphomyiidae

REM
Sowohl der schmale Kopf von Nymphomyia walkeri, als auch die Antennen und ihr

Sensilleninventar weisen groBe Ahnlichkeiten mit den Antennen einiger Culicomorpha-Larven
auf (Abb. 34 A). Dariiber hinaus sind aber auch Ubereinstimmungen mit den antennalen
Sensillen der Blephariceridae feststellbar (vgl. Abb. 34 B und 36 C). An der Spitze des
zylindrischen Antennenglieds befinden sich sechs duBlerlich sichtbare Sensillen; dorsal liegt das
langste S. basiconicum, das aufgrund der terminalen Spalten als Peg interpretiert werden kann
(Abb. 34 B). Ventral des Pegs ist der Cone an der pordsen Kutikulawand zu identifizieren.
Auffallend ist eine feinrippige und leicht spiralig verlaufende Skulpturierung des Cones entlang
der Sensillenldngsachse (Abb. 34 B). In einer dreieckigen Formation sind drei etwa gleich grof3e,
abgeflachte S. basiconica um den Peg und den Cone angeordnet (dorsal, sowie innen und auflen)
(Abb. 34 B). Als sechstes Sensillum inseriert auBlen noch ein mittellanges S. trichodeum

zwischen zwei der flachen S. basiconica (Abb. 34 B).

Abb. 34) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Nymphomyia walkeri (Nymphomyiidae).
A) Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Sicht von auBen auf die Sensillengruppe an der
Spitze der linken Antenne; aufler Cone (C) und Peg (P) sind drei weitere Sensillen (Pfeilspitzen) zu
erkennen, ein viertes auf der Innenseite ist verdeckt (gestrichelte Pfeilspitze). d, dorsal.

4.2.4.2 Deuterophlebiidae

REM
Neben den oben angesprochenen Spezialisierungen, die der Larvenkdrper der Deuterophlebiidae

erfahren hat, nehmen auch ihre Antennen eine Sonderstellung unter den bisher analysierten
Dipterenlarven ein. Auf den ersten Blick scheint es zweifelsfrei, dall es sich bei den paarigen
Kopfanhénge von Deuterophlebia inyoensis, die zwischen den Stemmata und den
Mandibelgelenken inserieren (Abb. 35 A), um die Antennen handelt (siehe auch Courtney 1990),
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und doch gibt es Merkmale, die diese Interpretation nicht uneingeschriankt bestitigen; vor allem
die scheinbare Aufspaltung des distalen Antennenglieds in zwei Aste ist einzigartig unter den
bisher untersuchten larvalen Antennen; an das kurze erste Antennenglied schlieen sich also ein
langer dorsaler und ein etwa nur ein Drittel so langer, ventraler Fortsatz an (Abb. 34 A, B). Es
gibt jedoch auch eine strukturelle Ahnlichkeit mit den Antennen der Dixidae, einiger Culicidae
und, wie in der Folge noch zu berichten ist, auch der Blephariceridae; bei all diesen Vertretern
sind grole Teile der Antennenoberfliche mit zahlreichen, wahrscheinlich nicht-innervierten
Kutikulafortsidtze bedecken (Abb. 35 B-D; 36 B; vgl. auch Abb. 22 B). Bei Deuterophlebia
inyoensis sind diese Fortsitze relativ klein und bilden einen dichten, flaumartigen Uberzug, der
nur an den distalen Enden der beiden Antennenzweige fehlt (Abb. 35 C, D). Neben diesen
kleinen Kutikulahaaren gibt es aber noch zahlreiche Fortsdtze mit Basalring, bei denen es sich um
kurze S. basiconica handeln konnte; ungewohnlich ist aber, dal mehrere hundert dieser
moglichen Sensillen sowohl auf dem dorsalen, als auch dem ventralen Antennenast verteilt sind
(Abb. 35 C, D). Rasterelektronenmikroskopisch ist es nicht mdglich zu entscheiden, bei welchen

Fortsitzen es sich nun wirklich um Sensillen oder nur um Kutikuladornen handelt.

F—— 10pm

Abb. 35) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Deuterophlebia inyoensis
(Deuterophlebiidae). A) Frontalansicht; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Innenansicht der rechten Antenne;
Ag, basales Antennenglied. C) Spitze des dorsalen Asts der rechten Antenne mit fiinf bis sieben moglichen
S. basiconica (Pfeilspitzen); etwas proximaler ist dorsal noch ein groBeres Sensillum (Pfeil) mit
unregelmifBiger Kutikulaoberfliche zu erkennen. D) Wie (B), aber vergroBerte Ansicht der Spitze des
ventralen Asts mit mehreren moglichen S. basiconica (Pfeilspitzen). d, dorsal.
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4.2.4.3 Blephariceridae

REM
Die stets schlanken Antennen der Blephariceridae liegen anterior am relativ breiten Kopf (Abb.

36 A). Bei beiden hier untersuchten Blephariceridae sind alle duBerlich sichtbaren Sensillen an
der Spitze der Antenne versammelt (Abb. 36 C-E). Obwohl die Antennen von Liponeura sp.
extrem lang und filigran sind, ist nur ein basales Antennenglied vorhanden, an dessen Spitze sich
die distale Sensillengruppe befindet (Abb. 36 A, B). Bei Hapalothrix lugubris sind die Antennen
mittig leicht geknickt und scheinen aus zwei Gliedern zu bestehen, obwohl sie deutlich kiirzer
sind als die Antennen von Liponeura sp. (Abb. 36 D).

Die apikale Sensillengruppe umfafit jeweils acht duBerlich sichtbare Sensillen, wobei eine
Tendenz zu Sensillen mit apikalen Fortsdtzen oder gar zu pinselférmigen Sensillen feststellbar ist
(Abb. 36 C, E). Ein Unterschied zwischen den Antennen von Hapalothrix lugubris und von
Liponeura sp. sind die vertauschten Langenverhéltnisse von Cone und Peg-Organ; bei Liponeura
sp. ist das zentral gelegene Peg-Organ deutlich lidnger als der sich ventral anschliefende Cone,
wiéhrend es sich bei Hapalothrix lugubris umgekehrt verhilt (Abb. 36 C, E). Ein GrofBteil der
Peg-Organe wird jedoch durch den Kutikulasockel gebildet. An der Basis des Peg-Organs bzw.
teilweise sogar auf dem Kutikulasockel befinden sich weitere vier Sensillen (Abb. 36 C, E). Zu
dieser Vierergruppe gehdren ein distales Sensillum, das bei Liponeura sp. deutlich auf dem Peg-
Organ liegt (Abb. 36 C; vgl. auch Dixidae), ein dorsales und relativ grofles S. basiconicum mit
wenigen apikalen Fortsdtzen, sowie ein symmetrisch innen und au3en angeordnetes Sensillenpaar
(Abb. 36 C, E). Obwohl sich die beiden symmetrisch angeordneten Sensillen &uBerlich sehr
dhneln, ist das innen gelegene stets etwas kleiner. Mit Ausnahme des dorsalen Sensillums sind
die meisten verbleibenden Sensillen bei Liponeura sp. pinselformig (Abb. 36 C), wihrend sie bei
Hapalothrix lugubris eher die Form von S. basiconica haben mit ausgeprégter terminaler Pore
und einem ldngsgerieften Schaft (Abb. 36 E). Zwischen Cone und Peg, bzw. auf der
Antenneninnenseite befinden sich die letzten beiden der duBerlich sichtbaren Sensillen. Bei
Liponeura sp. sind beide Sensillen sehr klein (Abb. 36 C), wohingegen sie bei Hapalothrix
lugubris groBer und unterschiedlich geformt sind; das weiter ventral inserierende ist ein S.

basiconicum und dorsal davon liegt ein kiirzeres, pinselformiges Sensillum (Abb. 36 E).

Abb. 36) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei den beiden Blephariceridae Liponeura sp.
(A-C) und Hapalothrix lugubris (D, E). A) Ventralansicht des Kopfs und des vorderen Thoraxbereichs;
Pfeilspitze, linke Antenne. B und D) Ubersicht der rechten Antennen. C und E) Distale Sensillengruppe
der rechten Antennen; zwischen den beiden Larven fallen die unterschiedlichen Grofenverhiltnisse
zwischen Cone (C) und Peg-Organ (P) auf. v, ventral; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-
Ergebnissen); (Aufnahmen A-C von H. Hruschka).
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Ultrastruktur
Trotz der duBerlichen Unterschiede zwischen den beiden Blephariceridae besitzen sie das exakt

gleiche Sensilleninventar, das vor allem beziiglich des Cones einige Besonderheiten gegeniiber
anderen Diptera aufweist. Mit nur drei neuronalen Einheiten, darunter einer Triade und zwei
Dyaden [C 1x3 & 2x2], unterscheidet sich der gemischte Cone der Blephariceridae von allen
anderen hier analysierten Larven (Abb. 37 B; 38 C; 39 A, B, F-H). Verbliiffenderweise sind
dennoch sieben bis acht trichogene Hilfszellen vorhanden, von denen aber nur drei eine
Sinneszellgruppe umschlieen (Abb. 37 B; 39 F-H). Der porose Teil der Cone-Kutikula (Typ II)
beginnt erst distal der drei Hautungsporen (Abb. 37 A), die basal um den Cone verteilt sind.
Verglichen mit den zuvor beschriebenen Culicomorpha-Larven entspricht der vierzellige Peg der
beiden Blephariceridae (Abb. 37) dem [3+1] Peg der Culicoidea, wihrend die Vertreter der
Chironomoidea-Linie ja einen fiinfzelligen Peg besitzen. Der mechanosensitive Dendrit endet bei
voll entwickelten Larven an der Basis des Sensillums und die drei chemosensitiven Aullenglieder
projizieren weiter in die Spitze des Pegs (Abb. 7 A).

Eine weitere Ubereinstimmung mit zwei Familien der Culicomorpha (Dixidae, Simuliidae) ist die
Anzahl von nur zwei AS2-Sensillen (Abb. 37 A, B; 38 C; 39 A, B). Der Vergleich mit Dixa sp.
zeigt, daB3 die A-Sensillen bei diesen Larven sogar dhnliche relative Positionen an der Antennen-
spitze einnehmen, ndmlich weit voneinander entfernt einmal auf der vom Cone abgewandten
Seite des Pegs (dorsales S. basiconicum) und leicht ventral neben dem Cone (S. basiconicum).
Sehr ungewohnlich ist dagegen das symmetrisch angeordnete eDS-Sensillenpaar, denn das etwas
groflere, auBen gelegene Sensillum enthilt drei, das innere aber nur zwei Sinneszellen (eDS3,
bzw. eDS2) (Abb. 37; 38 B, C; 39 D). Dennoch gibt es neben den duBeren Ahnlichkeiten weitere
Anbhaltspunkte, die auf ein Sensillenpaar hinweisen. Eine wichtige Eigenschaft, die diese
Annahme unterstiitzt, ist die symmetrische Anordnung der eDS-Sensillen im Lagegefiige; das
wird besonders proximal deutlich, bevor das Scolopalorgan endet, denn hier tritt eine
Gruppierung auf (Abb. 37 C), die schon bei den Dixidae und den Chironomidae beobachtet
wurde (vgl. Abb. 23 B; 32 B). Auffillig sind auch die Kutikulafortsitze der beiden eDS-
Sensillen; distal 16st sich der Haarschaft in viele fingerformige Kutikulafortsdtze auf, von denen
wiederum innen noch feinere Kutikulastringe abzweigen (Abb. 38 A; 39 B).

Von den vier TS1-Sensillen der Blephariceridae-Antennen bilden nur das distale Sensillum auf
dem Peg-Organ und eines der beiden Sensillen neben dem Cone (pinselformiges Sensillum bei
Hapalothrix lugubris) duBerlich sichtbare Kutikulafortsitze (Abb. 37 A). Die beiden anderen
TS1-Sensillen enden ohne Kutikulafortsitze basal auflen und dorsal etwas proximal der
Antennenspitze (,,median”) (Abb. 37 B; 38 C; 39 A, B, D, E).

Abb. 37) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Blephariceridae-Larven (Teil I);
Querschnitte der rechten Antennen von Liponeura sp. (A) und Hapalothrix lugubris (B, C). A) Distaler
Schnitt durch die Spitze des Antennenglieds; eine Hautungspore (Hp) des Cones ist zu erkennen, die
iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. B) Proximaler als (A) etwa auf halber Lange
des Antennenglieds; auBler den neuronalen Einheiten (/-3) sind noch 4-5 zusitzliche Hilfszellen



4.2 Verteilung der antennalen Sensillen bei Dipterenlarven 107

A ‘

S
oy

N

PN IR A

e o
b7 L1 A

T

e’

v

——— - T o
s - Y e A -

. L b e S -
(Pfeilspitzen) im Zell-Cluster des Cones vorhanden; 751 (med.), TS1-Sensillum das etwa in der Mitte des
Antennenglieds einlenkt. C) Nahe der Antennenbasis befindet sich zwischen dem eDS-Sensillenpaar noch

ein Scolopalorgan (Sp). d, dorsal; Balken: 1 pm.
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Abb. 38) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Blephariceridae-Larven (Teil II);
Querschnitte der rechten Antennen von Liponeura sp. (A) und Hapalothrix lugubris (B, C). A, B) Die
dorsalen Sensillengruppen; Pfeilspitzen, innere Kutikulafortsitze der Sensillenwand bei den eDS-Sensillen
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Tab. 4.3) Antennales Sensilleninventar der larvalen Blephariceridae. 2, Summe; n, Anzahl; P, Porentyp;
SZ, Sinneszellen.

Familie Art Cone Peg | AS2/3 35Z 2SZ 1SZ Sp
Znx SZ
(nx3 & nx2) P. nxSZ X Typ 2 Typ 2 Typ
Blephariceridae | Liponeura sp. 3x3/2 II|3+1 | 2x2 |1[1xeDS3|1|1xeDS2 [4(2xTS1ly | 1
(1x & 2x) 1 xTS1,
1 x TS1,
Hapalothrix 3x3/2 I | 3+1 | 2x2 |1 |{1xeDS3|1|1xeDS2 |4([2xTSl4 1
lugubris (1x & 2x) 1 x TSI,
1 x TS1,

Prdecdysisstadium
Eine der fixierten Larven von Hapalothrix lugubris erwies sich bei der Auswertung als

hiutungsbereites Stadium. AuBerlich nicht sichtbar, befand sich unter der Larvenkutikula des
dritten Larvenstadiums bereits die Antenne des vierten Stadiums (Abb. 38 C; 39 A, B). Die
Bildung der neuen Larvenkutikula scheint in dem hier untersuchten Priparat schon weitestgehend
abgeschlossen. Zugleich ist die Epidermis der alten Larve nicht mehr zu sehen (Abb. 38 C; 39 A,
B), da sie wohl bereits von der Kutikula gelost (Apolyse) und in den Caput zuriickgezogen
wurde. Zuriickgeblieben ist ein weiter, fliissigkeitsgefiillter Exuvialspalt zwischen der alten und
der neuen Kutikula (Abb. 38 C; 39 A, B). Fast alle Dendriten der antennalen Sensillen sind trotz
der zuriickgezogenen Epidermis- und Hilfszellen mit dem peripheren Kutikulaapparat, also den
alten Sensillen, noch in Verbindung; einzige Ausnahme sind die Dendriten des Pegs. Nach
Verlassen der neugebildeten Sensillen durch die Hautungsporen {iiberbriicken die
Dendritenaullenglieder den Exuvialspalt, wobei sie nur durch eine diinne Dendritenscheide vor
der Exuvialfliissigkeit geschiitzt sind (Abb. 38 C; 39). Bei vielen Sensillen laufen die Dendriten
mehr oder weniger eng zusammengeschniirt durch eine apikale Offnung in der neuen
Sensillenkutikula (z.B. eDS-Sensillen) (Abb. 38 C; 39 B, C-E); im Fall des Cones aber liegen die
Hautungsporen an der Basis des Sensillums, so da3 die beiden Dyaden und die Triade basal
austreten und iiber einen lingeren Bereich neben der neuen Cone-Kutikula verlaufen (Abb. 38 C;
39 B, F-H). Im Inneren des neugebildeten Cones befinden sich die apikalen Fortsdtze der
trichogenen Hilfszellen; wie schon zuvor bei den nicht-hdutungsbereiten Larven (Abb. 37 B) sind
auch hier sieben bis acht trichogene Zellen vorhanden, obwohl der Cone nur drei neuronale
Einheiten besitzt (Abb. 39 H). Die Ausldufer dieser Hilfszellen sind reich an Mikrotubuli und

(siehe auch A, Insert; VergroBerung: x 11000). Etwas proximaler (B, Insert; Vergroflerung: x 20500) kann
man die Dendriten im erweiterten Dendritenscheidenlumen (eD) erkennen. C) Ubersicht der rechten
Antenne einer Priecdysis-Larve; im Inneren der Antenne des dritten Larvenstadiums (S¢3) befindet sich
bereits die neu gebildete Antenne des 4. Larvalstadiums, deren Sensillen entsprechend ihres Typs
beschriftet sind; /-3, Cone-Einheiten; ES, Exuvialspalt. d, dorsal; Balken: 1 um.
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Abb. 39) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur einer Pridecdysis-Larve von Hapalothrix
lugubris (Blephariceridae, Teil III); Querschnitte der rechten Antenne. A) Distal der neu gebildeten
Antenne ziehen die Sinneszellen zu den Kutikulastrukturen des dritten Larvenstadiums (S¢3); Pfeil, grau-
granuldre Substanz um die Spitze des Pegs. B) Proximalere Ubersicht als (Abb. 38 C) von der Antenne



4.2 Verteilung der antennalen Sensillen bei Dipterenlarven 111

bilden eine Vielzahl von Mikrovilli aus, wie sie auch von Epidermiszellen in Kutikula-
bildungszonen bekannt sind (Abb. 39 B, F-H). In diesem Entwicklungsstadium kommt den
trichogenen Zellen die Bildung des Haarschaftes zu und wie bei fertig ausdifferenzierten Larven
ist bereits die porose Kutikula (Typ II) einschlieBlich der Porentubuli zu erkennen (Abb. 39 F-H).
Anders als bei hemimetabolen Insekten, bei denen die Anzahl der antennalen Sensillen mit jeder
Hautung wichst (z.B. Wigglesworth 1940), sind zwischen den verschiedenen Larvenstadien von
Hapalothrix lugubris keine Unterschiede beziiglich der Anzahl der Sensillen, ihrer Lage oder der
Sensillentypen festzustellen. Dagegen kann sich die duBere Gestalt der Sensillen bei den
unterschiedlichen Entwicklungsstadien offensichtlich &ndern; so ist der Cone des dritten
Larvenstadiums von Hapalothrix lugubris deutlich langer als das Peg-Organ (vgl. Abb. 36 E); bei
dem darin befindlichen vierten Larvenstadium ist dagegen das Peg-Organ etwas ldnger als der
Cone (Abb. 39 A), wobei sowohl der Kutikulasockel, also auch das Peg-Sensillum selbst langer
ausfallen als beim vorherigen Stadium.

4.2.5 Bibionomorpha

Nach Wood und Borkent (1989) umfallt diese Unterordnung die vier Familien Bibionidae,
Mycetophilidae, Sciaridae und Cecidomyiidae. Obwohl die Antennen der untersuchten Vertreter
einige Ubereinstimmungen zeigen, werden die strukturellen Ergebnisse jeder Familie fiir sich
beschrieben. Ausgenommen ist der Abschnitt ,,Larven”, in dem allgemeine Informationen aller
vier Familien, bzw. der ausgewéhlten Vertreter zusammengefaf3t sind. Wie bei den Culicomorpha
werden abschlieBend die ultrastrukturellen Ergebnisse fiir alle untersuchten Bibionomorpha

zusammen in Tabelle 4.4 dargestellt.

Larven
Die eucephalen Larven der Bibionidae (Haarmiicken) sind stark behaart, wodurch sie an den

Habitus vieler Schmetterlingsraupen erinnern; im Gegensatz zu Raupen fehlen den Bibionidae
aber, wie allen Dipterenlarven, echte Thorakalbeine. Sie leben in humusreichen Béden oder in

der Laubstreu und ernihren sich phytosapro- bzw. phytophag. Die hier untersuchten Larven von

des vierten Larvenstadiums (St4); St3, Kutikulawand des dritten Larvenstadiums. C-H) Detailansichten
antennaler Sensillen des noch nicht gehéduteten, vierten Larvenstadiums. C) Terminale Spalten des Pegs;
vor der Hautung laufen noch alle vier Dendriten des [P3+1] Pegs bis zur Sensillenspitze und die
ungewohnlich locker strukturierte Dendritenscheide (DS) hat noch keinen Kontakt zur Sensillenwand.
D, E) Distaler (D) und proximaler (E) Schnitt durch die dorsale Sensillengruppe. F-H)
Ultradiinnschnittserie des Cones von proximal (F) nach etwas weiter distal (H); die neuronalen Einheiten
(1-3) verlassen das Sensillenlumen durch basale Hautungskanile (Hk). Bei den feinen Zellfortsidtzen im
Cone-Lumen handelt es sich iibrigens nicht um Dendritenverzweigungen, sondern um Mikrovilli der 7-8
(Pfeilspitzen) Hilfszellen (Hz). I-3, Cone-Einheiten, die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs
beschriftet; d, dorsal; DS, Dendritenscheide; ES, Exuvialspalt; Balken: (A,B) 2 pm; (D-H) 1 pm; (C) 0,2
pm.
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Bibio marci entstammen einem Massenvorkommen in der Laubstreuschicht eines Mischwalds,
was die Angaben bestitigt, da3 Bibionidae-Larven ,,gern gesellig auftreten” (Brauns 1954).

Die Larven der Mycetophilidae (Pilzmiicken) sind meist gesellig und leben, wie die hier
analysierte Spezies, hdufig in Pilzen; zudem kommen sie in verrottendem, feuchtem und
verpilztem Pflanzenmaterial vor. Entsprechen dem Habitat, in dem sie bevorzugt leben, erndhren
sie sich mycophag, seltener auch phytosaprophag. Der Korper ist meist hell, die Kopfkapsel der
eucephalen Larven dagegen dunkel gefdarbt. Einige larvale Vertreter besitzen eine Art
Sprungvermdgen (eigene Beobachtungen), zudem spinnen viele Larven innerhalb ihres Substrats
Rohren, in denen sie sich gleitend fortbewegen konnen.

In ihrer Lebensweise dhneln die ebenfalls eucephalen Sciaridae-Larven (Trauermiicken) denen
der Mycetophilidae; sie leben in faulendem und héufig verpilztem, pflanzlichem Material und
erndhren sich gleichzeitig von diesem Substrat; die hier untersuchte Spezies Sciara sp. wurde aus
Totholz isoliert. Weitere Parallelen zu den Pilzmiicken sind die stets gldnzend schwarze
Kopfkapsel und die gesellige Lebensweise, wie néchtliche Wandergesellschaften zeigen
(,,Heerwurm®).

Lebensweisen und Habitate, in denen die Gallmiicken (Cecidomyiidae) auftreten, sind vielféltiger
als ihr Name zunéchst vermuten 1d6t. Es konnen drei Erndhrungstypen unterschieden werden: a)
Réauber (die z.B. andere Gallmiickenlarven, Milben, Blattlduse und andere kleine Invertebraten
fressen) und Parasiten (oft auf oder in Blattlausen und Milben), b) phytosaprophage und
mycophage Larven in modernden Pflanzenteilen, sowie c) phytophage Larven auf oder in
frischem Pflanzengewebe, wie die hier untersuchten Arten. Die phytophagen Larven sind haufig
Gallenbildner (cecidogen), so daB3 einige dieser Vertreter groBe landwirtschaftliche Schiden
verursachen konnen. Der Bau der anterioren Korperregion ist fiir Miickenlarven sehr
ungewohnlich, da die Kopfkapsel stark reduziert ist, ebenso wie Teile der Mundwerkzeuge. Die
Angaben in der Literatur sind etwas widerspriichlich, doch aufgrund der beiden Metacephalstibe,
die sich in den Prothorax fortsetzen, ist der Bau der Kopfregion wohl als hemicephal und nicht
als acephal zu bezeichnen (Brauns 1954). Die spdten Larvenstadien sind aufgrund des
durchscheinenden Fettkorpers gelblich bis rot gefarbt und das letzte Stadium vieler
Cecidomyiidae zeichnet sich durch eine ventral am Thorax liegende, chitinige Brustgrite aus.

Bei den vorwiegend terrestrischen Bibionomorpha-Larven lassen sich zwei unterschiedliche
Antennenformen beobachten: der reduzierte Typ, bei dem die Antennen zu Sinnesplatten ohne
erkennbare Antennenglieder reduziert sind und die meist ebenfalls sehr kurzen Sensillen dem
Larvenkopf scheinbar unmittelbar aufsitzen (Bibionidae, Mycetophilidae, Sciaridae), sowie der

Cecidomyiiden-Typ, bei dem die Antenne mehr oder weniger langgestreckt ist.

Abb. 40) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Bibio marci (Bibionidae). A) Ubersicht
des Kopfs; Pfeilspitzen kreisen die rechte Antenne ein. B) Aufsicht der rechten Antenne; C, Cone; Sg,
dorsale Sensillengruppe; Pfeilspitze, S. campaniformium. C) Wie Abbildung (B), aber Detailansicht der
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4.2.5.1 Bibionidae

REM
Die Antennen von Bibio marci schlielen sich direkt posterior den kriftigen Mandibeln an (Abb.

40 A). Die Bibionidae besitzen den flichenmifBig groBten Cone aller hier untersuchten Diptera.
Als langgezogenes S. placodeum nimmt er den anterioren Teil der plattenformig reduzierten
Antenne ein (Abb. 40 A, B). Die Kutikulaoberfliche des Cones zeichnet sich zum einen durch
sehr feine, spaltformige Poren und zum anderen durch erstaunlich viele Hautungsporen (>40) aus
(Abb. 41 A), denen kutikuldre Pfropfen aufsitzen (Abb. 40 D). Dorsoposterior des Cones schlief3t
sich eine Sensillengruppe an, die neben sieben S. basiconica noch ein etwas abseits gelegenes
S. campaniformium umfafit (Abb. 40 B, C). Innerhalb dieser Gruppe liegt der Peg, der zugleich
auch das ldngste antennale Sensillum darstellt, dem Cone am néchsten; es ist das einzige
Sensillum mit einem kutikuldren Sockel (Abb. 40 C). Fiinf der verbleibenden sechs S. basiconica
liegen auf einem Halbkreis posterior des Pegs und unterscheiden sich duBerlich nur durch ihre
Linge. Dorsal des Pegs befindet sich schlie8lich ein relativ kurzes S. basiconicum (Abb. 40 C,
siche ,,LaS*), dessen Kutikulaoberfldche auffallend unregelméBig ist.

Sensillengruppe und des S. campaniformiums (7S7). D) Detailauthahme der Cone-Kutikula; Pfeilspitzen,
feine, spaltférmige Poren; Hp, Héutungspore mit Pfropfen. d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen
entsprechend den TEM-Ergebnissen).
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Ultrastruktur
Bei den bisher beschriebenen Familien konnten bereits verschiedene Variationen der

Sinneszellausstattung des Cones festgestellt werden, wie z.B. die Abspaltung (Culicidae) und die
Reduktion (Blephariceridae) von Cone-Einheiten, oder aber auch die Erh6hung um eine einzelne
Einheit (Chironomidae). Bibio marci zeigt als weitere Sonderbildung eine Vervielfachung,
genauer gesagt eine Versechsfachung der sonst meist sieben Cone-Einheiten auf 42
Dendritenbilindeln, die meist in drei Reihen angeordnet sind und in den &uleren
Sensillenlymphraum unter der Porenplatte projizieren (Abb. 41 B). Dies ist nicht die einzige
Besonderheit des Cones, denn auch die Anzahl der Rezeptorzellen pro neuronaler Einheit kann
von drei (Triade) auf bis zu sechs Sinneszellen erhoht sein [C 42 x 3-6] (Abb. 41 B). Neben den
42 Ecdysialporen, die mit elektronenoptisch dichtem Material gefiillt sind, durchziehen feine
Spalten die Kutikulawand vom Typ -III (Abb. 5 I; 42 F).

Der Peg ist mit fiinf Sinneszellen ausgestattet, von denen eine distal durch ein Septum der
Dendritenscheide abgetrennt wird und frither als die iibrigen Zellen mit einem Tubularkorper
endet [P4+1] (Abb. 42 A, B).

Die drei kiirzeren der halbkreisformig angeordneten S. basiconica sind AS3-Sensillen (Abb. 42
A-C). Bibio marci stellt insofern einen Sonderfall dar, als sich hier alle drei Dendriten dieses
Sensillums in ihrer Cytoplasmastruktur unterscheiden; neben dem Dendriten mit Tubularkdrper
gibt es ein AuBenglied mit hellem Cytoplasma und wenigen Mikrotubuli, wéihrend das
Cytoplasma des dritten Dendriten granuldr erscheint und keine Mikrotubuli enthilt (Abb. 42 E).
Bei dem kurzen S. basiconicum mit unregelmaBiger Kutikulaoberflache handelt es sich um ein
Labyrinth-Sensillum (Abb. 42 A, B, D), das im Rahmen dieser Untersuchung nur bei Vertretern
der Bibionomorpha gefunden wurde. Die beiden Dendriten des LaS2-Sensillums werden von der
Dendritenscheide eng umschlossen und enthalten zahlreiche Mikrotubuli (Abb. 42 D).

Die beiden verbleibenden, etwas lidngeren S. basiconica sind eDS2-Sensillen, die als
Sensillenpaar symmetrisch dorsal bzw. ventral des Pegs liegen (Abb. 42 A-C).

Am ventralen Rand der Sensillengruppe enden als weiteres Sensillenpaar zwei nahe
beieinanderliegende 1S3-Sensillen ohne &uBerlich sichtbare Fortsdtze (Abb. 42 B, C). Nur der
schmale Ausldufer von einem der drei Dendriten reicht jeweils bis zur Ecdysialpore des
Sensillums (Abb. 42 B, C); das Lamellensystem ist tief im Inneren des Larvenkopfs versenkt und
endet ebenso proximal der Sensillenspitze wie der zweite unverzweigte Dendrit.

Das einzige TS1-Sensillum befindet sich als S. campaniformium etwas abseits der

dorsoposterioren Sensillengruppe (Abb. 41 B; 42 C).

Abb. 41) AuBere Struktur und Ultrastruktur des Cone-Sensillums von Bibio marci (Bibionidae; Teil I);
jeweils rechte Antenne. A) REM-Aufnahme des S. placodeums (C) mit seinen zahlreichen Hautungsporen
(Pfeilspitzen). B) Querschnitt des Cones (C); die TEM-Aufnahme zeigt, dal} einige der 42 Cone-Einheiten
aus drei (weifle Pfeilspitzen), andere aus deutlich mehr Rezeptorzellen (schwarze Pfeilspitzen) bestehen. d,
dorsal; Sg, Rand der dorsalen Sensillengruppe; 751, S. campaniformium; Balken: 10 pm.
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Abb. 42) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Bibio marci (Bibionidae; Teil I1);
Querschnitte der rechten Antenne. A, B) Distale (A) und proximale (B) Ubersicht der dorsalen
Sensillengruppe. C) Proximale Ubersicht bei niedrigerer VergroBerung als (B), so daB auch ein Ausschnitt
des Cones (C) zu erkennen ist. D) Detailaufnahme des Labyrinth-Sensillums mit vesikelreicher Hilfszelle
(Hz); DS, Dendritenscheide. E) AS3-Sensillum mit drei unterschiedlichen Dendritentypen; Stern, Dendrit
mit Tubularkdrper; Pfeil, Dendrit mit wenigen Mikrotubuli. F) Peripherie des dufleren
Sensillenlymphraums vom Cone; Pfeile, Porentubuli; Pfeilspitzen, Dendritenverzweigungen. d, dorsal;
Beschriftung der Sensillen entsprechend ihres Typs; Balken: (C) 10 um; (A,B) 2 pm; (D) 1 pm; (E,F) 0,5
pm.
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4.2.5.2 Mycetophilidae

REM
Durch ihre duBere Erscheinung konnen die Antennen der Mycetophilidae auf den ersten Blick

falschlich als Larvalaugen interpretiert werden; letztere liegen jedoch halbmondformig unterhalb
der plattenformig reduzierten Antennen (Abb. 43 A). Wie bei Bibio marci scheinen die
antennalen Sensillen direkt auf der Kopfkapsel zu inserieren, lediglich einige Kutikulafalten um
die Sensillengruppen zeugen mdoglicherweise noch von reduzierten Antennengliedern (Abb. 43
B). Auftilligstes Sensillum ist auch hier der Cone als groBflachiges S. placodeum mit anndhernd
ovalem Umril} (Abb. 43 B). Die iibrigen neun duBerlich sichtbaren Sensillen verteilen sich auf
eine ventrale (5 S.) und eine dorsale Gruppe (3 S.), sowie ein isoliert posterior gelegenes
Sensillum (Abb. 43 B). Mit Ausnahme des Pegs, der zumindest als kurzes S. basiconicum
bezeichnet werden kann, sind die Kutikulaapparate der antennalen Sensillen extrem flach und
unterscheiden sich untereinander hauptsidchlich durch ihren Durchmesser (Abb. 43 B). Eine
Ausnahme bildet das isoliert gelegene Sensillum, das durch seine unregelmdfige
Kutikulaoberflache auffillt (Abb. 43 B, Insert).

Abb. 43) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei einer Mycetophilidae. A) Ubersicht des
Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne; Pfeil, Larvalauge. B) Sicht auf die linke Antenne; das posterior einzeln
liegende Sensillum (LaS) fallt bei hoherer VergroBerung durch seine unregelmaBige Kutikulaoberflache
auf (Insert, VergroBerung: x 3500). d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-
Ergebnissen); (Aufnahme B von H. Hruschka).

Ultrastruktur
Zwar ist bei der hier untersuchten Mycetophilidae die Anzahl der Cone-Einheiten nicht wie bei

Bibio marci vervielfacht, doch auch hier hat gegeniiber den typischen sieben Einheiten eine
Erhohung auf neun Triaden stattgefunden [C 9x3] (Abb. 44 A). Wie fast alle Bibionomorpha-
Larven besitzt auch der Cone der Mycetophilidae den feinporigen Wandtyp III. Die tormogenen
und trichogenen Hilfszellen des Cones bilden eine Vielzahl diinner Mikrovilli aus, die sich in den

weiten dulleren Sensillenlymphraum erstrecken (Abb. 44 A).
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Eine weitere Gemeinsamkeit mit Bibio marci ist der [4+1] Peg, bei dem der mechanosensitive
Dendrit ebenfalls distal in einer separaten Tasche der Dendritenscheide auslduft (Abb. 7 F; 44 C).
Das neben dem Cone auffilligste Sensillum der Mycetophilidae-Antenne verbirgt sich hinter dem
isolierten Sensillum mit unregelméBiger Kutikulaoberflache; erst die ultrastrukturelle Analyse
zeigt die tief ins Kopfinnere reichende Sensillenkutikula dieses S. coeloconicums (Abb. 11 A-C).
Das apikale Kutikulalabyrinth und die vesikelreiche Hilfszelle, die proximal einen enorm grof3en
Durchmesser erreichen kann, weisen es als LaS2-Sensillum aus (Abb. 11 A-C; 44 A, D).

Drei etwa gleich grof3e, knopfformige Sensillen mit Basalring sind AS3-Sensillen; zwei liegen in
der dorsalen Gruppe, das dritte dagegen ventral (Abb. 44 A). Im Gegensatz zu Bibio marci
unterscheiden sich die beiden Dendriten ohne Tubularkérper nicht voneinander; beide besitzen
ein elektronenoptisch wenig dichtes Cytoplasma mit einigen Mikrotubuli (Abb. 8 G; 44 B).

Die Lage des 1S3-Sensillenpaars stimmt verbliiffend genau mit der Antenne von Bibio marci
iberein; die winzigen Kutikulafortsétze liegen am ventralen Rand der Antenne unmittelbar neben
einem der AS3-Sensillen (Abb. 44 A). Auch hier erreicht nur ein sehr schmaler
Dendritenausldufer die Sensillenspitze; das tiefliegende Lamellensystem besteht aus relativ
unregelmafBigen und ungeordneten Fortsdtzen (Abb. 44 A).

Am dorsalen Rand der Antenne enden zwei TSI-Sensillen ohne &uBerlich sichtbare
Kutikulastrukturen, wéhrend das dritte TS1-Sensillum ventral des Pegs als Kutikulaerhebung
sichtbar ist (Abb. 44 A).

Eine dhnliche Erhebung gibt es auch in der dorsalen Sensillengruppe, doch enden darunter zwei
Sinneszellen, denen modalitétsspezifische Strukturen scheinbar fehlen (S2). Ein weiteres S2-
Sensillum, dessen distales Ende aber dul3erlich nicht sichtbar ist, verlauft nahe des ventralen AS3-
Sensillums (Abb. 44 A).

Das Scolopalorgan zwischen Cone und ventraler Sensillengruppe reicht zwar relativ weit nach
distal, hat aber keinen Kontakt zur Kutikula (Abb. 44 A).

Abb. 44) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur einer Mycetophilidae; Querschnitte der
linken Antenne. A) Antenneniibersicht; das Labyrinth-Sensillum (LaS) erreicht eine beachtliche Grofe,
wie auch der Extrazellulirraum um das Dendriteninnenglied des Scolopalorgans (Sp). /-9, Triaden des
Cones, die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. B) Detailaufnahme eines AS3-
Sensillums; Stern, Tubularkorper. C) [P4+1] Peg mit Dendritenscheiden-Septum (S). D) Distaler Schnitt
durch das Labyrinth-Sensillum mit zwei Dendriten (Pfeilspitzen). d, dorsal; Balken: (A) 5 pm; (D) 2 um;
(C) 0,5 um; (B) 0,2 pm.
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4.2.5.3 Sciaridae

REM
Die ebenfalls plattenférmig reduzierte Antenne von Sciara sp. gleicht der zuvor beschriebenen

Mycetophilidae-Antenne; allerdings ist der Umrifl des Cones eher herzformig mit nach anterior
weisender Spitze (Abb. 45). Ein weiterer Unterschied gegeniiber der Mycetophilidae ist die
Aufteilung der Sensillen bei Sciara sp. in eine kleine, ventrale und eine grofere, dorsoposteriore
Gruppe, die sieben dullerlich sichtbare Sensillen umfaft, einschlieBlich dem Peg-Sensillum (Abb.
45 B). Auch bei Sciara sp. gibt es neben vielen dhnlich gebauten Sensillen dorsal des Pegs einen
Rezeptor, der durch seine rauhe Kutikulaoberflache auffillt (Abb. 45 B). In der ventralen Gruppe
ist Uberhaupt nur ein kleines S. campaniformium deutlich zu erkennen, doch einige

Kutikulafalten konnten Hinweise auf weitere Sensillen sein (Abb. 45 B).

Abb. 45) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Sciara sp. (Sciaridae). A) Ubersicht des
Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Sicht auf die linke Antenne; Pfeilspitzen, Hautungsporen einiger
Cone-Einheiten. d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Aufnahmen
von H. Hruschka).

Ultrastruktur
Auch auf ultrastruktureller Ebene sind zwischen den antennalen Sensillen von Sciara sp. und der

Mycetophilidae viele Gemeinsamkeiten festzustellen. Der Cone ist ebenfalls mit Kutikulatyp III
(Abb. 5 G) und neun Triaden [C 9x3] ausgestattet, wobei die Einheiten nicht reihenformig
sondern in zwei Gruppen (/-4, 5-9) angeordnet sind (Abb. 46). Der Peg enthilt eine
mechanosensitive und vier chemosensitive Sinneszellen [P4+1], wobei nur die zuletzt genannten
die Sensillenspitze mit der sechsstrahligen Offnung erreichen (Abb. 7 C; 47 A).

Abb. 46) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Sciara sp. (Sciaridae, Teil I);
Ubersichtsquerschnitt der linken Antenne; /-9, Triaden des Cones, die iibrigen Sensillen sind
entsprechend ihres Typs beschriftet. d, dorsal; Balken: 5 um.
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Abb. 47) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Sciara sp. (Sciaridae, Teil II);
Querschnitte der linken Antenne. A) Distaler Schnitt durch die Sensillenbasis des [P4+1] Pegs; Pfeil,
Tubularkorper; Pfeilspitze, feiner Dendritenauslaufer eines AS3-Sensillums; LaS, Labyrinth-Sensillum. B)
Detailauthahme der pordsen Kutikulastruktur des Labyrinth-Sensillums etwas distaler als in (A); Pfeil,
zentraler Kanal; Pfeilspitzen, elektronenoptisch dichte Substanz. C) Detailaufnahme des Labyrinth-
Sensillums (LaS) proximaler als in (A); die elektronenoptisch dichte, fadige Substanz (Pfeilspitzen)
sammelt sich in groBeren Reservoirs (R); Pfeile, Dendriten; DS, Dendritenscheide. d, dorsal; Balken: (A)
1 pm; (B,C) 0,5 um.
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Distal liegt die pords wirkende AuBBenstruktur des LaS2-Sensillums etwas dorsal des Pegs (Abb.
47 A), doch proximal verschieben sich die Positionen der beiden Sensillen zusehends, bis die
Sinneszellen des Pegs ventral der LaS2-Dendriten liegen (Abb. 46). Das LaS2-Sensillum von
Sciara sp. endet apikal mit einer méchtigen, pordsen Kutikulascheibe, die in der
Antennenkutikula versenkt ist (Abb. 47 A). Durch feinste Kutikulaverzweigungen entsteht ein
kompliziertes Labyrinth mit nur schmalen Zwischenrdumen (Abb. 47 A, B), die vor allem um
einen zentralen Kanal herum mit elektronenoptisch dichtem Material gefiillt sind (Abb. 47 B).
Proximal des Kutikulalabyrinths und im Zentralkanal selbst tritt dieses Material in groferen
Reservoirs auf (Abb. 11 D; 47 B, C). In den Bereichen, in denen das Material, das offensichtlich
von einer spezialisierten Hilfszelle abgeschieden wird, weniger dicht gepackt ist, kann man
fadige Strukturen erkennen (Abb. 47 C). Die Ausldufer der beiden Dendriten reichen innerhalb
des Zentralkanals bis in die apikale Kutikulastruktur hinein (Abb. 11 D; 47 C).

Die drei A-Sensillen verteilen sich im Unterschied zur Mycetophilidae nicht auf verschiedene
Gruppen, sondern bilden eine Reihe in der posterioren Sensillengruppe (Abb. 46). Ungewohnlich
ist dabei, daB} die drei A-Sensillen nicht die gleiche Anzahl von Sinneszellen enthalten, sondern
daBl das am weitesten dorsal gelegenen ein AS2-Sensillum ist, die verbleibenden dagegen AS3-
Sensillen sind (Abb. 8 I; 46).

Die folgenden vier Sensillentypen unterscheiden sich kaum von denen der Mycetophilidae. So
befindet sich auch bei Sciara sp. ein 1S3-Sensillenpaar am ventralen Rand der Antenne, nur daf3
hier duBerlich keine Kutikulafortsitze sichtbar sind (Abb. 46). Distal ist jeweils nur ein einzelner,
schmaler Dendritenfortsatz erkennbar, wihrend sich der duflere Sensillenlymphraum proximal
um das Lamellensystem der stratoterminalen Sinneszelle weitet.

Die drei TS1-Sensillen verteilen sich auf ein ventrales, das keine &ullerlich sichtbaren
Kutikulastrukturen besitzt, und auf zwei TS1-Sensillen in der dorsoposterioren Gruppe (Abb. 46);
dem Sensillum am dorsalen Rand fehlen wiederum Aufenstrukturen, wohingegen das TS1-
Sensillum am posterioren Rand einen knopfférmigen Fortsatz ausbildet.

Ebenso sind zwei S2-Sensillen vorhanden, von denen eines ventral als S. campaniformium endet
und das zweite dulBerlich nicht sichtbar zwischen den beiden dorsalen A-Sensillen (Abb. 46).
SchlieBlich verlduft zwischen den beiden Sensillengruppen noch ein Scolopalorgan, das proximal

»abknickt”, um diagonal unter die Porenplatte des Cones zu ziechen (Abb. 14 G; 46).
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4.2.5.4 Cecidomyiidae

REM
Bei den Cecidomyiidae-Larven findet sich ein anderer Antennentyp als bei den iibrigen Familien

der Bibionomorpha. Es ist stets mindestens ein basales Antennenglied erkennbar, auf dem sich
die antennalen Sensillen befinden, auch wenn die Antennenlédnge zwischen den einzelnen Arten
stark variieren kann (Solinas et al. 1987).

Bei Lasioptera rubi wirken die langgestreckten Antennen zweiteilig, denn an einen kurzen
basalen Teil mit glatter Kutikulaoberfldche schlie8t sich distal ein ldngerer Abschnitt an, dessen
Oberflache fast vollig von einem pordsen S. placodeum eingenommen wird; nur ein schmaler,
apikobasal verlaufender Streifen auf der Dorsalseite und die Antennenspitze selbst sind von
dieser Porenplatte ausgespart (Abb. 48 B). AuBler dem Cone sind die Kutikulastrukturen von drei
weiteren Sensillen duBerlich sichtbar. Am deutlichsten zu sehen ist der Peg als kleines
S. basiconicum im Zentrum der apikalen Platte (Abb. 48 B). Verfolgt man den nicht-pordsen
Kutikulastreifen etwas nach proximal, folgen zwei unscheinbare Sensillen, die offensichtlich als
S. coeloconica in der Antennenkutikula versenkt sind; das distalere der beiden zeichnet sich
dartiber hinaus durch eine unregelmifBige Kutikulaoberfldche aus (Abb. 48 B).

Trotz unterschiedlicher Antennenarchitektur bei den Cecidomyiidae bzw. den iibrigen
Bibionomorpha-Familien, gibt es dennoch neben dem Cone als grof3flachiges S. placodeum noch
eine bemerkenswerte Gemeinsamkeit. Obwohl die hier untersuchte Cecidomyiidae im Verhéltnis
zum Kopf langgestreckte Antennen besitzt, sind alle antennalen Sensillen wie bei den drei zuvor

beschriebenen Bibionomorpha-Larven extrem flach.

Abb. 48) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Lasioptera rubi (Cecidomyiidae). A)
Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Spitze der linken Antenne; distal der Cone-Platte (C)
schlieft sich ein Plateau mit zentral gelegenem Peg (P) an. d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen
entsprechend den TEM-Ergebnissen).
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Ultrastruktur
Die zuletzt erwihnten duflerlichen Gemeinsamkeiten zwischen den Larven der Bibionomorpha

setzen sich auch in der Ultrastruktur der antennalen Sensillen fort.

Bei der Cecidomyiidae ist wie bei Bibio marci nicht nur die Anzahl der neuronalen Einheiten
erhoht, namlich auf 15 (Abb. 49 A), sondern auch die Anzahl der Sinneszellen pro Einheit
variiert zwischen drei und 12 Rezeptorzellen [C 15 x 3-12] (Abb. 49 A, D). Auch bei der
Cecidomyiidae ist der Cone ein grof3es S. placodeum, das jedoch nicht parallel zur Kopfkutikula
verlauft, sondern sich wie ein Mantel um den distalen Teil der Antenne legt. Bei den meisten in
dieser Arbeit untersuchten Cone-Sensillen erreichen die Dendriten den dufleren Sensillenlymph-
raum und beginnen nach dem Passieren der Sensillenbasis relativ einheitlich mit der sukzessiven
Verzweigung. Zwar gibt es bei den plattenformigen Cone-Sensillen der zuvor beschriebenen
Bibionomorpha-Larven keine derartige Sensillenbasis, dennoch enden die Dendritenscheiden
aller Cone-Einheiten, bzw. beginnen die Dendritenverzweigungen etwa auf gleicher Hohe
innerhalb des Sensillums. Bei der Cecidomyiidae ist dagegen ein deutlicher Hohengradient
festzustellen, d.h. die Dendritenscheiden enden bzw. die Dendritenverzweigungen beginnen in
unterschiedlichen Hohenregionen des Cones (Abb. 49 A). In der Struktur der Kutikulawand
unterscheidet sich der Cone der Cecidomyiidae mit Typ II von den {ibrigen Bibionomorpha (Abb.
49 B, C).

Der flinfzellige Peg an der Sensillenspitze zeigt die typische Aufteilung in einen
mechanosensitiven und vier chemosensitive Dendriten [P4+1] (Abb. 49 A, B, E).

Etwas proximal des Pegs auf der Dorsalseite der Antenne ist die auffillig unregelmiBige
Kutikulaoberfliche eines LaS2-Sensillums zu erkennen (Abb. 49 B). Bei der Cecidomyiidae
besteht das Kutikulalabyrinth aus senkrecht verlaufenden und dicht gestapelten Kutikulalamellen;
durch einen zentralen Kanal reichen die Dendriten bis in diese apikale Kutikulastruktur hinein
(Abb. 11 E; 49 B). Die Hilfszellen sind dagegen wesentlich unauffilliger als bei den anderen in
dieser Arbeit analysierten LaS2-Sensillen.

Eine Gemeinsamkeit, die sich nur Sciara sp. und die Cecidomyiidae teilen, ist das gleichzeitige
Vorkommen von zwei- und dreizelligen A-Sensillen auf einer Antenne; d.h. die Cecidomyiidae
besitzt ebenfalls neben zwei AS3-Sensillen, die sich als S. coeloconica nahe der Antennenspitze
(Abb. 49 C) bzw. im proximalen Bereich des nicht-porosen Kutikulastreifens befinden, noch ein
AS2-Sensillum, das dem proximalen AS3-Sensillum gegeniiberliegt (Abb. 49 A). Die letzten
beiden Sensillen waren bei der REM-Untersuchung nicht zu erkennen.

Zwei eDS2-Sensillen enden ohne sichtbare KutikulaauBenstrukturen innen und auflen an der
Basis des distalen Antennenabschnitts nahe des proximalen AS3-Sensillums (Abb. 9 E; 49 A, C).
Auf der gleichen Hohe, aber weiter aullen, miinden die unscheinbaren Dendritenauslédufer zweier
1S3-Sensillen. Das Lamellensystem der Sensillen besteht aus sehr schmalen, dicht gestapelten

Platten und liegt tief im Inneren der Antenne in einer volumindsen Hohlung (Abb. 10 H).
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Etwas proximal des Ubergangs vom proximalen zum distalen Antennenabschnitt enden zwei
TS1-Sensillen, denen auBlerlich sichtbare Kutikulafortsidtze ebenfalls fehlen; der Dendrit des
dritten TS1-Sensillums reicht dagegen bis zur Antennenspitze (Abb. 49 A).

Auf proximalen Antennenquerschnitten ist zwischen den Sinneszellen des Pegs und den beiden
AS3-Sensillen ein Scolopalorgan zu erkennen (Abb. 14 E), dessen Anheftungszelle oder
tormogene Zelle reich an Mikrotubuli ist und die dorsale Sensillengruppe bis in den distalen
Antennenabschnitt begleitet, wo sie dicht unter der Kutikula endet (Abb. 49 A).

Tab. 4.4) Antennales Sensilleninventar der Bibionomorpha-Larven. 2, Summe; n, Anzahl; P, Porentyp;
SZ, Sinneszellen.

Familie Art Cone Peg | AS2/3 357 2SZ 1SZ | Sp
nx SZ
(nx3 & nx2) P. nxSZ |X| Typ |Z Typ | Typ
Bibionidae Bibio marci 42 x 3-6 I | 4+1 | 3x3 [2|2x1S3 |3 |1xLaS2 |1 |1xTSI
2 x eDS2
Mycetophilidae | Gen. sp. 9x3 I | 4+1 | 3x3 [2|2x1S3 |3 |1xLaS2 |3 [3xTS1| 1
2xS2
Sciaridae Sciara sp. 9x3 I [ 4+1 | 1x2 [2|2x1S3 |3 |1xLaS2 |3 [3xTS1| 1
2x3 2xS2
Cecidomyidae | Gen. sp. 15x3-12 I [4+1 | 1x2 [2|2x1S3 |3 |1xLaS2 |3 |3xTSI| 1
2x3 2 x eDS2

Abb. 49) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur einer Cecidomyiidae. A) Basaler
Ubersichtsquerschnitt der rechten Antenne; weifler Pfeil, Anheftungszelle (tormogene Hilfszelle) des
Scolopalorgans; /-15, Cone-Einheiten mit drei (schwarze Pfeile) oder mehr Sinneszellen (Pfeilspitzen).
Die {ibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. B, C) Léangsschnitte der linken
Antennenspitze mit vier Sensillen (P4+1] Peg, LaS2, AS3, TS1); Pfeilspitzen, Dendritenverzweigungen
des Cones (C). D) GeiBelregion zweier Cone-Einheiten mit zehn, bzw. acht Cilien (Pfeilspitzen). E)
GeilBelregion des [P4+1] Pegs; Pfeilspitzen, Cilien. d, dorsal; Balken: (A) 1 um; (B-E) 0,5 um.
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4.2.6 Psychodomorpha

Von den sechs Familien, die Wood und Borkent (1989) zu den Psychodomorpha
zusammenfassen, wurde in dieser Arbeit je ein Vertreter der Psychodidae, der Trichoceridae und
der Anisopodidae untersucht. Seifert et al. (1990) haben bereits eine larvale Psychodidae
(Psychoda cinerea) ultrastrukturell analysiert. Die in der vorliegenden Arbeit eingeschlossene
Psychodidae, Satchelliella sp. (Tribus Pericomini), nimmt nicht nur eine andere systematische
Stellung im System der Unterfamilie Psychodinae ein (Jung & Theodor 1958), sondern sie
reprasentiert auch einen anderen Antennentyp.

Die Beschreibung der &ufBleren und inneren Morphologie wird nach dem ,Larven”-Teil in
einzelne Kapitel aufgeteilt, da der Bau der Antennen innerhalb dieser Unterordnung einige
Unterschiede aufweist. AbschlieBend werden jedoch die Ergebnisse aller hier untersuchten

Psychodomorpha-Larven in Tabelle 4.5 zusammengefaft.

Larven
Die eucephalen Larven der Schmetterlingsmiicken (Psychodidae) sind in sehr unterschiedlichen

Habitaten anzutreffen, wie z.B. in langsam flieBenden Kleingewissern, feuchtem und faulendem
Pflanzenmaterial oder auch in Abflulrohren (,,Abortfliege”). Vor allem bei den aquatischen
Formen, wie z.B. Satchelliella sp., lauft das letzte Segment in zwei rohrenfGrmigen,
sklerotisierten Fortsdtzen aus, die von zwei bis sechs fiedrigen Fortsdtzen umgeben sind (vier bei
Satchelliella sp.). Zwischen den langen Korperborsten sammeln sich Substratpartikel an, die der
Tarnung dienen. Die Psychodidae-Larven sind aufgrund ihrer zoo- und phytosaprophagen
Lebensweise wichtige Destruenten.

Der Kopfbau der Trichoceridae-Larven (Wintermiicken) wird in der Literatur zwar als eucephal
angegeben, doch nach eigenen Beobachtungen ist Trichocera sp. in der Lage, den breiten Kopf
dhnlich den hemicephalen Tipulidae-Larven in den Prothorax zuriickzuziehen. Die Larven leben
meist terrestrisch, nur selten auch semiaquatisch, doch in ihrer Entwicklung sind sie auf relativ
hohe Feuchtigkeit angewiesen. Man findet die Larven deshalb hédufig in nasser Laubstreu, so wie
die hier analysierte Trichocera sp., aber auch in anderen Substraten, wie faulenden Pflanzenteilen
(Kompost), die gleichzeitig ihre Nahrung darstellen (phytosaprophag).

Die Larven der in Europa nur durch relativ wenige Arten vertretenen Anisopodidae (Fenster-
oder Pfriemenmiicken) leben in faulenden organischen Substraten, von denen sie sich auch
erndhren (phytosaprophag). Die hier untersuchte Art Sylvicola sp. wurde in Fallobst gefunden
und der schlanke Larvenkorper ist markant weill-orange geringelt.

Eine Gemeinsamkeit, die sich alle hier untersuchten Psychodomorpha-Larven teilen, sind die

gestauchten Antennen mit relativ kurzen oder sogar reduzierten Antennengliedern.
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4.2.6.1 Psychodidae

REM
Die Antennen von Satchelliella sp. liegen anterodorsal und der plattenférmige Rest eines basalen

Antennenglieds ist in der Kutikula der Kopfkapsel versenkt (Abb. 50 A). Auf der Antenne
befindet sich bei jungen Larvenstadien, ebenso wie bei dlteren, eine Gruppe von elf duflerlich
sichtbaren Sensillen (Abb. 50 B, C). Statt eines einzelnen, dominanten Cone-Sensillums ist die
Antenne von Satchelliella sp. mit zwei vielporigen S. basiconica ausgestattet, die dorsal bzw.
ventral eines wesentlich kiirzeren S. basiconicums am anterioren Rand der Antenne inserieren
(Abb. 50 B, C). Der Peg ist bei allen untersuchten Larvenstadien etwas ldnger als die beiden
Cones und liegt posterior versetzt zwischen diesen beiden Sensillen (Abb. 50 B, C). Weiter
posterior sind fiinf Sensillen fast auf einer Linie angeordnet, wobei drei keulenférmige S.
basiconica dorsal bzw. ventral von einem langen gefiederten Haar flankiert werden (Abb. 50 B,

C). Verglichen mit einem jungen Larvenstadium, bei dem sich die beiden gefiederten Haare nur

F— 5um eDSZ TS1__ ASZ

Abb. 50) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Satchelliella sp. (Psychodidae). A)
Ubersicht des Kopfs bei einem frithen Larvenstadium; Pfeilspitze, linke Antenne. B, C) Ubersichten der
rechten Antennen bei einem frithen Larvenstadium (B) und einem &lteren (C); beide Stadien besitzen das
gleiche Sensilleninventar, die GroBe und duflere Form der Sensillen variieren jedoch leicht. d, dorsal;
(Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen).
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wenig unterscheiden, ist bei einer élteren Larve das ventrale Haar deutlich ldnger und das dorsale
stirker verzweigt (Abb. 50 B, C). Dariiber hinaus sind bei genauerer Betrachtung noch zwei
etwas versteckt gelegene Sensillen zu erkennen, ein S. campaniformium posterior der ventralen,
keulenformigen S. basiconica und ein S. coeloconicum in der Nédhe des dorsalen Fiederhaars
(Abb. 50 B, C).

Ultrastruktur
Das dorsale Cone-Sensillum ist mit flinf, das ventrale dagegen nur mit zwei Triaden ausgestattet

[C 5x3] & [C 2x3] (Abb. 51 ). Beiden Cone-Sensillen ist der Wandtyp I gemein und abgesehen
von der Anzahl der neuronalen Einheiten sind sonst keine ultrastrukturellen Unterschiede
feststellbar.

Im Unterschied zu den Larven der Bibionomorpha enthilt der Peg von Satchelliella sp. nur vier
gleich gebaute Sinneszellen, die alle die Sensillenspitze erreichen ohne Spezialisierungen &hnlich
einem Tubularkorper auszubilden [P4+0] (Abb. 51 A, Insert). Damit unterscheidet sich dieser
Peg-Typ aber nicht nur vom fiinfzelligen Peg der Bibionomorpha, sondern trotz
ibereinstimmender Zellzahl auch vom [P3+1] Peg z.B. der Culicoidea, da ihm - wie bei den
Larven der Tipulomorpha - die mechanosensitive Komponente fehlt. An der Spitze den Pegs
laufen etwa neun Spalten zu einer sternformigen Offnung zusammen (Abb. 7 B).

Zwei eDS2-Sensillen liegen symmetrisch anterior (kleines S. basiconicum) bzw. posterior
(mittleres keulenformiges S. basiconicum) des Pegs (Abb. 51). Die anteriore Lage des einen
eDS2-Sensillums noch vor den beiden Cone-Sensillen ist eher ungewohnlich; so erstaunt es nicht,
daB die Sinneszellen dieses Sensillums distal zwischen den duBleren Sensillenlymphraumen der
beiden Cones hindurchprojizieren um sich proximal den Zellen der posterioren Sensillengruppe
anzuschlieBen.

Anders als die Bibionomorpha-Larven besitzt Satchelliella sp. in Gestalt des dorsalen und
ventralen, keulenférmigen S. basiconicum nur zwei A-Sensillen und zwar keine dreizelligen,
sondern ausschlieBlich AS2-Sensillen (Abb. 8 C; 51 B). Nur der jeweils ,,helle” Dendrit reicht bis
in den keulenférmigen Fortsatz (Abb. 51 A).

Ein schmaler Dendritenfortsatz eines 1S3-Sensillums endet ohne deutliche AuBenstrukturen

zwischen dem Peg und dem ventralen AS2-Sensillum (Abb. 51).

Abb. 51) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Satchelliella sp. (Psychodidae);
distaler (A) und proximaler (B) Querschnitt der rechten Antenne. A) Die beiden Cone-Sensillen enthalten
fiinf (/-5) bzw. zwei (I, 2) neuronale Einheiten; die Dendriten des Pegs (P4+0) reichen bis zur
Sensillenspitze (Insert, VergroBerung: x 31000). B) Beachte das elektronenoptisch dichte Cytoplasma der
Hilfszelle um das tief eingesenkte S7-Sensillum. Die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs
beschriftet. d, dorsal; Balken: 1 pm.
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Dorsal dieses 1S3-Sensillums reicht die Sensillenkutikula eines S. coeloconicums tief in die
Antenne hinein. Obwohl nur eine einzelne Sinneszelle ohne modalitétsspezifische Strukturen in
diese Kutikulastruktur projiziert, besitzt das S1-Sensillum ein markantes Charakteristikum; der
umgebende Hilfszellkomplex ist elektronenoptisch deutlich dichter als die Zellen der
umgebenden Sensillen (Abb. 51 B).

Zuletzt sind noch vier TS1-Sensillen rund um die anderen Sensillen verteilt; dazu gehéren zum
einen die beiden gefiederten Haare, sowie das S. campaniformium und ein dorsoposterior an der
Antennenbasis endendes Sensillum, das im REM nicht sichtbar ist (Abb. 51).

4.2.6.2 Trichoceridae

REM
Wie bei der Psychodidae liegen auch bei Trichocera sp. alle im REM sichtbaren Sensillen auf

einem scheibenformig reduzierten Antennenglied, das anterodorsal leicht in die Kopfkutikula
eingesenkt ist und zusitzlich von einem breiten Kutikulawulst umgeben wird (Abb. 52 A, B). Das
grofite Sensillum ist der kuppelférmige Cone am anterioren Rand der Antenne (Abb. 52 B); die
sieben Ecdysialporen sind aber nicht wie sonst regelmédflig um die Cone-Basis verteilt, sondern
befinden sich nur auf der anterioren Seite des Sensillums. Posterior des Cones schlieft sich eine
distale Gruppe mit neun Sensillen an, in der zunéchst vier lange S. basiconica auffallen: Der Peg

in zentraler Position, umgeben von drei weiteren, in einem Dreieck angeordneten Sensillen (Abb.

(T
AS3— B

4 7 ) .'
NS A —NAS3
TSI,

eDS2 " TS1
TS1(basal)

10um -F

Abb. 52) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Trichocera sp. (Trichoceridae). A)
Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Ubersicht der rechten Antenne. d, dorsal;
(Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen).

Abb. 53) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Trichocera sp. (Trichoceridae);
distaler (A) und proximaler (B) Querschnitt der rechten Antenne. A) Antenneniibersicht; einige
Sensillentypen sind symmetrisch um den Peg (P4+1) angeordnet (AS3, eDS2, TSI). Insert:
Detailaufnahme eines AS3-Sensillums (VergroBerung: x 17000); Stern, Tubularkorper; /-7, Cone-
Einheiten. B) Die posteriore Sensillengruppe. d, dorsal; Balken: 1 pm.
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52 B). Dariliber hinaus gibt es zwei jeweils symmetrisch dorsal und ventral angeordnete
Sensillenpaare, zwei kleine S. basiconica und weiter posterior zwei S. campaniformia (Abb. 52
B). Ein drittes S. campaniformium befindet sich ebenfalls posterior, aber nicht distal sondern
nahe der Antennenbasis (Abb. 52 B). Von einem S. coeloconicum das versteckt zwischen dem
Peg und dem dorsalen langen S. basiconicum endet, ist nur die Grubendffnung in der
Antennenkutikula und die Spitze des versenkten Sensillums zu sehen (Abb. 52 B).

Ultrastruktur
Der Cone von Trichocera sp. ist mit Kutikulatyp I und mit sieben Triaden ausgestattet [C 7x3],

die im duferen Sensillenlymphraum einen nach posterior offenen Halbkreis formen (Abb. 53 A).
Im Gegensatz zur Psychodidae enthilt der Peg von Trichocera sp. neben vier chemosensitiven
Sinneszellen auch eine Rezeptorzelle mit Tubularkdrper [P 4+1] (Abb. 53).

Auch bei den A-Sensillen sind Unterschiede gegeniiber Satchelliella sp. festzustellen, denn die
Trichoceridae besitzt drei AS3-Sensillen, die als lange S. basiconica ein flaches Dreieck um den
Peg bilden (Abb. 53).

Bei den beiden Sensillenpaaren handelt es sich einmal um zwei eDS2-Sensillen (kleine S.
basiconica) (Abb. 9 A; 53), sowie zwei TS1-Sensillen (S. campaniformia) (Abb. 53). Auch das
dritte etwas basaler gelegene S. campaniformium ist ein TS1-Sensillum (Abb. 53 B).

Das S. coeloconicum ist mit nur einer Sinneszelle ausgestattet, die im Gegensatz zu den TSI1-
Sensillen aber keinen Tubularkdrper oder andere modalitétsspezifische Strukturen ausbildet (S1-
Sensillum). Wie bei dem S1-Sensillum von Satchelliella sp. (Psychodidae) fdllt jedoch der
elektronenoptisch sehr dichte Hilfszellkomplex auf (Abb. 12 A; 53 B).

Zum Sensilleninventar gehdren zudem noch zwei nahe beieinanderliegende 1S3-Sensillen, die
keine duBleren Kutikulafortsitze bilden; distal sind nur zwei winzige Ausldufer der Sensillen
sichtbar, die schlielich in zwei Ecdysialporen zwischen Peg und ventralem AS3-Sensillum enden
(Abb. 53).

4.2.6.3 Anisopodidae

REM
Obwohl auch bei Sylvicola sp. die Antennen etwas in die Kopfkutikula eingesenkt sind, ist im

Unterschied zu den beiden zuvor beschriebenen Psychodomorpha-Larven ein zwar kurzes aber
deutlich zu erkennendes Antennenglied ausgebildet (Abb. 54 A). Alle duBlerlich sichtbaren
Sensillen befinden sich an der Spitze dieses Antennenglieds. Wie bei der Psychodidae sind auch
bei Sylvicola sp. zwei Cone-Sensillen in Form von ovalen S. placodea vorhanden, doch die Platte
des anterodorsal gelegenen Cones ist ca. dreimal grofer als die des akzessorischen Cones am
anteroventralen Rand der Antenne (Abb. 54 B). Posterior zwischen den beiden Cone-Sensillen

liegt eine Sensillengruppe, die durch Kutikulafalten deutlich abgegrenzt ist und acht sehr kurze
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Sensillen umfafit. Das Peg-Organ liegt relativ nahe am dorsalen Cone und reprédsentiert, nicht
zuletzt wegen des relativ breiten Kutikulasockels, das groBte Sensillum dieser posterioren Gruppe
(Abb. 54 B). Um den Peg bilden sieben sehr kurze S. basiconica einen Halbkreis; nur zwei von
thnen heben sich von den {ibrigen etwas ab, da auch sie scheinbar auf einem kleinen Sockel sitzen
(Abb. 54 B).

Abb. 54) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Sylvicola sp. (Anisopodidae). A)
Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Ubersicht der rechten Antenne; aC, akzessorischer
Cone; C, Cone. d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen).

Ultrastruktur
Trotz der duBerlich recht unterschiedlich gebauten Antennen und Sensillen von Sylvicola sp. und

Trichocera sp. gibt es groBe ultrastrukturelle Ubereinstimmungen zwischen den beiden Arten. So
besitzt der grofere der beiden Cones sieben Triaden und Kutikulatyp I; der kleinere akzessorische
Cone enthélt dagegen nur zwei Triaden [C 7x3] & [C 2x3] (Abb. 55).

Der [4+1] Peg setzt sich aus vier chemosensitiven (Abb. 56 C) und einem mechanosensitiven
Dendriten mit Tubularkdrper zusammen (Abb. 56 D). Erst auf proximalen Antennenquerschnitten
ist das Dendritenscheidenlumen deutlich erweitert (Abb. 55; 56 A).

Weitere Gemeinsamkeiten zwischen der Anisopodidae und der Trichoceridae sind die beiden
symmetrisch zum Peg angeordneten eDS2- und TS1-Sensillenpaare (Abb. 55); die ersten beiden
Sensillen entsprechen einem anterioren und einem posterioren S. basiconicum, letztere dagegen
den S. styloconica.

Zudem liegt auch bei Sylvicola sp. ein S1-Sensillum mit elektronenoptisch ungewo6hnlich dichtem
Hilfszellkomplex in der Nédhe des Pegs (Abb. 55; 56 A); das S. coeloconicum (Abb. 56 E) endet
duBerlich nicht sichtbar zwischen dem Peg und den beiden mittleren S. basiconica (AS2).

Am ventralen Antennenrand, zwischen dem akzessorischen Cone und der posterioren
Sensillengruppe enden zwei 1S3-Sensillen (Abb. 55; 56 A, B); wie bei Trichocera sp. bilden sie

keine KutikulaauBenstrukturen und sind rasterelektronenmikroskopisch nicht sichtbar.
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Einer der wenigen Unterschiede gegeniiber Trichocera sp. sind die drei A-Sensillen, die zwar
auch dreieckig um den Peg angeordnet sind, doch anstelle des dreizelligen Typs besitzt Sylvicola
sp. nur AS2-Sensillen.

Im basalen Bereich der Antenne sind weitere zwei Sensillen vorhanden, ein posterior nahe der
Antennenbasis endendes TS1-Sensillum ohne &uBleren Kutikulafortsatz (Abb. 56 A), sowie ein
Scolopalorgan, das zwischen die Sinneszellen der posterioren Sensillengruppe reicht (Abb. 14 F;
56 A).

Abb. 55) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Sylvicola sp. (Anisopodidae, Teil I);
Ubersichtsquerschnitt der rechten Antenne; /-7, Triaden des Cones (C) und akzessorischen Cones (aC);
die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. d, dorsal; Balken: 2 pm.
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Abb. 56) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Sylvicola sp. (Anisopodidae, Teil
IT); Querschnitte der linken Antenne. A) Posteriore Sensillengruppe nahe der Antennenbasis; hier endet
ein basales 7S/-Sensillum mit Tubularkérper (Pfeil) und ein Scolopalorgan (Sp). B) Detailaufnahme eines
1S3-Sensillums proximal der Antennenbasis; D/-3, Sinneszellen. C, D) [P4+1] Peg distal (C) und in der
Gelenkregion (D); Stern, Tubularkdrper. E) Posteriore Sensillengruppe distaler als (A); beachte die tiefe
Einlenkung des S7-Sensillums; AK, Antennenkutikula; D, Dendrit; K, Sensillenwand. Die Sensillen sind
entsprechend ihres Typs beschriftet; v, ventral; Balken: (A,B) 2 um; (E) 0,5 um; (C,D) 0,2 um.

Tab. 4.5) Antennales Sensilleninventar der Psychodomorpha-Larven. 2, Summe; n, Anzahl; P, Porentyp;
SZ, Sinneszellen.

Familie Art Cone Peg | AS2/3 387 287 1SZ | Sp
2nx SZ P. nxSZ |Z| Typ |2 Typ 2 Typ
Psychodidae | Satchelliella sp. 5x3 I [4+0 | 2x2 |1(2x1S3 |2[2xeDS2 [5|1xSl1
und 3x TSy
2x3 1 x TSI,
Trichoceridae | Trichocera sp. 7x3 I [4+1 | 3x3 |2(2x1S3 |2(2xeDS2 |4|1xS1
2x TS ld
1xTS lb
Anisopodidae | Sylvicola sp. 7x3 I |4+1 | 3x2 |2|2x1S3 |2]|2xeDS2 |4]|1xS1 1
und 2x TS14
2x3 1x TS1,
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4.2.7 Xylophagomorpha

AuBler den Xylophagidae ordnet Woodley (1989) auch noch die Pantophthalmidae und zwei
isoliert stehende Gattungen als ,incertae sedis” den Xylophagomorpha zu. In der hier
vorliegenden Arbeit konnte Xylophagus cinctus, ein Vertreter der namengebenden Familie,
untersucht werden. Die ultrastrukturellen Ergebnisse aller ,,orthorrhaphen Fliegen* werden zum

besseren Vergleich in Tabelle 4.6 zusammengefaft.

Larven
Wihrend Hennig (1973) und andere Autoren nur die Gattung Xylophagus mit weltweit relativ

wenigen Arten zu der Familie Xylophagidae (Holzfliegen) rechnen, schlieft Woodley (1989)
neun Gattungen mit insgesamt etwa 110 Arten in diesem Taxon ein. Die stark sklerotisierten,
amphipneustischen Larven sind schlank gebaut und leben unter Baumrinde oder in moderndem
Holz; dort erndhren sie sich - entgegen ihrem lateinischen Namen - rduberisch z.B. von anderen
Insektenlarven. Obwohl die Larven hemicephal sind, ist die lange, nicht retraktile und allseitig
sklerotisierte Kopfkapsel, an die sich im Innern zwei weit in den Prothorax hineinreichende

Metacephalstébe anschlieBen, fiir Fliegenlarven ungew6hnlich gebaut.

REM
Die Antennen von Xylophagus cinctus inserieren lateral auBlen an der sehr langen und schmal

zulaufenden Kopfkapsel und sind nicht wie bei den meisten zuvor beschriebenen
,Miickenlarven” anterad, sondern nach lateral ausgerichtet (Abb. 57 A). Das basale Antennen-
glied ist zu einer elliptischen Scheibe reduziert, die in die Kopfkutikula eingesenkt ist (Abb. 57
B). Auf der Antenne befinden sich sechs Sensillen mit duBerlich sichtbaren Kutikulastrukturen;

— ———_

———— 200um

Abb. 57) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Xylophagus cinctus (Xylophagidae). A)
Lateralansicht des Kopfs; Pfeilspitze, rechte Antenne. B) Aufsicht der rechten Antenne; KS,
Kutikulasockel. d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Aufnahme B
von H. Hruschka).
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Abb. 58) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur bei Xvlophagus cinctus (Xylophagidae);
A, B) Distaler (A) und proximaler (B) Querschnitt der rechten Antenne; Pfeilspitzen, Dendriten-
verzweigungen; /-7, Cone-Triaden; die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. (Die
Sinneszellen in Abbildung (B) sind tangential geschnitten, da sie rasch in Richtung des posterior
gelegenen Deutocerebrums ,,abbiegen®). C, D) Distaler (C) und proximaler (D) Querschnitt des [P3+1]
Pegs; Stern, Dendrit mit Tubularkorper; Pfeilspitze, kleine Verzweigung eines chemosensitiven Dendriten.
d, dorsal; Balken: (A,B) 1 um; (C,D) 0,5 um.
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die vorderen zwei Drittel der Antenne werden vom kuppelférmigen Cone eingenommen (Abb. 57
B). Am posterioren Rand liegen dagegen das Peg-Organ und drei kurze S. basiconica, eines
ventral und zwei dorsal (Abb. 57 B). Zwischen den letzten beiden ist schlieBlich noch ein sehr

flaches Sensillum mit unregelmifBiger Oberfldche zu erkennen (Abb. 57 B).

Ultrastruktur
Das Cone-Sensillum von Xylophagus cinctus ist mit sieben Triaden [C 7x3] und Kutikulatyp I

ausgestattet (Abb. 58 B). Der Peg enthélt, anders als bei den Bibionomorpha und den meisten
Psychodomorpha, nicht fiinf Sinneszellen, sondern insgesamt nur vier, darunter drei
chemosensitive Rezeptorzellen und eine mechanosensitive [P3+1] (Abb. 58 C, D).

Bei den drei kurzen S. basiconica, die zwischen Cone und Peg liegen, handelt es sich um AS2-
Sensillen (Abb. 58 A, B). Das letzte dulerlich sichtbare Sensillum ist ein eDS2-Sensillum, dessen
erweitertes Dendritenscheidenlumen erst relativ weit proximal zu erkennen ist (Abb. 58 A, B).
Die tief ins Innere der Antenne reichende Kutikula weist es als S. coeloconicum aus. Weiterhin
fallt auf, daB der Hilfszellkomplex die Sinneszellen weit nach distal begleitet und daB3 die
Dendritenscheide unregelméBiger gebaut ist als bei den iibrigen antennalen Sensillen von
Xylophagus cinctus (Abb. 58 B).

Dartliber hinaus enden ventroposterior noch die schmalen Dendritenfortsdtze von zwei 1S3-
Sensillen, die keine duflerlich sichtbaren Strukturen auszubilden (Abb. 58 A, B).

4.2.8 Stratiomyomorpha

Nach Woodley (1989) umschliet diese Unterordnung die beiden Familien Xylomyidae und
Stratiomyidae. In der vorliegenden Untersuchung wurde mit Sargus bipunctatus ein Vertreter der
zweiten Familie einbezogen. Auch die ultrastrukturellen Ergebnisse der Stratiomyidae sind in

Tabelle 4.6 zusammengefalit.

Larven
Die meist dorsoventral abgeplatteten und breiter gebauten Larven der Stratiomyidae

(Waffenfliegen) sind holo- bis metapneustisch, wobei die caudalen Stigmen versteckt in einer
Querfurche (Stigmenkammer) liegen. Charakteristisch sind auch die derbe Larvenhaut mit
Kalkeinlagerungen (Kalkwarzen) und ein muskuldser, pharyngealer Saugapparat, der durch
verschmolzene Tentorialstibe gestiitzt wird (Pharyngealskelett), die bis in den Prothorax reichen
(Hennig 1973). Letzteres Merkmal weist auf einen hemicephalen Bau der Kopfregion hin,
obwohl die lange und stark sklerotisierte Kopfkapsel nicht riickziehbar ist. Durch das derbe
Exoskelett sind die Larven sehr widerstandstahig gegeniiber Umwelteinfliissen.

Aquatische Formen besitzen einen Strudelapparat zur Nahrungsaufnahme, sowie ein caudales

und teleskopartig verldngertes Atemrohr; letzteres ist von einem einziehbaren, stark gefiederten
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Haarkranz umgeben, mit dem sich die Larven am Oberflichenhdutchen ,.festhalten”. Zu den
aquatischen Formen gehdren beispielsweise die Vertreter der Unterfamilie Stratiomyinae, von
denen einige Larven mit bis zu 5 cm eine betrichtliche GroBe erreichen kdnnen. Der Habitus
terrestrischer Larven erinnert dagegen eher an den der Xylophagidae. Die terrestrischen
Stratiomyidae kommen, wie z.B. die hier analysierten Larven von Sargus bipunctatus, oft in der
Laubstreu von Laubholzbestdnden, aber auch unter Rinde, in FraBgingen modernder Staimme
oder in anderen faulenden Pflanzenteilen vor. Die Erndhrung erfolgt phytophag, phytosaprophag
und seltener auch koprophag (vom Kot anderer Holzbohrer), aber nicht carnivor, wie bisweilen

falschlicherweise angenommen wird.

REM
Die Antennen von Sargus bipunctatus weisen groBe Ahnlichkeiten mit denen der zuvor

besprochenen Xylophagidae auf. So liegen die Antennen auch lateral aulen am langgestreckten
und konisch zulaufenden Kopf (Abb. 59 A). Das erste Antennenglied ist trotz gedrungener
Gestalt deutlich zu erkennen und an seiner Spitze sind, wie zuvor bei Xylophagus cinctus, sechs
Sensillen vorhanden (Abb. 59 B). Der kuppelformige Cone nimmt beinahe den gesamten
Antennendurchmesser ein, wihrend die S. basiconica der posterioren Sensillengruppe wesentlich
kleiner sind (Abb. 59 B). Diese Gruppe umfaflt den etwas groBeren und zentral gelegenen Peg,
drei etwa gleich grofle S. basiconica, von denen zwei dorsal und eines ventral des Pegs liegen,
und schlieBlich noch am dorsalen Rand der Gruppe ein sehr flaches Sensillum, dessen
Kutikulaoberflache rauh wirkt (Abb. 59 B).

200 fim

Abb. 59) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Sargus bipunctatus (Stratiomyidae). A)
Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Aufsicht der linken Antenne; Ag, basales
Antennenglied. d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Aufnahmen
von H. Hruschka).
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Ultrastruktur
Die &duBlerlichen Gemeinsamkeiten zwischen den Antennen von Sargus bipunctatus und

Xylophagus cinctus finden auch in der inneren Morphologie der antennalen Sensillen eine
bemerkenswerte Fortsetzung. Beide Larven besitzen fast das exakt gleiche antennale
Sensilleninventar; angefangen beim Cone mit sieben Triaden [C 7x3] und Kutikulatyp I (Abb. 5
A), tiber den [3+1] Peg, zwei dorsale und ein ventrales AS2-Sensillum als kurze S. basiconica,
zwei 1S3-Sensillen ohne KutikulaauBenstrukturen, bis hin zum eDS2-Sensillum (Abb. 9 D) als S.
coeloconicum sind keine ultrastrukturellen Unterschiede feststellbar (Abb. 60). Dies gilt auch fiir
die Besonderheiten des eDS2-Sensillums mit weit distal reichendem Hilfszellkomplex,
unregelméBig gebauter Dendritenscheide (Abb. 60 B, C) und unregelméBiger Oberfliche der
KutikulaauBenstruktur (Abb. 60 A). Lediglich ein basales TS1-Sensillum ist bei der
Stratiomyidae zusétzlich vorhanden (Abb. 60 C).

Sogar die Positionen der antennalen Sensillen variieren kaum; so liegen nur das 1S3-Sensillenpaar
und das eDS2-Sensillum bei Sargus bipunctatus jeweils etwas weiterer dorsal, ersteres zwischen

Cone und Peg, sowie letzteres am dorsalen Rand der Sensillengruppe (Abb. 60).

4.2.9 Tabanomorpha

Woodley (1989) falit in der Unterordnung Tabanomorpha folgende Familien zusammen, die
Rhagionidae, die Pelecorhynchidae, die Athericidae und die Tabanidae, sowie als Gruppe
Hincertae sedis” die Vermileonidae. Die larvalen Vertreter dieser Familien haben mitunter sehr
spezielle Lebensrdume erobert und die Vielfalt ihrer Lebensweisen spiegelt sich auch in der
duBeren Gestalt ihrer Antennen und Sensillen wider. In der vorliegenden Arbeit konnten
Reprisentanten aus drei der Familien untersucht werden; wéhrend bei den Vermileonidae die
gleiche Art, ndmlich Vermileo vermileo, sowohl raster- als auch transmissions-elektronen-
mikroskopisch analysiert werden konnte, muf3te bei den Rhagionidae und den Tabanidae fiir die
REM- bzw. TEM-Untersuchung auf unterschiedliche Arten zuriickgegriffen werden.

Die Antennen und antennalen Sensillen der larvalen Rhagionidae und Tabanidae zeigen viele
ultrastrukturelle Gemeinsamkeiten, so dafl die Ergebnisse in einem gemeinsamen Kapitel
beschrieben werden konnen. Die Befunde von Vermileo vermileo werden dagegen in einem
eigenen Abschnitt dargestellt. Eine zusammenfassende Ubersicht der drei Tabanomorpha-Larven,

sowie aller weiteren hier untersuchten ,,Orthorrhapha” gibt Tabelle 4.6.

Abb. 60) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Sargus bipunctatus (Stratiomyidae);
Ultradiinnschnittserie der linken Antenne von distal (A) nach proximal (C); A, B) Querschnitte der
posterioren Sensillengruppe; im [P3+1] Peg sind bereits alle vier Dendriten zu sehen, aber nur drei der
Dendriten reichen bis zur Sensillenspitze (A, Insert; VergroBerung: x 8100). C) Ubersichtsquerschnitt der
Antenne; /-7, Cone-Triaden. Die {ibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet; d, dorsal;
Balken: 1 um.
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Larven
Im Gegensatz zu den Xylophagidae und den Stratiomyidae kdnnen die hemicephalen Larven der

Tabanomorpha den Kopf bzw. die Reste der Kopfkapsel in den Prothorax zuriickziehen. Die
meisten Tabanomorpha-Larven erndhren sich carnivor. Als weitere Gemeinsamkeit der Larven
nennt Woodley (1989) die Mandibelbiirstenhaare (,,mandibular brush”), die nur den
Vermileonidae fehlen.

Die Larven der Rhagionidae (Schnepfenfliegen) leben vermutlich rein terrestrisch z.B. in
Moosen, in der Laubstreu, im Boden, unter Rinde oder in moderndem Holz; es gibt jedoch auch
einige Arten, deren Larvalstadien noch nicht bekannt sind (Hennig 1973; Smith 1989). Auch die
Angaben tiber ihre Lebensweisen sind teilweise widerspriichlich, doch die Vertreter der Gattung
Rhagio sollen sich liberwiegend rdauberisch erndhren, in seltenen Féllen auch saprophag.

Mit weltweit tber 3000 Arten sind die Tabanidae (Bremsen) eine der artenreichsten
Dipterenfamilien. Bei den Larven sind die Mandibeln als Anpassung an die rduberische
Lebensweise mit einem Giftkanal ausgestattet, den sonst nur noch die Larven der
Pelecorhynchidae und Athericidae besitzen. Sehr charakteristisch fiir viele Tabanidae-Larven
sind die feine Lingsstreifung der Kutikulahaut und die ventralen Kriechwarzen an den
Segmentgrenzen. Meist kommen sie in sehr feuchten, teils semiaquatischen oder auch
aquatischen Habitaten vor; die beiden hier untersuchten Arten Haematopota pellucens und
Hybomitra bimaculata leben im Schlamm und jagen vor allem weichhéutige Invertebraten, wie
z.B. andere Dipterenlarven und Oligochaeten.

Die Vermileonidae werden in letzter Zeit in sieben Gattungen mit insgesamt nur ca. 40 Arten
unterteilt (Hemmingsen 1963; Teskey 1981; Majer 1988; Stuckenberg 1995, 1997, 1998). Die
Larven sind nach anterior stark verjiingt und besitzen einen kleinen, einziehbaren Kopf mit
teilweise reduzierten Mundwerkzeugen. Analog zur Lebensweise des Ameisenlowen
(Myrmeleonidae, Neuroptera) erbeuten die carnivoren Wurmléwenlarven kleine Insekten, indem

sie am Grund selbstgebauter Sandtrichter auf Beute lauern.

4.2.9.1 Rhagionidae und Tabanidae

REM
Sowohl Rhagio sp. 11 (Rhagionidae), als auch Haematopota pellucens (Tabanidae) besitzen

verglichen mit anderen Fliegenlarven sehr lange Antennen, die anterodorsal auf der relativ
weichhéutigen Koptkutikula der hemicephalen Larven inserieren (Abb. 61 A, B, D, E).

Bei Rhagio sp. Il sind im REM nur zwei antennale Sensillen zu erkennen, der kuppelformige
Cone und dorsoposterior davon der Peg (Abb. 61 B, C). Beide Sensillen liegen an der Spitze des
ersten Antennenglieds. Das Peg-Organ ist relativ grol und besteht dhnlich wie bei Xylophagus

cinctus aus einem kleineren Peg-Sensillum an der Spitze eines relativ breiten Kutikulasockels
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Abb. 61) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Rhagio sp. I (Rhagionidae; A-C) und bei
Haematopota pellucens (Tabanidae; D, E). A und D) Frontalansicht der Kdopfe; Pfeilspitzen, linke
Antennen; Mxp, Maxillarpalpus. B und E) Dorsalseite der linken Antennen; 4g, Antennenglieder. C) Wie
(B), aber Detailaufnahme der Antennenspitze; KS, Kutikulasockel. d, dorsal; i, innen; (Beschriftung der
Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Aufnahmen D, E von H. Hruschka).
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(Abb. 61 B, C). Diese distale Sensillengruppe ist von einem Kutikulawall umgeben, der den Blick
auf mogliche Sensillen mit kleineren Kutikulafortsétzen verhindert (Abb. 61 C).

Im Unterschied zu Rhagio sp. 1l sind bei Haematopota pellucens zum einen Cone und Peg
wesentlich ldnger und zum anderen sind noch drei weitere Sensillen sichtbar; diese kurzen S.
basiconica sind regelmifBig, d.h. innen, dorsal und auBlen, um den Peg und den ventral gelegenen
Cone angeordnet (Abb. 61 B).

Ultrastruktur
AuBerlich sind zwar leichte Unterschiede zwischen den Antennen der Rhagionidae bzw. der

Tabanidae festzustellen, doch die Untersuchung der innere Morphologie zeigt eine beinahe
gleiche Sensillenausstattung bei den beiden untersuchten Vertretern Rhagio sp. I (Rhagionidae)
und Hybomitra bimaculata (Tabanidae).

Wie bei den beiden zuvor beschriebenen ,,Orthorrhapha” besitzt auch der Cone der beiden
Tabanomorpha-Larven sieben Triaden [C 7x3] (Abb. 62 A; 63 A). Bei den Kutikulawidnden der
Cones sind jedoch Abweichungen festzustellen, denn Rhagio sp. I zeichnet sich durch Wandtyp
IIT aus (Abb. 5 H), wohingegen die Sensillenwand von Hybomitra bimaculata als Kutikulatyp I
bezeichnet werden kann (mit Tendenz zu Kutikulatyp II, da die Wanddicke zwar sehr einheitlich,
die Offnungen der Porenkessel zum #uBeren Sensillenlymphraum jedoch ungewdhnlich weit
sind) (Abb. 63 B).

Wihrend die Larven der Xylophagidae und Stratiomyidae jeweils vierzellige [3+1] Pegs besitzen,
reprasentieren die Rhagionidae und die Tabanidae die einzigen der hier untersuchten Fliegen,
deren Antennen mit einem flinfzelligen [4+1] Peg ausgestattet sind (Abb. 7 D; 62; 63 A, C, D).
Bei den kurzen S. basiconica von Hybomitra bimaculata handelt es sich um drei AS2-Sensillen,
die auch bei Rhagio sp. I vorhanden sind; allerdings liegen hier die kiirzeren KutikulaauBen-
strukturen versteckter und sind so im REM nicht sichtbar (Abb. 62 A, 63 A).

Wie schon bei Xylophagus cinctus und Sargus bipunctatus beobachtet, liegt auch bei den beiden
Tabanomorpha-Larven dorsal zwischen den beiden AS2-Sensillen (Rhagionidae), bzw. zwischen
dem Peg und dem dorsalen AS2-Sensillum (Tabanidae) ein eDS2-Sensillum, dessen apikale
Kutikulastrukturen es als S. coeloconicum ausweisen (Abb. 62 A; 63 A).

Nahe der Antennenbasis endet dorsoposterior ein TS1-Sensillum ohne einen duflerlich sichtbaren
Kutikulafortsatz (Abb. 62 C).

Die folgenden drei Sensillen wurden nur bei Rhagio sp. 1 gefunden: Nahe der Antennenbasis
endet zwischen Cone und Peg ein Scolopalorgan (Abb. 62 C); zudem treten in diesem Bereich
der Antennen oder noch etwas weiter proximal weite Sensillenlymphraume auf, die die

Sinneszellen von mindestens zwei 1S3-Sensillen umgeben. Diese zuriickhaltende Analyse hingt

Abb. 62) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Rhagio sp. 1 (Rhagionidae);
Querschnitte der linken Antenne. A) Ubersicht im distalen Bereich des langen Antennenglieds; im Cone
sind die Dendritenmembranen zwar schwer zu erkennen, doch alle sieben Cone-Einheiten (/-7) sind mit
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A

drei Sinneszellen ausgestattet. B, C) Distaler (B) und proximaler (C) Schnitt durch die dorsoposteriore
Sensillengruppe; KS, Kutikulasockel. Die Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet; d, dorsal;
Balken: 2 um.
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Abb. 63) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Hybomitra bimaculata (Tabanidae);
Querschnitte der linken Antenne. A) Ubersicht im distalen Bereich des ersten Antennenglieds;
Beschriftung der Sensillen entsprechend ihres Typs. B) Sensillenwand des Cones mit Kutikulatyp I;
Pfeile, Poren mit Porentubuli; Pfeilspitzen, Dendritenverzweigungen. C, D) [P4+1] Peg distal (C) und auf
Hohe der Einlenkung (D); Stern, Tubularkorper. d, dorsal; Balken: : (A) 2 um; (B-D) 0,5 pm.

damit zusammen, dal} die Strukturerhaltung in den basalen Regionen der priaparierten Antennen
nachlassen kann und die sehr tief im Inneren der Antenne oder im Caput gelegenen Speziali-
sierungen der 1S-Sensillen offensichtlich besonders anfillig gegeniiber Fixierungsartefakten sind.
Dennoch konnen zwei Sensillenlymphriume mit Uberresten eines Lamellensystems, sowie den
Geilleln von jeweils drei Sinneszellen der 1S3-Sensillen, sicher identifiziert werden. Unklar bleibt
jedoch der distale Verlauf der Dendritenfortsitze, bzw. die Lage der Ecdysialkdnale dieser
Sensillen.
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4.2.9.2 Vermileonidae

REM
Die Antennen von Vermileo vermileo zeigen duflerlich kaum Gemeinsamkeiten mit denen der

Rhagionidae oder der Tabanidae. Die Antennen sind scheibenformig reduziert und wie bei der
Stratiomyidae und der Xylophagidae in den Kutikularesten des Kopfs eingesenkt (Abb. 64 A).
Auf den Antennen sind drei Sensillen zu erkennen, der fast kugelige Cone und dorsoposterior
davon zwei S. basiconica (Abb. 64 B).

Abb. 64) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Vermileo vermileo (Vermileonidae). A)
Frontalansicht des weit in den Prothorax zuriickgezogenen Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Ubersicht
der rechten Antenne. d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen).

Ultrastruktur
Die Kopfregion ist bei Vermileo vermileo ziemlich klein; dies und die stark abgeflachten

Antennen erschweren die ultrastrukturelle Untersuchung, da die Sinneszellen der antennalen
Sensillen bereits kurz unterhalb der Antennenbasis ihre Richtung dndern und schwer zu verfolgen
sind. Dennoch hat sich gezeigt, dal die Antennen von Vermileo vermileo neben den drei
duBerlich sichtbaren Sensillen sechs weitere Sensillen ohne KutikulaauBenstrukturen besitzen.
Das Sensilleninventar der Vermileoniden-Larve weist jedoch einige Unterschiede gegeniiber den
bisher beschriebenen Larven auf.

Der Cone von Vermileo vermileo besitzt zwar den relativ hdufigen Wandtyp II (Abb. 6 B) und
sieben neuronale Einheiten, die Vermileonidae-Larve ist jedoch der einzige hier untersuchte
Vertreter der Fliegen, dessen Cone-Sensillum nicht nur Triaden, sondern auch eine Dyade enthilt
[C 6x3 & 1x2] (Abb. 65 A).

Auch die Merkmale des grofen S. basiconicums, bei dem es sich mit groBer Wahrscheinlichkeit
um den Peg handelt, sind ungewohnlich; das Sensillum ist mit nur drei chemosensitiven
Sinneszellen ausgestattet, die bis zur terminalen Offnung an der Sensillenspitze reichen [P3+0]
(Abb. 65). Ein Dendrit mit Tubularkérper fehlt zwar, aber im Gegensatz zu den REM-
Aufnahmen zeigen die Ultradiinnschnitte den Kutikulasockel, auf dem der Peg liegt (Abb. 65 C).
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Trotz des Fehlens der mechanosensitiven Komponente weisen die Merkmale wie bei den
Tipulomorpha und bei Satchelliella sp. (Psychodidae) auf das Peg-Sensillum und nicht auf ein
eDS-Sensillum hin.

Somit gehdren eDS-Sensillen ebensowenig zum antennalen Sensilleninventar der Vermileonidae
wie A-Sensillen. Dagegen endet dorsal des Cones ein 1S3-Sensillum, das keine KutikulaauBen-
struktur besitzt und dessen unverzweigte Sinneszellen nur sehr schmale Dendritenfortséitze
entsenden (Abb. 65 B, C).

Abb. 65) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Vermileo vermileo (Vermileonidae);
Querschnitte der linken Antenne. A) Ubersicht der Antenne. B, C) Die dorsale Sensillengruppe proximaler
(B) und distaler (C) als in (A); DI und D2, unverzweigt Dendriten des [S3-Sensillums; D3,
Lamellensystem des [53-Sensillums; KS, Kutikulasockel. Die Sensillen sind entsprechend ihres Typs
beschriftet; d, dorsal; Balken: 1 um.
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In das kleinere S. basiconicum zieht eine einzelne Sinneszelle, deren Dendrit offensichtlich weder
modalitétsspezifische Strukturen ausbildet (S1-Sensillum), noch einen besonders elektronen-
optisch dichten Hilfszellkomplex besitzt (Abb. 65).

Die verbleibenden fiinf antennalen Sensillen sind im REM nicht sichtbar; es handelt sich um
TS1-Sensillen, deren Ecdysialkandle auf einem dorsoanterioren Halbkreis um die Antenne liegen
(Abb. 65 A, B).

4.2.10 Asiloidea

Nach Woodley (1989) sind die Asiloidea eine von vier Uberfamilien der Unterordnung
Muscomorpha und werden selbst wieder unterteilt in sechs Familien: In die Bombyliidae,
Therevidae, Scenopinidae, Mydidae, Apioceridae und die Asilidae. Bei diesen Familien stellte
sich die Beschaffung von lebenden Larven als schwierig heraus. So stand nur eine einzelne
Therevidae-Larve fiir die transmissionselektronenmikroskopische Untersuchung zur Verfiigung,
deren Fixierungsqualitit leider nur unterdurchschnittlich war. Dennoch konnten verschiedene
Sensillentypen identifiziert werden, die hier beschrieben und mit den tibrigen ,,Orthorrhapha” in

Tabelle 4.6 nochmals zusammengefal3t werden.

Larven
Der Korper larvaler Therevidae (Stilettfliegen) ist schlank und durch sekundire Unterteilung des

ersten bis sechsten Abdominalsegments sehr langgestreckt. Der Kopf ist nur schwach in den
Prothorax eingesenkt und nicht retraktil, &hnlich dem der Xylophagidae und Stratiomyidae. Die
Larven halten sich bevorzugt in sandigen Boden auf, seltener auch in Totholz; ihre schnelle,
schldngelnde Fortbewegung ist sehr charakteristisch. Primér erndhren sie sich wohl rduberisch
von diversen Invertebraten (insbesondere Kdéferlarven), unter Laborbedingungen bei
Ermangelung von Beute fressen sie aber auch Pflanzenteile und werden deshalb oft als

Allesfresser bezeichnet.

REM
AuBerlich weisen die Antennen der Therevidae Ahnlichkeiten mit Xylophagus cinctus, aber auch

mit Vermileo vermileo auf. Dies beginnt bei der lateralen Lage der Antennen und reicht bis zu
den dufleren Formen und Proportionen der Sensillen (Abb. 66). Allerdings ist im Unterschied zu
den vorherigen Larven nicht einmal ein scheibenférmiger Rest eines basalen Antennenglieds zu
erkennen, so dal die Sensillen scheinbar direkt in einer tiefen Mulde der Kopfkapsel inserieren
(Abb. 66 B). Die Anzahl von nur drei im REM sichtbaren antennalen Sensillen gegeniiber den
sechs der Xylophagidae teilen sich die Therevidae mit den Vermileonidae (Abb. 66 B).

Dorsoposterior des kuppelformigen Cones folgt zunédchst ein kleines S. basiconicum und
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schlieBlich der Peg, der allerdings wie bei Xylophagus cinctus deutlich auf einem breiten
Kutikulasockel liegt (Abb. 66 B).

Abb. 66) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei einer Therevidae. A) Lateralansicht des
langgestreckten Kopfs; Pfeilspitze, rechte Antenne. B) Aufsicht der rechten Antenne; KS, Kutikulasockel.
d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen).

Ultrastruktur
Die schon angesprochenen Mingel in der Strukturerhaltung der antennalen Sensillen von Thereva

sp. treffen im Besonderen auf die Sinneszellen des Cones zu; aus diesem Grund sind Angaben
tiber die Anzahl der Rezeptorzellen nicht mdglich. Dagegen ist der Kutikulaapparat des Cones
vollig intakt; mehrere Ecdysialporen, sowie Wandtyp III bestitigen, dal es sich bei dem
kuppelformigen Sensillum um den Cone handelt (Abb. 67 A). Anders als beim Cone sind die
Rezeptorzellen der iibrigen antennalen Sensillen erhalten, so dafl der Sensillentyp identifiziert
werden kann. Dabei zeigen sich groe Ubereinstimmungen mit anderen ,,Orthorrhapha-Larven”,
insbesondere mit den Xylophagidae und den Stratiomyidae. Ein wichtiger Unterschied von
Thereva sp. gegeniiber der Rhagionidae und der Tabanidae ist der [3+1] Peg (Abb. 67 B). Die
tibrigen fiinf Sensillen der Therevidae, von denen nur das eDS2-Sensillum als S. basiconicum
duBerlich sichtbar ist, sind in dhnlicher Kombination in der vorliegenden Arbeit schon bei der
Xylophagidae, der Stratiomyidae, sowie der Rhagionidae und der Tabanidae beschrieben worden.
Drei AS2-Sensillen sind in einer dreieckigen Anordnung um den Peg gruppiert (Abb. 67 B),
weisen aber im Unterschied zu den zuvor erwéhnten Familien keine KutikulaauB3enstrukturen auf.
Anterioventral des Pegs liegt schlieflich noch ein TS1-Sensillum, sowie das eDS2-Sensillum,
dessen Dendritenscheide wie bei Sargus bipunctatus und Xylophagus cinctus unregelméafig
gebaut ist (Abb. 67 B). Das sonst regelméBig anzutreffenden 1S3-Sensillenpaar wurde bei der
Therevidae nicht gefunden.
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Abb. 67) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur einer Therevidae; Querschnitte der
rechten Antenne. A) Sensillenwand des Cones mit Kutikulatyp III; Pfeile, Poren; Pfeilspitzen, Porentubuli.

B) Dorsoposteriore Sensillengruppe; durch einen etwas gewundenen Verlauf des inneren AS2-Sensillums
ist dieses zweimal angeschnitten (gestrichelter Pfeil). Die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs
beschriftet. d, dorsal; Balken: 1 pm.

4.2.11 Empidoidea

Die Empidoidea sind, wie zuvor die Asiloidea, eines der vier Subtaxa der Muscomorpha
(Woodley 1989) und vermutlich die Schwestergruppe der cyclorrhaphen Fliegen (Sinclair 1992;
Wiegmann et al. 1993; Griffiths 1994). Woodley (1989) unterscheidet zwei Familien innerhalb
dieser Uberfamilie, die Dolichopodidae und die Empididae s.l., wobei letztere moglicherweise
paraphyletisch ist. Von beiden Familien wurde hier jeweils eine Art analysiert. Die Ergebnisse
der beiden Repridsentanten werden gemeinsam beschrieben, da ihre Antennen beziiglich
Sensilleninventar und innerer Anatomie kaum Unterschiede aufweisen. Nach diesen beiden
letzten ,,Orthorrhapha”, die hier untersucht wurden, folgt Tabelle 4.6, die einen Uberblick aller

ultrastrukturellen Ergebnisse der ,,orthorrhaphen Fliegenlarven® gibt.

Larven
Beide Familien sind mit weltweit ca. 3500 Arten (Empididae), bzw. ca. 6000 Arten

(Dolichopodidae) sehr artenreich und zeigen dennoch einen recht einheitlichen Kdrperbau; dies
erleichtert zwar die Bestimmung der Familie, erschwert aber die Determination der Art, ja selbst
die Unterscheidung der zahlreichen Gattungen erheblich; dies gilt fiir die bisher nur liickenhaft
untersuchten Larvalstadien ganz besonders. Der Kopf der hemicephalen Larven ist weitgehend
membrands, retraktil und die dorsalen Metacephalstiben, sowie die darunter liegenden

Tentorialstdbe reichen bis in den Mesothorax (Hypopharyngealskelett).
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Soweit bekannt leben die amphipneustischen Larven der Empididae (Tanzfliegen) meist
terrestrisch (Erde, Moos, Laub, Totholz), einige aber auch semiaquatisch und es wird eine
vorwiegend rduberische Lebensweise vermutet. Das letzte Abdominalsegment ist hidufig verdickt
und mit einigen Léngsfurchen versehen. Im Gegensatz zu den sonst sehr dhnlichen Larve der
Dolichopodidae ist ihr Abdomen aber caudal abgerundet und ohne Fortsédtze. Die im Rahmen der
vorgelegten Arbeit untersuchten Larven von Empis s.l. wurden im Januar bei Temperaturen von
etwa -10°C in gefrorener Blumenerde gefunden, wo sie offensichtlich iiberwinterten.

Die Larven der Dolichopodidae (Langbeinfliegen) dhneln stark denen der Empididae, doch liegen
die Hinterstigmen in einer Stigmengrube, die von vier oder mehr, lappig bis spitz zulaufenden
Fortsdtzen umgeben ist. Wie zuvor bei den Empididae gibt es neben vielen terrestrischen Arten,
die im Boden, in faulenden Pflanzenteilen oder unter Rinde vorkommen, auch einige
semiaquatische Formen; beziiglich der Erndhrung sind sowohl carnivore, als auch rein

phytophage Larven bekannt. Die hier untersuchten Larven wurden in Laubstreu gefunden.

REM
Die Antennen der larvalen Empidoidea sitzen lateral auf dem weichhéautigen Kopf und sind nach

aullen gerichtet (Abb. 68 A). Ein basales Antennenglied ist nicht zu erkennen, so daf3 die drei
duBerlich sichtbaren Sensillen scheinbar direkt auf der Koptkapsel inserieren (Abb. 68 B, C). Der
kegelformige Cone liegt ventral des etwas kiirzeren Peg-Organs und zeigt eine deutliche Zwei-
teilung in einen porosen, distalen und einen glatten Basalteil (Abb. 68 B). Auch das Peg- Organ

Abb. 68) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei einer Dolichopodidae (Empidoidea). A)
Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B, C) Seitenansicht (B) und Aufsicht (C) der rechten
Antenne; es ist zu erkennen, da3 der Cone (C) sich in einen apikalen Bereich (a) mit pordser Kutikula und
in einen basalen Teil (b) mit glatter Sensillenwand unterteilt; KS, Kutikulasockel. d, dorsal; (Beschriftung
der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen).
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ist unterteilt, und zwar in das distal gelegene, sehr kurze Peg-Sensillum und in den kutikuldren
Sockel (Abb. 68 B; C). Dorsal des Peg-Organs befindet sich noch tief in der Kutikula versenkt
ein S. coelosphaericum, dessen versenkte Auflenstruktur abgerundet ist und nicht kegelformig

zulduft wie bei einem S.coeloconicum (Abb. 68 B).

Ultrastruktur
Die duBleren Ahnlichkeiten finden auch in der inneren Morphologie ihre Bestdtigung; die beiden

Vertreter besitzen die gleiche Sensillenausstattung und selbst die Positionen der Sensillen
variieren nur minimal. Der Cone enthélt sieben zirkuldr angeordnete Triaden. Im distalen Bereich
des Sensillums findet sich Kutikulatyp I (Abb. 5 C; 6 C; 69 A-C). Bei der iiberwinternden Larve
von Empis s.l. ist die Lipid- oder Wachsschicht (L2-Schicht; Steinbrecht 1997) der Kutikula
besonders dick ausgebildet und iiberzieht so den gesamten Larvenkorper vermutlich mit einer Art
Isolierschicht (Abb. 6 C; 69 C).

Der Peg ist jeweils vierzellig und die [3+1]-Unterteilung der Sinneszellen ist nicht nur distal zu
erkennen, wo der mechanosensitive Dendrit mit Tubularkorper endet (Abb. 69 E), sondern sogar
auf Hohe der Cilien, da die GeiBlel der mechanosensitiven Rezeptorzelle etwas distaler liegt als
die der chemosensitiven Sinneszellen (Abb. 69 F).

Innen ventral und dorsal vom Peg liegen zwei AS2-Sensillen, wobei nur das dorsale
S. coelosphaericum im REM sichtbar und das zweite zwischen Cone und Peg-Organ versteckt ist
(Abb. 8 E, F; 69 A-D). In das Lumen der versenkten und pordsen Kutikulakugel des
S. coelosphaericum zieht jeweils nur der elektronenoptisch weniger dichte Dendrit; er gelangt
durch eine recht schmale Briicke in die Kugel, wo der Dendritendurchmesser soweit ansteigt, daf3
das Sensillenlumen fast vollig ausgefiillt wird (Abb. 8 E, F). Der zweite Dendrit endet dagegen
nach Ausbildung eines Tubularkdrpers an der versenkten Basis der Sensillums (Abb. 69 D).
Posterior dieser vier Sensillen endet duflerlich nicht sichtbar noch ein TS1-Sensillum; bei Empis
s.l. liegt es relativ weit ventral nahe der Cone-Basis (Abb. 69 C), bei der Dolichopodidae dagegen
etwa gleich weit von Cone und Peg entfernt (Abb. 69 B). Wie bei der Therevidae wurden auch

bei den Empidoidea keine 1S-Sensillen gefunden.
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Abb. 69) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Empidoidea-Larven; Querschnitte
der rechten Antennen einer Dolichopodidae (A, B, D-F) und von Empis s./. (Empididae, C). A-C) Distale
(A) und proximale (B, C) Ubersichten der Antennen; Beschriftung der Sensillen entsprechend ihres Typs.
D) Detailaufnahme der beiden AS2-Sensillen; Pfeilspitzen, Dendriten mit Tubularkorper. E, F) [P3+1] Peg
nahe der Sensillenbasis (E) und proximaler in der Gei3elregion (F); Pfeilspitze, mechanosensitiver
Dendrit. d, dorsal; Balken: (A-C) 2 um; (D-F) 1 pm.
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Tab. 4.6) Antennales Sensilleninventar der larvalen ,,Orthorrhapha®. 2, Summe; n, Anzahl; P, Porentyp;
SZ, Sinneszellen.

Familie Art Cone Peg | AS2/3 3SZ 2SZ 1SZ | Sp
2nx SZ
(nx3 & nx2) P. nxSZ (X| Typ |2 Typ X[ Typ
Xylophagidae | Xylophagus 7x3 I |3+1] 3x2 [2|2x1S3 [1|1xeDS2 |-
cinctus
Stratiomyidae Sargus 7x3 I [3+1 ] 3x2 [2]2xIS3 [1|1xeDS2 |1|1xTSI,
bipunctatus
Rhagionidae Rhagio sp. 1 7x3 II [ 4+1 | 3x2 [2|2x1S3 |1|1xeDS2 [1|[1xTSl,| 1
Tabanidae Hybomitra 7x3 I [4+1 | 3x2 |? 1|1xeDS2 [1]|1xTSI,
bimaculata
Vermileonidae | Vermileo 7x3/2 II | 3+0 - 1{1x1S3" |- 6 |5xTS1
vermileo (6x + 1x) 1 xSl
Therevidae Thereva sp. ? | 3+1 | 3x2 |? 1|1xeDS2 [1]|1xTS1
Empididae Empis s.1. 7x3 I [3+1 | 2x2 |- - 1]1xTSI
Dolichopodidae | Gen. sp. 7x3 I [3+1 | 2x2 |- - 1]1xTSI

4.2.12 Muscoidea (= Cyclorrhapha)

Neben den in dieser Arbeit nicht beriicksichtigten Nemestrinoidea, sowie den zuvor erwidhnten
Asiloidea und Empidoidea sind die Muscoidea oder Cyclorrhapha das vierte Subtaxon der
Muscomorpha (Woodley 1989). Je nachdem ob, das Herausdriicken des Pupariendeckels durch
eine deutlich sichtbare Stirnblase der Imago unterstiitzt wird oder nicht, werden traditionell die
Schizophora und die ,,Aschiza” unterschieden. Dabei fehlt den Vertretern der ,,Aschiza” nicht nur
die Stirnblase, sondern sie zeigen auch sonst iiberwiegend urspriingliche Merkmalszustéinde im
Vergleich zu den Schizophora. Aufgrund ihrer phylogenetischen Stellung sind die Familien der
»Aschiza” zweifelsfrei bedeutend fiir das Verstindnis der Stammesgeschichte der Cyclorrhapha;
dennoch sind bisher keine feinstrukturellen Untersuchungen der larvalen Antennen ,,aschizer
Fliegen” veroffentlicht worden, ganz im Gegensatz zu bereits fiinf beschriebenen schizophoren
Fliegen aus vier verschiedenen Familien (Calliphora erythrocephala, Richter 1962; Musca
domestica, Chu & Axtell 1971; Drosophila melanogaster, Singh & Singh 1984; Hylemyia
antiqgua und H. platura, Honda & Ishikawa 1987a).

Von den sieben Familien, in die die ,,Aschiza” zumeist unterteilt werden (siche Abb. 3), wurde in
der vorliegenden Arbeit je ein Vertreter der Lonchopteridae und der Syrphidae untersucht.
Zudem wurden zu Vergleichszwecken auch zwei Reprisentanten der Schizophora in die Studie
mit eingeschlossen und zwar je eine acalyptrate (Drosophilidae) und eine calyptrate Art
(Calliphoridae).
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Die Ergebnisse der REM- und TEM-Untersuchung der beiden ,,Aschiza* werden zur besseren
Ubersicht nacheinander beschrieben, wihrend die der Schizophora gemeinsam dargestellt werden
konnen. Einen zusammenfassenden Uberblick des Sensilleninventars der Cyclorrhapha gibt
Tabelle 4.7.

Larven
Neben dem Absprengen eines runden Pupariendeckels sind die acephalen Larven als weitere

Gemeinsamkeit der cyclorrhaphen Fliegen anzusehen; zwar besitzen die Larven der
Lonchopteridae kleine Reste einer duBleren Kopfkapsel, diese sind jedoch mit dem Prothorax
verschmolzen und véllig in den Thorax zuriickziehbar. Der gesamte Habitus der Lonchopteridae-
Larven ist ungewohnlich vor allem fiir die sonst meist recht &hnlich gebauten Cyclorrhapha-
Larven: der Korper ist abgeflacht, asselformig und besitzt auf der Dorsalseite anterior wie
posterior lange, paarige Borsten. Die Lonchopteridae sind die einzigen cyclorrhaphen Vertreter,
bei denen die vordere Kopfpartie nicht dauerhaft in den Thorax eingesenkt ist, womit ihnen das
Atrium vor der eigentlichen Mundoffnung fehlt (Anatriata; siehe 2.3.3). Eine weitere
Besonderheit der larvalen Vertreter dieser Familie sind die langgestreckten Antennen. Bedenkt
man zudem, daf} die kleinen, langbeinigen Imagines durch einen mehr T-formigen Spalt als durch
eine runde Offnung aus dem Puparium schliipfen (Brauns 1954) ist verstindlich, daB diese
Familien lange Zeit als Schwestergruppe aller iibrigen Cyclorrhapha angesehen wurde (Hennig
1953). Zu der Familie wird nur eine einzige Gattung (Lonchoptera) gerechnet, die weltweit
wiederum nur 37 Arten zdhlt. Thre Larven leben rein terrestrisch und bewegen sich in ihren
Habitaten, wie z.B. feuchter Laubstreu und faulenden Pflanzenteilen, nur sehr trige fort. Die
Erndhrungsweise ist phytosapro- oder koprophag.

Die Syrphidae (Schwebfliegen) werden anders als die Lonchopteridae als eine Familie der
»Aschiza” mit relativ abgeleiteten Merkmalen angesehen. Zusammen mit den Pipunculidae sind
sie vermutlich das Schwestertaxon (Syrphoidea) der monophyletischen Schizophora. Die
Imagines besitzen bereits ein schwach entwickeltes Ptilinum (Stirnblase) und bei den Larven sind
die Antennen (dorsal organ or ,,dorsal papilla”; Bolwig 1946) bereits im sogenannten Antennen-
Maxillar-Komplex (AMK) integriert, den auch alle Schizophora-Larven besitzen. In diesem
Komplex teilen sich die Antenne und der stark angenédherte Maxillarpalpus (,,terminal organ”;
Bolwig 1946) einen gemeinsamen kutikuldren Sockel. Viele der terrestrisch lebenden Larven
werden als biologische Schadlingsbekdmpfer geschitzt, da sie sich carnivor, insbesondere
aphidivor (von Blattldusen) ernéhren (siehe z.B. Tinkeu & Hance 1998); das Beutespektrum kann
aber auch andere Insekten, wie z.B. Afterraupen von Pflanzenwespen, einschlieen (Roder 1990).
Die Korperformen der oft bunt gefarbten Larven sind sehr verschieden, aber stets liegen die
hinteren Stigmen (amphipneustisch) auf einer gemeinsamen Chitinplatte oder auf einem unpaaren
Atemrohr. Bei aquatischen Formen kann der Sipho recht lang ausgezogen sein, wie z.B. bei den
Rattenschwanzlarven der Unterfamilie Eristalini. Andere Formen sind semiaquatisch oder leben

in terrestrischen Habitaten, wie z.B. die Vertreter der Volucellini, die in Nestern von Hummeln,
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Wespen oder Hornissen parasitieren. Episyrphus  balteatus oder die Gemeine
Winterschwebfliege, deren Larve in dieser Studie mittels TEM analysiert wurde, verdankt ihren
deutschen Namen der Verhaltensweise, da3 die begatteten Weibchen iiberwintern und an den
ersten warmen Friithlingstagen, mitunter sogar an warmen Wintertagen, bereits fliegen (Kormann
1988). Die gelb gefarbten Larven dieser Art werden als gefrdflige Schédlingsvertilger
kommerziell geziichtet (sie Tab. 3.1), sind aber auch in ihren natiirlichen Habitaten, wie z.B. auf
Kohlpflanzen zahlreich vertreten.

Die Larven der Schizophora besitzen einen recht gleichformigen Habitus. Die meist einfach
gebauten Antennen sind stets im Antennen-Maxillar-Komplex (AMK) integriert. Bei den
Schizophora unterscheidet McAlpine (1989) 79 Familien, von denen er 65 Familien in der
Sektion Acalyptratae zusammengefalit und den 14 calyptraten Familien gegeniiberstellt. Die
traditionellen Unterscheidungsmerkmale acalyptrater und calyptrater Fliegen sind zum einen die
GroBe der unteren Calypteren, sowie der Kopfbau der adulten Tiere (Brauns 1954).

Zur Sektion Acalyptratae gehoren beispielsweise die Drosophilidae (Obst-, Essig- oder
Taufliegen), deren Larven in verschiedenen terrestrischen Habitaten (wie z.B. in faulendem Obst
und Gemiise, in Pilzen, Milch) leben. Sie erndhren sich dabei zumeist von den Bakterien und
Hefen, die sich auch in diesen Substraten entwickeln (microphag); einige Formen sind aber auch
Blattminierer, andere Parasiten oder Rauber (aphidivor). Thre Geniligsamkeit (z.B. beziiglich
synthetischer Substrate) und die rasche Entwicklungsrate unter Laborbedingungen waren ideale
Voraussetzungen filir den Einzug von Drosophila melanogaster in die wissenschaftlichen Labors.

Die Calliphoridae (Aas- oder SchmeifBfliegen) sind arten- und individuenreich weltweit vertreten
und als Besonderheit sind einige Spezies sogar larvipar, gebdren also bereits die Larven. Die
Larven entwickeln sich héufig in faulenden organischen Substanzen, wie z.B. Aas (auch
menschliche Leichen — was sie bedeutsam macht fiir forensischen Untersuchungen, siche z.B.
Bourel et al. 1999), Exkrementen und Nahrungsmitteln; andere Larven sind Ekto- oder
Endoparasiten bei Insekten, Regenwiirmern, Schnecken, Kréten, Végeln oder Sdugetieren, unter
anderem auch Wundparasiten beim Menschen. Letzteres machte man sich zeitweilig in der
Medizin sogar zu Nutzen: Larven von Lucilia sericata wurden unterstiitzend zur Wundheilung
eingesetzt, da sie nekrotisches Gewebe auffressen und ihre Ausscheidungen den Heilungsprozess
stimulieren (Pavillard & Wright 1957).
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4.2.12.1 Lonchopteridae

REM
Lonchoptera lutea besitzt fir cyclorrhaphe Fliegen scheinbar sehr untypische, langgestreckte

Antennen (Abb. 70 A). Bei genauer Betrachtung im REM erkennt man jedoch, daB es sich dabei
nicht um die Antenne selbst, sondern um ein langes S. basiconicum, genauer gesagt um den Cone
handelt, der einem kurzen ersten Antennenglied aufsitzt (Abb. 70 B). Schon lichtmikroskopisch
ist zu erkennen, dal} im distalen Bereich des Cones die Kutikulawand sehr diinn ist; im REM
erscheint dieser Bereich der Sensillenwand zudem pords. Um die Cone-Basis sind etwa drei bis
fiinf weiteren Sensillen verteilt, die im REM nur schwer von Kutikulafalten zu unterscheiden sind
(Abb. 70 C).

Abb. 70) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Lonchoptera lutea (Lonchopteridae). A)
Frontalansicht des Koptbereichs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Ventralansicht der linken Antenne; dem
kurzen Antennenglied (4g) sitzt ein extrem langer Cone (C) auf, dessen Kutikula nur im apikalen Bereich
(a) poros ist. C) Detailaufnahme vom distalen Ende des basalen Antennenglieds (4g) der linken Antenne.
d, dorsal; i, innen; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Aufnahmen A, C
von H. Hruschka).

Abb. 71) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Lonchoptera lutea
(Lonchopteridae); Querschnitte der linken Antenne. A-C) Ultradiinnschnittserie von distal (A) nach
proximal (C); 1-7, Cone-Triaden; die {librigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. D, E)
Distale (D) und proximale (E) Ansicht des 1S3-Sensillums; Pfeilspitze, versenkte Sensillenbasis; DI und
D2, unverzweigte Dendriten; D3, lamellierter Dendrit. F) [P3+0] Peg; DS, Dendritenscheide. d, dorsal;
Balken: (A-C) 2 um; (D,E) 0,5 pm; (F) 0,2 um.
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Ultrastruktur
Der Cone von Lonchoptera lutea enthilt sieben Triaden, die nahe der Sensillenbasis in den

duBeren Sensillenlymphraum treten und den groften Teil des langen S. basiconicums als
Triadenbiindel iiberbriicken (Abb. 71 A). Erst im distalen Bereich des Cones, in dem auch die
Kutikulawand poros (Typ II) ist, bilden die Dendriten feine Verzweigungen aus (Abb. 5 E).
Ahnlich den Chironomidae-Larven ist auch bei Lonchoptera lutea ein weiteres Sensillum in den
Kutikulaapparat des Cones integriert; nur handelt es sich hier nicht um ein S1-Sensillum, sondern
um ein 1S3-Sensillum (Abb. 71 A, D, E). Anders als beim akzessorischen Fortsatz von Aedes
mariae ist dieses 1S3-Sensillum keine abgewandelte Triade des Cones und verfiigt iiber einen
eigenstdndigen Hilfszellkomplex (Abb. 71 A-E). Einer der beiden unverzweigten Dendriten
reicht bis distal in eine Art unregelméfBige Kutikulakugel mit zwei apikalen Kanilchen, die in der
Kutikula des Cones versenkt ist (Abb. 71 D). Das Lamellensystem der stratoterminalen
Sinneszelle ist verhdltnismaBig klein und befindet sich etwa auf halber Hohe des Cones (Abb. 71
E).

Dem Peg von Lonchoptera lutea fehlt wie dem von Vermileo vermileo die mechanosensitive
Komponente, so dal nur drei chemosensitive Dendriten bis in ein sehr kurzes S. basiconicum
reichen [P3+0] (Abb. 71 B, C, F). Auch wenn dies die Identifikation des Sensillentyps erschwert,
weisen doch Merkmale wie die terminale Offnung und ein etwas erweitertes
Dendritenscheidenlumen auf das Peg-Sensillum hin. Die Dendritenscheide des Pegs von
Lonchoptera lutea ist auffillig unregelmiBig und stellenweise verdickt (Abb. 71 F).

Dorsal bzw. ventral des Cones liegen sich zwei AS2-Sensillen gegeniiber (Abb. 8 D, 71 B, C).
Ventral wird das AS2-Sensillum von einem 1S2-Sensillenpaar ohne KutikulaauBenstrukturen
begleitet (Abb. 10 G), wihrend etwas distal bzw. proximal des dorsalen A-Sensillums je ein TS1-
Sensillum endet (Abb. 71 B, C). Zuletzt gehort noch ein Scolopalorgan zur Sensillenausstattung
der Antennen (Abb. 14 A, B). Es liegt posterior des Cones und endet relativ nahe dem distalen
Ende des kurzen Antennenglieds.

Die Mehrheit aller Sinneszellen der Lonchoptera-Antenne besitzen Cilien, die mit zentral-
akzessorischen Mikrotubuli bzw. Mikrotubulidoubletts ausgestattet sind und damit von der
»typischen” Arthropoden-Geiflel abweichen (Abb. 16 A-C). Nur das Cilium des Scolopalorgans
von Lonchoptera lutea ist offensichtlich von dieser Sonderbildung ausgenommen, denn es enthilt
stets nur neun periphere Mikrotubulidoubletts (Abb. 14 A, B). Weiterhin verwundert, dal nicht
eine konstante Anzahl akzessorischer Mikrotubuli hinzukommt, sondern die Zahl zwischen
einem einzelnen Mikrotubulus bis zu einem kompletten zusétzlichen Satz von neun
Mikrotubulidoubletts [9x2+(1x1 bis 9x2)] variieren kann.
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4.2.12.2 Syrphidae

REM
Bei Volucella sp. ist deutlich zu erkennen, dal die Antenne und der Maxillarpalpus der linken

bzw. rechten Seite jeweils auf einem gemeinsamen langgestreckten Sockel liegen und so den
linken bzw. rechten Antennen-Maxillar-Komplex bilden (Abb. 72 A). Die Antenne von Eristalis
tenax besitzt im Gegensatz zur Lonchopteridae ein relativ langes, erstes Antennenglied, an dessen
Spitze sich fiinf oder sechs Sensillen befinden: der kuppelférmige Cone, posterior davon der Peg
als kleines S. basiconicum und drei bis vier weitere Sensillen, die etwas versenkt liegen (Abb. 72
B).

Abb. 72) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei zwei Syrphidae-Larven. A) Frontalansicht
des Koptbereichs von Volucella sp.; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Ubersicht des linken AMK von
Eristalis tenax; aufler dem Cone (C) und dem Peg (P) sind vier weitere Sensillen (Pfeilspitzen) zu sehen.
AMK, Antennen-Maxillar-Komplex; d, dorsal; Mxp, Maxillarpalpus; (Aufnahmen von H. Hruschka).

Ultrastruktur
Der Cone von Episyrphus balteatus ist wie bei Lonchoptera Ilutea mit sieben Triaden und

Wandtyp II ausgestattet (Abb. 73). Die iibrigen sieben Sensillen verteilen sich auf zwei
gegeniiberliegende Gruppen, wobei nur die vier Sensillen posterior des Cones im REM sichtbare
KutikulaauBenstrukturen besitzen. Dazu gehort auch der dreizellige Peg, dem eine
mechanosensitive Sinneszelle wie bei Lonchoptera lutea fehlt [P3+0] (Abb. 7 I; 73). Bei der
Syrphidae ist besonders deutlich zu erkennen, da3 die Dendriten des Pegs vor allem in der
Peripherie des erweiterten Dendritenscheidenlumens liegen (Abb. 7 I; 73). Ein weiterer Hinweise
auf das Peg-Sensillum ist die sternformige Offnung an der Sensillenspitze zu werten.

AuBer Episyrphus balteatus gibt es mit Vermileo vermileo unter allen hier analysierten
Dipterenlarven nur noch eine weitere, die keine antennalen A-Sensillen besitzt; dafl dies nur auf
die Antennen beschriankt ist, zeigt ein Blick zum benachbarten Maxillarpalpus, auf dem
mindestens ein AS3-Sensillum zu finden ist (Abb. 73 B).
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So wie bei der Lonchopteridae kommen aber auch bei der Syrphidae gleich drei 1S-Sensillen vor
(Abb. 73). Zwei 1S2-Sensillen bilden ein spiegelsymmetrisches Paar in der anterioren Gruppe;
vom unverzweigten Dendriten zieht nur ein schmaler Auslidufer zum jeweiligen Ecdysialporus
(Abb. 10 B; 73 A), wéhrend der Dendrit der stratoterminalen Sinneszellen ein ausladendes
Lamellensystem aus flachen und dicht gestapelten Platten bildet (Abb. 10 A; 73 B). Diese
Lamellenstapel weisen bei den beiden Sensillen spiegelsymmetrisch voneinander weg zur
Kutikulawand, d.h. nach dorsal bzw. ventral (Abb. 10 A). In der Ultradiinnschnittserie ist zu
erkennen, daB3 der lamellige Dendrit der 1S2-Sensillen etwa 2,5 um proximal der unverzweigten
Sinneszelle endet und sogar das Cilium der stratoterminalen Sinneszelle ca. 1,7 um weiter
proximal liegt (Abb. 74).

Das dritte 1S-Sensillum ist dreizellig und liegt in der posterioren Gruppe dorsal des Pegs (Abb.
73). Weiterer Unterschied des 1S3-Sensillums gegeniiber den beiden 1S2-Sensillen besteht noch
im Bau der unverzweigten Dendriten und der apikalen Kutikulastruktur. Zumindest ein
Dendritenauflenglieder der conoterminalen Rezeptorzellen besitzt distal einen grof3en
Durchmesser und gelangt durch einen zentralen Kanal in die KutikulaauBenstruktur (Abb. 73 B).
Letztere ist in der Antennenkutikula versenkt und die Bauweise dhnelt dem Kutikulalabyrinth der
LaS2-Sensillen bei den Bibionomorpha-Larven (Abb. 73 B). Der Dendrit der stratoterminalen
Sinneszelle bildet dagegen ein verhdltnismaBig kleines Lamellensystem (Abb. 10 D).

Auch die drei TS1-Sensillen verteilen sich auf die beiden Sensillengruppen, allerdings endet nur
eines anterior, zwischen dem 1S2-Paar (Abb. 10 B, C; 73 A), die iibrigen beiden etwas proximal
des Pegs (Abb. 13 B; 73 B).

Als weitere Ubereinstimmung zwischen der Syrphidae und der Lonchopteridae weisen auch die
Sinneszellen von Episyrphus balteatus Cilien mit zentral-akzessorischen Mikrotubuli bzw.
Mikrotubulidoubletts auf (Abb. 16 D-G). Dies trifft nicht nur fiir die antennalen Sensillen,
sondern auch fiir die Sensillen des Maxillarpalpus zu (Abb. 16 H).

Abb. 73) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Episyrphus balteatus (Syrphidae,
Teil I). A, B) Distaler (A) und proximaler (B) Querschnitt des rechten Antennen-Maxillar-Komplexes; die
in dieser Arbeit gefundenen Sensillentypen beschrianken sich offensichtlich nicht auf die Antennen, wie
ein AS3-Sensillum auf dem Maxillarpalpus zeigt. /-7, Cone-Einheiten, die iibrigen Sensillen sind
entsprechend ihres Typs beschriftet; DS, Dendritenscheide; Mxp, Teil des Maxillarpalpus; d, dorsal;
Balken: 1 um.

Abb. 74) Ultradiinnschnittserie der rechten Antenne von Episyrphus balteatus (Syrphidae, Teil II)
(zweiseitige Abbildung); Zusammenstellung von 216 aufeinanderfolgenden Querschnitten, von distal (1)
nach proximal (216); die Aufnahmen zeigen jeweils nur die posteriore Hilfte der Antenne mit der
Dorsalseite rechts oben. Die Sensillen sind exemplarisch auf ausgewihlten Schnitten beschriftet.
Betrachtet man beispielsweise das ventrale 1S2-Sensillum in dieser Serie, so fallt auf, da3 das Cilium des
lamellierten Dendriten [Ci(2)] ca. 1,7 um weiter proximal liegt im Vergleich zum Cilium des
unverzweigten Dendriten [Ci(1)]; L, Lamellensystem; Ci, Cilium; Balken: 5 um; (iibernédchste Seite).
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4.2.12.3 Schizophora

REM
Wie zuvor bei den Syrphidae sind auch die Antennen der beiden hier untersuchten Schizophora-

Larven in den jeweiligen AMK integriert (Abb. 75). Bei den Antennen ist mehr oder weniger
deutlich ein kurzes erstes Antennenglied zu erkennen, wihrend die Sensillen des Maxillarpalpus
scheinbar direkt auf dem gemeinsamen Sockel des Komplexes inserieren (Abb. 75 B, D). Von
den Sensillen des Maxillarpalpus werden zwei bis drei dorsoposterior meist etwas abseits
liegende zur dorsolateralen Sensillengruppe (,,dorsolateral group”; Singh & Singh 1984)
zusammengefalt (Abb. 75 B, D). Die Antennen der Schizophora sind relativ gleichformig und
einfach gebaut; meist ist nur der kuppelférmige Cone und in einigen Féllen posterior noch der
laterale Porenrezeptor (,,lateral pore receptor”’; Chu & Axtell 1971) zu erkennen (Abb. 75 B, D).
Dieses Sensillum liegt stets etwas versenkt und zeichnet sich durch eine unregelméfige Kutikula-

oberflidche aus (Abb. 75 D, Insert). Nur in seltenen Féllen erlaubt ein breiter Spalt um die Basis

| —— L0 L

Abb. 75) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Drosophila melanogaster (Drosophilidae;
A, B) und bei einer Calliphoridae (C, D). A und C) Frontalansicht der Koptbereiche; Pfeilspitzen, linke
Antennen; AMK, Antennen-Maxillar-Komplex. B und D) Ubersichten der linken Antennen-Maxillar-
Komplexe; der laterale Porenrezeptor (/S3) fillt durch seine unregelméBige Kutikulaoberfliche auf (D,
Insert; VergroBerung: x 5300); Pfeilspitzen, Hautungsporen des Cones; AG, Antennenglied; dlg,
dorsolaterale Sensillengruppe des Maxillarpalpus (Mxp). d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen
entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Authahmen von H. Hruschka).
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des Cones einen Blick auf versteckt liegende und sehr unscheinbare Kutikulaerhebungen, die auf

weitere Sensillen hinweisen konnten.

Ultrastruktur
So wie bei den meisten ,,Orthorrhapha” und allen bisher beschriebenen Cyclorrhapha, ist auch der

Cone der beiden Schizophora-Larven mit sieben Triaden ausgestattet (Abb. 76 A; 77 A, E). Im
Gegensatz zu den ,,Aschiza” besitzt der Cone von Drosophila sp. und von der Calliphoridae
jedoch Wandtyp 1.

Betrachtet man die KutikulaauBenstrukturen bzw. Antennenquerschnitte der beiden Schizophora-
Larven, entsteht der Eindruck, daB der antennale Peg bei diesen Larven fehlt. Verfolgt man
jedoch die Axone der antennalen Sensillen auf ihrem Weg in das Deutocerebrum, stellt man fest,
daBl proximal weitere Axone zum Antennennerv stoBlen, die zu mindestens zwei weiteren
Sensillen gehoren. Eines dieser Sensillen zeigt distal die Charakteristika eines [3+0] Pegs, wie
der Peg der Lonchopteridae und der Syrphidae; das Sensillum liegt bei den Schizophora-Larven
jedoch nicht auf den Antennen, sondern in der dorsolateralen Sensillengruppe des Maxillarpalpus
(Abb. 77 A). Die strukturellen Ubereinstimmungen reichen von duBeren Merkmalen, wie z.B.
einem abgesetzten Kutikulasockel und einer gefurchten Sensillenspitze, bis zur inneren
Morphologie, wie dem erweiterten Dendritenscheidenlumen mit drei peripher gelegenen
Dendriten, die bis zur Sensillenspitze reichen (Abb. 77 A).

Dariiber hinaus fallen viele Gemeinsamkeiten vor allem mit dem Sensilleninventar von
Lonchoptera lutea auf. Posterior des Cones liegt das zweite im REM sichtbare Sensillum, der
laterale Porenrezeptor (LPR). Es ist eines von drei 1S-Sensillen der Schizophora-Antennen (Abb.
76 A, C; 77 A-E). Wahrend die beiden anderen jedoch 1S2-Sensillen sind, die ohne &uBerlich
sichtbare Kutikulafortsitze mit sehr schmalem Dendritenausldufer enden (Abb. 76 A; 77 E), ist
der Dendritendurchmesser der conoterminalen Sinneszellen des LPR gréBer (Abb. 77 D);
zumindest einer dieser Dendriten zieht bis weit distal in die versenkte und pords wirkende
Kutikulastruktur des LPR (Abb. 11 E; 77 A-C). Diese Kutikulastruktur erinnert, wie bei der
Syrphidae, stark an das Kutikulalabyrinth des LaS2-Sernsillums der Bibionomorpha; wie eine
Kappe liegt die schwammartig mit feinen Kanédlen durchzogene und elektronenoptisch sehr
dichte Kutikulastruktur iiber den distalen Enden der unverzweigten Dendritenauflenglieder (Abb.
11 E; 77 B, C). Das Lamellensystem des LPR ist wie bei dem 1S3-Sensillum der Lonchopteridae
und der Syrphidae relativ klein (Abb. 77 D).

Fiinf weitere Sensillen, die im REM nicht zu sehen sind, enden an der Spitze des ersten
Antennenglieds und verteilen sich rund um die Cone-Basis (Abb. 76 A; 77 A, E). Anders als bei
der Syrphidae gehoren zwei AS2-Sensillen zum Sensilleninventar von Drosophila sp. und der
Calliphoridae; wie bei der Lonchopteridae nehmen sie eine dorsale und eine ventrale Position ein
(Abb. 76 A; 77 A, E). Dariiber hinaus enden lateral innen bzw. auBen vom ventralen AS2-
Sensillum die beiden schon erwéhnten 1S2-Sensillen (Abb. 76 A; 77 E). Die Lamellensysteme

dieses Sensillenpaars liegen tief im Inneren des AMK und sind wesentlich groB3er als beim LPR.
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Dorsal des LPR befindet sich schlieBlich noch ein TS1-Sensillum, das distal einen grof3en
Tubularkorper bildet (Abb. 13 A; 76 A; 77 A, E).

Ahnlich dem [3+0] Peg am Rand des Maxillarpalpus, schlieBt sich auch die Sinneszelle eines
Scolopalorgans (Abb. 14 D) erst sehr weit proximal dem Antennennerv an; distal ist eine
Zuordnung des Sensillums, dessen reizaufnehmenden Strukturen zwischen der Antenne und den
Sensillen des Maxillarpalpus liegen, nicht eindeutig (Abb. 77 E).

AbschlieBend ist festzustellen, dafl auch bei Drosophila sp. und der Calliphoridae zumindest die
Sinneszellen der antennalen Sensillen Geilleln mit zentral-akzessorischen Mikrotubuli besitzen
(Abb. 76 B; 77 F). Das Cilium des Scolopalorgans ist aber, wie bei der Lonchopteridae,
ausgenommen von dieser Sonderbildung (Abb. 77 E).

Abb. 76) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Drosophila sp. (Drosophilidae);
Querschnitte der linken Antenne. A) Antenneniibersicht; /-7, Triaden des Cones, Pfeil, weist auf die Lage
des Pegs (P) hin; die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. B) Geillelregion einer
Cone-Triade mit zentral-akzessorischen Mikrotubulidoubletts (Pfeilspitzen). C) Die drei Cilien
(Pfeilspitzen) des lateralen Porenrezeptors (1S3). d, dorsal; Balken: (A) 2 um; (B,C) 0,5 pm.
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Abb. 77) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur einer Calliphoridae; Querschnitte der
linken Antenne. A) Ubersicht des Antennen-Maxillar-Komplexes mit der Antenne (4) und einem Teil des
Maxillarpalpus (Mxp), in dessen dorsolateralen Sensillengruppe (dlg) sich ein [P3+0] Peg befindet. B-D)
Ultradiinnschnittserie des lateralen Porenrezeptors (1S3) von der apikalen (B) Kutikulastruktur bis zum
proximalen (D) Lamellensystem (D3). E) Basale Antenneniibersicht; Pfeil, weist auf die Lage des Pegs
(P) hin; die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. F) Cilium einer Cone-Triade mit
zentral-akzessorischen Mikrotubulidoubletts (Pfeilspitzen). d, dorsal; Balken: (A,E) 1 um; (B-D) 0,5 pm;
(F) 0,1 pm.
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Tab. 4.7) Antennales Sensilleninventar der larvalen Cyclorrhapha. 2, Summe; akz. MT, zentral-
akzessorische Mikrotubuli*; Mxp, Maxillarpalpus; n, Anzahl; P, Porentyp; SZ, Sinneszellen.

Familie Art Cone Peg | AS2/3 35Z 2SZ 1SZ Sp
>nxSZ  P. nxSZ (X Typ |Z]| Typ [Z Typ

Lonchop- Lonchoptera| 7x3 Im{3+0 | 2x2 |1|{1x1S3 |2(2x1S2 [2|2xTS1 1

teridae lutea akz. MT

Syrphidae Episyrphus 7x3 IT | 3+0 - 1({1xIS3 |2|2x1S2 (3|3 x TSI

balteatus akz. MT

Drosophilidae | Drosophila 7x3 I{3+0 | 2x2 |1|{1x1IS3 |2(2x1S2 [1|1xTS1 1

= =

sp. akz. MT Mxp Mxp
Calliphoridae | Gen. sp. 7x3 I{3+0 | 2x2 |1|{1x1S3 |2(2x1S2 [1|1xTS1 1
= =

akz. MT Mxp Mxp

Bevor in Kapitel 4.3 die Antennen und antennalen Sensillen von fiinf ausgewédhlten
AuBengruppenvertretern beschrieben werden, sind nochmal die antennalen Sensillen aller
untersuchter Dipterenlarven (Ergebnisse dieser Arbeit + verdffentlichter Beschreibungen) in

Tabelle 4.8 zusammengefalit.

* Die Anmerkung ,,akz. MT* ist aus Platzgriinden zwar nur fiir den Cone angegeben, bezieht sich jedoch stets auf
praktisch alle gefundenen Sensillen eines Vertreters mit Ausnahme des Scolopalorgans.
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4.3 Verteilung der antennalen Sensillen bei einigen Auflengruppenvertretern

Sofern keine anderen Quellen explizit vermerkt sind, dienten als Grundlage fiir die einleitenden
Abschnitte (,,Larven”) neben eigenen Beobachtungen folgende Literaturquellen: Brohmer (1988);
Jacobs und Renner (1988); Schmitt (1992).

4.3.1 Siphonaptera (Flohe)

Larven
Die hell gefirbten Larven der Ordnung Siphonaptera (Flohe) sind schlank und ihr Kdérperbau

erinnert stark an den vieler ,,Miickenlarven®, da sie ebenfalls eucephal und apod (beinlos) sind.
Im Unterschied zu den Dipterenlarven bewegen sich die stets augenlosen Flohlarven aber mittels
caudaler Nachschieber spannerraupendhnlich fort. Die Larven leben nicht wie die Imagines
parasitisch, sondern auf dem Boden bzw. bevorzugt in den Wirtsnestern und ernéhren sich dort
von organischem Material (kauende Mundwerkzeuge). Wagner (1939) unterscheidet zehn Floh-
Familien, nach Jacobs und Renner (1988) sind es bereits 16 Familien mit ca. 2000 Arten, von
denen die hier untersuchten Larven des Katzenflohs (Ctenocephalides felis) zur Familie der
Pulicidae gehoren. Die Katzenfloh-Larven erndhren sich im {brigen ausschlieflich vom
bluthaltigen Kot der adulten Flohe, der aus dem Fell der Wirte abfillt.

REM
Die langgestreckten Antennen inserieren bei den Larven von Ctenocephalides felis dorsolateral

im vorderen Kopfbereich (Abb. 78 A). Einem ersten Antennenglied, das sehr kurz und faltig ist,
folgt ein relativ langes zweites Glied (Abb. 78 B). Die 14 duBlerlich sichtbaren Sensillen verteilen
sich auf beide Antennenglieder. Etwa auf halber Hohe des basalen Glieds bilden sechs dhnlich
geformte S. basiconica mit pordser Sensillenwand ventral einen Halbkreis um das zweite
Antennenglied (Abb. 78 B, E). An der Sensillenbasis von mindestens zwei dieser S. basiconica
sind 3-4 Ecdysialporen zu erkennen, was auf zusammengesetzte Sensillen dhnlich dem Cone
schlieBen 146t (Abb. 78 E). Posterior schliet sich an den Halbkreis ein siebtes Sensillum an, von
dem nur eine glatte, nicht-pordse Kutikulascheibe zu sehen ist (Abb. 78 B, E). Nahe der
Antennenspitze, etwas unterhalb der distalen Sensillengruppe befindet sich auf der
gegeniiberliegenden, anterioren Seite noch ein zweites Sensillum dieses Typs (Abb. 78 D).
Proximal des distalen scheibenférmigen Sensillums (,,Plug-Sensillum®) legt sich ein
bandformiges S. placodeum mit pordser Kutikulawand um den Antennenschaft (Abb. 78 B-D).
Die tbrigen flnf Sensillen bilden die distale Sensillengruppe, bestehend aus vier kurzen S.
basiconica, die ein zentrales und extrem langgestrecktes S. basiconicum (oder S. chaeticum)
umstellen (Abb. 78 B, C).
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Abb. 78) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Ctenocephalides felis (Siphonaptera). A)
Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Ubersicht der rechten Antenne von posterior; Ag,
Antennenglieder; Ch, pordse Chemosensillen. C) Wie (B), aber nur die Antennenspitze mit den fiinf
S. basiconica (P5/6) und dem Randbereich des distalen Chemosensillums (C#). D) Zwei Sensillen auf der
Innenseite des zweiten Antennenglieds der rechten Antenne. F) Wie (B), aber Detailaufnahme des basalen
»Plug-Sensillums® (IS3); Pfeilspitzen, Hautungsporen eines der S. basiconica (Ch). d, dorsal,
(Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-Ergebnissen); (Aufnahme C von H. Hruschka).
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Ultrastruktur
Die sechs S. basiconica auf dem basalen Antennenglied von Ctenocephalides felis entpuppen sich

tatsdchlich als Cone-dhnliche Komplexsensillen, die jeweils zwischen ein und vier Triaden
enthalten [von innen nach auflen: Ch 4x3, 1x3, 3x3, 4x3, 2x3, 4x3] (Abb. 80 D). Die neuronalen
Einheiten ziehen wie beim Cone der Diptera zundchst unverzweigt und von einer
Dendritenscheide umgeben in den &uBeren Sensillenlymphraum, wo die Dendritenscheiden
enden. Nachdem die Dendriten eine Verengung des Kutikulafortsatzes passiert haben, bilden die
AuBenglieder feinste Verzweigungen (Abb. 80 D). Nahe der Sensillenbasis ist die Kutikulawand
relativ dick und offensichtlich nicht pords, distal der erwdhnten Verengung ist sie dagegen
wesentlich diinner und enthélt eine Vielzahl von Poren, vergleichbar mit der Cone-Kutikula Typ
IT (Abb. 80 D).

Auch beim distalen S. placodeum auf dem zweiten Antennenglied handelt es sich um ein
zusammengesetztes Chemosensillum mit Kutikulatyp II (Abb. 79 A). Im Unterschied zu den
basalen Sensillen ist das distale jedoch ein gemischtes Komplexsensillum, das nicht nur
dreizellige Einheiten, sondern neben zwei Triaden auch eine Dyade enthilt [Ch 2x3 & 1x2] (Abb.
79 B). Auch hier miissen die neuronalen Einheiten zunichst durch eine kutikuldre Verengung
treten, bevor sie zahlreiche Dendritenverzweigungen bilden (Abb. 79 A).

Die fiinf S. basiconica an der Antennenspitze setzen sich jeweils aus filinf bis sechs Sinneszellen
zusammen, deren Dendriten eine [n+1]-Anordnung erkennen lassen; d.h. vier (zentrales
Sensillum) bzw. fiinf (periphere Sensillen) chemosensitive AuBlenglieder, die erst nahe der
terminalen Offnung enden, werden bis zur Sensillenbasis von einem mechanosensitiven
Dendriten begleitet [P4/5+1] (Abb. 79 B, C). Wéhrend die Dendriten distal noch recht eng von
der Dendritenscheide umgeben sind (Abb. 79 B, C), ist das umschlossene Lumen proximal
deutlich erweitert (Abb. 79 D).

Posterior endet an der Antennenspitze schlieSlich noch ein AS2-Sensillum, das aber iiber keine
auBerlich sichtbaren Strukturen verfiigt (Abb. 79 B, Insert). Wie man in der Folge sehen wird, ist
die Floh-Larve der einzige AuBengruppenvertreter, dessen Antennen mit einem A-Sensillum
ausgestattet sind.

Beim basalen und distalen Sensillum mit extern sichtbarer Kutikulascheibe handelt es sich

jeweils um IS3-Sensillen, die aber recht ungewo6hnliche Spezialisierungen zeigen (Abb. 79 A, B;

Abb. 79) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Ctenocephalides felis
(Siphonaptera; Teil I); Querschnitte der rechten Antenne. A) Anteriore Héilfte der Antenne auf Hohe des
distalen Chemosensillums (Ch) mit Kutikulatyp II und zahlreichen Dendritenverzweigungen
(Pfeilspitzen); Pfeile, Verengung an der Sensillenbasis. B) Antenneniibersicht etwas proximaler als (A);
1-3, Einheiten des distalen Chemosensillums (Ch); einer der Dendriten des AS2-Sensillums enthilt einen
Tubularkorper (Stern) (Insert; VergroBerung: x 35000). Die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres
Typs beschriftet. C) [P4+1]- und [P5+1] Pegs. D) Detailaufnahme des [P4+1] Pegs in einer proximaleren
Schnittebene als (C); DS, Dendritenscheide; eD, erweitertes Dendritenscheidenlumen. d, dorsal; Balken:
(A,B) 1 um; (C,D) 0,5 um.
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80 A-C). Eine davon ist die besondere Form der KutikulaauBenstruktur des ,,Plug-Sensillums”:
dhnlich einem Nagelkopf schlieBt sich an einen proximalen Zapfen eine Deckplatte an, deren
Durchmesser grofer ist als die Grube, in die der Zapfen versenkt ist (Abb. 80 A). Die
Kutikulastruktur ist fast iiberall durch einen schmalen Spalt von der umgebenden
Antennenkutikula getrennt; die einzige Verbindung zwischen den beiden Kutikulae stellt ein
schmaler Steg dar, durch den die beiden unverzweigten Dendriten des 1S3-Sensillums in den
Zapfen gelangen (Abb. 80 A, Insert). Zwar werden die beiden AuBlenglieder eng von der Kutikula
umgeben, doch im Gegensatz zu vielen anderen 1S3-Sensillen mit KutikulaauBBenstrukturen ist die
Sensillenwand hier nicht unregelmafig oder labyrinthartig aufgebaut (Abb. 80 A).

Eine weitere Besonderheit zeigt nur das distale der beiden 1S3-Sensillen; in seinem &dufleren
Sensillenlymphraum befinden sich nicht nur zwei conoterminale Dendriten und eine
stratoterminale Sinneszelle, sondern noch eine vierte Rezeptorzelle, deren spezifischen
Strukturmerkmale auf ein Scolopidium hindeuten (Abb. 80 B, C); der Dendrit endet unmittelbar
distal des fast 6 pm langen Ciliums, das proximal in einen elektronenoptisch dichten Ring
ibergeht. Dariiber hinaus findet sich ein massiver Geilelwurzelstrang und proximaler zumindest
der Rest eines Mikrotubulischafts in der thekogenen Hilfszelle (Abb. 80 B, C). Den strukturellen
Merkmalen nach zu urteilen ist beim distalen ,,Plug-Sensillum” also ein Scolopidium mit einem
1S3-Sensillum kombiniert.

Wihrend eDS- und TS1-Sensillen bei den Diptera regelmifig beobachtet werden, kommen sie

auf den Antennen von Ctenocephalides felis oftfensichtlich nicht vor.

4.3.2 Mecoptera (Schnabelfliegen)

Larven
Die oft dunkel gefdrbten und holopneustischen Larven der Mecoptera (Schnabelfliegen) zeigen

einen raupendhnlichen Habitus mit drei thorakalen Beinpaaren, sowie acht Paar abdominalen
Beinstummeln. Von den weltweit neun Familien (Schmitt 1992) sind drei auch in Europa
vertreten: die Boreidae oder Winterhafte (Larven ohne ScheinfiiSichen, leben phytophag in

Moosen), die schnakendhnlichen Bittacidae oder Miickenhafte (rduberische Larven) und die

Abb. 80) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Ctenocephalides felis
(Siphonaptera; Teil II); Querschnitte der rechten Antenne. A-C) Ultradiinnschnittserie des distalen
[[S3+SP]-Sensillums von der distalen Kutikulastruktur (A), tiber den Bereich mit dem Lamellensystem
(D3) (B), bis proximal nahe der Geiflelregion (C). Der Spalt zwischen dem Kutikulazapfen und der
umgebenden Antennenkutikula wird nur durch einen schmalen Steg (schwarze Pfeilspitze) tiberbriickt (A,
Insert; Vergroferung: x 13000). Weifle Pfeilspitzen, Scolopidium; Pfeile, Scolopal in der thekogenen
Hilfszelle; DI und D2, unverzweigte Dendriten. D) Ventraler Ausschnitt des basalen Antennenglieds mit
posteriorem /S3-Sensillum; an dem ldangs getroffenen Chemosensillum (C#) in der Abbildungsmitte ist gut
zu erkennen, daf die Dendriten durch eine Verengung (Pfeil) in den pordsen distalen Teil des Sensillums
gelangen; /-4, Triaden der Komplexchemosensillen. v, ventral; Balken: (D) 2 um; (A-C) 0,5 um.
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Panorpidae oder Scorpionsfliegen. Zur letzten Familie gehort auch Panorpa vulgaris, deren
Larven in der vorliegenden Arbeit analysiert wurden. Die Larven leben in Bodengingen und
erndhren sich in erster Linie nekro- und saprophag, sollen aber auch lebende Insekten oder andere
kleine Invertebraten fressen.

REM
Die michtigen Antennen von Panorpa vulgaris liegen dorsal der Mandibelgelenke und bestehen

aus drei Antennengliedern (Abb. 81 A, B). Das basale Glied bildet einen breiten, aber relativ
kurzen Sockel, dem sich das fast genauso breite, aber deutlich lingere zweite Antennenglied
anschlieBt; dagegen wirkt das dritte Antennenglied relativ schmal (Abb. 81 B). Nur auf den
beiden distalen Gliedern sind Sensillen mit duBerlich sichtbaren Kutikulastrukturen zu erkennen.
Besonders auffillig sind die ca. 30 groBflachigen S. placodea im apikalen Bereich des zweiten
Antennenglieds (Abb. 81 B). Die ovalen Porenplatten sind vierreihig zu einem dicht gepackten

Sensillenband zusammengelagert, das einen Grofteil des Antennenschafts, mit Ausnahme der

1S3—
"

—mm——— L

Abb. 81) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Panorpa vulgaris (Mecoptera). A)
Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, rechte Antenne. B) Ubersicht der rechten Antenne; Pfeilspitzen, groBe S.
placodea; Ag, Antennenglieder. C) Rechte Antennenspitze. D) Detailaufnahme eines groBlen S.
placodeums vom zweiten Antennenglied; Pfeilspitze, Hautungspore. d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen
entsprechend den TEM-Ergebnissen).
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Dorsalseite, umspannt (Abb. 81 B). Bei der groflen, aber verschlossenen Pore im Zentrum der
Sensillenplatten handelt es sich vermutlich um den einzigen Ecdysialporus des Sensillums (Abb.
81 D). In REM-fixierten Priparaten ist die Kutikulaoberfliche der S. placodea mit zahlreichen
Tropfchen bedeckt (Abb. 81 D). Weitere acht Sensillen befinden sich am distalen Ende des
dritten Antennenglieds (Abb. 81 C). Anders als bei der Floh-Larve sind aber nur vier S.
basiconica vorhanden, von denen das zentral gelegene etwas lédnger ist als die umgebenden (Abb.
81 C). Unterhalb dieser Sensillengruppe bzw. auf der Auflenseite der Antenne folgen die librigen
vier Sensillen (Abb. 81 C). Ahnlich wie bei der Antenne von Ctenocephalides felis ist ein
Sensillum mit nicht-pordser Kutikulascheibe von Bereichen mit offensichtlich pordser
Kutikulawand umgeben; allerdings verteilen sich bei Panorpa vulgaris drei einzelne S. placodea
um das scheibenformige Sensillum, wéhrend die Floh-Larve eine zusammenhédngende,
bandformige Porenplatte besitzt (Abb. 81 B).

Ultrastruktur
Panorpa vulgaris besitzt wie die zuvor beschriebene Siphonaptera-Larve auch mehrere vielporige

Sensillen in unterschiedlichen Bereichen der Antenne: Drei kleine distale S. placodea nahe der
Antennenspitze (Abb. 82 A) und zahlreiche grofe Porenplatten auf dem zweiten Antennenglied
(Abb. 83 A). Jedes der drei distalen S. placodea schlie3t apikal mit einer eigenen Porenplatte
(Wandtyp II) ab und reprisentiert somit wohl ein eigenstidndiges Sensillum (Abb. 82 A, C).
Obwohl die Sensillen jeweils nur eine Triade (innen und mittig) bzw. eine Dyade (auflen)
enthalten, also faktisch drei Einzelchemosensillen darstellen, weisen verschiedene Merkmale, wie
z.B. die spezifische Anordnung der S. placodea, auf einen Zusammenhang mit Cone-dhnlichen
Sensillen, insbesondere mit dem distalen Komplexsensillum der Flohlarve hin, bei dem auch eine
Dyade neben zwei Triaden liegt (vgl. Abb. 79 B; 82 A).

Bei den grof3fliachigen S. placodea des zweiten Antennenglieds handelt es sich jedoch um ,,echte®
Einzelchemosensillen mit jeweils einem Sinneszellbiindel aus 50 oder mehr Rezeptorzellen, die
von einer Dendritenscheide und einem Hilfszellkomplex umschlossen werden (EcS50) (Abb. 15;
83 A). Panorpa vulgaris ist der einzige Vertreter aller hier untersuchten Insektenlarven mit
diesem fiir antennale Sensillen scheinbar ungew6hnlichen Einzelchemosensillentyp. Mit iiber
1500 Sinneszellen, die allein zu den etwa 30 EcS50-Sensillen gehoren, stellt die Antenne der
Panorpidae nicht nur eine groBe Ausnahme unter den Larven holometaboler Insekten dar,
sondern die Flut von Rezeptorzellen erschwert auch deutlich die Analyse vor allem der
proximalen Bereiche der Panorpa-Antenne (Abb. 83 A). Anders als bei REM-Préparaten ist die
Oberfliche der groBen Porenplatten bei TEM-fixierten Tieren offensichtlich frei von
aufgelagertem Material (Abb. 83 A).

Neben der Sinneszellausstattung der distalen S. placodea sind noch weitere Gemeinsamkeiten vor
allem zwischen dem distalen Antennenglied von Panorpa vulgaris und der Flohlarve

festzustellen. Zu diesen Ubereinstimmungen gehdrt eine Gruppe von S. basiconica an der
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Antennenspitze; das zentral gelegene und ldngste dieser Sensillen ist wie bei der Siphonaptera-
Larve ein [P4+1] Peg, bei dem der mechanosensitive Dendrit in einer separaten Tasche der
Dendritenscheide endet (Abb. 82 B). Anders als bei der Flohlarve, deren periphere Pegs
sechszellig sind, stellen die drei duleren S. basiconica der Panorpidae aber ebenfalls [P4+1] Pegs
dar (Abb. 82 A).

Dariiber hinaus besitzt Panorpa vulgaris auch ein distales und mindestens ein proximales 1S3-
Sensillum. Das distale Sensillum mit der scheibenféormigen Kutikulastruktur liegt zwar bei der
Panorpidae proximal der distalen S. placodea, doch fast alle weiteren Strukturmerkmale dieses
1S3-Sensillums entsprechen denen des ,,Plug-Sensillums” von Ctenocephalides felis. Auch hier
reichen die beiden wunverzweigten Dendritenaulenglieder in eine dhnlich geformte
Kutikulastruktur, die die Dendriten eng umschlief3t; allerdings ist hier die zapfenférmige Basis
des Sensillums iiber groBere Bereiche mit der Antennenkutikula verschmolzen (Abb. 82 C).
Ahnliche Merkmale zeigt auch das zweite 1S3-Sensillum, das bereits auf halber Hohe des zweiten
Antennenglieds endet (Abb. 83 C).

Bei der Panorpidae sind mindestens vier TS1-Sensillen vorhanden, die ohne deutlich sichtbare
KutikulaauBenstrukturen in unterschiedlichen Bereichen des zweiten Antennenglieds enden
(Abb. 83 C).

Aufgrund der verhdltnismiBig groBen Antennen von Panorpa vulgaris und der angesprochenen
Problematik mit den weit liber tausend Sinneszellen proximal des dritten Antennenglieds ist nicht
sicher, ob alle Sensillen, die proximal des letzten Antennenglieds enden, erfalit werden konnten;
aus diesem Grund kann nur eine Mindestzahl von proximalen Sensillen, insbesondere der TS1-
Sensillen angegeben werden. Dariiber hinaus ist es nicht gelungen, die Sinneszellen des distalen
1S3-Sensillums so weit nach proximal zu verfolgen, um mit Sicherheit ausschliefen zu konnen,
daB3 der Hilfszellkomplex nicht doch ein Scolopidium enthilt; allerdings besitzt die Panorpa-
Larve zwei eigenstindige Scolopalorgane und damit schon mehr als alle anderen hier
untersuchten larvalen Antennen. Das distale Scolopalorgan verlduft in einem weiten Kanal im
zweiten Antennenglied parallel zu einem Axonbiindel, das all die Sinneszellen enthélt, die zum
dritten Antennenglied bzw. den dort endenden Sensillen gehoren (Abb. 83 A, B). Ahnlich verhilt
es sich mit dem basaleren der Scolopalorgane, nur dafl auf Hohe des ersten Antennenglieds au3er
dem zweiten Scolopidium und dem Axonbiindel des dritten Antennenglieds noch ein zweites
Axonbiindel vorhanden ist, mit Sinneszellen, deren Sensillen zum mittleren Antennenglied

gehoren.

Abb. 82) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Panorpa vulgaris (Mecoptera; Teil
I); Querschnitte der rechten Antenne. A) Ubersicht im distalen Bereich des dritten Antennenglieds;
Chli/2/3, Chemosensillen; die iibrigen Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet. B)
Detailaufnahme eines [P4+1] Pegs nahe der Sensillenbasis; Pfeilspitze, Dendrit mit Tubularkorper. D)
Apikaler Schnitt durch das distale /S3-Sensillum. d, dorsal; Balken: 1 um.
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Abb. 83) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Panorpa vulgaris (Mecoptera; Teil
I); Querschnitte der rechten Antenne. A) Antenneniibersicht im distalen Bereich des zweiten
Antennenglieds; in einem zentralen Lumen verlaufen die Axone (4x) von den Sensillen, die erst im dritten
Antennenglied enden, sowie ein Scolopalorgan (Sp); Pfeilspitzen, EcS50-Sensillen. B) Wie (A), aber
Detailaufnahme des Scolopalorgans; Pfeil, elektronenoptisch dichter Ring am proximalen Ende des
Ciliums. C) Wie (A), aber proximaler und Detailaufnahme eines 7.S7- und eines /S3-Sensillums. d, dorsal;
Balken: (A) 10 um; (B,C) 1 pm.

4.3.3 Lepidoptera (Schmetterlinge)

Larven
Schmetterlingslarven oder Raupen (Lepidoptera) besitzen einen walzenformigen Korper, drei

kurze, gegliederte Brustbeinpaare und meist fiinf Paar StummelfiiBchen am Abdomen; diese
FiiBchen bilden am letzten Abdominalsegment einen Nachschieber und fehlen am ersten und
zweiten Abdominalsegment im Gegensatz zu vielen raupendhnlichen Larven anderer
Holometabola (z.B. den Larven der Pflanzenwespen). Die phyto- oder phytosaprophagen Raupen
sind oft ausgesprochene Nahrungsspezialisten. Sie leben entweder frei auf ihrer Futterpflanze
oder in Blattwickeln, teilweise auch in Friichten, Holz, Minen, Gallen oder sogar in Wolle und
Fellen. Es gibt etwa 150.000 Lepidoptera-Arten, die in mindestens 80 Familien eingeteilt werden;
dieser Artenreichtum wird unter den Insekten nur noch von den Coleoptera (Kéfer) iibertroffen.
Von den drei Unterordnungen der Lepidoptera werden die Zeugloptera (Fam. Micropterygidae)

oft als Bindeglied zu den Trichoptera (Kocherfliegen) interpretiert. Die in der vorliegenden



4.3 Verteilung der antennalen Sensillen bei einigen Au3engruppenvertretern 189

Arbeit untersuchte Larve des Tabakschwirmers (Manduca sexta) gehort zu den Sphingidae
(Schwirmer, Unterordnung Glossata); die Vertreter dieser Familie zeigen iiberwiegend
abgeleitete Merkmale und umfassen weltweit etwa 1000 Arten. Die Raupen von Manduca sexta,
die frei auf Tabakpflanzen leben, sind tiirkis gefarbt mit seitlichen, schwarzen und weillen
Schrégstreifen; zudem besitzen sie am letzten Abdominalsegment dorsal des Afters einen fiir

Schwirmerraupen recht typischen Fortsatz.

REM
Die Antennen von Manduca sexta liegen nach vorne gerichtet zwischen dem Mandibelgelenk und

den Larvalaugen (Abb. 84 A). Von den drei Antennengliedern ist das mittlere das ldngste und
auffilligste (Abb. 84 B). Das sockelartige Basalglied ist deutlich kiirzer (Abb. 84 B), ebenso wie
das dritte Antennenglied, das dem wesentlich breiteren zweiten Antennenglied exzentrisch, d.h.
dorsal der Mittelachse, aufsitzt (Abb. 84 B, C). Sensillen sind jeweils nur im apikalen Bereich der
beiden distalen Antennenglieder zu erkennen. Aufler dem dritten Antennenglied befinden sich an
der Spitze des zweiten Glieds noch fiinf duBlerlich sichtbare Sensillen (Abb. 84 B, C). Die beiden
langsten Sensillen inserieren ventral, wobei das innen gelegene S. chaeticum ca. fiinf mal ldnger
und etwas breiter ist als das benachbarte S. trichodeum (Abb. 84 B). Dorsal der beiden
Haarsensillen folgen insgesamt drei S. basiconica, ein sehr kleines auf der Antenneninnenseite,
sowie zwei groflere, von denen je eines innen und eines aullen liegt (Abb. 84 C). Bei genauer
Betrachtung ist die Kutikulaoberfliche der beiden groflen S. basiconica unregelmifig, wie bei
den meisten vielporigen Sensillen. An der Spitze des dritten Antennenglieds befinden sich vier
weitere Sensillen (Abb. 84 D). Drei davon sind wiederum S. basiconica, von denen aber die
beiden dorsalen recht klein sind, wéhrend das ventral innen gelegene Sensillum sowohl in Grof3e
als auch Kutikulastruktur den beiden grofen S. basiconica auf dem zweiten Antennenglied
entspricht (Abb. 84 D). Das letzte Sensillum mit externen Kutikulastrukturen liegt ventral aullen
und zeigt die dullere Form eines S. styloconicum, &hnlich dem Peg-Organ der Diptera (Abb. 84
D, E).

Ultrastruktur
Wie die REM-Untersuchung bereits vermuten 14Bt, besitzt Manduca sexta drei vielporige

Sensillen, von denen eines ganz distal an der Antennenspitze und zwei proximal am Ende des
zweiten Antennenglieds liegen (grofBe S. basiconica) (Abb. 85 B). Diese Verteilung entspricht
zwar den Verhiltnissen, die fiir Panorpa vulgaris und dhnlich auch fiir Ctenocephalides felis
beschrieben wurden, dennoch sind neben Gemeinsamkeiten auch einige Unterschiede
festzustellen. Zundchst handelt es sich anders als bei der Mecoptera-Larve, aber dhnlich der
Flohlarve, bei allen vielporigen Sensillen der Manduca-Antenne um Komplexsensillen (Abb. 85;
86 A). Die Komplexchemosensillen der Raupe zeigen alle einen gemischten Aufbau, d.h. sie
enthalten sowohl Triaden als auch Dyaden. Das distale Cone-dhnliche Sensillum besitzt, wie das
distale Komplexsensillum der Flohlarve, zwei Triaden und eine Dyade [Ch 2x3 & 1x2] (Abb. 85
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Abb. 84) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Manduca sexta (Lepidoptera). A)
Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, linke Antenne. B) Dorsalansicht der rechten Antenne. C) Wie (B), aber
Detailaufnahme der Spitze des zweiten Antennenglieds (2.4g). D) Wie (B), aber Detailaufnahme des
dritten Antennenglieds (3.4g). E) Bei einer anderen Larve von Manduca sexta ist das Peg-Sensillum (P)
im Verhidltnis zum Kutikulasockel (KS) ldnger und spitz zulaufend. Ag, Antennenglieder; Ch,
Chemosensillen; d, dorsal; i, innen; KS, Kutikulasockel; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den
TEM-Ergebnissen).

A, C), das proximal duflere eine Triade mehr [Ch 3x3 & 1x2] (Abb. 85 A; 86 A) und das innere
schlieBlich sogar fiinf Triaden und zwei Dyaden [C 5x3 & 2x2] (Abb. 85 A, B). Letzteres
Sensillum ist also mit sieben neuronalen Einheiten ausgestattet, so wie das Cone-Sensillum der
meisten Diptera-Larven; dabei entspricht die gemischte Zusammensetzung exakt den
Verhiéltnissen, die auch bei den beiden gut fixierten Tipulidae s.H. gefunden wurden (vgl. Abb.
18 und 85 B). Auch anhand der iibrigen Strukturmerkmale, wie z.B. dem Wandtyp II und den

zahlreichen Dendritenverzweigungen im &dulleren Sensillenlymphraum, sind praktisch keine
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Unterschiede zwischen den Komplexchemosensillen von Manduca sexta und dem Cone-
Sensillum vieler Diptera feststellbar. Ebenso bemerkenswert wie die Gemeinsamkeiten zwischen
der Raupe und den Dipterenlarven (gemischtes Komplexsensillum mit sieben Einheiten), sind
auch die Ubereinstimmungen zwischen Manduca sexta und Ctenocephalides felis; so
unterscheiden sich die distalen Komplexsensillen der beiden Larven lediglich durch die Gestalt
der duBeren Kutikulastruktur, alle {ibrigen Merkmale bis hin zur rdumlichen Anordnung der
neuronalen Einheiten gleichen sich (vgl. Abb. 79 B; 85 A, C).

Die Antennen von Manduca sexta sind, wie die der Diptera, nur mit einem Peg-Sensillum
ausgestattet (Abb. 85 A, C). Wihrend die Pegs der Siphonaptera- und der Mecoptera-Larve finf
bis sechs Sinneszellen enthalten, besitzt die Raupe einen vierzelligen Peg mit der typischen
[n+1]-Aufteilung der Dendriten und einer terminalen Pore [P3+1] (Abb. 85 A, C). Ein stark
erweitertes Dendritenscheidenlumen, wie es bei den Diptera vorkommt, wurde beim Peg-
Sensillum der Schmetterlingslarve jedoch nicht beobachtet (Abb. 85 A).

Manduca sexta besitzt ebenso wie die Floh- und die Panorpa-Larve ein distales und ein
proximales 1S3-Sensillum, die sich als kleine S. basiconica auf die Antennenspitze und das Ende
des zweiten Antennenglieds verteilen (Abb. 85; 86 A, B). Verglichen mit den ,,Plug-Sensillen
sind die Kutikulastrukturen der IS3-Sensillen bei der Raupe zwar anders geformt, doch auch hier
setzen sich die beiden unverzweigten Dendriten bis in die Spitze der kleinen S. basiconica fort,
wobei die AuBenglieder den Kutikulafortsatz vollstindig ausfiillen (Abb. 85 C). Das
Lamellensystem reicht bis relativ weit distal und besteht aus dicken Platten, die dicht gepackt und
ineinander verdreht sind (Abb. 85 B; 86 B).

Eine auffillige Gemeinsamkeit zwischen den Antennen von Manduca sexta und Ctenocephalides
felis ist die Kombination eines Scolopidiums mit dem jeweils distalen IS3-Sensillum (Abb. 85 A;
86 C, D). Auch bei der Schmetterlingslarve ist die Geilel des Scolopidiums deutlich langer als
die Cilien des 1S3-Sensillums (Abb. 86 C, D). Zu den spezifischen Merkmalen dieser Sinneszelle
gehoren zudem der massive und elektronenoptisch dichte Geielwurzelstrang, sowie die Reste
eines Mikrotubulischafts, zwischen denen laterale Ausstiilpungen der Dendritenmembran
hindurch projizieren, wodurch der Dendrit mit dem Hilfszellkomplex verzahnt wird (Abb. 86 D).
Auf dem dritten Antennenglied von Manduca sexta endet noch ein viertes Sensillum, bei dem es
sich vermutlich um ein 1S2-Sensillum handelt (Abb. 85 A). Obwohl dieses Sensillum einen
Kutikulafortsatz in Form eines kleinen S. basiconicums besitzt, zicht nur ein sehr schmaler
Dendritenauslédufer zum Ecdysialporus. Das Lamellensystem dieses 1S2-Sensillums setzt sich aus
relativ unregelmafBigen, fingerformigen Fortsdtzen zusammen (Abb. 85 A).

Die mindestens acht TS1-Sensillen der Manduca-Antenne enden relativ nahe beieinander auf der
Ventralseite des zweiten Antennenglieds (Abb. 85 A; 86 A), wobei aber nur zwei davon dul8erlich
sichtbare Strukturen besitzen (S. trichodeum und S. chaeticum) (Abb. 85 A). Die verbleibenden
sechs Sensillen miinden ohne Kutikulafortsatz zwischen den beiden Haarsensillen bzw. etwas

proximal zwischen dem S. chaeticum und dem proximalen 1S3-Sensillum (Abb. 86 A).



192 4.3 Verteilung der antennalen Sensillen bei einigen AuBlengruppenvertretern




4.3 Verteilung der antennalen Sensillen bei einigen AuBlengruppenvertretern 193

Abb. 86) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Manduca sexta (Lepidoptera; Teil
II); Querschnitte der rechten Antenne. A) Ventraler Ausschnitt des zweiten Antennenglieds (etwas
proximaler als Abb. 85 A); die Sensillen sind entsprechend ihres Typs beschriftet B-D)
Ultradiinnschnittserie des distalen 1S3-Sensillums mit integriertem Scolopidium (Pfeilspitzen) von distal
(B) nach proximal (D); L, Lamellensystem. v, ventral; Balken: (A) 5 um; (B-D) 1 um.

Abb. 85) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Manduca sexta (Lepidoptera; Teil
I); Querschnitte der rechten Antenne. A) Ubersicht im distalen Bereich des zweiten Antennenglieds;
Ch(3), Ch(4) und Ch(7), Komplexchemosensillen mit drei, vier bzw. sieben neuronale Einheiten;
Pfeilspitze, Scolopidium im distalen /S3-Sensillum (/S3+Sp); die {librigen Sensillen sind entsprechend ihres
Typs beschriftet. B) Wie (A), aber etwas distalere Detailaufnahme des inneren Chemosensillums [Ch(7)].
C) Spitze des dritten Antennenglieds (IS2-Sensillum fehlt noch); zwei der drei neuronalen Einheiten des
distalen Chemosensillums [C/A(3)] haben hier noch einige Dendritenverzweigungen. d, dorsal; Balken: (A)
5 pm; (B-D) 2 pm.
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4.3.4 Hymenoptera (Hautflligler)

Die Hymenoptera werden traditionell in die beiden Unterordnungen ,,Symphyta”
(,,Pflanzenwespen”) und Apocrita unterteilt. Das erste Subtaxon ist vermutlich eine paraphyle-
tische Zusammenfassung mehrerer basaler Linien, deren Vertreter eher urspriingliche Merkmale
besitzen (Schmitt 1992, Kristensen 1995). In der vorliegenden Studie konnten die Larven von
Craesus septentrionalis, einem Vertreter der ,,Pflanzenwespen”, rasterelektronenmikroskopisch

untersucht werden.

Larven
Viele larvale Vertreter der ,,Pflanzenwespen” konnen durch ihre phytophage Erndhrung und

ausgepragte Wirtsspezifitit grole landwirtschaftliche Schiden verursachen. Im Gegensatz zu den
beinlosen Larven (Maden) der Apocrita sind die Larven der ,,Symphyta” raupenformig mit gut
ausgebildeter Kopfkapsel, drei Paar Thorakalbeinen und sechs bis acht ScheinfiiBchen an den
Abdominalsegmenten. Anders als bei Schmetterlingsraupen ist bei ,,Pflanzenwespenlarven* meist
schon das zweite Abdominalsegment mit Stummelbeinen ausgestattet. Die hier untersuchten
Larven von Craesus septentrionalis gehoren zu den Tenthredinidae (echte Blattwespen) und
leben frei auf Schwarzerlen, deren Blitter gleichzeitig die von ihnen bevorzugte Nahrungsquelle

darstellen.

REM
Die nach anterad ausgerichteten Antennen von Craesus septentrionalis liegen lateral auBlen

zwischen den breiten Mandibelgelenken und den Larvalaugen (Abb. 87 A, B). Sie setzen sich aus
vier etwa gleich kurzen Antennengliedern zusammen, deren nach distal abnehmender
Durchmesser den Antennen ein gedrungenes, kegelformiges Aussehen verleiht (Abb. 87 B, C).

Je Antenne sind 12 Sensillen sichtbar, die sich auf alle vier Glieder verteilen. Bei den ersten drei
Gliedern sind auf der Ventralseite jeweils zwei bis drei Sensillen sichtbar (Abb. 87 C). Allen
gemein ist zuinnerst ein sehr kleines S. basiconicum mit unregelmiBiger Kutikulaoberflache, dem
ventral ein (basales Antennenglied) oder zwei (zweites und drittes Antennenglied) ovale S.
placodea folgen (Abb. 87 C). Das vierte Antennenglied ist dagegen mit vier Sensillen
ausgestattet, von denen eines wiederum duBerlich den kleinen S. basiconica der proximaleren
Antennenglieder gleicht (Abb. 87 C, D). Dariiber hinaus gibt es an der Antennenspitze drei kurze
Sensillen, die in einer Mulde der Antennenkutikula versenkt sind (Abb. 87 D). Aufgrund ihrer
Lage und duBeren Struktur, mit einer breiten Sensillenbasis und einer schmaleren Spitze, dhneln
sie Peg-Sensillen.
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Abb. 87) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Craesus septentrionalis (Hymenoptera).
A) Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, rechte Antenne. B) Dorsalansicht der rechten Antenne mit vier
Antennengliedern (1./4.4g). C) Ventralseite der rechten Antenne; Pfeile, kleine S. basiconica; Pfeilspitzen,
Porenplatten. D) Viertes Antennenglied der rechten Antenne; auBBer dem kleinen S. basiconicum (Pfeil)
gibt es noch drei leicht versenkt liegende, Peg-dhnliche Sensillen (Pfeilspitzen). d, dorsal; i, innen.
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4.3.5 Strepsiptera (Facherfliigler)

Larven
Ausdruck eines extremen Geschlechtsdimorphismus bei den Strepsiptera (Féacherfliigler) ist der

larvendhnliche Habitus der ungefliigelten und endoparasitisch lebenden Weibchen. Es gelangt in
der Haut des letzten Larvenstadiums zur Geschlechtsreife und kann {iber 1000 Larven lebend
gebdren. Die schliipfenden Primérlarven sind nur etwa 0,25 mm grof3 und stellen neben den
ménnlichen Imagines das einzige freilebende Entwicklungsstadium dar. Die dorsoventral
abgeflachten Primérlarven besitzen drei gegliederte Brustbeinpaare, Punktaugen, sowie zwei
Schwanzborsten und konnen sich gut fortbewegen, teilweise sogar springend (eigene
Beobachtungen). Nach dem Schliipfen durch den Brutspalt des Weibchens lassen sich die
Primérlarven vom Wirt z.B. auf Bliiten verfrachten, wo sie auf neue Wirtsindividuen warten.
Festgeheftet an neue adulte Wirte werden sie zu deren Nestern transportiert, wo sich die
Primérlarven in die Larven der Wirte einbohren. Die eingedrungenen Larven hiuten sich und es
folgen einige drastische Verdnderungen der Larvenmorphologie bis hin zu einer madenférmigen
Larve (Polymetabolie); mehrere Stadien dieser Maden, die weder Augen, noch Thorakalbeine
besitzen und deren Mundwerkzeuge weitgehend zuriickgebildet sind, werden als
»Sekundérlarven® zusammengefalit. Das letzte Larvenstadium bohrt sich mit dem Vorderkorper
dorsal durch die Gelenkshdutchen des Wirtsabdomens (stylopisierter Wirt; siche 2.1). Sowohl die
Verpuppung, als auch die geschlechtsspezifische Weiterentwicklung erfolgen in der letzten
Larvenhiille, aus der schlieBlich entweder die gefliigelten Ménnchen schliipfen, oder in der die
Weibchen geschlechtsreif werden und auf die Begattung warten. Als Wirte fiir unterschiedliche
Spezies der Fécherfliigler sind z.B. Erdbienen, Wespen, Zikade oder Silberfischchen bekannt.
Nach Kinzelbach (1990) teilen sich die ca. 500 Arten auf neun Familien auf, von denen die
Vertreter der Stylopidae, wie z.B. der hier untersuchte Andrena-Parasit Stylops mellitae, relativ

abgeleitete Merkmale besitzen.

REM
Der dorsoventral stark abgeflachte Kopf der Primérlarve von Stylops mellitae 1auft anterior und

lateral halbkreisformigen in einer schmalen Kante aus (Abb. 88 A, B). Die dunkel pigmentierten
Larvalaugen sind schon lichtmikroskopisch gut zu erkennen, wéihrend die Mundwerkzeuge stark
reduziert sind. Anstelle einer gegliederten Antenne ist lateral vor den Augen und direkt am
Kopfrand nur ein Sensillenfeld zu erkennen, bei dem man aufgrund der Lage vermuten kann, daf3
es eine Ansammlung der antennalen Sensillen darstellt (Abb. 88 B, C). Zunichst fillt eine von
der Kutikula abgesetzte Region auf, die bei manchen Tieren auch leicht eingesenkt ist und aus der
zumeist sechs, bisweilen aber auch vier oder flinf, sehr kurze, kutikuldre Fortsétze herausragen
(Abb. 88 C, D). Flankiert wird diese Region anterior und posterior von zwei S. trichodea (Abb.
88 C, D). AuBerlich kaum zu erkennen, liegt posterior der genannten Sensillengruppe noch ein
sehr kleines S. placodeum (Abb. 88 C).



4.3 Verteilung der antennalen Sensillen bei einigen AuBlengruppenvertretern 197

Abb. 88) AuBere Struktur der Antennen und ihrer Sensillen bei Stylops mellitae (Strepsiptera). A)
Lateralansicht des vorderen Korperbereichs; der Kopf (K) setzt sich nur schwach ab vom schnittig
geformten Vorderkdrper; Pfeilspitze, rechte Antenne. B) Ubersicht des Kopfs; Pfeilspitze, rechte Antenne.
C) Wie (B), aber vergroBerte Sicht auf die linke Kopthilfte mit der linken Antenne. D) Detailaufnahme
des anterioren Bereichs der linken Antenne. d, dorsal; (Beschriftung der Sensillen entsprechend den TEM-
Ergebnissen).

Ultrastruktur
Die duBerlich stark reduzierten Antennen von Stylops mellitae umfassen jeweils nur finf

Sensillen, die wiederum nur drei verschiedenen Typen zuzuordnen sind. Das S. placodeum ist das
einzige vielporige Sensillum im antennalen Sensillenfeld der Primarlarve (Abb. 89 D, H). Wie
die distalen S. placodea der Mecoptera-Larve enthilt auch das vielporige Sensillum von Stylops
mellitae nur eine neuronale Einheit (Abb. 89 F). Obwohl es also kein zusammengesetztes
Sensillum ist, dhneln die modalititsspezifischen Strukturen denen eines Cone-Sensillums. Die
drei Sinneszellen werden durch den Hilfszellkomplex und die Dendritenscheide zu einer Triade
zusammengefalt (Abb. 89 F). Distal bilden die Dendriten zahlreiche Verzweigungen, die bis
nahe an die apikale Porenplatte heranreichen (Abb. D, E, H). Die kleine Sensillenplatte ist recht
unregelméBig gebaut (Wandtyp II) und wird von gerade mal 10-15 Poren durchbrochen (Abb. 89
D, H).

Erst die ultrastrukturelle Untersuchung mit dem TEM zeigt, dal} es sich bei den sechs (bzw. 4-6)

kurzen Kutikulafortsdtzen anterior des S. placodeums um die duBlerlich sichtbaren Spitzen von
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lediglich zwei versenkten und distal gegabelten Sensillen handelt (Abb. 89 C-F). Der
Kutikulaapparat dieser 1S3-Sensillen besteht jeweils aus einem langen, im Kopfinneren
verlaufenden Kutikulastab (Abb. 89 D-F), der sich am Grund einer tiefen Mulde des Caputs in
der Regel tripod verzweigt (Abb. 89 C). Der gegabelte Teil der beiden Furca- Sensillen* befindet
sich zwar auflerhalb des Kopfs, doch die Mulde, in der die Sensillen versenkt sind, ist mit
granulirem Material fast randhoch gefiillt, so da nur die Kutikulaspitzen der Sensillen
herausragen (Abb. 89 C). Vom Grund der Mulde geht ein Kutikulaseptum aus, das die
Kutikulaapparate der beiden Sensillen voneinander trennt (Abb. 89 C). Weder der externe
dreidstige Teil, noch der Kutikulastamm sind hohl, d.h. keiner der Dendriten kann in die
Kutikulastruktur hineinreichen (Abb. 89 C-F). Die schmalen Kutikulastangen erstrecken sich weit
in das Kopfinnere und sind dabei von einem Kutikulaschaft umgeben, der von der Kutikulawand
des Kopfs ausgeht. Zwischen Kopf- und Sensillenkutikula bleibt bis zur Sensillenbasis stets ein
schmaler Spalt bestehen (Abb. 89 D-F). Proximal weitet sich der Querschnitt des
Kutikulaapparats und winzige Spalten durchziehen das Innere der Stangen, bevor die Haare in
den elektronenoptisch relativ wenig dichten Schaft aus Antennenkutikula {ibergehen (Abb. 89 F).
In diesem Bereich enden auch die distalen Ausldufer der beiden unverzweigten Dendriten (Abb.
89 F, G). Der dritte Dendrit des 1S3-Sensillums bildet weiter proximal direkt unter der
Kutikulawand des Kopfs ein ausgedehntes System aus diinnen, oft spiralig aufgedrehte
Lamellenplatten (Abb. 89 G, H).

Flankiert werden die beiden 1S3-Sensillen von zwei TS1-Sensillen, deren jeweils einziger Dendrit
an der Basis der duBlerlich sichtbaren Haare mit Tubularkorper endet (Abb. 89 A, B).

Abb. 89) Antennales Sensilleninventar und Sensillenultrastruktur von Stylops mellitae (Strepsiptera). A-
G) Ultradiinnschnittserie der rechten Antenne von anterior (A) nach posterior (G). A) Léngsschnitt des
anterioren S. trichodeums (757). B) Querschnitt des mechanosensitiven Dendrit (Pfeilspitze) an der Basis
eines TS1-Sensillums. C) Léngsschnitt der beiden versenkten /S3-Sensillen; S, Kutikulaseptum das die
beiden ,Furca-Sensillen (/S3) am Grund der Mulde trennt. D) Der unverzweigte Teil des
Kutikulafortsatzes der [S3-Sensillen reicht bis weit in das Innere des Kopfs. Dorsal der beiden
Kutikulaspangen (/S3) ist der dullere Sensillenlymphraum des Chemosensillums (C/) mit seiner pordsen
Kutikulawand (Pfeilspitzen) und zahlreichen Dendritenverzweigungen (Pfeile) zu sehen. E) Posterior
vergroBert sich der Durchmesser der [S3-Haare. F) Proximal des Kutikulafortsatzes der [S3-Sensillen
enden zwei unverzweigte Dendriten (Pfeil); beachte auch die Triade des Chemosensillums (Ch). G) Die
drei Dendriten des dufBleren [S3-Sensillums; neben den unverzweigten Dendriten ist auch die
stratoterminale Sinneszelle zu sehen, deren Lamellensystem (L) direkt unter der Kopfkutikula liegt. H)
Schnitt durch eine rechte Antenne, so da} gleichzeitig das Chemosensillum (C/) und das Lamellensystem
(L) eines [S3-Sensillums zu sehen ist. d, dorsal; Balken: (A,C-H) 0,5 um; (B) 0,2 pm.

* Sensillen, die sich distal dreifach gabeln bezeichnete Callahan (1975) als ,,Furca-Sensillen”.
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Tab. 4.10) Gegeniiberstellung der duflerlich sichtbaren (REM) bzw. bei der TEM-Untersuchung
gefundenen antennalen Sensillen bei Dipterenlarven und einigen larvalen Aulengruppenvertretern. X,
Summe; aF, akzessorischer Fortsatz; F, Fortsatz; SZ, Sinneszellen.

Familie Art ¥ Sensillen | £ Sensillen X SZ
REM TEM
Tipulidae Nephrotoma sp. 9 10 40
Tipula lunata 9 10 40
Tipula pruinosa 9 10 21+?
Limoniidae Austrolimnophila 9 10 41
ochracea
Phylidorea sp. 9 10 39
Ptychopteridae Bittacomorpha sp. 10 - -
Ptychoptera sp. 12 - -
Dixidae Dixa sp. 9 11 35
Dixella sp. 9 - -
Culicidae Aedes mariae 9 (+aF) 9 32
Simuliidae Simulium sp. 3 3 9
Ceratopogonidae Bezzia sp. 8 11 38
Chironomidae Chironomus sp. 8 11 40
(inkl. F)
Tanypus sp. 8 11 40
(inkl. F)
Chironomus rip./ piger 8 - -
(inkl. F)
Nymphomyiidae Nymphomyia walkeri 6 - -
Deuterophlebiidae Deuterophlebia inyoensis ? - -
Blephariceridae Hapalothrix lugubris 8 11 25
Liponeura sp. 8 11 25
Bibionidae Bibio marci 9 11 27+ca.190
Mycetophilidae Gen. sp. 10 14 57
Sciaridae Sciara sp. 9 14 56
Cecidomyiidae Gen. sp. 4 14 29+ca.110
Cecidomyiidae 4 - -
Psychodidae Satchelliella sp. 11 12 40
Satchelliella sp. 11 - -
Trichoceridae Trichocera sp. 11 13 49
Anisopodidae Sylvicola sp. 10 15 53
Xylophagidae Xylophagus cinctus 39
Stratiomyidae Sargus bipunctatus 9 40
Rhagionidae Rhagio sp. 1 10 42
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Rhagio sp. 11 2 - -
Tabanidae Hybomitra bimaculata 5 7 35
Haematopota pellucens 5 - -
Vermileonidae Vermileo vermileo 3 9 32
Therevidae Thereva sp. 3 7 (13+?)
Gen. sp. 3 - -
Empididae Empis s.1. 3 5 30
Dolichopodidae Gen. sp. 3 5 30
Lonchopteridae Lonchoptera lutea 3 10 38
Syrphidae Episyrphus balteatus 5 8 34
Eristalis tenax 5 - -
Volucella sp. 6 - -
Drosophilidae Drosophila sp. 2 9 37
Drosophila melanogaster 2 - -
Calliphoridae Gen. sp. 2 9 37
e ———— ——
Ordnung Art ¥ Sensillen | £ Sensillen ¥ SZ
REM TEM
Pulicidae (Siphonaptera) Ctenocephalides felis 14 15 100
Panorpidae (Mecoptera) Panorpa vulgaris 8+ca.30 124+ca.30 |37+ca.1500
Sphingidae (Lepidoptera) Manduca sexta 9 15 59
Tenthredinidae (Hymenoptera) | Craesus septentrionalis 12 - -
Stylopidae (Strepsiptera) Stylops mellitae 5 5 11
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5 Diskussion

5.1 Funktionen der Sensillentypen

Kaum eine andere Insektenordnung zeigt im Larvenstadium einen derartigen Formenreichtum
und so hohe Variabilitdt der duleren, teilweise auch der inneren Struktur wie die Diptera (z.B.
unterschiedlicher Bau der Kopfregion; siche 2.3). Auch die in Zusammenarbeit mit H. Hruschka
durchgefiihrte REM-Untersuchung der Antennen und ihrer Sensillen bei Représentanten aller
wichtigen Gruppierungen der Zweifliigler unterstreicht dies. Um so bemerkenswerter ist der
Befund, daB} sich alle in dieser Arbeit bei den Diptera gefundenen antennalen Sensillen anhand
spezifischer Merkmale der inneren Ultrastruktur nur neun unterschiedlichen Sensillenklassen
zuordnen lassen. Selbst die Analyse der Antennen von vier Auflengruppenvertretern offenbarte
nur einen weiteren Sensillentyp, der bei den Diptera nicht beobachtet wurde.

Altner (1977a,b) und weitere Autoren pragten das ,,Konzept modalititsspezifischer Strukturen”
(siche 2.1), mit dem sie die mdglichen Zusammenhidnge zwischen den ultrastrukturellen
Merkmalen bestimmter Sensillen und ihren Funktionen beschrieben. Auf dieser Grundlage sollen
im folgenden Kapitel die Funktionen der im Kapitel 4.1 vorgestellten Sensillentypen diskutiert

werden.

5.1.1 Cone (C)

Die Sinneszellen des Cone-Sensillums zeigen bei allen hier untersuchten larvalen Antennen sehr
einheitliche Merkmale: Die Dendritenscheiden enden - soweit ein Kutikulafortsatz vorhanden ist
- relativ weit proximal an der Sensillenbasis und entlassen die AuBlenglieder in einen grofen,
duBeren Sensillenlymphraum, wo sie zahlreiche Dendritenverzweigungen bilden. Dariiber hinaus
ist die einfache Kutikulawand des Cones mit Ausnahme eines Vertreters (Adedes mariae,
Culicidae) stets mit zahlreichen Poren und Porentubuli ausgestattet. Dies sind sehr spezifische
Merkmale eines einfachwandigen Wandporen-Sensillums (sw-wp) mit Porentubulisystem, das
der Wahrnehmung von Geruchsstoffen dient (Altner 1977a,b; siche auch 2.1.5.1). Fiir die rein
chemische Funktion des Cones sprechen auch das Fehlen von Dendriten mit Tubularkdrper und
eine unbewegliche Sensillenbasis. Auch fiir die antennalen Cone-Sensillen von Calliphora
erythrocephala (Calliphoridae, Cyclorrhapha; Richter 1962), Aedes aegypti (Zacharuk et al.
1971, Zacharuk & Blue 1971a,b), Musca domestica (Chu & Axtell 1971), Toxorhynchites
brevipalpis (Jez & Mclver 1980), Drosophila melanogaster (Singh & Singh 1984),
verschiedenen Cecidomyiidae (Solinas et al. 1987), Hylemyia antiqua und H. platura
(Anthomyiidae, Honda & Ishikawa 1987a), Psychoda cinerea (Seifert et al. 1990) und schlielich
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auch von Chaoborus crystallinus (Chaoboridae, Culicomorpha; Nicastro et al. 1995) wurde eine
olfaktorische Funktion angenommen. Im Fall der Zwiebelfliege (Hylemyia, Anthomyiidae)
konnte diese anhand modalititsspezifischer Strukturen gefolgerte Funktion auch durch elektro-
physiologische Experimente (Honda & Ishikawa, 1987b) bestdtigt werden. Untersuchungen
imaginaler Antennen haben bereits gezeigt, dafl die meisten olfaktorischen Sensillen bei Insekten
auf deren Antenne konzentriert sind (Dethier 1941; Hansen & Heumann 1971; Altner &
Prillinger 1980; Zacharuk 1985; Keil 1996), wihrend sie auf anderen Korperregionen, wie z.B.
dem Ovipositor (Hooper et al. 1972) oder den Maxillar- und Labialpalpen, wesentlich seltener
gefunden wurden.

Geruchsstoffe unterliegen - egal ob im Trigermedium Luft oder Wasser - generell einer starken
Verdiinnung durch Diffusion und Strdmung, so daB3 in olfaktorischen Sensillen das Konzept der
OberflachenvergroBerung konsequent verfolgt wird, um Signalmolekiile auch in kleinsten
Konzentrationen noch wahrnehmen zu konnen. Im Fall des Cone-Sensillums heif3t das: Es ist fast
immer das grofte der antennalen Sensillen, besitzt eine sehr groBe Kutikulaoberfliche (vgl.
Porenplatte bei Bibio marci), ein ausgedehntes Wandporen- sowie Porentubulisystem und im
duBeren Sensillenlymphraum sorgen schlie8lich die Dendritenverzweigungen fiir eine grof3e
Kontaktfliche zwischen Dendritenmembran und Sensillenlymphe, bzw. den darin frei
diffundierenden Carrier (OBP)-Signalmolekiil-Komplexen (Steinbrecht et al. 1991). Nach dem
von Steinbrecht (1997) vorgeschlagenen ,,wick”-Konzept erfiillen die Porentubuli vermutlich
eine Doppelfunktion und dienen nicht nur im vollentwickelten Sensillum der Reizleitung,
sondern erfiillen wihrend der Ontogenese auch die Aufgaben der Wachskanalfilamente (Locke
1961), indem an ihnen das sezernierte, lipophile Material fiir die dueren Epikutikulaschichten
wie an einem ,.Docht” hinausdiffundieren kann.

Lange Zeit war eine der zentralen Fragen bei der Untersuchug olfaktorischer Sensillen, ob die
Porentubuli in direktem Kontakt mit den Dendriten stehen. Inzwischen ist jedoch bekannt, daf3
spezifische Carriermolekiile (PBPs und OBPs), die von der tormogenen und trichogenen
Hilfszelle gebildet und in die Sensillenlymphe abgegeben werden (Steinbrecht et al. 1991), die
Liicke zwischen den Dendritenauflengliedern und den Porentubuli schlieen (Steinbrecht 1997).
Dank intensiver Erforschung gibt es sehr konkrete Vorstellungen iiber die Aufnahme,
Weiterleitung und Transformation olfaktorischer Reize (Ubersicht siehe Steinbrecht 1997).
Aufgrund der dielektrischen Eigenschaften der Epikutikula-Wachsschicht (L2-Schicht), die sich
auch in die Porenkanile fortsetzt, konnen Geruchsmolekiile auf der gesamten Sensillenoberflache
(,,Molekiilfalle) adsorbiert werden; diese diffundieren dann in dieser Ebene zu den
Porendffnungen (Steinbrecht & Kasang 1972; Callahan 1975) und entlang der Porentubuli weiter
in den dufleren Sensillenlymphraum (Schneider 1969). An der Phasengrenze zwischen lipophilen
Porentubuli und wéBriger Sensillenlymphe binden OBP-Carrierproteine die Geruchsmolekiile,
wobei die grofle Oberflache der eingestiilpten Porentubuli die Bildung der Signalmolekiil-Carrier-
Komplexe erleichtert. Breer et al. (1992) vermuten in den OBPs nicht nur passive Transport-

proteine, sondern durch ihre selektive Bindungsfdhigkeiten auch eine Funktion als Signalfilter
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(siehe auch Steinbrecht et al. 1995; Steinbrecht 1996). Erst als Bestandteil dieses Komplexes ist
eine schnelle Diffusion der vorwiegend apolaren Geruchsstoffe (Altner et al. 1977; Breer et al.
1992) durch die wiBrige Sensillenlymphe und zu den Dendriten erkldrbar. Der Signalmolekiil-
Carrier-Komplex wiederum bindet an spezifische Rezeptormolekiile in der Dendritenmembran,
wodurch die Rezeptor-Prozesse ausgelost werden (Kafka 1970). Das Wissen iiber diese Prozesse
im Dendriten, vor allem iiber die intrazelluliren Mechanismen der Reizumwandlung in
elektrische Signale, ist zwar noch liickenhaft, doch vermutlich 16st die Bindung an die
Rezeptormolekiile eine second-messenger-vermittelte Signalkaskade aus, die letztendlich zum
Erregungspotential fiihrt (Ziegelberger 1996; Kaissling 1996). Neben dem Transport der
Signalmolekiile zu den Dendriten spielen die OBPs nach der Ubertragung des Reizes auf die
Rezeptormolekiile eine wichtige Rolle beim Stoffumsatz, also der Deaktivierung und dem Abbau
der Geruchsmolekiile (Ziegelberger 1996; Kaissling 1996).

Ein sehr spezifisches und auffilliges Charakteristikum des Cone-Sensillums ist die
Zusammensetzung aus stets mehreren neuronalen Einheiten, von denen jede einzelne eine eigene
Dendritenscheide, einen Ecdysialporus und einen Hilfszellkomplex besitzt. Obwohl Verbénde
von zwei oder drei Sinneszellen durchaus haufig in Chemosensillen vorkommen (z.B. Klein et al.
1988; Keil 1996; Hull & Cribb 1997), wurde die Kombination mehrerer Triaden bzw. Triaden
und Dyaden zu einem Komplexchemosensillum bisher nur selten beschrieben und wenn, dann
meist fiir die larvalen Antennen holometaboler Insekten (sieche Tab. 4.8 und 4.9). Einige Autoren
vermuteten, dal} derartig zusammengesetzte Komplexsensillen im Laufe der Evolution durch die
Kombination mehrere einzelner, gleichartiger Sensillen und durch das ,,Verschmelzen” ihrer
Kutikulahiillen entstanden sind, wobei sie in den von Slifer und Sekhon (1971) beschriebenen S.
circumfilia oder dem antennalen ,.coniform sensillar complex® von Steinfliegen-Nymphen
(Kapoor 1987) eine Zwischenstufe dieser evolutiven Vorginge sehen (Zacharuk 1985; Zacharuk
& Shields 1991).

Uber die spezifischen Eigenschaften solcher Komplexsensillen gibt es bislang kaum Theorien;

doch spétestens angesichts der hier gefundenen Ergebnisse, die nicht nur die enorme Verbreitung
des Cone-Sensillums, sondern auch seinen stark konservierten Bauplan zeigen, ist die Frage nach
der Funktion und nach eventuellen Vorteilen dieser speziellen Morphologie von groBem
Interesse. Die folgenden drei Punkte sind nur als Hypothesen zu verstehen, wirkliche Antworten
tiber mogliche Struktur-Funktions-Zusammenhdnge solcher Komplexsensillen muf3 weiter-
fiihrenden Untersuchungen tiberlassen werden:

* Die Zusammenfassung mehrerer neuronaler Einheiten zu einem Sensillum konnte seine
Empfindlichkeit erhdhen oder aber das Signal-zu-Rausch-Verhiltnisses (SRV) verbessern, da
durch die Trennung in einzelne ,Kanéle” z.B. Spontanerregung herausgemittelt werden
konnten (Smola & Gemperlein 1973); (,,Empfindlichkeit und SRV”).

* Alternativ wéren aber auch unterschiedliche Spezifititen der einzelnen Einheiten gegeniiber

verschiedenen Geruchsstoffen denkbar; so nehmen Meng et al. (1989) generell individuelle
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Spezifitit fiir olfaktorische Rezeptorzellen an, dhnlich wie es fiir gustatorische Sinneszellen
schon mehrfach elektrophysiologisch nachgewiesen wurde (Hansen & Heumann 1971,
Bassemir & Hansen 1980); (,,chemisches Spezifititsspektrum™).

e Fiir den Cone von Chaoborus crystallinus schlugen Nicastro et al. (1995) vor, daB3 die
zirkuldre Anordnung der Einheiten moglicherweise eine richtungsspezifische Reizaufnahme
erlaubt. Atema (1995) beschreibt, dal fiir den olfaktorischen Fernsinn nicht nur die
Wahrnehmung eines chemischen Reizes an sich wichtig ist, sondern vor allem die rdumlich-
zeitliche Verteilung der Duftstoffe, um die Quelle des Reizes orten zu kdnnen; Atema spricht
daher nicht nur von unterschiedlichen chemischen Spektren, sondern auch von verschiedenen
Frequenzpriorititen der Sinneszellen, die eine richtungsspezifische ~Wahrnehmung
ermdglichen sollen (,,Richtungsspezifitit™).

Leider gibt es fiir derartige Komplexchemosensillen bisher keine Informationen iiber die

Verschaltungen der Rezeptorzellen einer Einheit bzw. der neuronalen Kanile untereinander; auch

der molekulare Aufbau der beteiligten Strukturen z.B. der Dendritenauflenglieder (Rezeptor-

Prozesse) liegt zum Teil noch im Dunkeln. Zum derzeitigen Kenntnisstand 148t sich also nicht

entscheiden, ob bzw. welche der Hypothesen eine Antwort liefern kann; vielleicht trifft aber auch

nicht nur eine zu, sondern gerade die Kombination unterschiedlicher Funktionen und

Eigenschaften konnte zur Evolution von Komplexsensillen und damit zu einer ,,Zentralisierung”

beigetragen haben.

Uber den gemeinsamen Grundbauplan hinaus sind aber auch einige Unterschiede zwischen den

untersuchten Cone-Sensillen feststellbar, wie z.B. die unterschiedlichen Wandtypen (4.1.1). Die

beschriebenen Typen variieren in der Dicke und in der Skulpturierung der Sensillenwand, in der

Dichte und dem Durchmesser der Poren, sowie in der Anzahl und Anordnung der Porentubuli.

Die Wanddicke und die Beschaffenheit des Porentubulisystems spielen sicher eine Rolle bei der

Aufnahme bzw. der Aufnahmegeschwindigkeit von addquaten Geruchsstoffen. Letzteres sollte

durch viele Poren und eine einheitlich diinne Kutikulawand mit kurzen Diffusionswegen

prinzipiell begiinstigt sein. Unter diesem Gesichtspunkt kann der Kutikulatyp II mit den
abwechselnd diinnen, porésen Wandbereichen und dickeren Kutikulastreben wohl als

Kompromif3 zwischen kurzen Diffusionswegen und der konstruktionstechnischen Stabilitdt der

Sensillenwand verstanden werden. Je stirker die mechanische Belastung des Cones bei den

einzelnen Spezies ist, desto mehr sollten also die dicken Wandbereiche in den Vordergrund

treten. Ein unterstiitzendes Beispiel dafiir ist der Cone der Biischelmiickenlarve Chaoborus
crystallinus, der gleichzeitig als Fangklaue dient und dessen Kutikulawand durchgehend sehr
dick ist (Nicastro et al. 1995). So iiberrascht es nicht, dal der durch Kutikulastreben verstéarkte

Wandtyp II in der vorliegenden Arbeit vor allem bei Larven mit tendenziell langem Cone-

Sensillum (Chironomidae, Lonchopteridae) und bei den in schnellflieBenden Gewissern lebenden

Blephariceridae-Larven vorkommt, wihrend Wandtypen ohne solche Verstrebungen (Typ I und

IIT) bei Larven mit kurzen Antennen (Psychodidae, Trichoceridae, viele Brachycera) und

teilweise plattenformigen Cones (viele Bibionomorpha, Anisopodidae) zu finden sind. Trotzdem
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gibt es auch Beispiele, bei denen ein Zusammenhang zwischen den strukturellen Merkmalen der
Cone-Wand und der Lebensweise bzw. dem Habitat der Larve nicht so deutlich zu sehen sind,
wie z.B. bei den unterschiedlichen Kutikulatypen innerhalb der Tipulomorpha, wo sich eher der
Eindruck eines ,familidren” Zusammenhangs ergibt, denn alle untersuchten Tipulidae s.H.
besitzen Typ II, die Limoniidae s.H. dagegen Typ 1. Weitere Hinweise dafiir, dal bestimmte
Kutikulatypen sehr familienspezifisch sein konnen, sind Kutikulatyp IV, der scheinbar nur bei
den Ceratopogonidae vorkommt, sowie der Culiciden-spezifische Typ V ohne elektronen-
mikroskopisch sichtbares Porensystem. Gleich bei drei Culiciden-Arten aus unterschiedlichen
Habitaten (limnisch, marin) und mit verschiedenen Erndhrungsweisen (microphag, carnivor)
wurde dieser fiir olfaktorische Sensillen ungewohnliche Wandtyp gefunden (Aedes aegypti,
Zacharuk et al. 1971; Toxorhynchites brevipalpis, Jez & Mclver 1980; A. mariae). Aber trotz
fehlenden Porentubulisystems konnten Jez und Mclver (1980) bei Toxorhynchites brevipalpis
eine Permeabilitdit der Cone-Kutikula gegeniiber kleinen Molekiilen nachweisen; so war die
Wand des Cone-Hauptteils fiir Kristallviolett® durchldssig, im Unterschied zu anderen
Kutikulabereichen bei Toxorhynchites brevipalpis, wie z.B. die Kutikulawand des akzessorischen
Fortsatzes.

Beim Vergleich der Cone-Sensillen von aquatisch und terrestrisch lebenden Larven fallen keine
grundlegenden strukturellen Unterschiede auf, was die Schlulfolgerungen von Katka (1970) und
Behrend (1971) bestitigt, da die Funktion und Funktionsmechanismen von Geruchssensillen

unabhingig sind vom Triagermedium, in dem sich die Signalmolekiile befinden.

5.1.2 Peg (P)

Der Besitz von mehreren chemosensitiven und einer mechanosensitiven Sinneszelle zeichnet den
Peg als bimodales Sensillum, genauer gesagt als Kontaktchemorezeptor aus (,,Sensillum mit
terminalem Porus und beweglichem Sockel®, Altner 1977a; sieche auch 2.1.3). Im Unterschied
zum Cone-Sensillum handelt es sich bei den 3-5 chemosensitiven Sinneszellen des Pegs aber
nicht um olfaktorisch, sondern um gustatorisch sensitive Zellen, die weitgehend unverzweigt bis
zur Sensillenspitze reichen. Die vereinzelt auftretenden, kleinen Verzweigungen der
Rezeptorzellen wurden auch schon von Hansen und Heumann (1971) fiir gustatorische
Sinneszellen beschrieben. Die AuBlenglieder der Sinneszellen befinden sich stets im erweiterten
Dendritenscheidenlumen bzw. Kanal I, der vom &uBleren Sensillenlymphraum bzw. Kanal II
durch die ebenfalls bis zur Sensillenspitze reichende Dendritenscheide getrennt bleibt. Ob bzw.
inwiefern ein Stoffaustausch oder sonstige Kontakte zwischen den beiden Kandlen moglich sind,

wird unterschiedlich bewertet. Zudem besitzt der Peg statt zahlreicher Wandporen und einem

* Kristallviolett ist ein Farbstoff, der nach Jez und Mclver (1980) geeignet ist, das Diffusionsverhalten kleiner
Molekiile zu simulieren.
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Porentubulisystem nur eine lokal begrenzte, terminale Offnung. Gaffal (1979) stellte fest, daB es
sich bei derartigen terminalen Poren zumeist um permeable Poren gustatorischer Sensillen
handelt, wéhrend groBe Poren nahe der Sensillenbasis eher auf olfaktorische und
mechanosensitive Sensillen hinweisen. Auch die Form der terminalen Pore, bei der meist 6-12
Spalten sternférmig zusammenlaufen, scheint ein typisches Merkmal von gustatorischen
Sensillen bzw. von Kontaktchemorezeptoren zu sein (sieche auch Steinbrecht 1997). Haufig wird
in oder um die terminale Pore und an den Dendritenspitzen eine elektronenoptisch dichte
Substanz beschrieben, in der zum einen ein Austrocknungsschutz fiir die Dendriten, andererseits
aber auch eine Funktion bei der Reiziibertragung vermutet wird (Altner & Thies 1972; Altner
1977a; Altner & Prillinger 1980). Bernays und Chapman (1972) schlagen sogar vor, da3 der
Porendurchmesser regulierbar ist und Geschmacksstoffe nur bei gedffneter Pore wahrgenommen
werden konnen, wobei sie eine hormonelle Steuerung des Offnungs- oder SchlieB-
mechanismusses annehmen. Auffillige Ansammlungen von Material um die Pore des Pegs
wurden in der vorliegenden Arbeit aber nicht gefunden; nur bei der Pridecdysis-Larve von
Hapalothrix lugubris war die Peg-Spitze von einer granuldren Substanz umgeben, die aber auch
mit dem Entwicklungsstadium im Zusammenhang stehen konnte.

Anders als rein gustatorische Sensillen besitzt der Peg zumeist noch eine mechanosensitive
Sinneszelle, die, wie bei gewohnlichen Mechanorezeptoren, an der Basis des beweglich
eingelenkten Sensillums endet. Die Dendritenscheide reicht zwar bis zur Sensillenspitze, steht
aber auf der Seite, auf der sich der Tubularkorper der mechanosensitiven Rezeptorzelle befindet,
tiber das Sockelseptum mit der Gelenkmembran in Kontakt. Dies 148t auf einen dhnlichen
Ubertragungsmechanismus des mechanischen Reizes wie bei monomodalen Mechano- bzw.
Exterorezeptoren schlieBen, zumal der distale Bereich des mechanosensitiven Dendriten hiufig
durch ein Septum der Dendritenscheide vollig von den chemosensitiven Sinneszellen getrennt ist
(siehe auch Hansen & Heumann 1971). Dabei konnte dieses Septum als Widerlager fungieren.
Erstaunlicherweise befindet sich die elastische Gelenkregion des Pegs nicht etwa im basalen
Bereich des sogenannten Kutikulasockels, sondern an seiner Spitze bzw. an der Basis seines
distalen Fortsatzes. Dies bedeutet, da3 der distale Fortsatz das eigentliche Peg-Sensillum und der
,,Kutikulasockel” nicht, wie man duBlerlich oft vermuten konnte, Teil des Sensillums ist, sondern
von der Lage her wohl das letzte sichtbare Antennenglied bzw. dessen Rest darstellt. Aufler dem
beweglichen Sockel fanden sich in der vorliegenden Untersuchung weitere Hinweise, die diese
Interpretation bekréftigen: bei zwei der untersuchten Familien (Dixidae, Blephariceridae)
befanden sich auf dem Kutikulasockel bzw. dem vermutlich letzten Antennenglied noch weitere
Sensillen auBer dem Peg. Wére der Sockel ein Teil des Sensillums, wére dies zwar nicht
ausgeschlossen (sieche Cone bei Chironomidae, Lonchopteridae), aber zumindest ungewdhnlich.
Dartiber hinaus fiihrte die duflere Gestalt des langgestreckten, kutikuldren Schafts proximal des
Peg-Sensillums bei drei weiteren Dipterenfamilien (Simuliidae, Chironomidae, Tabanidae)

»automatisch” dazu, daB dieser nicht als Kutikulasockel, sondern als letztes Antennenglied
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bezeichnet wurde. Der im Ergebnisteil verwendete Begriff ,,Peg-Organ” bezeichnet also nicht nur
das Sensillum, sondern den Komplex aus letztem Antennenglied und Peg-Sensillum.

Damit liegt der Peg also immer an der Antennenspitze und sogar bei extrem abgeflachten
Antennen, wie z.B. bei vielen Bibionomorpha, bei denen die Antennenglieder vollig reduziert
erscheinen, ist meist noch der Rest des letzten Antennenglieds als ,,Kutikulasockel” sichtbar.

Die Lage des Pegs an der Antennenspitze ist nicht ungewdhnlich, da Kontaktchemorezeptoren
hiufig im distalen Bereich von Korperanhingen zu finden sind, wie z.B. auf den Tarsen,
Antennen, Mundwerkzeugen, Cerci, dem Ovipositor oder am Fliigelrand (Zacharuk 1985). Als
Nahsinnesorgane sind sie auf eine gewisse Flexibilitit bzw. den Abstand vom Korper angewiesen
um die Doppelfunktion - Kontakt mit einer Substanz und Wahrnehmung der darin enthaltenen
Geschmacksstoffe - erfiillen zu konnen. So erklért sich auch die Funktionalitit der verhéltnis-
miBig kleinen Offnung des Pegs: Signalstoffe sollen nur im Zusammenwirken mit mechanischer
Reizung des Haares an einer lokal definierten Stelle, ndmlich der Sensillenspitze aufgenommen
werden, im Gegensatz zu einer diffusen Wahrnehmung von Signalmolekiilen unterschiedlicher
Quellen aus dem Umgebungsmedium, was eine genaue Ortung des Reizes erschweren wiirde.
Von einem erweiterten Dendritenscheidenlumen um die Dendritenauflenglieder, wie es bei fast
allen hier untersuchten Peg-Sensillen deutlich zu sehen war, haben bisher sehr wenige Autoren
explizit berichtet (z.B. Gaffal 1979; Zacharuk & Blue 1971a). Dabei zeigen die Ergebnisse der
vorliegenden Untersuchung, dafl das erweiterte Lumen ein charakteristisches Merkmal
gustatorischer Sensillen ist, egal ob es sich um reine Geschmacksrezeptoren (siehe eDS-
Sensillen) oder bimodalen Sensillen wie dem Kontaktchemorezeptor Peg handelt. Bei
olfaktorischen Wandporensensillen liegen die Dendritenscheiden zwar eng um die Dendriten,
doch sie enden relativ frith und entlassen die Dendriten ,.frei“ in einem weiten dulleren
Sensillenlymphraum. Bei gustatorischen Sensillen reicht die Dendritenscheide dagegen bis zur
Sensillenspitze und durch die Lumenerweiterung konnte sich die mdgliche Kontaktfliche
zwischen in der Sensillenlymphe befindlichen Geschmacksstoffen und der Dendritenmembran
vergroBern. Nach elektrophysiologischen Untersuchungen nehmen jedoch einigen Autoren an,
daB3 ohnehin nur die Membran der duBersten Dendritenspitze (,,rezeptorisches Areal”) an der
Aufnahme chemischer Reize beteiligt ist (Hansen & Heumann 1971; Altner & Prillinger 1980).
Es werden also weiter Untersuchungen ndtig sein, um zu kléren, ob das erweiterte
Dendritenscheidenlumen eine Art Diffusionsvolumen darstellt, denn obwohl bei der
Wahrnehmung gustatorischer Reize kein mit olfaktorischen Sensillen vergleichbares Carrier-
System (ODPs) bekannt ist, mu3 dennoch auch hier ein gewisser ,turn over”, wie der Abbau
bzw. Abtransport von Signalmolekiilen stattfinden, um das Sensillum nach der Reizwahr-
nehmung nicht dauerhaft zu blockieren.

Wihrend die beiden unterschiedlichen olfaktorischen Sensillentypen, also sw-wp und dw-wp
Sensillen, zwar die gleiche Funktion besitzen, ihre funktionellen Kompartimente aber nur analoge
Strukturen darstellen (siehe 2.1.5.2), zeigt der Bauplan gustatorischer Sensillen mit seinen zwei

voneinander getrennten Kanalsystemen viele Gemeinsamkeiten mit der Struktur olfaktorischer
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dw-wp Sensillen (,,mit doppelter Wand und Speichenkanélen®, Altner 1977a,b). Besonders bei
den hier untersuchten Peg-Sensillen war gut zu erkennen, dafl die Dendritenscheide nur wenig
proximal der terminalen Pore in die Kutikulawand des Sensillums iibergeht, dhnlich wie es auch
Hansen und Heumann (1971) beschrieben haben. Stellt man sich vor, dal die Spalten der ohnehin
schon sternformigen Pore basalwirts verlingert wiren, ohne dabei die Dendriten oder den
Kutikulafortsatz - bzw. die Kutikulafinger zwischen jeweils zwei Spalten - zu verkiirzen, wiirde
der Ubergang von der Dendritenscheide in die Kutikulawand an die Sensillenbasis verschoben
werden, wie es bei dw-wp Sensillen der Fall ist. Der Kanal I gustatorischer Sensillen entspriache
so dem Zentrallumen und der Kanal II dem Peripherlumen von dw-wp Sensillen (vgl. 2.1.5.2).
Fiir diese Theorie sprechen auch Beobachtungen von Zacharuk (1985), daBB dw-wp Sensillen,
ebenso wie der Peg und andere gustatorisch sensitive Sensillen, durch eine apikale Ecdysialpore
gehdutet werden. Dies bestdtigt weiterhin die Vermutungen von Steinbrecht (1997, 1998), dal3 die
beiden olfaktorischen Sensillentypen zwei unabhingige ,,.Losungen” auf dem Weg zur
Entstehung von Geruchssensillen darstellen, die im Laufe der Evolution, vielleicht bevor die
ersten Arthropoden das Land ,erobert” haben, konvergent entstanden sind, sich also von
unterschiedlichen Vorldufern ableiten lassen. Gestiitzt wird diese Theorie auch durch die
Tatsache, da3 beide Sensillentypen aufler fiir Insekten auch schon fiir ,,Myriapoda” und Zecken
(Chelicerata) beschrieben wurden (Ubersicht bei Tichy & Barth 1992). Es wiire also moglich, daf
sich dw-wp Sensillen von den phylogenetisch als urspriinglich erachteten gustatorischen
Sensillen ableiten (Berg 1994). Sollte dies zutreffen, sind weitere Ubereinstimmungen zwischen
diesen Sensillentypen zu erwarten; so ist beispielsweise auch bei dw-wp Sensillen kein

spezifisches Carrier-System fiir chemische Signalmolekiile bekannt (Steinbrecht 1997).

5.1.3 Sensillen mit DendritenauB8engliedern unterschiedlicher Elektronendichte (AS2/3)

Aufgrund der unterschiedlichen Struktur der Dendritenaufenglieder, vor allem im distalen
Bereich, ist zu vermuten, dafl die A-Sensillen entweder, wie das Peg-Sensillum, bimodal sind
oder, wenn sie nicht unterschiedliche Reizqualititen wahrnehmen, daB3 sie zumindest fiir
unterschiedliche Intensitéten ,,ihrer® Modalitdt sensibel sind. Von den zwei bis drei Sinneszellen
ist die elektronenoptisch dichter wirkende offensichtlich immer mechanosensitiv, da sie stets
einen Tubularkérper enthédlt und an der Sensillenbasis endet - sofern ein Kutikulafortsatz
vorhanden ist.

Im Unterschied dazu zeigen der oder die ,,hellen” Dendriten sehr unterschiedliche Endstrukturen,
die gegen eine einheitliche Funktion dieser Sinneszellen sprechen. Die A-Sensillen stellen damit
eine Ausnahme unter den in der vorliegenden Arbeit beschriebenen Sensillentypen dar, denn
teilweise fehlen hier nicht nur gemeinsame modalititsspezifische Strukturen -einzelner
Sinneszellen, wie bei den S1/2-Sensillen, sondern es sind Strukturen vorhanden, die sogar auf

unterschiedliche Modalitidten hinweisen. Bei einigen Larven weisen die elektronenoptisch
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weniger dichten Dendriten distal eine etwas erhohte Mikrotubulidichte auf, die zwar deutlich
geringer ist als im Tubularkdrper des ,,dunklen” Dendriten, die aber zumindest eher fiir eine
Mechanorezeption spricht als fiir chemosensitive Sinneszellen. Dagegen besitzen andere
Sensillen, wie z.B. die S. coelosphaerica der hier untersuchten Dolichopodidae eindeutig eine
pordse Sensillenwand, womit die beiden AS2-Sensillen bimodal sind, wahrscheinlich im Sinne
von Kontaktchemorezeptoren.

Auch in vorangegangenen Untersuchungen wurden sehr unterschiedliche Funktionen fiir die A-
Sensillen diskutiert. So fanden Jez und Mclver (1980) auch bei Toxorhynchites brevipalpis distal
im hellen” DendritenauBenglied eine erhohte Mikrotubulidichte, die sie als ,a feature
reminiscent of tubular body” bezeichneten. Aufgrund dieses Uberbleibsels, bzw. der Andeutung
eines Tubularkorpers schlossen Jez und Mclver (1980), wie spiter auch Nicastro et al. (1995) fiir
Chaoborus crystallinus, auf eine rein mechanosensitive Funktion der AS2-Sensillen, wobei die
beiden AuBlenglieder allerdings in der Lage sein konnten, {iber die unterschiedlichen Input-
Kanile zwischen verschiedenen Reizstirken zu differenzieren. Dagegen beschreiben Zacharuk
und Blue (1971a) fiir Aedes aegypti, dal die ,hellen” Dendriten, wie auch bei der hier
untersuchten Stechmiickenlarve (Adedes mariae), ohne Dendritenscheide und Tubularkorper in
einen externen Kutikulafortsatz projizieren, der neben der basalen Ecdysialpore noch eine kleine
terminale Offnung besitzt. Aufgrund dieser Merkmale interpretierten nicht nur Zacharuk und
Blue (1971a) die A-Sensillen als Kontaktchemorezeptoren, sondern fiir andere Vertreter auch Chu
und Axtell (1971), Craig und Batz (1982), Singh und Singh (1984), sowie Seifert et al. (1990).
Dariiber hinaus wurde von verschiedenen Autoren aber auch eine thermo-/hygrosensitive
Funktion nicht ausgeschlossen (Zacharuk & Blue 1971a; Seifert et al. 1990; Solinas et al. 1987).
Auch AS3-Sensillen fanden in der Literatur bereits Erwédhnung (Solinas et al. 1987). Bei einer der
in der vorliegenden Arbeit untersuchten Arten findet sich jedoch eine bisher nicht beschriebene
Besonderheit. Bei den AS3-Sensillen von Bibio marci lassen sich die drei Dendriten nicht nur -
wie sonst {iblich filir diesen Sensillentyp - in einen elektronenoptisch dichten und zwei weniger
dichte Dendriten unterteilen, sondern auch das Cytoplasma der beiden ,,hellen” AuBBenglieder ist
unterschiedlich strukturiert. Dies konnte bedeuten, dafl jede Sinneszelle fiir die Aufnahme eines
anderen Reizmodus oder einer anderen Reizstirke verantwortlich ist. Selbstverstiandlich ist es
moglich, dall eine derartige Aufgabentrennung auch fiir den héaufigeren Typ der AS3-Sensillen,

bei dem die ,,hellen” Dendriten strukturell dhnlich gebaut sind, zutrifft.
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5.1.4 Sensillen mit erweiterter Dendritenscheide (eDS2/3)

Die eDS-Sensillen zeichnen sich - #hnlich dem Peg - durch eine kleine terminale Offnung,
weitgehend unverzweigte Dendriten und ein erweitertes Dendritenscheidenlumen aus. Anders als
das Peg-Sensillum sind die eDS-Sensillen aber bei keiner der untersuchten Larven mit einer
mechanosensitiven Sinneszelle oder einer beweglichen Gelenkregion ausgestattet und stellen
demnach reine Geschmacksrezeptoren dar (,,Sensillen mit terminalem Porus und unbeweglichem
Sockel®, Altner 1977a; siche auch 2.1.4). Es hat sich aber gezeigt, dal auch beim Peg-Sensillum
einiger hier untersuchter Vertreter die mechanosensitive Komponente reduziert sein kann [Pn+0];
in solchen Fillen ist die Unterscheidung der beiden gustatorischen Sensillentypen erschwert. Die
eDS-Sensillen wurden in der vorliegenden Untersuchung jedoch nie auf dem Rest des letzten
Antennenglieds gefunden und sie besitzen hochstens sehr kleine Kutikulafortsitze. Zudem ist der
Durchmesser ihrer Dendritenscheide zumeist geringer als beim Peg des gleichen Tiers, ebenso
wie die Dendriten selbst, die nur selten deutlich in der Peripherie des Dendritenscheidenlumens
liegen und einen eher rundlichen Querschnitt zeigen.

Mogliche funktionsmorphologische Zusammenhidnge, wie z.B. fiir das erweiterte Dendriten-
scheidenlumen, wurden bereits fiir die gustatorische Komponente des Pegs beschrieben bzw.
diskutiert (siche 5.1.2).

Seifert et al. (1990) haben fiir Psychoda cinerea (Psychodidae) zwei Unterkategorien der eDS-
Sensillen beschrieben, die sich im Durchmesser der Dendritenscheide unterscheiden. In der
vorliegenden Untersuchung waren weder bei den eDS-Sensillen von Satchelliella sp.
(Psychodidae), noch bei anderen Larven entsprechende Unterschiede festzustellen; dies betrifft
den Vergleich von Sensillen jeweils eines Tiers, da GroBenvergleich zwischen den Sensillen
unterschiedlicher Tiere nur dann sinnvoll erscheinen, wenn deren Entwicklungsstadium eindeutig

bestimmt ist.

5.1.5 Sensillen mit lamellierten Dendritenauf3engliedern (1S2/3)

Das Vorhandensein einer stratoterminalen Sinneszelle mit lamelliertem DendritenauB3englied
bzw. das Fehlen von Tubularkdrpern und einer beweglichen Gelenkregion oder von Poren - aufler
einer Ecdysialpore - zeichnet die IS-Sensillen als Thermo-/Hygrorezeptoren aus (Altner & Loftus,
1985; siehe auch 2.1.2). Unabhéngig von der Anzahl der Sinneszellen lassen sich bei den 1S-
Sensillen zwei grundlegende Typen unterscheiden: bimodale Thermo-/Hygrorezeptoren und reine
Thermosensillen, die von Mclver und Siemicki (1976) auch als ,,internal receptors” bezeichnet
wurden, da ihnen &uBere Kutikulafortsdtze zumeist fehlen. Gemein ist beiden Typen die
thermosensitive Komponente (stratoterminale oder ,,Typ 2 Rezeptorzelle), die meist relativ weit
proximal ein Lamellensystem bildet und bei keiner der hier untersuchten Larven die

Sensillenspitze erreicht. Das Lamellensystem ist dabei wie von Altner et al. (1981) und
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Steinbrecht et al. (1989) beschrieben, nicht vom dueren, sondern vom inneren Sensillenlymph-
raum bzw. der thekogenen Hilfszelle umgeben. Die Vielzahl unterschiedlich geformter
Lamellensysteme, die hier gefunden wurden, bekréftigt die Aussage Steinbrechts (1998), der die
AuBenglieder der stratoterminalen Sinneszellen als ,,the most variable of all insect receptor cell
endings” bezeichnete. Gesicherte Theorien gibt es bislang weder iiber den Mechanismus der
Reizaufnahme oder -transduktion, noch iiber die Funktion der unterschiedlich geformten
Lamellensysteme thermosensitiver Rezeptorzellen (Altner & Loftus 1985; Steinbrecht 1998). Die
Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung weisen darauf hin, dal die Form der
OberflichenvergroBerungen wohl mit funktionellen Einfliissen, wie z.B. der Spezifitit,
zusammenhdngt, da selbst bei IS-Sensillen nahe verwandter Arten sehr unterschiedliche Formen
auftreten konnen (vgl. 1S2-Sensillum der Tipulomorpha). Bei einem Vergleich aller hier
untersuchten 1S-Sensillen fallen jedoch zwei Trends auf: zum einen ist das Lamellensystem
besonders grof3, d.h. aus vielen flachen und dicht gestapelten Lamellen bestehend, wenn es weit
proximal bzw. weit im Inneren der Antenne oder des Caputs liegt (z.B. gro+proximal: 1S3 bei
Rhagionidae; klein+distal: 1S3 bei Lonchopteridae; u.a.). Dariiber hinaus ist das Lamellensystem
bei den Sensillen, deren Dendriten relativ dicht unter der Kutikula verlaufen, immer zur
AuBenseite, d.h. zur Kutikulawand hin orientiert (z.B. Syrphidae, Strepsiptera); dies deutet darauf
hin, da ein adiquater Reiz, wie vielleicht Warmestrahlung, direkt durch die AuBenwand
wahrgenommen wird und nicht von der Sensillenspitze nach proximal geleitet werden muf.
Corbicre-Tichané vertritt in einigen Arbeiten (z.B. 1971, 1977) die Ansicht, daBl die
Lamellensysteme als Infrarot- oder Photorezeptoren fungieren; dies konnte aber bisher nicht
bestdtigt werden (Altner et al. 1978).

Es gibt zwar sogenannte Thermo- oder Infrarot-Rezeptoren bei Vertretern der Kifer-Gattung
Melanophila (Buprestidae), mit denen die Imagines Waldbrinde aus groBer Entfernung
wahrnehmen konnen, um diesen auf der Suche nach geschéddigten oder toten Bidumen fiir ihre
Eiablage anzufliegen (Schmitz & Bleckmann 1998). Die Bauweise dieser metathorakalen
Sinnesorgane, die sich wiederum aus 50-100 einzelnen Sensillen zusammensetzen, ist jedoch eine
vollig andere als bei den 1S-Sensillen und entsprechend wird ein Reiziibertragungsmechanismus
vorgeschlagen, der eher an die ,,Hygrometer-Hypothese* der Hygrorezeption erinnert (vgl. 2.1.2).
Demnach soll eine versenkte Kutikulakugel oder ,,spherule” durch Absorption von Infrarot-
strahlung und folglicher Erwdrmung eine Volumenerhéhung erfahren, die &hnlich dem
Zangenprinzip bei S. campaniformia zu einer mechanischen Reizung einer Sinneszelle fiihrt,
deren Dendritenspitze mit Tubularkorper in diese Kutikulakugel hinein reicht (Vondran et al.
1995; Schmitz & Bleckmann 1998).

Bei den hier untersuchten stratoterminalen Sinneszellen wurden keine ,,bossy orthogonal surface
substructures” (BOSS; Steinbrecht 1989) gefunden. Fiir diese regelméBig in der dulleren Schicht
der Dendritenmembran angeordneten Partikel wurde zwar eine funktionelle Beteiligung an der
Thermorezeption vermutet, sie sind jedoch offensichtlich nicht obligatorisch fiir die

thermosensitive Reizwahrnehmung.
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Wie viele bisher beschriebenen Thermo-/Hygrorezeptoren ist auch die iiberwiegende Anzahl der
hier untersuchten ,.externen” 1S-Sensillen* mit drei Sinneszellen, d.h. mit einer ,thermo-
/hygrosensitiven Triade” (Loftus 1976) ausgestattet; nur in Ausnahmefillen, wie z.B. bei Dixa
sp., ist die stratoterminale Zelle nicht mit zwei, sondern nur einer conoterminalen Sinneszelle
(,,Typ 1 Rezeptor”, Altner & Loftus 1985) kombiniert. Die unverzweigten, hygrosensitiven
Dendriten der conoterminalen Rezeptorzellen reichen stets bis zur Sensillenspitze. Distal besitzen
die Sensillen entweder einen duBleren Kutikulafortsatz ohne bewegliche Sockelregion, oder einen
unregelmifig gebauten Kutikulaapparat, der in der Antennenkutikula versenkt ist (,,no-pore
sensilla with inflexible socket”; Altner & Loftus 1985). Wie bereits in der Einleitung erwéhnt,
werden unterschiedliche Mechanismen der Reiziibertragung auf den oder die hygrosensitiven
Dendriten diskutiert. Bei den hier untersuchten bimodalen IS-Sensillen sind in den unverzweigten
Dendriten zwar Mikrotubuli vorhanden, doch eine Anhdufung oder gar Intertubulédrmatrix dhnlich
einem Tubularkdrper konnte nicht beobachtet werden. Dennoch weisen das Fehlen sowohl von
durchgingigen Poren, als auch eines weiten duBleren Sensillenlymphraums im distalen Bereich
des Sensillums bzw. der enge Kontakt zwischen den hygrosensitiven Dendriten und der
Kutikulawand durchaus auf eine mechanische Reiziibertragung hin. Auch die oft unregelméfig
gebaute oder mit feinen Kanilchen durchzogene Sensillenwand (z.B. beim akzessorischen
Fortsatz von Aedes mariae, 1S3-Sensillum bei den Cyclorrhapha) spricht fiir die ,,Hygrometer-
Hypothese”; danach wiirde die Kutikula - in Abhéngigkeit der umgebenden Feuchtigkeit -
Wasser aufnehmen oder abgeben, und der mechanische Reiz auf die hygrosensitiven Dendriten
durch Quellen bzw. Schrumpfen der hygroskopischen Sensillenwand eine Stimulierung der
conoterminalen Sinneszelle bewirken (Altner & Loftus 1985). Im Fall von zwei Typ 1
Rezeptorzellen wird eine antagonistische Hygro- (Feuchtigkeits-) und Xerosensitivitit
(Trockenheitsempfindlichkeit) angenommen (Altner 1977a; Altner & Loftus 1985). Fiir eine
derartige Aufgabentrennung konnte sprechen, da bei den hier untersuchten externen 1S3-
Sensillen oft ein dicker und ein diinnerer hygrosensitiver Dendrit vorhanden ist (siehe auch
Steinbrecht 1998). Tatsdchlich aufkldren lassen sich die Spezifititen jedoch nur durch eine
elektrophysiologische Untersuchung, ebenso wie die Frage nach der Spezifitit eines einzelnen
hygrosensitiven Dendriten bei externen 1S2-Sensillen.

Auch bei reinen Thermorezeptoren (,,interne” 1S-Sensillen) wird die stratoterminale Zelle noch
von ein bis zwei Sinneszellen begleitet, bei denen es sich aber nicht um hygrosensitive Typ 1
Rezeptoren handelt. Bei den hier untersuchten internen 1S-Sensillen reicht stets zumindest eine
Sinneszelle mit einem schmalen Dendritenauslédufer bis zur Sensillenspitze, wo zwar kein
spezieller Kutikulaapparat vorhanden ist, aber die iibliche Ecdysialpore; die zweite unverzweigte
Rezeptorzelle ist dagegen oft kiirzer. Dieser Aufbau wurde schon fiir diverse interne

Thermosensillen beschrieben, wobei die Autoren aber keine mdglichen Funktionen fiir die

* Der Begriff ,,externe” 1S-Sensillen wird fiir Thermo-/Hygrorezeptoren eingefiihrt zur Unterscheidung gegeniiber
den reinen Thermosensillen bzw. “internal receptors” (Mclver & Siemicki 1976).
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unverzweigten Dendriten angeben (Davis & Sokolove 1975; Loftus & Corbiére-Tichané 1981;
Altner & Loftus 1985; Foelix et al. 1989). Auch in der vorliegenden Untersuchung zeigen die
unverzweigten Dendriten keine modalititsspezifischen Merkmale, die auf deren Funktion
hinweisen konnten.

Bei auffillig vielen der hier untersuchten Arten kommen interne IS-Sensillen paarweise vor;
dabei befinden sich zwei 1S2- (alle hier untersuchten Cyclorrhapha) oder 1S3-Sensillen (alle
Bibionomorpa, Sylvicola, Trichocera, und einige ,,Orthorrhapha®) in nachster Ndhe zueinander
und bilden auf der gleichen Hohe der Antenne ihre Lamellensysteme. Es ist jedoch unklar, ob die
beiden Thermosensillen auch in einem funktionellen Zusammenhang stehen. Bei der Syrphidae
sind die beiden internen 1S2-Sensillen spiegelsymmetrisch angeordnet und die Lamellensysteme
so orientiert, daf} eine richtungsspezifische Wahrnehmung vielleicht einer Warmequelle moglich
erscheint. Bei den meisten anderen 1S-Sensillenpaaren ist eine solche Orientierung zwar nicht
feststellbar, doch teilweise sind kleine Unterschiede in der Form der OberfldchenvergroBerung
vorhanden (z.B. Lonchoptera lutea), so daB3 hier eine antagonistische, erginzende oder
kooperative Funktion der Sensillenpaare denkbar ist.

Das regelmifBige Vorkommen von Thermo- bzw. Thermo-/Hygrorezeptoren auf den Antennen
der hier untersuchten Larven ist kein sehr {iberraschendes Ergebnis, denn fiir imaginale Antennen
war bereits bekannt, dal dieser Sensillentyp mehr oder weniger zur Sensillengrundausstattung
gehort (Zacharuk 1985; Steinbrecht 1998). Die meisten der hier untersuchten Larven, auch die
terrestrisch lebenden, reagieren sehr empfindlich auf Austrocknung und sind iiberwiegend in
feuchten Habitaten anzutreffen. Beim Sammeln der Larven fiir diese Untersuchung fiel
beispielsweise auf, dafl viele der in Laubstreu bzw. in Laubhaufen gefundenen Larven in ganz
spezifischen Schichten gehduft vorkamen (eigene Beobachtungen): im Herbst meiden die Larven
offensichtlich die eher trockenen oberen Schichten und suchen - bis zu einem bestimmten
Grenzbereich - bevorzugt etwas tiefere, stets feuchte Schichten auf; dabei dringen sie aber auch
nicht in ganz tief liegende Schichten ein, vielleicht aus Sauerstoffmangel oder aufgrund eines
schlechteren Nahrungsangebots. Im Winter, bei niedrigeren Temperaturen verlagerte sich das
Vorkommen in noch tiefere, kéltegeschiitzte Schichten. Dieses Beispiel zeigt, wie wichtig
Thermo-/Hygrorezeptoren fiir die Larven sein diirften. Es stellt sich allerdings die Frage, welche
Rolle ein Hygrorezeptor bei einer aquatischen Larve, wie etwa der hier untersuchten Dixidae
spielt. Mdglicherweise hiangt dies damit zusammen, daf3 bei einigen aquatisch lebenden Larven
noch eine gewisse Bindung an die Wasseroberfliche besteht (sieche 4.2.3). So sollen sich die
Dixidae-Larven nach Schremmer (1956) mit Hilfe ihrer Antennen an der Wasseroberfliche
orientieren. Sie miissen sich zwar nicht in einem bestimmten Bereich eines
Feuchtigkeitsgradienten aufhalten, doch die Modglichkeit zwischen Luft- und Wasserphase
unterscheiden zu konnen, erscheint niitzlich; dazu geniigt der Larve jedoch ein Feucht- oder ein
Trockenrezeptor, was gleichzeitig erkldren konnte, warum das externe 1S2-Sensillum von Dixa

sp. nur eine statt zwei hygrosensitive Sinneszellen enthilt.
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Bei zwei der AuBengruppenvertreter (Siphonaptera, Lepidoptera) wurde der eher seltene 1S-
Sensillentyp gefunden, der mit einer zusétzlichen Sinneszelle ausgestattet ist, die alle
Charakteristika eines mononematischen Scolopidiums besitzt. Dieses [IS3-SP] Sensillum wurde
bei den Holometabola zuvor schon auf den Antennen von Kiferlarven (Bloom et al. 1982b), auf
den Antennen von Hymenopteren (Yokohari 1983) und auf der Galea (Mundwerkzeuge) von
Schmetterlingsraupen (Shields 1994) gefunden. Basierend auf den modalitétsspezifischen
Strukturen ist davon auszugehen, daB3 die Typ 3 Rezeptorzelle wohl auch in diesem Komplex-
sensillum als Dehnungs- und Zugspannungsrezeptor fungiert; dennoch wire es interessant mehr
tiber funktionelle und evolutive Zusammenhange dieser Sensillen zu erfahren.

Eine weitere Besonderheit bei den Auflengruppen sind die ungewo6hnlichen Kutikulaaufen-
strukturen einiger IS-Sensillen. Bei den Siphonaptera und Mecoptera wirkt die Sensillenwand der
Plug-Sensillen {iberhaupt nicht ,,schwammartig® oder pords, wobei ohnehin fraglich ist, ob eine
Volumenédnderung der Deckplatte bei der vorliegenden Konstruktion den Reiz auf die Dendriten
tibertragen konnte. Hier miissen vermutlich elektrophysiologische Untersuchungen {iiber die
Sensillenfunktion Aufschlul geben, d.h. ob die Dendriten tatséchlich hygrosensitiv sind (mit
anderem Reiziibertragungsmechanismus), oder vielleicht eine andere Modalititsspezifitit vorliegt
(z.B. Druck?).

5.1.6 Labyrinth-Sensillum (LaS2)

Das Labyrinth-Sensillum besitzt distal zwar wie einige externe 1S-Sensillen einen spezialisierten
Kutikulaapparat, der ohne bewegliche Sockelregion in die umgebende Kutikula versenkt ist und
trotzdem gibt es zwei wesentliche Unterschiede gegeniiber typischen Thermo-/Hygrorezeptoren:
Dem LaS2-Sensillum fehlt eine thermosensitive Komponente und eine der Hilfszellen ist meist
stark vergrofert und produziert offensichtlich groBe Mengen einer chemisch unbekannten
Substanz. Obwohl hygrosensitive Sinneszellen bislang nur in bimodalen Sensillen in Verbindung
mit einer thermosensitiven Sinneszelle nachgewiesen sind (Steinbrecht & Miiller 1991) bzw.
sogar ein funktioneller Zusammenhang zwischen der thermo- und der hygrosensitiven
Komponente vermutet wird (Steinbrecht & Miiller 1991), scheinen die strukturellen Merkmale
darauf hinzudeuten, daB3 die LaS2-Sensillen reine Hygrorezeptoren sind. Wie zuvor fiir die
conoterminalen Sinneszellen der externen IS-Sensillen beschrieben, konnten die beiden Dendriten
des LaS2-Sensillums, die zwar einige Mikrotubuli aber keinen Tubularkorper enthalten, eine von
der Umgebungsfeuchtigkeit abhingige Volumendnderung des spezialisierten Kutikulaapparats
wahrnehmen. Dieses Kutikulalabyrinth &hnelt stark der apikalen Kutikulastruktur des lateralen
Porenrezeptors (externes 1S3-Sensillum) der cyclorrhaphen Fliegen, nur dal die mehr oder
weniger feinen bis labyrinthartigen Kanile in der Kutikulastruktur bei den LaS2-Sensillen noch

mit einer Substanz gefiillt sind, die offensichtlich von der vergroBerten Hilfszelle gebildet wird.
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Im Falle einer hygrosensitiven Funktion konnte dieses Material eine Rolle bei der Aufnahme
bzw. der Abgabe von Wasser spielen.

Bei dem LaS2-Sensillum treten Strukturen in einer Merkmalskombination auf, die bisher noch
nicht beschrieben wurden. Dariiber hinaus sind noch keine elektrophysiologischen Unter-
suchungen dieser Sensillen bekannt, so dal eine Interpretation der Sensillenfunktion nur
vorldufig sein kann. In der Folge sollen deshalb noch zwei Alternativen kurz angesprochen
werden:

Es gibt zwar bis proximal der GeiB3elregion der beiden gefundenen Sinneszellen keine Hinweise
auf eine dritte Rezeptorzelle, dennoch ist nicht vollig auszuschlieBen, dall eine thermosensitive
Sinneszelle so weit proximal endet, daf} sie bislang nicht erfalit wurde. Auf der einen Seite
erscheint dies moglich, da das LaS2-Sensillum hauptsédchlich bei Larven mit stark reduzierten
Antennengliedern vorkommt und an der Syrphidae gezeigt werden konnte, da3 die Geil3el der
stratoterminalen Zelle mehrere pum proximal der conoterminalen Geilleln liegen kann;
andererseits gibt es bisher kein Beispiel dafiir, dal sogar das Lamellensystem deutlich proximal
der conoterminalen Geif3eln endet.

Als zweite Alternative konnte das LaS2-Sensillum auch ein Geschmacksrezeptor sein, denn bei
der komplexen Struktur des apikalen Kutikulalabyrinths ist es moglich, da3 der eine oder andere
Kanal eine durchgéingige Pore bildet. Zudem wurden sehr vereinzelt kleine Dendriten-
verzweigungen beobachtet, wie sie auch bei gustatorischen Sinneszellen vorkommen kdnnen.
Geht man von einer Funktion als Geschmacksrezeptor aus, konnte die von der Hilfszelle
abgegebene Substanz als Mediator fungieren, d.h. als Filter oder als Adsorbens von Signalstoffen,
oder aber selbst als Teil einer Reiztransformationskaskade. Dies wiirde jedoch nicht die
ungewohnliche Form des Kutikulalabyrinths und die Lage unmittelbar neben dem Peg, der als
Kontaktchemorezeptor ja auch gustatorische Sinneszellen enthélt, erkldren. Hygrosensillen sind
dagegen sonst keine auf den Antennen der Bibionomorpha vorhanden, denn die beiden IS-

Sensillen sind reine Thermorezeptoren (interne 1S-Sensillen).

5.1.7 Sensillen mit Dendriten ohne modalititsspezifische Strukturen (S1/2)

Auch wenn die S1/2-Sensillen hier als eigener Sensillentyp bezeichnet werden, handelt es sich
um eine Zusammenfassung verschiedener antennaler Sensillen aufgrund des wohl denkbar
schwichsten Merkmals, ndmlich dem Fehlen modalititsspezifischer Strukturen. Abgesehen
davon, daB dadurch auch keine Anhaltspunkte fiir funktionsmorphologische Uberlegungen
vorhanden sind, ist vollig unklar, ob die Sensillen dieses Typs tiiberhaupt funktionelle
Gemeinsamkeiten besitzen. In Ermangelung modalititsspezifischer Strukturen kénnen nur andere
Untersuchungsmethoden, wie z.B. elektrophysiologische Ableitungen Aufschluf3 iiber mogliche

Funktionen geben.
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5.1.8 Sensillen mit Tubularkérper und gefalteter Dendritenscheide (TS1)

Die einzige Sinneszelle der TS1-Sensillen, die keine Poren aufler der Hiutungspore besitzen,
enthédlt distal als wichtiges modalititsspezifisches Merkmal von Mechanorezeptoren einen
Tubularkérper. Thurm (1964, 1965, 1969) und andere Autoren (Mclver 1975; Altner 1977a)
erkannten die zentrale Rolle dieses spezifischen Zytoskelettelements bei der Ubertragung
mechanischer Reize, auch wenn sich die Vorstellungen von den detaillierten Vorgidngen der
mechanoelektrischen Transduktion im Laufe der Zeit leicht verdndert bzw. konkretisiert haben
(siche Thurm 1982, Keil & Steinbrecht 1984; Keil 1997, 1998). Interessanterweise konnte Erler
(1983a,b) zeigten, daB der Tubularkérper kein direkter Effektor der Ionenkanile in der
Dendritenmembran ist, denn auch in Sinneszellen, deren Mikrotubuli, einschlieBlich der des
Tubularkdrpers, kiinstlich abgebaut wurden, konnten noch Potenzialinderungen als Reizantwort
gemessen werden. Vielmehr vermutet man fiir den Tubularkorper eine Funktion als Stabilisator
und Widerlager bei der Reiziibertragung (Keil & Steinbrecht 1984). Diese SchluB3folgerung wird
durch die Beobachtung bestitigt, dal die dicht gepackten, apikobasal verlaufenden Mikrotubuli
des Tubularkorpers nicht nur in elektronenoptisch dichte Intertubuldrmatrix eingebettet, sondern
auch untereinander verbunden und quervernetzt sind, also vermutlich ein sehr stabiles
Innenskelett bilden. Bemerkenswerterweise finden sich Tubularkérper nicht nur bei
Mechanorezeptoren von pterygoten Insekten als modalititsspezifische Strukturen, sondern auch
bei Apterygota (Urinsekten), ,,Myriapoda” (,,TausendfiiBer”) (Ernst 1976), Chelicerata und sogar
bei Tardigrada (Birtierchen) (Ubersichten siehe: Mclver 1975; Keil 1997a).

Die charakteristischen Léangsfalten der Dendritenmembran und Dendritenscheide (,,rips*, Keil &
Steinbrecht 1984), die dem TS1-Sensillum in Querschnitten oft ein kleeblattdhnliches Aussehen
verleihen, wurden schon von Keil (1978) beschrieben. Es ist nicht klar, ob sie - wie von vielen
Autoren vermutet (Gaffal & Theifl 1978; Mclver & Beech 1986; Seifert et al. 1990) - nur eine
stabilisierende Wirkung auf den Dendriten ausiiben, oder ob sie auch bei der Kraftiibertragung
eine Rolle spielen und ihre Form direkt mit den funktionellen Eigenschaften oder der
Richtungsspezifitit des Sensillums zusammenhingt (vgl. Keil 1997a). In Verbindung mit
Sinneszellen anderer Modalitidten in kombinierten Sensillen fehlen derartige Langsfalten oder
sind zumindest deutlich schwicher ausgebildet.

Fiir die Umsetzung mechanischer Reize, sei es durch die Auslenkung eines Haares oder durch
mechanische Kutikuladeformation, z.B. in der Nihe von Gelenken, ist die teilweise dullerst
komplex aufgebaute Einheit aus Dendrit und verschiedenen kutikuldren Strukturen, wie der
Dendritenscheide, der Gelenkmembran und dem Sockelseptum, von entscheidender Bedeutung
(Altner 1977a; Keil & Steinbrecht 1984). Die Konstruktion der Sockelregion von Haarsensillen
beeinfluBt nicht nur die Richtungsspezifitit, sondern auch die Sensibilitdit des Sensillums.
Beriihrungsrezeptoren beispielsweise besitzen eine wesentlich dickere Gelenkmembran und ein
stabileres Sockelseptum als empfindlichere Haare, die teilweise sogar auf Luftstromungen oder

Schallwellen reagieren konnen und einer geringeren mechanischen Belastung ausgesetzt sind
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(Keil & Steinbrecht 1984; vgl. auch Abb. 13 B, C). Dabei verankert die elastische Gelenk- oder
Verbindungsmembran (,,joint membrane”) den Haarschaft im Sockel (Altner 1977a; Keil &
Steinbrecht 1984) und bringt das Haar nach einer Auslenkung in die Ausgangsposition zuriick
(Keil 1998), wihrend das proximal davon gelegene, fibrillir erscheinende Sockelseptum
einerseits den Dendriten verankert, andererseits bei Reizung aber auch als dessen Widerlager
dient (Altner 1977a; Keil & Steinbrecht 1984).

In den hier untersuchten TS1-Sensillen wurden keine ,,membrane integrated cones” (MIC)
gefunden; in anderen Mechanorezeptoren verbinden diese elektronenoptisch dichten Strukturen
die peripheren Mikrotubuli des Tubularkérpers mit der Dendritenmembran, die ihrerseits iiber
feine Filamente Kontakt mit der Dendritenscheide hat (Thurm 1982; Thurm et al. 1983; Keil &
Steinbrecht 1984).

Den Mechanismus der Reiziibertragung bei Haarsensillen stellt man sich nach dem Prinzip eines
Hebels erster Ordnung vor (Thurm 1982; Keil & Steinbrecht 1984; Keil 1997a): eine Auslenkung
des Haares in einer bestimmten Richtung bewirkt eine wesentlich kleinere entgegengesetzte
Bewegung des kurzen Hebels - zumeist ein Vorsprung der Haarbasis - gegen den Dendriten, der
durch das Sockelseptum in Position gehaltenen wird. Uber die Dendritenscheide wird so Druck
auf die Dendritenmembran und - falls vorhanden - auf die MICs ausgeiibt. Diese konnen
aufgrund des als Widerlager wirkenden Tubularkérpers dem Druck nicht ausweichen, was
vermutlich zur Offnung von ,jmechanogated” lonenkanilen (Keil 1997a) und damit zur
Depolarisation der Dendritenmembran fiihrt. Einen dhnlichen Ubertragungsmechanismus stellt
man sich auch bei S. campaniformia vor, nur daf hier kein Hebel, sondern eine Art
Kutikulazange iiber das Sockelseptum oder den ,,spongy layer” (Smith 1969; Shields 1994) auf
die Dendritenspitze wirkt (Keil 1997a).

Die einheitliche Bauweise und weite Verbreitung der TS1-Sensillen, nicht nur auf den Antennen
fast aller hier untersuchten Arten, sondern auch auf anderen Korperregionen und bei
verschiedenen Entwicklungsstadien weisen das Sensillum als eine Art Standard-Mechanorezeptor

zumindest bei den Insekta aus.

5.1.9 Scolopalorgan (Sp)

Scolopalorgane kommen sehr hdufig im Zusammenhang mit Korperanhdngen vor und nehmen
dort als Propriorezeptoren mechanische Kréfte wahr, die besonders in deren Gelenkregionen
auftreten; so verwundert es nicht, daB die Antennen aller hier untersuchten AuBengruppen-
vertreter und vieler Diptera mit diesem Sensillentyp ausgestattet sind. Dabei enthalten die
larvalen Antennen fast immer nur ein einzelnes Scolopidium mit nur einer Sinneszelle (sieche
auch Zacharuk & Shields 1991). Bei Adulten tritt dieser Sensillentyp oft in Form von komplexen
Organen auf, wie z.B. beim Johnstonschen Sinnesorgan der minnlichen Miicke Aedes aegypti,

das aus ca. 30.000 einzelnen Scolopidien besteht (Boo & Richards 1975b). Letzteres Sinnesorgan
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findet sich stets im zweiten Antennenglied, dem Pedicellus, fast aller adulten Insekten aufler
Collembolen und wurde erstmals bei Drosophila ultrastrukturell untersucht (Uga & Kuwabara
1965). Es handelt sich um ein Chordotonalorgan, bei dem die Sinneszellen der amphinematischen
Scolopidien saitenartig aufgespannt sind; dadurch kann das Johnstonschen Sinnesorgan kleinste
Zugspannungsianderungen durch die Bewegungen der Antennengeiflel, ausgelost z.B. durch
Luftstrdmungen, Vibrationen oder Lageverdnderungen des Tieres, wahrnehmen (Schmidt 1969;
Seifert 1975). Im Gegensatz zum adulten Chordotonalorgan enthélt das larvale Scolopalorgan
stets nur mononematische Scolopidien, bei denen die Sinneszellen nur indirekt iiber eine
spezialisierte und mikrotubulireiche Kappenzelle mit der Antennenkutikula in Kontakt stehen.
Nach Schmidt (1969) wurde der Terminalstrang, den die urspriinglicheren amphinematischen
Scolopidien noch besitzen und der einerseits der Verankerung des Scolopidiums, andererseits
auch der Reiziibertragung auf die Sinneszelle dienen soll, bei den mononematischen Scolopidien
reduziert und seine Aufgaben von der tormogenen Anheftungs- oder Kappenzelle iibernommen.
Bereits Berlese (1909) vermutete in Scolopidien modifizierte Sinneshaare, doch erst Schmidt
(1969) beschrieb mittels detaillierter Homologisierung der beteiligten Zellen, wie sich
amphinematische Scolopidien durch eine Verlagerung eines mechanosensitiven Sensillums ins
Korperinnere - bei gleichzeitiger Aufrechterhaltung des Kutikulakontakts - von Haarsensillen
oder S. campaniformia ableiten lassen. Erstaunlicherweise entsprechen die Mechanorezeptoren
der Crustacea praktisch alle dem Scolopidientyp, also auch die Exterorezeptoren und
mechanosensitiven Komponenten in Kontaktchemorezeptoren (Altner et al. 1986; Schmidt 1989;
Crouau 1994); d.h. eine Differenzierung der Mechanorezeptortypen muB3 schon vor der
Aufspaltung der Mandibulata stattgefunden haben und bei den Crustacea hat sich — anders als bei
den Insekta — nur der Scolopidientyp durchgesetzt (Crouau 1997).

Das Dendritenauflenglied mononematischer Scolopalorgane ist fast vollig auf das Cilium
reduziert, dem offensichtlich eine wichtige Rolle bei der Perzeption des mechanischen Reizes
zukommt. Die funktionsmorphologischen Zusammenhidnge bzw. die Aufgaben des
tiberdurchschnittlich langen Ciliums sind bisher jedoch weitgehend unbekannt. Ungewohnlich ist
auch die gebédnderte Struktur des dicken Geillelwurzelstrangs. Die Angaben iiber die Linge der
kleinsten periodisch wiederkehrenden Einheit der GeuBelwurzel wird etwas unterschiedlich mit
60 nm (Smith 1969; Shields 1994) bis 68 nm (Wolfrum 1997) angegeben, wobei die hier
gemessene Linge gut mit letzterer Angabe iibereinstimmt. Eine Komponente der Geillelwurzel
wurde als Centrin identifiziert, ein Ca’"-bindendes Protein, das in einigen kontraktilen
Filamenten vorkommt und moglicherweise diese Funktion auch in der GeiBelwurzel erfiillt
(Wolfrum 1997). Unklar ist, ob die Bestandteile der Scolopidiengeielwurzel identisch sind mit
denen der strickleiterartigen Wurzel anderer Sensillen; Schmidt (1969, 1970) vermutet, da3 die
sonst diinnen Wurzelfibrillen zu einem langen soliden Wurzelfaden verschmolzen sind und der
Verankerung der Cilienbasis dienen. Eine proximale Aufficherung des GeiBBelwurzelstrangs
wurde bereits hdufiger beschrieben (Seifert 1975).
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Dartiber hinaus gehen die Mikrotubulidoubletts an der Cilienbasis in einen homogen
strukturierten Ring bzw. Hohlzylinder iiber. Diese Struktur, die offensichtlich charakteristisch ist
fiir Scolopidien (z.B. Bloom et al. 1981; Shields 1994), soll nach Schmidt (1969) aus aneinander
gelagerten Wurzelfibrillen bestehen.

Umgeben wird das Cilium und der innere Sensillenlymphraum von der thekogenen Hilfszelle, die
bei Scolopalorganen auch Stift- (Schmidt 1969) bzw. Scolopalzelle (Zacharuk 1985) genannt
wird und als strukturelle Spezialisierung intrazellulire Wandrippen (Schmidt 1969) oder
»scolopal rods” (Zacharuk 1985) besitzt. Zwar enthilt die thekogene Hilfszelle bei allen
Mechanorezeptoren viele Mikrotubuli (Keil & Steinbrecht 1984), doch bei Scolopidien sind
zahlreiche apikobasal verlaufende Mikrotubuli in elektronenoptisch dichtes Material eingebettet
und so an die innere Zellmembran der thekogenen Zelle angelagert, daB sie als Sekundérstruktur
einen Schaft - das Scolopal - um das Cilium bilden (siehe auch Schmidt 1969, Zacharuk 1985).
Inzwischen sind die Bestandteile des Scolopals weitgehend identifiziert, darunter als Hauptanteile
die schon erwihnten Mikrotubuli, die von speziell organisierten Aktinfilamenten umgeben sind
(Wolfrum 1990, 1997). Zwar wurde auch Tropomyosin nachgewiesen, doch da Myosin fehlt,
wird nicht von einer kontraktilen, sondern einer elastisch-stabilisierenden Funktion des Scolopals
ausgegangen (Wolfrum 1990, 1997).

Im proximalen Bereich sind die Sinneszelle und die thekogene Scolopalzelle durch laterale
Dendritenauslaufer stark miteinander verzahnt, vielleicht um die Sinneszelle zu verankern bzw.
dem Scolopidium eine gewisse Stabilitdt gegeniiber Zug- und Dehnungskréften zu verleihen.
Bereits Schmidt (1969) beschrieb, dall der basale Bereich um die Gei3elwurzel - abgesehen vom
Gefiige aus Sinneszelle und thekogener Hilfszelle - mit weiten Extrazelluldrraumen eher locker
strukturiert ist; man kann nur spekulieren, ob diese Rdume quasi als Pufferregion dem relativ
steifen Komplex aus Cilium und Scolopal einen lateralen Spielraum geben
(,,Hydrauliklagerung®), denn in den Gelenkregionen z.B. von Antennen kdnnen nicht nur die als
addquate Reize angesehenen Dehnungskrifte und Zugspannungsdnderungen auftreten, sondern
auch lateral wirkende Belastungen im Inneren der Gelenkregion.

Allgemein ist also zu vermuten, dall die Scolopalorgane bei den hier untersuchten Larven als
propriosensitive Dehnungsrezeptoren eine Auslenkung der gesamten Antenne (basale Lage des
Scolopidiums) oder der distalen Antennenglieder (Scolopidium endet im distalen Bereich des
ersten Antennenglieds) wahrnimmt. Geht man davon aus, da dabei die Antenne bzw. die
Antennenglieder als Hebel wirken, bleibt jedoch die Frage offen, wie bzw. welche Krifte bei den
plattenformig reduzierten Antennen z.B. vieler Bibionomorpha-Larven auf die Scolopalorgane

iibertragen werden.
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5.1.10 Zusitzlicher Sensillentyp der AuBBengruppen: Einzelchemosensillum mit etwa 50
Sinneszellen (EcS50)

Die zahlreichen Wandporen in der ,,einfachen” Sensillenwand, das Porentubulisystem und die
distal stark verzweigten Dendritenau3englieder zeichnen das EcS50-Sensillum, wie den Cone, als
Geruchsrezeptor - genauer gesagt - als olfaktorisches sw-wp Sensillum aus. Anders als beim
zusammengesetzten Cone-Sensillum verteilen sich die iiber 50 Sinneszellen aber nicht auf
mehrere voneinander getrennte Einheiten, sondern sie verlaufen dicht nebeneinander und werden
proximal von einer gemeinsamen Dendritenscheide zu einem Biindel zusammengefal3t; zur
besseren Unterscheidung gegeniiber einem Komplexchemosensillum werden diese Kleinsinnes-
organe deshalb hier als ,,Einzelchemosensillum” bezeichnet. Fiir die Antennen holometaboler
Larven sind Einzelchemosensillen mit derartig vielen Sinneszellen bisher nicht beschrieben und
auch in der vorliegenden Arbeit kommen sie nur bei einer der 36 untersuchten Arten vor

(Panorpa vulgaris).

5.1.11 Zentral-akzessorische Mikrotubuli in Cilien

Die Cilien der meisten hier untersuchten Sinneszellen entsprechen typischen Insektengeifieln, die
im allgemeinen nur aus neun peripher angeordneten Mikrotubulidoubletts bestehen [9x2+0]; d.h.
im Gegensatz zu den Cilien bzw. Flagellen der meisten Eukaryota fehlen ihnen in der Regel die
beiden zentralen Einzeltubuli, die nach Lodish et al. (1998) jedoch fiir eine aktive Bewegung des
Axonems nicht essentiell sind. Trotzdem sind Arthropodengeifieln nicht aktiv beweglich, da
thnen dariiber hinaus auch Motorproteine, in diesem Fall die Dyneinarme fehlen (Alberts et al.
1998; Lodish et al. 1998). Bei den nur im basalen Bereich der Cilien vorkommenden
Verbindungen zwischen den Mikrotubulidoubletts (,,Speichenstrukturen®) konnte es sich um eine
Fortsetzung der ,,A-A linker” (Wilsman 1978) des distalen Basalkorpers handeln. Im Gegensatz
zu Nexin Linkern, die in beweglichen Geifleln zwischen A-Tubuli und benachbarten B-Tubuli
der peripheren Doubletts liegen (Lodish et al. 1998), sind die Mikrotubulitripletts von
Basalkorpern abwechselnd durch A-A und A-C Linker verbunden (Wilsman 1978). Die
Basalkorper gelten als Mikrotubuli-Polymerisations- bzw. Organisationszentren fiir Axoneme
(Lodish et al. 1998; Alberts et al. 1998) und wéhrend die C-Tubuli auf die Basalkorper
beschrinkt sind, setzen sich die A- und B-Tubuli in die Mikrotubulidoubletts der Cilien fort
(Wilsman 1978). Anders als die A-C Linker, die scheinbar mit den C-Tubuli enden, reichen die
Verbindungsstrukturen zwischen benachbarten A-Tubuli (A-A Linker) offensichtlich bis in den
basalen Bereich, die sogenannte ,transition-zone” (Lodish et al. 1998) der hier untersuchten
Cilien hinein.

Eine der wenigen bekannten Ausnahmen von dem [9x2+0]-Bauplan der Insektencilien sind die

Spermiengeifeln, die bei den Holometabola in der Regel neben den neun peripheren
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Mikrotubulidoubletts auch die zwei zentralen Mikrotubuli, sowie innere und dulere Dyneinarme,
Speichenstrukturen und neun peripher-akzessorische Mikrotubuli besitzen [9+9x2+2]* (Bacetti et
al. 1974; Dallai et al. 1993). Diese akzessorischen Mikrotubuli der Spermiengeif3el liegen ganz
peripher, bestehen hdufig aus mehr als den fiir Mikrotubuli iiblichen 13 Protofilamenten und
entstehen wihrend der Spermiogenese aus den B-Tubuli der Mikrotubulidoubletts (Dallai et al.
1993; Lanzavecchia et al. 1994).

Auch in der vorliegenden Untersuchung wurden Abweichungen vom Grundbauplan der
Insektengeillel gefunden; abgesehen von den Scolopidien sind zumindest die antennalen und
maxillaren Sensillen der cyclorrhaphen Larven mit Cilien ausgestattet, die neben den iiblichen
neun peripheren Mikrotubulidoubletts noch 1x1 bis 9x2 zentral-akzessorische Mikrotubuli
enthalten. Im Gegensatz zu den peripher-akzessorischen Mikrotubuli der Spermien liegen die der
cyclorrhaphen Sensillen zentral und reichen durch den distalen Basalkorper hindurch, also
deutlich weiter nach proximal als die peripheren Mikrotubuli. Dies legt nahe, da3 es sich bei den
zentral-akzessorischen Mikrotubuli nicht um ein Polymerisationsprodukt des distalen Basal-
korpers oder der Doubletts, sondern des proximalen Basalkdrpers handelt. Ahnliches beschreiben
auch Wolf und Klein (1995) fiir die zentralen Mikrotubuli der Flagellen von Kd&cherfliegen-
Spermien (Trichoptera); zwar liegen die Basalkorper, die auch der Verankerung des Ciliums
dienen, senkrecht zueinander und der proximalere liegt auBerhalb der Flagellenldngsachse, doch
auch hier gehen die peripheren Mikrotubulidoubletts in die Tripletts des distalen Basalkorper
iber, wihrend die beiden zentralen Mikrotubuli unverdndert durch das Lumen dieses
Basalkorpers hindurchlaufen, um direkt an der Kernmembran des Spermiums anzusetzen.

Diese Ergebnisse bestitigen zudem die Beobachtungen von Chu-Wang und Axtell (1972), die
zentral-akzessorische Mikrotubuli zundchst bei den Sensillen des larvalen Terminalorgans
(Maxillarpalpus) von Musca domestica (Cyclorrhapha), spiter auch bei den Sensillen des
Dorsalorgans (Antenne) fanden. Auch hier schwankte die Anzahl der vom proximalen
Basalkorper ausgehenden, akzessorischen Mikrotubuli zwischen 3 und 12 Tubuli pro Cilium. Es
ist sehr wahrscheinlich, daf3 es sich bei dieser cilidren Sonderbildung um ein Grundplanmerkmal
zumindest der larvalen Sensillen cyclorrhapher Fliegen handelt, das meines Wissens bisher fiir
keine andere Gruppierung der holometabolen Insekten beschrieben wurde. Zwar wurden in den
tibrigen bisher veroOffentlichten  Ultrastrukturarbeiten iiber die Sensillen larvaler
Cyclorrhapha (Richter 1962; Singh & Singh 1984; Honda & Ishikawa 1987a) keine cilidren
Anomalien erwéhnt, doch die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung (zentral-akzessorische
Mikrotubuli auch bei einer Drosophilidae und einer Calliphoridae) deuten darauf hin, da3 dieser
unerwarteten Besonderheit bisher vermutlich nur keine Aufmerksamkeit geschenkt wurde. Es

wird jedoch zu priifen sein, ob zentral-akzessorische Mikrotubuli auf die larvalen Sensillen

* [Peripher-akzessorische MT + Mikrotubulidoubletts + zentral-akzezzorische MT].
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beschriankt sind, oder auch bei anderen Entwicklungsstadien hoherer Fliegen auftreten. Auflerdem
bleibt offen, ob diese Besonderheit auch einen funktionellen Zusammenhang hat. Bemerkens-
werterweise reslimieren Dallai et al. (1993) angesichts vieler Varianten bei den Spermiengeifleln
der Diptera, daB3 der Bau der Axoneme bei den Diptera deutlich stirker variiert als bei allen
anderen untersuchten Insektenordnungen; jedoch bezieht sich diese Feststellung nur auf die
Mikrotubuli-Anordnung in den Spermien der ,,Nematocera” [0-9+9x2+0-3], denn ausgerechnet
bei den Brachycera findet sich einheitlich das vermeintlich plesiomorphe Merkmal mit
[9+9x2+2] Mikrotubuli in der Spermiengeif3el.
Interessant erscheint auch, daB3 nur die Scolopidien der larvalen Cyclorrhapha von der cilidren
Sonderbildung ausgenommen sind. Es wird allgemein vermutet, da3 dem Cilium in Scolopal-
organen eine wichtige Rolle bei der Reiziibertragung zukommt, was die Konservierung der
[9x2+0] Struktur erkldren konnte. Auf genetischer Ebenen gibt es zwei Interpretationsmoglich-
keiten fiir diese unterschiedlichen Strukturen der Sensillengei3eln bei cyclorrhaphen Larven:
* Zum einen kdnnten die GeiBleln der Scolopidien durch andere Gene kodiert werden als die der
iibrigen Sensillen,
e oder sie werden durch die gleichen Gene kodiert, dann miifite aber die Mutation, die zu den
zentral-akzessorischen Mikrotubuli flihrte, in einem Bereich stattgefunden haben, der in

scolopidialen Zellen ohnehin ausgeschaltet ist (vgl. Merritt 1997 und Kapitel 5.6).

5.2 Antennen und Sensillen in Abhéingigkeit von Habitat und Lebensweise der

Larve

Einer der Griinde, warum die Antennen von Dipterenlarven fiir die vorliegende Untersuchung
ausgewdhlt wurden, ist die relativ geringe Anzahl von antennalen Sensillen. So wurde in dieser
Studie ein Maximum von 15 antennalen Sensillen (Sylvicola sp.) gefunden*, was doch deutlich
hinter den einigen tausend antennalen Sensillen (Boeckh et al. 1960) vieler adulter Holometabola
zuriickbleibt. Dennoch zeigen die Ergebnisse, dafl die larvalen Antennen quasi eine
Miniaturausgabe der Sinneskapazitit der imaginalen Antennen reprisentieren. Die Zusammen-
fassung in Tabelle 5.1 verdeutlicht, daf3 fast alle larvalen Antennen mit reinen Chemorezeptoren
wie dem olfaktorischen Cone und den gustatorischen eDS-Sensillen, mit bimodale Kontakt-
chemorezeptoren (Peg, teilweise auch A-Sensillen), mit extero- und propriosensitiven
Mechanosensillen (TS1, SP, teilweise auch A-Sensillen), sowie mit reinen Thermo- (interne IS)

bzw. Hygro- (LaS2) oder kombinierten Thermo-/Hygrorezeptoren (externe 1S) ausgestattet sind.

* Auch bei den AuBlengruppen hat nur die Mecoptera-Larve mehr als 15 antennale Sensillen.
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Nur wenige Sensillentypen konnten bisher ausschlieflich auf den Antennen adulter Insekten
nachgewiesen werden, wie z.B. olfaktorische dw-wp Sensillen. Bei fast allen untersuchten Arten
ist also eine gewisse Sensillengrundausstattung scheinbar relativ unabhéngig von 6kologischen
Faktoren vorhanden. Dabei ist es nicht ungewdhnlich, dall die Chemorezeption z.B. durch den
Cone und das Peg-Sensillum einen gewichtigen Anteil an der Sinneskapazitit der larvalen
Antennen einnimmt. Durch die Untersuchung adulter Antennen ist bekannt, dal Antennen Tréger
vieler olfaktorischer Sensillen und als solche wichtige Fernsinnesorgane sind; dariiber hinaus
genieBBt offensichtlich auch die Wahrnehmung gustatorischer Reize bei den Larven einen
dhnlichen Stellenwert. Dies 148t sich z.B. durch die o6kologische Bedeutung des larvalen
Entwicklungsstadiums als ausgesprochenes FreBstadium erkléren, denn fiir das Aufsuchen von
Nahrungsquellen ist sowohl der Fern- wie auch Nahsinn gefragt. Nur bei einigen wenigen
Vertretern fehlen sonst so verbreitete und somit offensichtlich wichtige Sensillen, wie z.B. der
Cone bei den Simuliidae oder der Peg bei Psychoda cinerea (Seifert et al. 1990) und Chaoborus
crystallinus (Nicastro et al. 1995). Nicht immer liegt eine mogliche Erkldrung fiir das Fehlen
bzw. die Reduktion eines speziellen Sensillums auf der Hand, doch im speziellen Fall der
larvalen Simuliidae, die sich mit dem Abdomen z.B. an Steinoberflichen festsetzen und
Nahrungspartikel mit den Mundfichern aus dem Wasser filtrieren, scheint offensichtlich, da3 bei
dieser quasi ,,sessilen” Lebensweise ein olfaktorisches Fernsinnesorgan wie der Cone ,,nutzlos”
geworden ist.

Diese Unabhingigkeit der Sensillenausstattung vom Larvenhabitat ist gleichermalen feststellbar
beim Vergleich aquatischer mit terrestrisch lebenden Larven (vergleiche z.B. die meist
aquatischen Culicomorpha mit den terrestrischen Bibionomorpha oder vielen Cyclorrhapha), wie
auch bei der Gegeniiberstellung carnivorer (z.B. Tabanomorpha und Xylophagomorpha) und
phytophager oder microphager Tiere (siche z.B. Tipulomorpha, Blephariceromorpha oder
Bibionomorpha).

Wihrend die Ausstattung der larvalen Antennen mit bestimmten Sensillentypen und deren innere
Ultrastruktur weitgehend unbeeinflult von Habitat und Lebensweise erscheinen, sind in der
duBeren Antennen- und Sensillen-Architektur jedoch deutliche Anpassungen festzustellen. Die
Ergebnisse lassen darauf schlieBen, daBl mechanische Anforderungen durch das umgebende
Medium entscheidend auf die duBlere Form der Antennen und der Sensillen wirken. Vergleicht
man beispielsweise die Antennen- und Sensillenldnge zwischen aquatischen und landlebenden
Larven (Tab. 5.2), so sind lange und teilweise sehr filigrane Antennen offensichtliche stark an
den Lebensraum Wasser gebunden (z.B. Blephariceridae, Chironomidae), wihrend terrestrische,
im Boden oder sonstigen ,harten Substraten” lebende Formen eher kurze bis fast vollig
zuriickgebildete Antennen besitzen (z.B. viele Bibionomorpha oder die meisten Brachycera).
Bedenkt man, daf3 lange Antennen einen Reichweitenvorteil genieen diirften, ist anzunehmen,
daB die Bedingungen aquatischer Lebensrdume lange Antennen zulassen, wéhrend terrestrische

Habitate die Lénge offensichtlich limitieren.
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Sind bei landlebenden Larven dennoch lange Antennen bzw. Antennenglieder vorhanden (z.B.
Tipulomorpha, Cecidomyiidae, Tabanidae und einige Aullengruppenvertreter), so sind diese sehr
robust gebaut mit oft auffillig kegelformiger Antennenarchitektur. Dies deutet darauf hin, daB3 die
terrestrischen Bedingungen hohere mechanische Belastungen mit sich bringen. Umgeben vom
gasformigen Medium Luft und dennoch meist auf feuchte Umgebungsbedingungen angewiesen,
hétten Larven mit langen und filigran gebauten Antennen an Land nicht nur Stabilititsprobleme
ohne den Auftrieb und die hohere Viskositit des Wassers, sondern die Antennen héitten auch die
Tendenz an Wasser-Luft-Grenzschichten ,.festzukleben”.

Diese Anpassung der Antennenldnge ist bemerkenswerterweise nicht auf die Antennenglieder
beschrinkt, sondern betrifft fast immer die gesamte Antenne, also auch die antennalen Sensillen.
So besitzen die meisten Culicomorpha langgestreckte Antennen und viele lange Haarsensillen,
dagegen aber die in Pilzen oder Totholz lebenden Mycetophilidae und Sciaridae stark reduzierte
Antennenglieder, einen plattenféormigen Cone und knopfférmig kurze Sensillen.

Dennoch gibt es auch Ausnahmen, wie die langen Antennen und Cone-Sensillen der in feuchter
Erde lebenden Tabanidae und Rhagionidae, oder auch der im Laubstreu lebenden Lonchoptera-
Larve. Welche Umstdnde oder Anforderungen diese Besonderheiten bewirkt ist nicht bekannt,
doch im Fall der Tabanomorpha konnte die carnivore Erndhrung oder doch der sehr feuchte
Lebensraum eine Rolle spielen. Welche 6kologische Bedeutung die Linge des Fernsinnesorgans
Antenne fiir die Larve haben kann, verdeutlichen Beobachtungen von Solinas et al. (1987), der
bei verschiedenen Vertretern der Cecidomyiidae eine positive Korrelation zwischen der
Antennenlidnge und der Distanz, die eine Art auf der Suche nach Nahrung oder einem
Verpuppungsplatz durchschnittlich zuriicklegen muB, feststellte.

Eine weitere auffillige Gemeinsamkeit aquatischer Larven ist die Tendenz, verzweigte und
pinselformige Haare oder zumindest Haare mit mehreren kleinen apikalen Fortsdtzen zu bilden
(z.B. Blephariceridae, Simuliidae, Chironomidae, Satchelliella sp.). Auch hier liegt die
Vermutung nahe, daf} es sich um eine Anpassung der dueren Sensillenform an den Lebensraum
Wasser handelt. Zahlreiche Beispiele aus den Bereich Bionik haben gezeigt, da3 die Natur der
beste Konstrukteur ist und dafl nicht immer das, was auf den ersten Blick als idealste Form
erscheint, auch wirklich die beste, stabilste oder die am meisten 6konomische Losung darstellt
(Knauer 1993). So ist beispielsweise die Erkenntnis noch gar nicht so alt, daB3 die Beschichtung
von Flugzeugoberflichen mit einer Folie die dhnlich der Haihaut mit vielen feinen Zdhnchen
besetzt ist (Abstand <100 nm), den Treibstoffverbrauch gegeniiber Flugzeugen mit glatten
Oberflichen deutlich senkt (Knauer 1993). Es wire also interessant, herauszufinden ob bzw.
welche ergonomischen, kinetischen oder konstruktionstechnischen Vorteile die ,,Pinselform” im
Wasser besitzt, oder ob ein Zusammenhang mit der Signaliibertragung durch das Medium Wasser
besteht.
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5.3 Antennenmorphologie bei Dipterenlarven

Im vorangegangenen Kapitel konnte gezeigt werden, dal3 sich die duflere Vielgestaltigkeit der
Antennen und Sensillen groBteils auf Umweltfaktoren zuriickfiihren 14Bt, wohingegen bei fast
allen untersuchten Arten eine gewisse Sensillengrundausstattung bzw. ein Spektrum an
Sinnesmodalitdten scheinbar relativ unabhidngig von okologischen Faktoren vorhanden ist. Im
folgenden Kapitel soll etwas genauer auf die Morphologie der larvalen Antennen, auf deren
Gemeinsamkeiten und auf Zusammenhinge mit den Antennen adulter Diptera eingegangen
werden.

Anders als die Imagines der holometabolen Insekten, die in der Regel deutlich sichtbare,
vielgliedrige Antennen besitzen, sind ihre larvalen Antennen meist recht kurz und weniggliedrig.
Nur in Ausnahmefillen kommen vielgliedrige Antennen vor, wie z.B. bei einigen Planipennia-
Larven (Stehr 1991). Nicht immer sind die Antennen &uflerlich z.B. durch eine REM-
Untersuchung so zweifelsfrei erkennbar, wie z.B. die meist gestreckten und deutlich
mehrgliedrigen Antennen vieler larvaler Lepidoptera, Mecoptera oder - um bei den Diptera zu
bleiben - auch der Chironomidae. Zacharuk (1985) schrieb sogar, dafl bei einigen hoheren
Hymenoptera und Diptera die Antennen fehlen. Auch wenn dies nach der vorliegenden
Untersuchung bezweifelt werden mufl, so haben die Ergebnisse dennoch gezeigt, dall die
Antennenglieder bei Dipterenlarven im Extremfall bis auf rudimentére Kutikulafalten reduziert
sein konnen (z.B. bei vielen Bibionomorpha), wodurch die antennalen Sensillen scheinbar direkt
auf der Kopfkapsel inserieren. Aufgrund der paarigen und anterodorsalen Anordnung vor den
Stemmata war auch in solchen Fillen meist eine sichere Identifikation der Antennen bzw. der
antennalen Sensillen moglich. Es gibt aber auch Konstellationen, bei denen erst die TEM-
Untersuchung (z.B. Entdeckung des Cones von Bibio marci) oder gar die Verfolgung axonaler
Projektionswege in den Antennennerv oder sogar bis in die Antennenloben des Deutocerebrums
(z.B. Peg der Cyclorrhapha), genauen Aufschluf3 iiber die Sensillenausstattung der Antenne
geben. Dies erklart auch, daB vor allem in é&lteren Arbeiten fiir die Antennen oft noch
umschreibende Begriffe, wie z.B. ,,dorsal organ” (Chu & Axtell 1971) oder ,,dorsales Sinnesfeld”
(Seifert et al. 1990), verwendet wurden, da die Zuordnung den Autoren nicht eindeutig erschien.
Die Mehrzahl der hier untersuchten Dipterenlarven besitzt zweigliedrige Antennen. Das erste
Antennenglied, auf dem stets der Cone inseriert, ist meist deutlich zu erkennen, wahrend das
zweite bzw. letzte Antennenglied in vielen Féllen so klein ist, da3 es leicht fdlschlich als Teil des
distal gelegenen Peg-Sensillums interpretiert werden kann (siehe 5.1.2). Nur selten ist das zweite
Antennenglied so langgestreckt, daf3 es allein anhand der REM-Untersuchung als Antennenglied
zu erkennen ist (z.B. Simuliidae, Chironomidae, Tabanidae), bei den {ibrigen larvalen Antennen
wies erst der Verlauf der Sinneszellen und die bewegliche Gelenkregion des Pegs darauf hin, daf3
es sich bei dem sogenannten ,,Kutikulasockel” morphologisch um das letzte Antennenglied
handelt.
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Von den hier untersuchten AuBengruppenvertretern besitzen nur die Flohlarven ebenfalls
zweigliedrige Antennen, die Lepidoptera und Mecoptera dagegen dreigliedrige bzw. die
Pflanzenwespenlarve sogar viergliedrige. Bedenkt man, daB von den hier untersuchten
Dipterenlarven nur die Chironomidae drei- bis viergliedrige Antennen haben, stellt sich die
Frage, ob hier ein phylogenetischer Zusammenhang besteht und ob diese viergliedrigen Antennen
vielleicht den urspriinglichen Merkmalszustand der Diptera darstellen. Die Anordnung der
antennalen Sensillen widerspricht dieser These jedoch deutlich, da die ersten Antennenglieder
zumindest der Lepidoptera und Mecoptera nicht mit extern sichtbaren Sensillen ausgestattet sind,
die ersten Chemosensillen auf dem zweiten Antennenglied inserieren und Peg-artige
Kontaktchemorezeptoren auf dem dritten Antennenglied folgen. Aus einem Vergleich dieser
Antennengrundstruktur mit den Dipteren-Antennen 148t sich folgern, dall letztere im
Grundplanzustand wahrscheinlich zweigliedrig sind, wobei im Vergleich zu den erwihnten
AuBengruppenvertretern offensichtlich das basale Antennenglied reduziert ist und das erste bzw.
zweite Antennenglied der Diptera dem zweiten bzw. dritten Antennenglied der Lepidoptera und
Mecoptera entsprechen. Dies bedeutet gleichzeitig, dafl die Antennen der Chironomidae
morphologisch nicht mit den drei- bis viergliedrigen Antennen der AuBengruppenvertreter
ibereinstimmen, sondern daf3 zwischen dem letzten und vorletzten Antennenglied eine sekundére
Vermehrung der Antennenglieder stattgefunden hat. Dies bestdtigt die Vermutungen Hennigs, der
bereits 1973 davon ausging, dal} es sich bei den seltenen vielgliedrigen Dipteren-Antennen um
den apomorphen, also abgeleiteten Merkmalszustand handelt und dal3 es bei diesen Larven zur
sekundiren VergroBerung der Gliederzahl kam.

Der dreigliedrige Bau der larvalen Antennen, wie ihn nicht nur die Lepidoptera und Mecoptera,
sondern auch viele Coleoptera (Stehr 1991) zeigen, erinnert stark an den allgemeinen Bauplan
von GeiBelantennen, die charakteristisch sind fiir die Imagines der Thysanura und Pterygota.
Denn auch wenn die Antennen z.B. der adulten Holometabola vielgliedrig erscheinen, bestehen
Geillelantennen doch stets nur aus drei echten Gliedern: aus dem basalen Scapus, dem Pedicellus
und dem distalen Flagellum, wobei letzteres aus vielen dhnlich gebauten Flagellomeren oder
Annuli aufgebaut sein kann, die aber ontogenetisch sekundér entstehen durch Unterteilung eines
echten Antennenglieds - also des Flagellums - in einzelne Ringe. Bereits 1864 und 1866 hat
Weismann festgestellt, dal es sich bei den larvalen und den adulten Antennen nicht um zwei
unabhingige Organe, sondern um unterschiedliche Entwicklungsstadien des selben Organs
handelt. Zwar bestétigen die Ergebnisse jiingerer Arbeiten (Waku 1991; Svacha 1992; Melzer et
al. 1999) Weismanns Schlu3folgerungen, beweisen allerdings auch, dafl die larvalen Antennen-
glieder nicht dem Scapus, Pedicellus usw. entsprechen, sondern die gesamten Larvalantennen die
Antennenspitze der adulten Antennen bzw. der Antennenanlagen reprisentieren. Sehr
anschaulich belegt dies ein Versuch von Waku (1991), der die larvalen Antennen entfernte und

feststellte, daB3 nach der Verwandlung den Imagines nur die Antennenspitzen fehlten.
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Eine Grundvoraussetzung fiir die Funktion von Kontaktchemorezeptoren, wie dem Peg der
Diptera bzw. den Peg-dhnlichen Sensillen der AuBBengruppenvertreter, ist eine exponierte Lage,
damit zumindest die Spitze bzw. die terminale Offnung des kombinierten Tast- und Schmeck-
sensillums mit einem definierten Ort in Kontakt gebracht werden kann. Bei allen
AuBengruppenvertretern mit Peg-dhnlichen Sensillen und bei den meisten ,,Nematocera” ist dies
auch durch die distale Lage an der Spitze des letzten Antennenglied verwirklicht. Es gibt jedoch
auch Ausnahmen, wie z.B. bei den Larven der Tipulomorpha und cyclorrhaphen Brachycera, bei
denen die Antennenspitze im topographischen Sinne vom alles iiberragenden Cone gebildet wird
und nicht von der Spitze im morphologischen Sinne, also dem Peg-Sensillum, das in diesen
Féllen sogar zusammen mit dem letzten Antennenglied noch niedriger ist als der Cone (siehe z.B.
Lonchoptera lutea). Interessanterweise treffen solche Fille, in denen die topographische und die
morphologische Spitze extrem voneinander abweichen, meist damit zusammen, dafl im Peg-
Sensillum die mechanosensitive Komponente reduziert ist (Tipulomorpha, Cyclorrhapha).
Besonders bei den Fliegen sind Tendenzen erkennbar, da3 zwar die Bedeutung des olfaktorischen
Cones ungebrochen ist, die Aufnahme gustatorischer Reize durch die Antenne aber zunehmend in
den Hintergrund tritt und von den Mundwerkzeuge iibernommen wird, bis hin zur Verlagerung
des antennalen Pegs zum Maxillarpalpus bei den Schizophora.

5.4 Entwicklung der antennalen Sensillen und Verwendbarkeit der Merkmale

im interspezifischen Vergleich

Grundvoraussetzungen fiir die in den nichsten Kapiteln folgenden Vergleiche und Interpreta-
tionen der antennalen Sensillen bei Vertretern unterschiedlichster systematischer Stellung, ist
eine hohe ontogenetische und intraspezifische Konstanz dieser Merkmale. Bedingt durch die
relativ aufwendige TEM Methode konnten die Kontrollen nicht in einem statistisch relevanten
Stichprobenumfang durchgefithrt werden; doch in Verbindung mit bereits verdffentlichten
Untersuchungen wurden diese Parameter und damit die Zuverldssigkeit der gefundenen
Ergebnisse mit im Rahmen dieser Arbeit hochst moglicher Sicherheit analysiert. Der
abschlieend durchgefiihrte interspezifische Vergleich antennaler Sensillen (5.4.4) soll erste
Hinweise auf das Variationsspektrum innerhalb der Dipterenfamilien geben.
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5.4.1 Hautung

Sowohl bei hemimetabolen, als auch bei holometabolen Insekten sind in jedem Stadium ihrer
Entwicklung Sensillen vorhanden. Es ist seit langem bekannt, daf3 diese Sensillen nicht fiir jedes
Entwicklungsstadium wieder neu ausgebildet werden, sondern dall nur die kutikuliren Anteile,
wie der externe Kutikulaapparat und die Dendritenscheide mitgehdutet werden (Altner & Thies
1972; Mclver 1975). Je nachdem welches Schicksal die Dendritenauflenglieder wéhrend des
Héautungsverlaufs erfahren oder wo die Hautungsporen liegen werden mehrere Hautungstypen
unterschieden (Altner & Thies 1972; Gnatzy & Schmidt 1972; Berg & Schmidt 1997). Bei der
hier untersuchten Blephariceridae Hapalothrix lugubris liegt der von Altner und Thies (1972) als
Typ I bezeichnete Hautungsmodus vor, bei dem es zu einer Verldngerung der Dendritenaullen-
glieder und Dendritenscheiden kommt, bevor sich die Epidermis von der Kutikula 16st (Apolyse)
und zuriickzieht. So konnen die Dendriten auch nach dem Abheben der Kutikulahiille mit dem
alten Kutikulaapparat der Sensillen in Verbindung bleiben, wodurch die Funktionalitidt der
Sensillen bis kurz vor Abstreifen der alten Kutikulahiille erhalten bleibt (Gnatzy & Tautz 1977).
Beim Postantennalorgan von Collembolen werden dagegen neben der Epidermis und den
Hilfszellen auch die Dendriten bei der Apolyse aus den alten Kutikulastrukturen zuriickgezogen
(Karuhize 1971), wodurch es zu einer ldangeren Unterbrechung der Reizleitung kommt
(Hautungstyp II; Altner & Thies 1972).

Im Fall der hier untersuchten Blephariceridae ist die Neubildung der kutikuldren Strukturen
offensichtlich weitgehend abgeschlossen, da die apikalen Fortsédtze der trichogenen Hilfszellen
z.B. im Cone zwar noch die fiir eine Kutikulabildungszone typischen Mikrovilli zeigen, sich
jedoch schon deutlich von der neugebildeten Kutikula zuriickgezogen und Teile des dulleren
Sensillenlymphraums freigegeben haben.

Um Kontakt zur alten Kutikulahiille halten zu konnen, verlassen die Dendriten die neugebildeten
Strukturen durch Héutungskanile, von denen nach der Hiutung als duBerlich sichtbare ,,Narben*
die Ecdysialporen zuriickbleiben. Bei den meisten Sensillen der Blephariceridae liegen die
Héautungsporen an der Sensillenspitze (Hautungstyp 1 oder 4 nach Berg & Schmidt, 1997), was
als urspriingliches Merkmal betrachtet wird (Berg & Schmidt 1996). Die einzige Ausnahme
bildet unter den antennalen Sensillen von Hapalothrix lugubris der Cone, denn hier verlassen die
drei Einheiten das neugebildete Haar durch drei Poren an der Sensillenbasis (Hautungstyp 2;
Berg & Schmidt 1997).



236 5.4 Entwicklung der antennalen Sensillen und Verwendbarkeit der Merkmale ...

5.4.2 Die antennalen Sensillen wihrend der Ontogenese

Bei hemimetabolen Insekten findet man vor allem einfache, langgestreckte Antennen mit relativ
vielen Antennengliedern, wobei in der Regel die Anzahl der Fiihlerglieder und der antennalen
Sensillen mit jeder Hidutung der Nymphen bis zur Imago zunimmt (Wigglesworth 1940;
Zacharuk & Shields 1991; Keil 1997b). Die Zahl der Antennenglieder und Sensillen
unterscheidet sich hierbei nicht nur zwischen den einzelnen Entwicklungsstadien, sondern auch
die endgiiltig erreichte Anzahl kann bei verschiedenen gleichgeschlechtlichen Imagines einer Art
variieren; so wurde beispielsweise bei Heuschrecken (Schistocerca americana und S. gregaria)
nachgewiesen, daB3 die Anzahl der Antennenglieder und Sensillen von bestimmten Umwelt-
einfliissen abhingt, wie z.B. dem Nahrungsangebot oder der Anwesenheit weiterer Artgenossen
wéhrend der Ontogenese (Bernays & Chapman 1998; Ochieng et al. 1998).

Bei den adulten Holometabola, deren Antennen nach der Metamorphose ja nicht mehr gehéutet
werden, ist zum einen die Anzahl der Antennenglieder streng festgelegt (Zacharuk & Shields
1991) und zum anderen konnten sich - ohne das Problem der Hiutung - teilweise sehr
komplizierte Antennenformen durchsetzen, wie z.B. die gefiederten Antennen vieler Lepidoptera
oder das lamellenformige Endglied der Lamellicornia (Coleoptera) (Kaissling 1987). Die Anzahl
der Antennenglieder ist bei holometabolen Insekten zwar artspezifisch fixiert, doch hiufig besteht
ein ausgeprigter Sexualdimorphismus zwischen den Geschlechtern einer Art. Dabei kann sich
nicht nur die Grofe der imaginalen Antennen unterscheiden, sondern vor allem auch die Anzahl
und die Typen der antennalen Sensillen (Boeckh et al. 1960). Zumeist steht dieser
Geschlechtsdimorphismus im Zusammenhang mit der Partnersuche, wie z.B. beim grofleren
Pedicellus und Johnstonschen Organ der ménnlichen Culicidae, die ihre weiblichen Partner
akustisch orten (Mclver 1982), oder wie die grole Anzahl spezifischer Pheromonrezeptoren bei
vielen Schmetterlingsménnchen, die durch die Sexualduftstoffe der Weibchen angelockt werden
(Kaissling 1987).

Wie bereits in Kapitel 3.1 ausgefiihrt, muflten fiir die vorliegende, vergleichende Arbeit aus
beschaffungstechnischen Griinden Tiere unterschiedlicher bzw. unbekannter Larvenstadium
fixiert und analysiert werden. Anders als bei den Hemimetabola, wo es zu einer schrittweisen
Angleichung der Nymphen an die Imagines kommt, ist bei den Holometabola ein
Metamorphosestadium zwischen Larve und Imago geschaltet, in dem eine fast ,,schlagartige”
Auspragung der imaginalen Merkmale stattfindet. Obwohl Zacharuk und Shields (1991) bei einer
Uberarbeitung der Literatur iiber ,,sensilla of immature insects” keine Hinweise darauf fanden,
dal} sich die Anzahl der Sensillen im Laufe der Larvalstadium dndern kann, wurde die auch im
Rahmen der vorliegenden Arbeit beispielhaft fiir Hapalothrix Ilugubris (Blephariceridae)
iiberpriift. Dabei hatte die Fixierung einer Pridecdysis-Larve den Vorteil, daB3 die antennalen
Sensillen des dritten und vierten Larvenstadiums nicht nur der gleichen Art, sondern sogar des

selben Individuums bei iibereinstimmenden Fixierungsbedingungen verglichen werden konnten.
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Die Ergebnisse bestdtigen die Aussage von Zacharuk und Shields (1991), denn bei beiden
Larvenstadien der Blephariceridae gleichen sich die Antennen in Anzahl, Typ und
Lagebeziehung der zugehorigen Sensillen. In Verbindung mit der REM-Untersuchung hat sich
aber auch gezeigt, dall bei einigen Sensillen die Ausprigung der externen Kutikulastrukturen
zwischen den Larvenstadien variieren kann. So sind beispielsweise die lateralen TS1-Haare bei
jungen Larvenstadien von Satchelliella sp. (Psychodidae) wesentlich kiirzer und weniger stark
verzweigt als bei dlteren Larvenstadien (vgl. Abb. 50 B und C).

Ob die hier gezeigte ontogenetische Konstanz beziiglich der larvalen Antennen-Sensillen auch fiir
Stylops mellitae (Strepsiptera) zutrifft, ist noch unbekannt, denn hierbei handelt es sich um die
einzige in dieser Arbeit untersuchte polymetabole Art, d.h. sie durchlaufen verschiedengestaltige
Larvenstadien. Die Primirlarve diirfte als einziges freilebendes Larvenstadium jedoch das am
besten geeignete Stadium fiir einen Vergleich mit anderen holometabolen Insektenlarven sein, da
die darauf folgenden Stadien, die auch als Sekundirlarvenstadien zusammengefaf3t werden,

endoparasitisch leben und damit vermutlich stirker abgeleitete Merkmalszustinde zeigen.

5.4.3 Intraspezifischer Vergleich der antennalen Sensillen

Von den 36 in dieser Arbeit transmissionselektronenmikroskopisch untersuchten Arten wurden
die Ergebnisse bei elf Spezies unterschiedlichster systematischer Stellung durch die Analyse von
ein bis drei Kontrolltieren iiberpriift (siche auch 3.1). Dabei konnten die zuerst erhaltenen
Befunde beziiglich Anzahl, Typ und Lage aller antennalen Sensillen ohne Ausnahmen bestétigt
werden. In vielen ver6ffentlichten Arbeiten iiber die antennalen Sensillen von holometabolen
Insektenlarven wurden ebenfalls mehr als ein Individuum pro Spezies untersucht (z.B. sieben
Chaoborus-Larven in Nicastro et al. 1995) und auch hier gibt es keine Hinweise auf
innerartlichen Unterschiede beziiglich des Vorkommens und der Merkmale der antennalen
Sensillen. Fiir die Imagines holometaboler Insekten stellen Zacharuk und Shields (1991) bereits
fest, dal das antennale Sensilleninventar intraspezifisch streng festgelegt ist. Die vorliegenden
Ergebnisse bestitigen - bezogen auf die larvalen Antennen der Holometabola — auch die
Beobachtungen von Green und Hartenstein (1997), die bei einer Untersuchung der larvalen
Sensillen auf den Korpersegmenten der Diptera ein streng festgelegtes Sensillenmuster (,,fixed

sensillum pattern”) fanden.
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5.4.4 Interspezifischer Vergleich innerhalb einzelner Dipterenfamilien

Nach dem ontogenetischen und intraspezifischen Vergleich, in dem die in dieser Arbeit
gefundenen Ergebnisse eine Art ,,Qualititspriifung” bestanden haben (hohe Konstanz und damit
VerlaBlichkeit), kann ein interspezifischer Vergleich der antennaler Sensillen zunichst im
Rahmen der Dipterenfamilien erste Hinweise geben, wie stark die Anzahl oder die Merkmale der
Sensillen innerhalb der Dipterenfamilien variieren und ob z.B. mit groen Spriingen in der
Ausgestaltung des Sensilleninventars zu rechnen ist.

Vergleiche zwischen hier untersuchten Arten und solchen, die von anderen Autoren beschrieben
wurden, sind aus verschiedenen Griinden nicht unkompliziert: so sind einige Arbeiten dlteren
Datums und seither wurden z.B. Priparationsmethoden verbessert oder haben sich Sichtweisen
gedndert; teilweise wurde das Sensilleninventar und die Anzahl der Sinneszellen aber auch nur
unvollstindig beschrieben oder es wiren Informationen notwendig gewesen, denen bisher noch
keine Aufmerksamkeit geschenkt wurde. In einigen Fillen war es jedoch moglich den
verdffentlichten Abbildungen weitere Informationen zu entnehmen.

In Tabelle 5.3 sind nur die Arten zusammengefal3t, die fiir den innerfamilidren Vergleich relevant
sind. Bei den elf Familien mit zwei oder drei untersuchten Vertretern (siche Kapitel 3.1), zeigt die
antennale Sensillenausstattung groBe interspezifische Ubereinstimmungen und verhiltnismiBig
wenig Unterschiede. Dabei treten innerhalb der Simuliidae, Chironomidae, Blephariceridae und
Tipulidae s.H. offensichtlich keine Abweichungen in Anzahl und Typ der Sensillen auf.
Unterschiede zwischen den beiden Aedes-Arten, den Cecidomyiidae und bei den Familien der
Cyclorrhapha sind vermutlich groBteils auf Artefakte und fehlende Informationen in
vorangegangenen Arbeiten zuriickzufiihren (blau unterlegte Bereiche in Tabelle 5.3).
Tatsichliche Abweichungen, die auch einer Uberpriifung der verdffentlichten Abbildungen
standhielten (rot unterlegte Bereiche in Tabelle 5.3) scheinen am echesten die Zahl der
Sinneszellen bzw. der neuronalen Einheiten des Cones zu betreffen, wie z.B. jeweils zwischen
den verschiedenen Gattungen der Culicidae, der Limoniidae s.H. und der Psychodidae.

Eine Ausnahme mit doch recht vielen Unterschieden zwischen den beiden untersuchten Arten
stellen die Psychodidae dar. Wie schon in Kapitel 4.2.6 beschrieben, repriasentieren die Antennen
der beiden untersuchten Gattungen Satchelliella und Psychoda zwei vollig unterschiedliche
Antennentypen innerhalb dieser Familie. Analysiert man die Abweichungen zwischen den beiden
Arten jedoch etwas genauer, widersprechen die Ergebnisse der Psychodidae dennoch nicht den
sonst beobachteten hohen innerfamiliiren Ubereinstimmungen, da sich viele Unterschiede leicht

durch Reduktionen erkliren lassen (z.B. Peg, AS2-Sensillen).
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5.5 Homologie der antennalen Sensillen

Der interspezifische Vergleich in Kapitel 5.4.4 hat gezeigt, da3 das antennale Sensilleninventar in
seiner Zusammensetzung und der Sensillenultrastruktur innerhalb der untersuchten Dipteren-
familien in hohem Maf3e libereinstimmt. Nachdem dies die Schluf3folgerungen von Nicastro et al.
(1995) bestitigt, die am Beispiel der hochspezialisierten Fangantennen von Chaoborus
crystallinus (Chaoboridae) erstmals die Homologie individueller Sensillen zwischen nahe
verwandten Arten (Culicidae) wahrscheinlich machen konnten, bieten die hier gefundenen,
umfangreichen Ergebnisse einen interessanten Ansatz, um die Homologieverhdltnisse der
antennalen Sensillen auch fiir einen groferen Verwandtschaftskreis zu analysieren.

Dazu werden im folgenden Kapitel die Positionen auf den Antennen und die ultrastrukturellen
Merkmale einiger Sensillen zusammengefalit, um anhand des Lagekriteriums und des Kriteriums
der spezifischen Qualitit (Remane 1952) die Homologie dieser Sensillen fiir bestimmte
Gruppierungen der Diptera bzw. flir die gesamte Insektenordnung oder sogar dariiber hinaus
wahrscheinlich zu machen.

Ausfiihrlichere Beschreibungen der Sensillenmerkmale kdnnen in den Kapiteln 4.1 und 5.1
nachgelesen werden. Einen Uberblick iiber die Verbreitung der Sensillen bei den Diptera gibt
zudem Tabelle 4.8.

5.5.1 Cone (C)

Bei nahezu allen bisher untersuchten Dipterenlarven inseriert der Cone auf dem ersten
Antennenglied und liegt dabei meist ventral oder anteroventral des zweiten Antennenglieds bzw.
des sich daran anschlieBenden Peg-Sensillums. Die einzigen Ausnahmen in der vorliegenden
Untersuchung bilden scheinbar Hapalothrix [ugubris (Blephariceridae) und Ptychoptera sp.
(Ptychopteridae), da bei diesen Larven die Antennen dreigliedrig wirken und der Cone erst auf
dem zweiten Antennenglied ansetzt. Sowohl die Antennenmorphologie der Diptera (siche Kap.
5.3), als auch die Tatsache, daB3 es fiir beide Vertreter auch Gegenbeispiele aus den eigenen
Reihen gibt, bei denen der Cone auf dem ersten von zwei Antennengliedern liegt (Liponeura sp.
bzw. Bittacomorpha sp.), deuten darauf hin, dal das erste Antennenglied bei den beiden
Ausnahmen nur dufBerlich eingeschniirt oder sekundér unterteilt wurde. Aber selbst wenn man,
wie Mannheims (1935), davon ausgehen wiirde, daB3 es sich bei der dreigliedrigen Antennen® um

den urspriinglichen Merkmalszustand handelt, widerspricht das nicht der homotopen Lage des

* Mannheims (1935) geht bei den Blephariceridae von einer iirspriinglich kurzen, zweigliedrigen [eigentlich
dreigliedrigen, aber das letzte Antennenglied wurde bisher nicht als solches erkannt] Antenne aus, wie sie
Hapalothrix lugubris besitzt, und nimmt an, dafl es im Zuge einer starken Verldngerung der Antenne aus Griinden
der Stabilitdt zur Verschmelzung der beiden basalen Antennenglieder kam.
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Cones, denn auch bei den dreigliedrigen Antennen vieler AuBBengruppenvertreter (Coleoptera,
Lepidoptera) inseriert der Cone auf dem zweiten Antennenglied (vgl. Kap. 5.3).

Der Cone ist ein olfaktorisches Komplexchemosensillum, das sich aus Sinneszell-Triaden bzw.
einer Mischung aus Triaden und Dyaden zusammengesetzt, wobei allein drei Viertel aller
untersuchten Arten genau sieben dieser neuronalen Einheiten besitzen. Meines Wissens ist -
auBler fiir die larvalen Antennen holometaboler Insekten - bisher kein weiteres Sensillum mit
diesen spezifischen Merkmalen beschrieben worden. Die einzigartige Morphologie des Cones ist
von einem Komplexititsgrad, der einen mehrfach unabhingigen Ursprung dieses Sensillums
absolut unwahrscheinlich macht.

Die iibereinstimmenden strukturellen Merkmale und die gleiche Lage im Gefiigesystem der
larvalen Antennen sind praktisch eindeutige Belege fiir die Homologie des Cones nicht nur

innerhalb der Diptera, sondern wahrscheinlich sogar fiir die Gruppe der Holometabola.

5.5.2 Peg (P)

Wie bereits im Zusammenhang mit der Antennenmorphologie (Kap. 5.3) diskutiert, liegt das Peg-
Sensillum bei fast allen analysierten Arten an der Antennenspitze, d.h. es ist zumeist als einziges
Sensillum beweglich auf dem letzten Antennenglied eingelenkt. Besonders offensichtlich wird
dies bei langgestreckten bzw. mehrgliedrigen Antennen, wie z.B. bei den Simuliidae oder
Chironomidae. Es konnte jedoch gezeigt werden, da3 auch bei Antennen, deren Antennenglieder
scheinbar vollig reduziert sind (z.B. bei den Bibionidae), noch ein Rest des letzten
Antennenglieds (,,Kutikulasockel”) vorhanden ist, an dessen Spitze erst der eigentliche Peg
inseriert.

Eine echte Ausnahme, bei denen der Peg nicht an der Antennenspitze liegt, stellen die Vertreter
der Schizophora dar. Zundchst konnte man nur eine Reduktion des antennalen Pegs vermuten,
doch die neuronaler Projektionswege legen nahe, dafl das Peg-Sensillum bei diesen Fliegenlarven
zum Maxillarpalpus verlagert wurde (siehe Kapitel 5.7.1.8).

Als Kontaktchemorezeptor gehdren zu den spezifischen Qualititen des Pegs die apikale Pore,
sowie die charakteristische Anordnung von drei bis vier chemosensitiven und einem
mechanosensitiven Dendriten in der Peripherie eines stark erweiterten Dendritenscheidenlumens.
Nur in seltenen Féllen ist die mechanosensitive Komponente des dann rein gustatorischen Peg-
Sensillums reduziert. Zwar wurde ein erweitertes Dendritenscheidenlumen in der Literatur bisher
selten so explizit erwdhnt, es ist jedoch davon auszugehen, dafl es sich hierbei um ein fiir
Schmeckhaare typisches Merkmal handelt.

Dennoch machen die vergleichbare Lage und die strukturellen Charakteristika eine Homologie
des antennalen Peg-Sensillums zumindest fiir die Diptera sehr wahrscheinlich. Obwohl es
Hinweise darauf gibt, da auch der Peg von Manduca sexta (Lepidoptera) dem der Diptera

homolog sein konnte, bleibt das Schicksal der Peg-Sensillen innerhalb der Holometabola noch
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unklar, da die meisten AuBBengruppenvertreter mehrere Peg-artige Sensillen und auch sechszellige

Pegs (z.B. Siphonaptera, einige Coleoptera) besitzen.

5.5.3 Sensillen mit DendritenauB8engliedern unterschiedlicher Elektronendichte (AS2/3)

Bei allen Antennen, die aus ein oder zwei sichtbaren Antennengliedern aufgebaut sind, inserieren
die A-Sensillen auf der Ebene des Cones, also auf dem ersten Antennenglied. Im Fall der
Chironomidae, bei denen hdufig noch einige Antennenglieder zwischen das erste Glied mit dem
Cone und das letzte Glied mit dem Peg geschoben sind, verteilen sich die A-Sensillen auf
unterschiedliche Ebenen, vom ersten bis zum vorletzten Antennenglied. Bei mehr als zwei Drittel
der hier untersuchten Dipterenlarven sind die Antennen mit jeweils drei A-Sensillen ausgestattet,
wobei diese bemerkenswert hdufig eine dreieckige Anordnung um die zentraler gelegenen
Sensillen, wie z.B. den Cone oder auch den Peg auf dem letzten Antennenglied, bilden.

Auch wenn es hier nicht moglich war, den A-Sensillen eine vollig einheitliche Funktion
zuzuordnen, so bilden sie durch ihre spezifischen Merkmale, von denen vor allem die
unterschiedliche elektronenoptische Dichte der DendritenauBBenglieder zu nennen ist, eine gut
abgegrenzte und bisher selten beschriebene Sensillenklasse.

Die ungewodhnlichen spezifischen Qualititen und die tibereinstimmende Lage vor allem auch in
Bezug aufeinander und zum Gesamtgefiige sind deutliche Hinweise auf eine Homologie der

A-Sensillen bei den Diptera.

5.5.4 Zwei 1S3-Sensillen

Auch wenn einige der Diptera ein bis zwei IS-Sensillen besitzen, die innerhalb kleinerer
Gruppierungen auch groBe Ubereinstimmungen zeigen (z.B. zwei interne 1S3-Sensillen bei
Bibionomorpha, Trichoceridae, Anisopodidae und einigen ,,Orthorrhapha”; oder auch der laterale
Porenrezeptor der Cyclorrhapha), so sind die Spriinge zwischen internen und externen oder auch
,stammesgeschichtliche Liicken ohne 1S-Sensillen zu grofl, um diese auf einer hdheren
systematischen Ebene innerhalb der Diptera eindeutig homologisieren zu kdnnen.

Ganz im Gegensatz hierzu sind jedoch bei den untersuchten AufBengruppenvertretern mit
bemerkenswerter RegelméBigkeit zwei externe 1S3-Sensillen auf den larvalen Antennen zu finden
(vgl. Tab. 4.9). Abgesehen von den Strepsiptera, bei deren larvalen Antennen iiberhaupt keine
Antennenglieder erkennbar sind, ist auch die Lage der beiden 1S3-Sensillen sehr spezifisch, da sie
sich immer auf ein distales und ein proximaleres Antennenglied verteilen (d.h. 3.+2. AG bei den

Mecoptera, Lepidoptera und Coleoptera bzw. 2.+1. AG bei den Siphonaptera).
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Zu den charakteristischen Merkmalen dieser Thermo-/Hygorezeptoren gehort meist eine
Sinneszelltriade, wobei eine der Rezeptorzellen stets ein auffilliges Lamellensystem ausbildet.
Dariiber hinaus konnte fiir das distalere der beiden 1S3-Sensillen bei vielen AuBengruppen-
vertretern (siche Tab. 4.9) eine vierte - in dieser Kombination eher selten vorkommende - Typ 3
Rezeptorzelle nachgewiesen werden, die typische Merkmale eines Scolopidiums besitzt
[1S3+SP].

Die beiden antennalen 1S3-Sensillen lassen sich also fiir die meisten der hier untersuchten
holometabolen Insektenordnungen aufgrund ihres komplexen Lagegefiiges und der spezifischen
Strukturen homologisieren.

5.5.5 Das Labyrinth-Sensillum (LaS2)

Das Labyrinth-Sensillum wurde im Rahmen der vorliegenden Untersuchung ausschlieBlich bei
den vier Repridsentanten der Bibionomorpha gefunden. Bei fast allen Vertretern dieser
Unterordnung sind die Antennenglieder extrem reduziert; dennoch ist deutlich zu erkennen, daf3
das LaS2-Sensillum auf der Ebene des Cones endet und zwar meistens dorsal direkt neben dem
Rest des letzten Antennenglieds bzw. dem darauf befindlichen Peg.

AuBer der iibereinstimmenden Lage sind es vor allem die komplexen strukturellen Merkmale in
einer zuvor wohl noch nicht beschriebenen Kombination, die keinen Zweifel daran lassen, dal3
das LaS2-Sensillum unter den Bibionomorpha homolog ist. Zu diesen spezifischen Qualititen des
vermutlichen Hygrorezeptors gehdren vor allem der hochspezialisierte, fast schwammartige
Kutikulaapparat des Sensillums, sowie die stark vergroBerte und offensichtlich sekretorisch
aktive Hilfszelle.

5.5.6 Das basale Sensillum mit Tubularkdrper und gefalteter Dendritenscheide (TS1y)

Die TS1-Sensillen sind nicht nur auf den larvalen Antennen, sondern als eine Art Standard-
Mechanorezeptor auf dem gesamten Insektenkorper weit verbreitet. Die Simuliidae sind
iiberhaupt die einzige Familie unter allen bisher studierten Diptera, deren Larven - vielleicht
aufgrund ihrer sehr spezifischen Lebensweise - auf antennale TS1-Sensillen vollig verzichten
konnen. Einziges weiteres Beispiel innerhalb der Holometabola ist bisher die Flohlarve, bei der
mechanosensitive Sinneszellen ebenfalls nur als Bestandteile von Pegs und einem A-Sensillum
gefunden wurden.

Durch das zahlreiche Auftreten und die einheitliche Bauweise dieser Sensillen 1d6t sich eine

Homologie individueller TS1-Sensillen nur schwer feststellen und dennoch sticht eines durch
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seine spezifische Position auf den Antennen hervor. Das basale S. campaniformium TSI, das
schon fiir Toxorhynchites brevipalpis (Jez & Mclver 1980) bzw. als S1,* fiir Chaoborus
crystallinus (Nicastro et al. 1995) beschrieben wurde, inseriert bei fast allen ,,Nematocera” und
,orthorrhaphen Fliegen” basal auf der Dorsalseite des ersten Antennenglieds. Zu den Ausnahmen
gehoren neben den schon erwdhnten Simuliidae meist solche Larven, deren Antennenglieder so
weit verkiirzt sind, daB das basale TS1,-Sensillum in die sonst weiter distal gelegene
Sensillengruppe integriert ist (z.B. Sciara sp., Mycetophilidae); es gibt aber auch bei den stark
reduzierten Antennen Fille, bei denen zwar nur die Bezeichnung ,,basal” nicht mehr zutrifft, aber
dennoch ein isoliert liegendes TS1-Sensillum erkennbar bleibt (z.B. Bibio marci). Durch seine
Lage nahe der Antenneneinlenkung ist das TS1y-Sensillum in der Lage als Propriorezeptor
Kutikuladeformationen, die z.B. durch Bewegungen der Antenne verursacht werden,
wahrzunehmen. Die Erfiillung des Lagekriteriums macht eine Homologie des TS1p-Sensillums

bei den Diptera sehr wahrscheinlich.

5.5.7 Das Scolopalorgan

Nur fiir etwa die Hélfte aller untersuchten Dipterenfamilien konnte bisher gezeigt werden, dal} die
larvalen Antennen mit einem Scolopalorgan ausgestattet sind. Interessanterweise ist das
Auftreten dieses Sensillums aber sehr regelmifBig liber die Gruppierungen der Diptera verteilt
(siche Tabelle 4.9), was darauf hindeutet, da3 die teilweise weit proximal liegenden Scolopidien
im einen oder anderen Fall vielleicht nicht gefunden oder nicht eindeutig zugeordnet werden
konnten. Ein Beispiel, das diese Vermutung unterstiitzt, ist das Scolopalorgan der Schizophora,
das zwischen Antenne und Maxillarpalpus endet und erst aufgrund seines neuronalen
Projektionswegs als antennales Sensillum identifiziert werden konnte (siche Kap. 5.7.1.8).

Alle gefundenen Scolopalorgane enden proximal der Antenneneinlenkung oder innerhalb des
ersten Antennenglieds. Die komplexen morphologischen Strukturen zeichnen dieses antennale
Sensillum bei allen untersuchten Holometabola-Larven als mononematisches Scolopidium und
Propriorezeptor aus, dessen Funktion wohl die Wahrnehmung von Bewegungen der Antenne ist.
Die gemeinsame Ultrastruktur und die vergleichbare Lage des Scolopalorgans legt eine

Homologie dieses Sensillums bei den Diptera nahe.

* Nach der von Nicastro et al. (1995) eingefiihrten Nomenklatur bezieht sich der Index auf die Position des
Sensillums auf der Antenne, wobei von proximal nach distal gezdhlt wird; d.h. das Sensillum S1, ist das proximalste
der Antenne.
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5.5.8 Homologe Sensillen-Gruppierungen

Auch fiir viele der iibrigen Sensillen lassen sich Anhaltspunkte nennen, die eine Homologie
dieser Sensillen zumindest fiir Teilgruppen der Diptera wahrscheinlich machen (z.B. lateraler
Porenrezeptor der Cyclorrhapha). Eine Homologisierung individueller Sensillen auf hdherer
systematischer Ebene wird jedoch schwierig, wenn Sensillen z.B. scheinbar zuféllig mehrfach
auftauchen oder verschwinden, die Anzahl der Sinneszellen ,sporadisch® wechselt, oder
Sensillen in groBer Vielzahl auf den Antennen vertreten sind, ohne dabei auf eine
charakteristische Position eingrenzbar zu sein (z.B. Mehrheit der TS1-Sensillen auBler TS1y).

Es ist moglich, daBB homologe Strukturen sehr unterschiedlich gebaut sind, da sie im Laufe der
Evolution Verdnderungen erfahren kdnnen; fiir eine Homologisierung ist es dann wichtig, da3 bei
allen Divergenzen noch hinreichende Ubereinstimmungen erkennbar sind. In diesem
Zusammenhang kann es hilfreich sein, im Rahmen des Lagekriteriums nicht nur die Position
einzelner Sensillen zu betrachten, sondern das komplette Gefiigesystem. Ein bereits
angesprochenes Beispiel hierfiir ist die dreieckige Anordnung der A-Sensillen, also eine
homogene Gruppierung aus Sensillen des gleichen Typs. Dariiber hinaus gibt es auch auffillige
Anordnungen unterschiedlicher Sensillentypen, also heterogene Gruppierungen:

Betrachtet man beispielsweise die beiden eDS2-Sensillen der Dixidae, die beiden eDS3-Sensillen
der Chironomidae und das eDS2- bzw. eDS3-Sensillum bei den Blephariceridae, so haben diese
Sensillen sicher gemeinsame spezifische Qualitdten als reine Geschmacksrezeptoren, doch die
Zahl der Sinneszellen unterscheidet sich, die Sensillen enden bei der Dixidae und den
Blephariceridae auf dem ersten Antennenglied, bei den Chironomidae aber distaler. Auflerdem
gibt es einige nahe verwandte Familien, die keine eDS-Sensillen besitzen (Culicidae,
Chaoboridae, Simuliidae). Trotzdem bilden die beiden eDS-Sensillen bei den Dixidae,
Chironomidae und Blephariceridae im proximalen Bereich der Antennen eine so markante
Gruppierung um ein Scolopidium (+ AS2-Sensillum) (vgl. Abbildungen 23B, 32B und 37C), daf
angesichts dieser spezifischen Anordnung im Gefiigesystem ein mehrfach unabhédngiger
Ursprung dieser drei Sensillen bei den Culicomorpha und Blephariceromorpha so
unwahrscheinlich ist, da3 trotz bestehender Unterschiede ihre Homologie angenommen werden

kann.
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5.6 Das antennale Sensilleninventar und entwicklungsbiologische

Zusammenhinge

Im vorherigen Kapitel wurde fiir eine komplette Insektenordnung (und dariiber hinaus) die
Homologie einzelner Sensillen wahrscheinlich gemacht. Im letzten Abschnitt des Kapitels sind
aber auch die Grenzen einer Homologisierung auf Sensillenebene angesprochen worden; so
konnen auch homologe Sensillen durch divergente morphologische Verdnderungen (z.B.
Anzahlen von Sinneszellen) strukturell undhnlich sein; in anderen Féllen tauchen Sensillen
scheinbar vollig isoliert (z.B. EcS50 bei Mecoptera) oder liickenhaft {iber groere Gruppierungen
verteilt auf.

Aus diesem Grund sollen im folgenden Kapitel mogliche entwicklungsbiologische und
molekulargenetische Zusammenhinge aufgezeigt werden, die die Zusammensetzung des
antennalen Sensilleninventars beeinflussen konnten, bevor schlieBlich in Kapitel 5.7 die
Evolution der antennalen Sensillen und eventuelle Stammbauminterpretationen diskutiert werden.
Eine intensivere Auseinandersetzung mit den Fachgebieten der Entwicklungsbiologie und
Genetik wiirde sicher den Rahmen dieser Arbeit sprengen, dennoch liefert dieser kleine Exkurs
interessante  Einblicke in die Abfolge von Realisierungsschritten bzw. genetische
Regulationsmechanismen, die hinter den phénotypisch sichtbaren Merkmalen stecken. Dies
eroffnet neue Blickwinkel, aus deren Sicht manche Phdnomene vielleicht einfacher zu
interpretieren sind, wie z.B. welche Verdnderungen bei den Bibionidae zu einer Vervielfachung
der Cone-Einheiten gefithrt haben konnten (Genduplikationen oder Eingriffe in die
Genregulation?).

Abgesehen von einigen Ausnahmen handelt es sich bei den in dieser Arbeit beschriebenen
Sensillen um Grundtypen, die im gesamten Insektenreich, sowohl bei Vertretern verschiedenster
Ordnungen, wie auch in unterschiedlichen Korperregionen anzutreffen sind (z.B. TS1-Sensillen,
Kontaktchemorezeptoren u.a.). Man kann also davon ausgehen, da3 die Sensillen im Laufe der
Evolution nicht immer ,,neu erfunden” wurden, sondern das Genom eine Art kompletten
Baukasten mit genetisch niedergeschriebenen Baupldnen reprisentiert und zu bestimmten
Ereignissen oder Mutationen einer dieser Standardrezeptoren aus dem Setzkasten mit einer
»heue” definierten Position, beispielsweise mit der Antenne, verkniipft wird. Dabei kann es z.B.
vorkommen, daB3 entsprechende Sensillen bereits in anderen Korperregionen des Tieres
verwirklicht sind (homonom), dal phylogenetisch alte Merkmale als Atavismen ausgebildet
werden oder der Bau sonst nur bei Imagines vorkommender Sensillen in ein ontogenetisch
jingeres Stadium vorgezogen wird. Letztere Ereignisse wéren beispielsweise eine mogliche
Erklarungen fiir das isolierte Erscheinen der EcS50-Sensillen bei Panorpa vulgaris. Allerdings
wurden olfaktorische Sensillen mit einem dhnlich groflen, einzelnen Sinneszellbiindel auch fiir

die Antennen einiger Hemimetabola beschrieben (z.B. Slifer et al. 1959; Ameismeier 1987).
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Gleichzeitig bedeutet das fiir Sensillen, die sich von solchen weit verbreiteten Standardrezeptoren
ableiten lassen und dabei nicht, wie der Cone, zusétzliche Spezialisierungen ausgebildet haben,
dafl die beschriebenen Strukturen bzw. spezifischen Qualititen nur plesiomorphe Merkmale
darstellen, die fliir Stammbauminterpretationen eher ungeeignet sind (z.B. TS1-Sensillen). Aber
auch in solchen Fillen kann eine Homologisierung anhand des Lagekriteriums moglich sein, wie
fiir das TS1} Sensillum gezeigt wurde.

Nicht zuletzt durch die zahlreichen entwicklungsbiologischen und genetischen Untersuchungen
an Drosophila melanogaster bzw. ihren Mutanten ist man seit einigen Jahren den
molekulargenetischen Prozessen und Regulationsmechanismen auf der Spur, die entscheidenden
Einfluf} auf die Anordnung (,,patterning”) und Differenzierung (,,determination of cell fate’) von
Sensillen haben (Hartenstein 1997). Es ist nicht vollig geklért, wie wihrend der Ontogenese die
Positionen sogenannter ,,proneural patches” (Ansammlung vordifferenzierter Epidermiszellen)
vorbestimmt werden (,,prepattern”; Stern 1954), aber durch die Expression der proneuralen Gene
wird aus einem proneuralen Cluster eine einzelnen Vorldufer- (SOP*) oder Mutterzelle
ausgewdhlt (Zusammenfassungen in Bate 1978, Keil 1997b), aus der durch eine Kaskade
genetischer Interaktionen (z.B. der ,,neuronal type selector genes”; Jan & Jan 1994) und eine
definierte Abfolge mitotischer Zellteilungen (Zusammenfassung in Keil 1997b) die
verschiedenen Zelltypen des Sensillums ausdifferenziert werden. Nachdem die Identitit der SOP
festgelegt ist, flihrt die selektive Aktivitit der ,neurogenic genes” iiber Zell-Zell-
Wechselwirkungen zur Inhibition der iibrigen Zellen im proneuralen Cluster (Zusammenfassung
Ghysen et al. 1993; Green & Hartenstein 1997).

Ein Beispiel fiir ein identifiziertes ,,neuronal selector gene” (oder ,.identity selector gene”) ist das
cut-Gen, dessen Aktivitdit bzw. Translationsprodukt (CUT-Protein) durch Transkriptions-
regulierung entscheidenden EinfluB darauf hat, ob sich spezielle SOPs zu externen
Mechanorezeptoren oder zu internen Scolopidien differenzieren (Blochinger et al. 1988; 1990).
Mutationen im cut-Gen fiihren bei Embryos von Drosophila melanogaster auch nach der
Rekrutierung der Sensillenmutterzelle noch zur Transformation von externen Sensillen zu
Scolopidien (Bodmer 1987; Merritt 1997). Dies zeigt, welche doch erheblichen Auswirkungen
eine ,loss-of-activity”-Mutation eines einzelnen Gens auf die phénotypische Merkmals-
auspragung von Sensillen haben kann.

Zur Zeit konzentrieren sich Untersuchungen meist noch auf eine Ebene der Merkmalsauspriagung
von Sensillen (z.B. ontogenetisch, molekulargenetisch oder morphologisch), doch mit dem
wachsenden Wissen in den einzelnen Teilgebieten steigen auch die Chancen die komplexen

Zusammenhédnge besser zu verstehen.

* SOP steht fiir ”sense organ precursor”.
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5.7 Die Evolution der antennalen Sensillen und mogliche

Stammbauminterpretationen

In Kapitel 5.5. ist es gelungen, die erstaunlichen Ubereinstimmungen der antennalen Sensillen bei
den Dipterenlarven und den Vertretern der AuBBengruppen fiir viele Sensillen auf Homologien
zurlickzufiihren. Dabei war auch feststellbar, da3 manche Sensillen beinahe ubiquitér bei nahezu
allen Arten vorkommen (z.B. Cone, Peg, TS1,), wihrend andere Sensillen offensichtlich auf
bestimmte taxonomische Gruppen beschrankt sind (z.B. LaS2). Auf der anderen Seite hat schon
der interspezifische Vergleich innerhalb der Dipterenfamilien (5.4.4) gezeigt, daf8 die antennalen
Sensillen (z.B. Anzahl der Cone-Einheiten) auch Verdnderungen aufweisen und offensichtlich
der Evolution unterliegen. Diese Kenntnisse sollen im Folgenden geniitzt werden, um die
Evolution der Sensillen anhand sich verdndernder struktureller Charakteristika nachzuvollziehen
und gegebenenfalls fiir die Rekonstruktion der Stammesgeschichte einzusetzen. Es gibt aber
natiirlich auch Sensillen und Merkmale, die so stark konserviert sind (z.B. C[7x3] bei den
Brachycera) bzw. deren einheitlicher Bauplan kaum Verdanderungen unterliegt (z.B. Scolopidium,
TS1y), daB sie fiir phylogenetische Erwdgungen innerhalb dieser Gruppen ungeeignet sind.
Obwohl die vorliegende, vergleichende Untersuchung Vertreter aller Hauptgruppen der Diptera
einschlieBt, kann und soll hier nicht auf autarke Weise ein vollig neues phylogenetisches System
der Diptera geschaffen werden. Uberpriift man aber die Aussagekraft der Sensillenmerkmale
zunédchst anhand gesichert geltender, phylogenetischer Beziehungen (z.B. Culicomorpha), zeigt
sich, daf} die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit in vielen Punkten gut mit den grundlegenden
Aussagen zur Stammesgeschichte der Diptera korrelieren und einige seltener auftretenden
Sensillen bzw. gruppenspezifische Sensillenmerkmale sogar als Synapomorphien auf
Sensillenebene zur Festigung einiger Beziehungen beitragen kénnen. Dariiber hinaus kénnen die
evolutiven Tendenzen der antennalen Sensillen vielleicht auch Entscheidungshilfen bei sehr
kontrovers diskutierten oder unbekannten Vewandtschaftsbeziehungen bieten.

In ihren Arbeiten interpretieren Sinclair et al. (1993) und Griffiths (1996) die Homologie-
verhéltnisse und evolutiven Verdnderungen der médnnlichen Genitalien ,,orthorrhapher Fliegen*
vollig entgegengesetzt. Dies verdeutlicht, daB3 allein das Herleiten von Transformationsreihen und
evolutiven Tendenzen oft nicht ausreicht, sondern auch die Polaritit oder ,,evolutive Richtung”
eine entscheidende Rolle spielt, um die Stammesgeschichte von Taxa eindeutig rekonstruieren zu
konnen. In solchen Fillen kann ein Auflengruppenvergleich ein richtungsweisendes Hilfsmittel
sein. Aus diesem Grund werden nach den evolutiven Tendenzen bei den Diptera (5.7.1), in
Kapitel 5.7.2 zunidchst die Sensillenmerkmale der Aullengruppenvertreter analysiert, um dann in
Kapitel 5.7.3 die moglichen Grundplanmerkmale der Diptera beziiglich der larvalen
Antennensensillen herausarbeiten zu konnen.

Die verhéltnisméBig aufwendige Methode der TEM-Untersuchung bringt es mit sich, da3 nicht

mehrere hundert Dipterenarten in einem angemessenen Zeitrahmen untersucht werden konnen;
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deshalb miissen die folgenden phylogenetischen Interpretationen bzw. Stammbaum-
rekonstruktionen unter der Prdmisse stattfinden, daB die untersuchten Arten jeweils den
Grundplan des hoheren Taxons, also der Familien, reprdsentieren. Verschiedene intrafamilidre
Vergleiche haben eine auffillig geringe intrafamilidre Varianz der antennalen Sensillen gezeigt
(Kap. 5.4.4), so daB diese oft praktizierte Methode auch in diesem Fall eine vertretbare
Vereinfachung darstellt.

5.7.1 Evolutive Trends bei den Diptera

Die Gliederung des folgenden Kapitels orientiert sich - wie schon in Kapitel 4.2 - an den
systematischen Arbeiten tliber die ,,Nematocera” bzw. Brachycera von Wood und Borkent (1989),
Woodley (1989) und Cumming et al. (1995), da diese wohl die zur Zeit die bekanntesten und
meist zitierten im Bereich der Dipterologie sind. Dariiber hinaus werden die Sensillenmerkmale
selbstverstdndlich auch im Zusammenhang mit Stammbaumhypothesen anderer Autoren
diskutiert.

5.7.1.1 Tipulomorpha

Die bemerkenswerten Ubereinstimmungen aller fiinf untersuchten Vertreter der Tipulomorpha
lassen kaum Zweifel dariiber, welche Sensillen bei ithnen zur Grundplanausstattung der larvalen
Antennen gehdren: ein gemischter [7x3/2] Cone, ein aulergewohnlicherweise rein gustatorischer
[4+0] Peg, drei AS3-Sensillen, ein eDS3-Sensillum, ein externes 1S2-Sensillum und drei TS1-
Sensillen, von denen eines basal liegt.

Die wenigen Unterschiede, die zwischen den fiinf Arten beobachtet wurden, sind in hohem Maf3e
familienspezifisch. So ist beispielsweise nur das eDS3-Sensillum der Limoniidae s.H. mit
ungewohnlich vielen Verzweigungen ausgestattet. Dariiber hinaus unterscheiden sich bei den
beiden Familien die Porentubulisysteme (Limoniidae s.H. Typ I, Tipulidae s.H. Typ II) und die
Verhéltnisse der Triaden und Dyaden im Cone, wobei unklar bleibt, welche Merkmalszustinde
fiir die Tipulomorpha urspriinglich sind. In Bezug auf die unterschiedlichen Lamellensysteme der
1S2-Sensillen sind keine systematischen Zusammenhénge ersichtlich und so ist zu vermuten, daf3
hier andere Faktoren, wie z.B. Umweltfaktoren oder Reizspezifitit, eine Rolle spielen.

Die stammesgeschichtliche Einordnung der Tipulomorpha s.H. wird vor allem dadurch
erschwert, dafl sich bei den Vertretern sowohl urspriingliche, wie auch stark abgeleitete
Merkmale finden. So erklért sich die sehr kontrire Einordnung durch unterschiedliche Autoren:
Traditionell werden sie als Schwestertaxon aller {ibrigen Diptera aufgefal3t (Hennig 1973, Wood
& Borkent 1989), doch in einer Reihe aktueller Arbeiten werden sie als eine Gruppe, deren
Reprisentanten eher abgeleitete Merkmalszustinde zeigen, in die Ndhe der Brachyceren-
Stammlinie gestellt (Griffiths 1990, 1994; Oosterbroek & Courtney 1995).
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Verbliiffend sind auch die grolen Diskrepanzen, die durch die phylogenetische Interpretation
larvaler bzw. imaginaler Merkmale der Tipulomorpha zustande kommen. So weisen die Larven
der Tipulomorpha und Trichoceridae einige Unterschiede auf, wohingegen die Larven der
Trichoceridae viele Gemeinsamkeiten mit den larvalen Anisopodidae zeigen (Oosterbroek &
Courtney 1995). Auf der anderen Seite dhneln die Imagines der Tipulomorpha vor allem den
adulten Vertretern der Trichoceridae wie keiner anderen Dipterenfamilie. Daher nehmen sowohl
Hennig (1973), als auch Oosterbroek und Courtney (1995) ein Schwestergruppenverhéltnis
zwischen diesen Taxa an, wenn auch unter anderen Vorzeichen: denn letztere Autoren reihen die
Tipulomorpha s.l. innerhalb der von ihnen als Paraphylum interpretierten ,higher Nematocera”
(,,hohere Miicken™) als Taxon mit {iberwiegend abgeleiteten Merkmalen innerhalb der ,,Miicken”
ein (vgl. Abb. 1A,C).

Auch wenn die Befunde von Larven und Imagines bisweilen noch zu kontrdren Schliissen fiihren,
wie es bei den Tipulomorpha der Fall ist, sind phylogenetische Interpretationen um so fundierter,
je mehr Merkmale der Vertreter einflieBen und zwar unabhdngig vom betrachteten
Entwicklungsstadium. Bei den holometabolen Insekten hat man mit den unterschiedlichen
Entwicklungsstadien praktisch mehrere Ebenen fiir systematische Untersuchungen, deren
Resultate aber letztendlich zu einem Konsens fithren miissen; denn man kann zwar die Evolution
der Larven, die sich als FreBstadien in anderen 6kologischen Nischen aufhalten als die Imagines,
getrennt von den evolutive Verdnderungen der Imagines betrachten, dennoch liegt beiden
Ablaufen selbstverstiandlich dieselbe Stammesgeschichte zugrunde.

Vergleicht man die Sensillenmerkmale der Tipulomorpha mit denen anderer Unterordnungen der
,Nematocera”, so stechen zwar keine groBen Ubereinstimmungen mit einer besonderen
Unterordnung ins Auge, aber einzelne Gemeinsamkeiten mit unterschiedlichen Unterordnungen:
Auf der einen Seite besitzen von den untersuchten ,,Nematocera” auller den Tipulomorpha nur
noch die Culicomorpha und die Blephariceromorpha einen gemischten Cone; aber die
Verhéltnisse zwischen Triaden und Dyaden unterscheiden sich, denn die Tipulomorpha besitzen
im Gegensatz zu den Culicomorpha und Blephariceromorpha immer mehr Triaden als Dyaden (4-
6 Triaden von 7 Einheiten). Dariiber hinaus ist zwar der Peg der Tipulomorpha so wie der [3+1]
Peg der Culicoidea und Blephariceridae vierzellig, trotzdem spricht dieses Merkmal gegen eine
enge Verwandtschaftsbeziehung dieser Taxa, da sich der Peg der Tipulomorpha mit grofBerer
Wabhrscheinlichkeit von einem [4+1] Peg ableitet, ndmlich durch die Reduktion der
mechanosensitiven Sinneszelle.

Neben den Tipulomorpha besitzt auch die Psychodidae Satchelliella sp. einen [4+0] Peg; dies
konnte ein Hinweis auf eine enge stammesgeschichtliche Beziehung zwischen diesen Taxa sein,
aber auch eine konvergente Entstehung dieses Pegs ist nicht ausgeschlossen.

AulBler dem Peg-Merkmal deuten auch die drei AS3-Sensillen der Tipulomorpha eher auf eine
Beziehung zu den Bibionomorpha oder Trichoceridae hin. Allerdings kommen - anders als bei
den beiden letztgenannten Taxa - auf den Antennen der Tipulomorpha weder interne 1S3- noch

eDS2-Sensillen vor, sondern ein externes 1S2- und ein eDS3-Sensillum, die wiederum bei den
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Culicomorpha zu finden sind (z.B. Dixidae mit externem 1S2; einige Chironomoidea mit eDS3-
Sensillen).

Diese komplizierte Mischung aus Gemeinsamkeiten und Unterschieden mit vielen anderen
Familien der ,,Nematocera®“ machen eine eindeutige Aussage zur systematischen Stellung der
Tipulomorpha anhand der Sensillenmerkmale unmoglich. Tendenziell scheinen aber vor allem
die AS3-Sensillen und der Peg fiir eine Beziehung zu den Bibionomorpha und den von Wood und
Borkent (1989) als Psychodomorpha zusammengefafiten Taxa zu sprechen, so daf3 eine Stellung
der Tipulomorpha in den Reihen der ,,héheren Miicken” (Oosterbroek & Courtney 1995) nicht
ausgeschlossen ist.

5.7.1.2 Ptychopteromorpha

Zwar konnte keine TEM-, sondern nur eine REM-Untersuchung der beiden Ptychopteridae-
Larven durchgefiihrt werden, dennoch erlauben die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit einige
Interpretationen und Vorhersagen zum antennalen Sensilleninventar der beiden Ptychopteridae.

In fast allen Stammbidumen wird ein Schwestergruppenverhiltnis zwischen den Ptychoptero-
morpha und den Culicomorpha angenommen (Wood & Borkent 1989; Oosterbroek & Courtney
1995), so daB die groBe duBerliche Ahnlichkeit der Ptychopteridae-Antennen und ihrer Sensillen
mit denen der Culicomorpha nicht unerwartet ist, zumal die Larven auch in vergleichbaren
Larvenhabitaten vorkommen.

Mit grofler Sicherheit lassen sich zwei Cone-Sensillen anhand ihrer Kutikulaoberfliche
identifizieren, von denen zumindest das innere sieben Einheiten besitzt (Anzahl der
Ecdysialporen). Dariiber hinaus ist ein gemischter Aufbau der Cone-Sensillen sehr
wahrscheinlich, da der Besitz von Triaden und Dyaden wohl Grundplanmerkmal sowohl der
Culicomorpha, als auch der Blephariceromorpha ist.

Auch das Peg-Organ ist bereits duferlich an seiner markanten Position auf dem letzten
Antennenglied und an den terminalen Einschnitten gut zu erkennen. Sowohl ein [3+1] als auch
ein [4+1] Peg ist denkbar, zumal beide Peg-Typen bei den Culicomorpha vorhanden sind. Die
genaue Kenntnis der Anzahl und Modalitdit der Sinneszellen im Peg-Sensillum der
Ptychopteromorpha wire insofern von besonderer Bedeutung, als ein [3+1] Peg bei dieser
Unterordnung ein weiterer Hinweis darauf wire (neben z.B. eDS-Paar+SP Gruppe, siehe 5.5.7),
daB die Gruppe [Ptychopteromorpha + Culicomorpha + Blephariceromorpha] monophyletisch ist.
Unter Beriicksichtigung der detaillierten Rekonstruktion evolutiver Schritte bei Familien der
Culicomorpha (Nicastro et al. 1995; siehe auch 5.7.3) gibt das Gefiigesystem der antennalen
Sensillen bei den Ptychopteridae einige Anhaltspunkte, die es erlauben, auch mogliche Typen fiir
die tibrigen Sensillen der Ptychopteridae zu diskutieren bzw. vorherzusagen (siche Abb. 90). So
konnte es sich bei zwei oder drei der dreieckig angeordneten Sensillen Nr. 1, 3 und 4 um AS2-

Sensillen handeln und bei dem Sensillum Nr. 2 entweder um ein TS1- oder ein externes 1S2-
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Sensillum. SchlieBlich konnten zwei von den Sensillen Nr. 5-7 bei Ptychoptera sp. ein eDS-
Sensillenpaar repridsentieren, da diese homologen Sensillen sowohl in der Culicoidea- und
Chironomoidea-Linie der Culicomorpha, als auch bei den Blephariceromorpha ausgebildet
werden. Dementsprechend wiirden diese Sensillen bei Bittacomorpha sp. entweder, wie bei
Bezzia sp., keine extern sichtbaren Kutikulastrukturen besitzen oder wiren reduziert. Zuletzt
scheint auch das fiir die Culicomorpha-Larven typische basale und mittlere TS1-Sensillum bei

den Ptychopteridae vorhanden zu sein.

5.7.1.3 Culicomorpha

Beim Vergleich der sechs hier untersuchten Arten (aus 5 Familien) und der vier in der Literatur
beschriebenen Culicomorpha-Larven (eine weitere Familie) sind die folgenden antennalen
Sensillen vermutlich Grundplanmerkmale der Culicomorpha: ein gemischter Cone, vermutlich
mit drei Triaden und vier Dyaden, wobei die Ausstattung des Cones im Laufe der Evolution bei
den beiden systematischen Teilgruppen unterschiedliche Verdnderungen erfahren hat. Eine
Entscheidung ob der vier- oder der fiinfzellige Peg Grundplanmerkmal der Culicomorpha ist, 143t
sich nur anhand der Ergebnisse dieser Unterordnung nicht entscheiden, zieht man jedoch die
Blephariceridae als AuBengruppe zum Vergleich hinzu, ist ein [3+1] Peg wahrscheinlich. Auch
die Frage ob die Antennen der Culicomorpha urspriinglich mit drei oder nur zwei AS2-Sensillen
ausgestattet sind, ist hier nicht eindeutig l6sbar, da es Argumente fiir beide Moglichkeiten gibt:
fiir die Anzahl von drei Sensillen spricht die weite Verbreitung bei den Diptera, und daf} eine
konvergente Reduktion bei den Simuliidae und Dixidae relativ einfach zu erkldren ist; anderer-
seits stehen ausgerechnet die Vertreter mit nur zwei AS2-Sensillen nahe der Basis der beiden
Teilgruppen der Culicomorpha und auch die Blephariceridae besitzen nur zwei Sensillen dieses

Typs. Dagegen gehoren sicher zwei eDS-Sensillen, die spezifisch um ein mononematisches

Abb. 90) Halbschematische Darstellung der larvalen Antennen einer Blephariceridae und einiger
Culicomorpha. A) Liponeura sp. (Blephariceridae); B) Dixa sp. (Dixidae); C) Aedes mariae (Culicidae);
D) Simulium sp. (Simuliidae); E) Bezzia sp. (Ceratopogonidae); F) Chironomus sp. (Chironomidae).

Legende zu den Abbildungen (90-101)
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Scolopidium gruppiert sind, zur Grundplanausstattung der Culicomorpha- Antennen, wobei
allerdings unklar bleibt, ob zwei, drei oder zwei und drei Sinneszellen je eDS-Sensillum der
urspriingliche Merkmalszustand sind. Schlielich besitzen die Antennen urspriinglich zwei bis
drei TS1-Sensillen vermutlich in basaler, mittlerer und distaler Lage. Viele der
Grundplanmerkmale der Culicomorpha stiitzen eine relativ nahe Verwandtschaftsbeziehung zu
den Blephariceridae (Abb. 103).

Die Beziehungen zwischen den Familien der Culicomorpha untereinander gehdren zu den
phylogenetisch wohl am Besten verstandenen innerhalb der Diptera. Einige der beobachteten
interfamilidren Unterschiede auf Sensillenebene untermauern die von den meisten Autoren
angenommene Dichotomie in zwei Uberfamilien; so besitzen alle untersuchten Familien der
Culicoidea einen [3+1] Peg, die Familien der Chironomoidea einen [4+1] Peg (Abb. 91, 103).
Dartiber hinaus gibt es nur bei zwei Familien der Culicoidea ein 1S2-Sensillum, wobei sich der
Unterschied zwischen externem 1S2- (Dixa sp.) und internem 1S2-Sensillum (Aedes mariae)
durch unterschiedliche Anforderungen erkliren lieBe; anders als die Stechmiickenlarven, die sich
hauptsédchlich im freien Wasserkorper aufhalten, sind die Dixidae stark an die Wasseroberflédche
gebunden (Nahrungserwerb), so daB3 ein Hygrorezeptor zur Unterscheidung zwischen Wasser-
und Luftphase von Nutzen sein kdnnte.

Auch die evolutiven Verdnderungen des Cones sind in den beiden Teilgruppen offensichtlich
unterschiedlich verlaufen; ausgehend vom vermutlich urspriinglichen Zustand, wie er bei den
Dixidae und Ceratopogonidae zu finden ist [C 3x3 & 4x2], kam es bei den Culicoidea zur
getrennten Umwandlung einer Triade [(2x3 & 4x2) + 1x3] (Culicidae, siche auch Zacharuk et al.
1971) und bei den Chaoboridae sogar zur Reduktion einer Triade [2x3 & 4x2] (Nicastro et al.
1995); dagegen ist bei den Chironomidae eine Dyade hinzugekommen [3x3 & 5x2]. Obwohl die
Sinneszelltriade, die bei den Culicidae in den akzessorischen Fortsatz des Cones projiziert, die
modalitétsspezifischen Strukturen eines IS-Sensillums offenbaren, sind die sieben tormogenen
Hilfszellen, die sowohl die sechs Einheiten des ,,Haupt-Cones”, als auch die Triade des
akzessorischen Fortsatzes umgeben, ein starker Hinweis darauf, da3 es sich um eine abgetrennte
Triade des Cones handelt.

Dariiber hinaus gibt es aber noch einige familienspezifische Besonderheiten, wie z.B. das stark
reduzierte Sensilleninventar der Simuliidae (siche auch Craig & Batz 1982), die auBergew6hn-
lichen Porentubulisysteme der Ceratopogonidae (Typ IV) bzw. das nicht erkennbare bei den
Culicidae (Typ V; siehe auch Zacharuk et al. 1971, Jez & Mclver 1980), oder das S1-Sensillum
(Fortsatz) bei den Chironomidae.

Vergleicht man die rdumliche Anordnung der antennalen Sensillen bei den Vertretern der
Culicomorpha (Abb. 90 B-F; 91 B-F), fallen Ubereinstimmungen auf, die auf weit mehr

homologe Gruppierungen hindeuten, als nur das eDS-Sensillenpaar mit dem Scolopidium.

Abb. 91) Lageskizze der antennalen Sensillen auf halbschematischen Antennenquerschnitten einer
Blephariceridae und verschiedener Culicomorpha; die Diagramme repriasentieren jeweils einen Vertreter
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der groBeren systematischen Gruppen des Stammbaums. A) Liponeura sp. (Blephariceridae); B) Dixa sp.
(Dixidae); C) dedes mariae (Culicidae); D) Simulium sp. (Simuliidae); E) Bezzia sp. (Ceratopogonidae);
F) Chironomus sp. (Chironomidae). Legende siche S. 254. (A, F) Ventral unten; (B-E) ventral links.
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So wie Nicastro et al. (1995) es bereits fiir die Chaoboridae und Culicidae gezeigt haben, lassen
sich praktisch fast alle individuellen Sensillen der Antennenausstattung bei den Culicomorpha
oder zumindest innerhalb der beiden Uberfamilien exakt zuordnen und homologisieren (Abb. 91
B-F).

Zur Klarung einiger offen gebliebener Fragen (z.B. urspriingliche Anzahl der Sinneszellen im
Peg und den eDS-Sensillen, Anzahl der AS2-Sensillen) wére fiir die Zukunft eine ultrastrukturelle
Untersuchung von Vertretern der Thaumaleidae und Ptychopteromorpha, sowie die Kenntnis der

Grundplanmerkmale der Blephariceromorpha (nicht nur der Blephariceridae) wiinschenswert.

5.7.1.4 Blephariceromorpha

Angesichts der umstrittenen Verwandtschaftsbeziehungen der von Wood und Borkent (1989) als
Blephariceromorpha zusammengefafliten Familien ist es unmdglich, nur anhand einer
ultrastrukturell untersuchten Familie (Blephariceridae) Angaben iiber die Grundplanmerkmale
der Blephariceromorpha zu machen. Fiir Courtney (1994) gehort die phylogenetische Stellung der
Nymphomyiidae zu den wichtigsten offenen Fragen der Dipterologie. Mit der Untersuchung der
Blephariceridae und den daraus ersichtlichen, teilweise einzigartigen Grundplanmerkmale dieser
Familie ist eine wichtige Basis gelegt, um die Stammesgeschichte der Nymphomyiidae und
Deuterophlebiidae in Relation zu den Blephariceridae zu analysieren.

Die antennalen Sensillen der beiden untersuchten Vertreter der Blephariceridae wiesen keine
ultrastrukturellen Unterschiede auf, so daB} sich die Grundplanmerkmale sehr deutlich darstellen:
ein gemischter Cone mit nur drei neuronalen Einheiten [1x3 & 2x2], ein [3+1] Peg, zwei AS2-
Sensillen, zwei eDS-Sensillen um ein mononematisches Scolopidium angeordnet, und schlie8lich
noch vier TS1-Sensillen, die sich, wie bei den Culicomorpha, in basaler, mittlerer und apikaler
Lage befinden.

Die vielen Gemeinsamkeiten zwischen den larvalen Antennen der Blephariceridae und den
Vertretern der Culicomorpha (einzigen ,Nematocera” mit [3+1] Peg, homologe eDS-
Gruppierung, zwei AS2-Sensillen, TS1-Sensillen in drei Ebenen) (Abb. 90, 91) und die daraus
resultierende Vermutung, daf} eine relativ nahe Verwandtschaftsbeziehung zwischen diesen Taxa
besteht (Abb. 91, 103), sind bereits im vorherigen Kapitel angesprochen worden. Auch der
gemischte Cone deutet auf diese Beziehung hin, obwohl er bei den Blephariceridae nur drei
neuronale Einheiten besitzt. Die sieben (oder acht) trichogenen Hilfszellen im Blephariceridae-
Cone sind aber deutliche Hinweise darauf, daB sich dieser Cone urspriinglich von einem
gemischten Cone mit sieben (oder acht) neuronale Einheiten ableitet, wie ihn - von den bisher
untersuchten Diptera - nur die Culicomorpha und die Tipulomorpha besitzen. Letztere haben aber
- im Gegensatz zu den Culicomorpha - auler dem Cone fast keine Gemeinsamkeiten mit den
Blephariceridae (vgl. Abb. 91 A; 95 A).
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Gerade weil ein Cone mit nur drei Einheiten ein so ungewohnliches Merkmal darstellt, wire es
von groflem Interesse, auch die Ultrastruktur der Cone-Sensillen bei den Nymphomyiidae und
Deuterophlebiidae zu kennen; wiirde man z.B. auch hier eine reduzierte Anzahl von Cone-
Einheiten finden, wére das als apomorphes Merkmal ein sicherer Hinweis auf monophyletische
Blephariceromorpha. Leider standen aber von den beiden anderen Familien der
Blephariceromorpha nur Prédparate fiir eine REM-Analyse zur Verfiigung, die keine klaren
Erkenntnisse iiber die mdglichen Verwandtschaftsverhdltnisse erbrachten; z.B. waren die
Ecdysialporen des Cones bei der Nymphomyiidae nicht sichtbar.

Die &uBere Architektur des Kopfs und der Antennen der Nymphomyiidae weisen starke
Ahnlichkeiten mit einigen Vertretern der Culicomorpha auf. Mit den Chaoboridae haben die
Nymphomyiidae z.B. die spiralig verlaufende Langsrippung des Cones gemeinsam (Nicastro et
al. 1995). Die Anordnung der distalen Sensillengruppe erinnert an die bei den Culicidae (Abb. 90
C; 91 C); so konnte es sich nach dem typischen Lagegefiige der antennalen Sensillen bei den
Culicidae bei den drei gleichartigen S. basiconica der Nymphomyiidae um drei AS2-Sensillen
handeln.

Wesentlich undurchsichtiger sind die Ergebnisse der REM-Untersuchung von Deuterophlebia
inyoensis, denn ein Vergleich der in Kapitel 4.2.4.2 beschriebenen Kopfanhédnge dieses Vertreters
mit den larvalen Antennen anderer Diptera scheint fast unmoglich. Neben der distalen
Aufspaltung in einen dorsalen und einen ventralen Ast wére auch die Vielzahl mdglicher
antennaler Sensillen fiir Dipterenlarven einzigartig. Eine irrtiimliche Verwechslung der Antennen
mit anderen Kopfanhdngen ist sehr unwahrscheinlich, denn die Anhdnge inserieren an der fiir
Antennen zu erwartenden Position und es wurden auch keine alternativen Strukturen in der
entsprechenden Region gefunden. Es erscheint am naheliegensten, daB3 es sich beim dorsalen
Zweig um das zweite Antennenglied, beim ventralen dagegen nur um ein michtiges Cone-
Sensillum handelt, auch wenn keine entsprechenden Oberflichenstrukturen (pordse Kutikula)
erkennbar sind. Die vier bis flinf Fortsdtze an der Spitze des dorsalen Asts erinnern etwas an die
distale Sensillengruppe bei der Mecoptera- und Siphonaptera-Larve.

Diese nur vagen Interpretationen und Spekulationen zeigen den Bedarf einer TEM-
Untersuchungen der antennalen Sensillen von Vertretern der Nymphomyiidae und

Deuterophlebiidae, da nur so die bestehenden Unklarheiten beseitigt werden kénnen.
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5.7.1.5 Bibionomorpha

Ein Vergleich der larvalen Antennen von Vertretern aller vier Bibionomorpha-Familien zeigt
bemerkenswert viele Ubereinstimmungen beziiglich der Antennenarchitektur, der antennalen
Sensillen und ihrer Lage (sieche Abb. 92). Dariiber hinaus féllt bei der Betrachtung des
Lagegefiiges der Sensillen (Abb. 93) eine mogliche Erkldrung fiir die beiden schwer zu
interpretierenden S2-Sensillen der Mycetophilidae und der Sciaridae auf: auch die Vertreter der
beiden anderen Familien (Bibionidae, Cecidomyiidae) haben in vergleichbarer Position zwei
Sensillen mit zwei Sinneszellen, ndmlich zwei eDS2-Sensillen, die der Mycetophilidae und der
Sciaridae wiederum interessanterweise fehlen. Daraus kann man eigentlich nur den Schluf3
ziehen, daB3 die eDS2- und die S2-Sensillen bei den Bibionomorpha homolog sind. Die S2-
Sensillen zeigen zwar nicht die typischen modalitdtsspezifischen Strukturen reiner
Geschmacksrezeptoren, dies konnte aber mit der extremen Verkiirzung der Antennen
zusammenhangen.

Die Grundplanmerkmale der Bibionomorpha lassen sich demnach wie folgt zusammenfassen: Ein
plattenformiger Cone mit wahrscheinlich sieben Triaden, ein [4+1] Peg, drei AS3-Sensillen, die
angesprochenen zwei eDS2-Sensillen, zwei interne 1S3-Sensillen, ein LaS2-Sensillum, ein
Scolopalorgan und schlieBlich noch TS1-Sensillen, wobei ein Vergleich mit verschiedenen
AuBengruppen drei TS1-Sensillen wahrscheinlich macht. Im Laufe der Evolution wurde die
Anzahl der Einheiten im Cone jedoch erhoht, so daf3 alle rezenten Bibionomorpha neun oder
mehr Einheiten besitzen.

Die wenigen Unterschiede im antennalen Sensilleninventar der untersuchten Vertretern geben
gute Hinweise auf die phylogenetischen Beziehungen der Bibionomorpha-Familien untereinander
und erhdrten die allgemeinen Vorstellungen {liber ihre Stammesgeschichte (Wood & Borkent
1989). Ausgehend von einem Cone mit sieben Triaden kam es bei den am weitesten basal
abzweigenden Bibionidae offensichtlich zu einer Versechsfachung der Anzahl an Cone-Einheiten
(42) und zu einer Erhohung der Sinneszellzahl pro Einheit auf bis zu sechs Rezeptorzellen. Die
iibrigen Familien teilen sich als wahrscheinlich apomorphes Merkmal einen Cone mit einer
erhohten Anzahl von neun Triaden. Zwar wurden bei der hier untersuchten Cecidomyiidae 15
neuronalen Einheiten gefunden, doch nach Beschreibungen von Solinas et al. (1987) enthilt der
Cone anderer Vertreter der Cecidomyiidae nur neun Einheiten. Es konnte also innerhalb der
Cecidomyiidae bei einigen Vertretern noch zu einer weiteren Erhohung von neun auf 15
neuronale Einheiten gekommen sein. Unter den drei Familien mit einem [9x3] Cone deutet eine
weitere Besonderheit, die nur bei den Sciaridae und den Cecidomyiidae beobachtet wird, auf eine
Schwestergruppenbeziehung dieser beiden Taxa hin. Als einzige Vertreter nicht nur der
Bibionomorpha, sondern aller untersuchten Dipterenlarven, besitzen sie zwei AS3-Sensillen und
ein AS2-Sensillum, wobei das AS2-Sensillum nach dem Lagekriterium bei den beiden Taxa
eindeutig homolog ist (vgl. Abb. 93 C, D).
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In der Literatur werden die Cecidomyiidae als Taxon beschrieben, deren Reprédsentanten
hochabgeleitete Merkmale besitzen und auch die hier gefundenen Sensillenmerkmale bestétigen
dies nachdriicklich. Eine sehr interessante Besonderheit innerhalb der Bibionomorpha sind die
relativ langen Antennen der Cecidomyiidae, denn es gibt einige Hinweise, dal3 diese sich durch
sekunddre Erhohung von primir plattenformig reduzierten Antennen ableiten. Eine konische
»Ausstiilpung® der Antenne mit dem Peg-Sensillum als Spitze des Kegels konnte die
ungewoOhnliche Antennenarchitektur der Cecidomyiidae erkldren: So wiirde ein grofSer
plattenformiger Cone - wie er typisch ist fiir die Bibionomorpha - einen GroBteil des
Kegelmantels einnehmen mit einem ,,Hohengradienten der Einheiten (auf unterschiedlichen
Ebenen endenden Dendritenscheiden), und die Lage der tibrigen Sensillen wiirde mit ihrer
Entfernung vom Peg korrelieren, d.h. das stets neben dem Peg inserierende LaS2-Sensillum
findet sich nahe der topologischen Antennenspitze. Sensillen, die typischerweise peripherer
liegen, wie die beiden 1S3-Sensillen oder periphere A-Sensillen, befinden sich weiter basal auf
der Antenne. Unterstiitzt wird diese Hypothese auch durch die Tatsache, dal} bei fast allen in
dieser Arbeit beschriebenen ,,Miickenlarven” ein Zusammenhang zwischen der Antennenldnge
und der Liange der antennalen Sensillen zu bestehen scheint; die Cecidomyiidae besitzen aber
trotz langer Antenne ausschlieBlich flache Sensillen, wie die anderen Bibionomorpha-Larve.
Solinas et al. (1987) stellten fest, dal die Lange der Antennen bei den larvalen Cecidomyiidae
direkt mit der Entfernung zusammenhéngt, die eine bestimmte Art auf der Suche nach geeigneter
Nahrung und einem Verpuppungsplatz durchschnittlich zuriicklegen mul3; so haben Larven, die
Gallen bewohnen, eher kurze Antennen, wohingegen freilebende Larven, die ihre Nahrung erst
suchen miissen, ldngere Antennen besitzen. Es ist also denkbar, dal eine sekundire
Antennenverldngerung im Zuge einer Umstellung der Lebensweise bei den freilebenden Larven
Vorteile mit sich brachte.

Die Bibionomorpha gelten als etabliertes Taxon, dessen monophyletischer Ursprung in den
meisten systematischen Arbeiten nicht bezweifelt wird (Wood & Borkent 1989, Oosterbroek &
Courtney 1995). Dennoch sind Oosterbroek und Courtney (1995) der Meinung, daB3 fiir dieses
Monophylum bisher keine iiberzeugenden Synapomorphien beschrieben wurden. Die vorliegende
Untersuchung der antennalen Sensillen liefert einzigartige Merkmale, die als Synapomorphien
der Bibionomorpha gedeutet werden konnen. Nach den bisherigen Erkenntnissen ist das
Labyrinth-Sensillum im Laufe der Stammesgeschichte der Diptera bei den Bibionomorpha
erstmals und nur dort ausgebildet worden. Eine weitere Gemeinsamkeit aller Bibionomorpha sind
die stark verkiirzten Antennen (Ausnahme: Cecidomyiidae, siehe oben) und ein grofler,
plattenformiger Cone mit erhdhter Anzahl neuronaler Einheiten (mindestens neun) und
Porentubulityp III.

Vergleicht man die Sensillenmerkmale der Bibionomorpha mit unterschiedlichen
AuBengruppenvertretern, so bestehen die groBten Gemeinsamkeiten mit den Trichoceridae
([P4+1], drei AS3-Sensillen, zwei eDS2-Sensillen, zwei 1S3-Sensillen) und abgesehen von den
A-Sensillen auch mit den Anisopodidae (vgl. Abb. 93; 95 B, D).
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Abb. 93) Lageskizze der antennalen Sensillen auf halbschematischen Antennenquerschnitten
verschiedener Bibionomorpha; die Diagramme reprédsentieren jeweils einen Vertreter der groBeren
systematischen Gruppen des Stammbaums. A) Bibio marci (Bibionidae); B) Mycetophilidae; C) Sciara
sp. (Sciaridae); D) Cecidomyiidae. Legende siche S. 254. (A) Ventral unten; (B-D) ventral links.

Abb. 92) Halbschematische Darstellung der larvalen Antennen einiger Bibionomorpha. A) Bibio marci
(Bibionidae); B) Mycetophilidae; C) Sciara sp. (Sciaridae); D) Cecidomyiidae. Legende siche S. 254.
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5.7.1.6 ,,Psychodomorpha”

Im Unterschied zu den vorher diskutierten Unterordnungen widersprechen die vorliegenden
Ergebnisse der antennalen Sensillen einem monophyletischen Ursprung der Psychodomorpha
sensu Wood und Borkent (1989). Vielmehr bekréftigen sie das durch Oosterbroek und Courtney
(1995) vertretene Konzept paraphyletischer ,higher Nematocera” (,,hhere Miicken”). Zwar ist es
nicht sicher, ob die Tipulomorpha tatsidchlich innerhalb der ,,h6heren Miicken” einzuordnen sind,
doch wie schon Oosterbroek und Courtney (1995) folgerten, sprechen auch die antennalen
Sensillenmerkmale fiir einen Ursprung der Brachycera innerhalb der ,,Psychodomorpha”; nach
dieser Interpretation sind die ,,Psychodomorpha” also paraphyletisch, da sie - ohne die
Brachycera - nicht alle Nachkommen eines gemeinsamen Vorfahren einschlieen.

Das bedeutet gleichzeitig, dal Grundplanmerkmale nicht allein fiir die ,,Psychodomorpha”,
sondern nur fiir die Gruppe [,,Psychodomorpha” + Brachycera] angegeben werden konnen. Zu
den urspriinglichen Merkmalen dieser Gruppe gehoren, neben einem Cone mit sieben Triaden,
ein [4+1] Peg, zwei eDS2-Sensillen, zwei 1S3-Sensillen, ein S1-Sensillum, drei TS1-Sensillen,
von denen cines basal endet, und schliefSlich wahrscheinlich noch drei AS3-Sensillen; letzteres
obwohl die meisten Vertreter dieser Gruppe AS2-Sensillen besitzen.

Die genannten Grundplanmerkmale der [,,Psychodomorpha” + Brachycera] zeigen viele
Ubereinstimmungen mit denen der Bibionomorpha ([C 7x3], [P 4+1], 3 x AS3, 2 x eDS2, 2 x 1S3,
3 x TS1), so daB ein Schwestergruppenverhiltnis zwischen diesen beiden Taxa sehr
wahrscheinlich ist (Abb. 103). Auch die sehr kurzen Antennen fast aller Vertreter der
[,,Psychodomorpha” + Brachycera] untermauern die nahe Beziehung zu den Bibionomorpha
(siche auch Oosterbroek & Courtney 1995). Das ungewdhnliche S. coeloconicum (S1) kann
dagegen als Synapomorphie der [,,Psychodomorpha” + Brachycera] betrachtet werden (Abb. 94
B-D; 95 B-D).

Innerhalb der Gruppe [,,Psychodomorpha” + Brachycera] besitzen nur die Trichoceridae AS3-
Sensillen, wéhrend die Antennen der iibrigen Taxa (Psychodidae, Anisopodidae, Brachycera) nur
mit AS2-Sensillen ausgestattet sind. Dennoch ist die sparsamste und damit wahrscheinlichste
Erklarung fiir diese Konstellation, da3 die Trichoceridae an der Basis dieser Gruppe stehen mit
den AS3-Sensillen als urspriingliches Merkmal, wéhrend die AS2-Sensillen die verbleibenden
Taxa als synapomorphes Merkmal vereinen (Abb. 103). Dagegen ist die Annahme, daf3 die AS2-
Sensillen schon zum Grundplan der [,,Psychodomorpha” + Brachycera] gehdren, unwahr-
scheinlich, denn das wiirde bei einer ndheren Verwandtschaft mit den Bibionomorpha und
Tipulomorpha eine Art Riickschritt bzw. Konvergenz fiir die AS3-Sensillen bedingen. Aus dem
gleichen Grund ist auch ein Schwestergruppenverhdltnis zwischen monophyletischen
Psychodomorpha und den Brachycera sehr unwahrscheinlich, denn das hiee, die AS2-Sensillen
der [Psychodidac + Anisopodidae] und der Brachycera wiren konvergent entstanden. Die

Konstellation der Sensillen spricht also dafiir, daB die Brachycera in einer nahen
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Verwandtschaftsbeziehung zu der Gruppe [Psychodidae + Anisopodidae] oder zu einem dieser
beiden Taxa stehen.

Die Psychodidae unterscheiden sich von den {ibrigen Taxa der [,,Psychodomorpha” +
Brachycera] durch diverse Reduktionen und eine ungewdhnlich grof3e intrafamilidre Varianz.
Nach Jung und Theodor (1958) bildet die Gruppe aus den beiden Gattungen Psychoda und
Copropsychoda das Schwestertaxon der {ibrigen Vertreter der Unterfamilie Psychodinae, unter
denen dann die Gattung Satchelliella (Tribus Pericomini) ein Taxon mit vielen abgeleiteten
Merkmalen darstellt. So fehlt der Antenne von Satchelliella sp. ein AS2-Sensillum und der Peg
ist, wie bei den Tipulomorpha, nur mit vier chemosensitiven Sinneszellen ausgestattet; bei
Psychoda cinerea (Seifert et al. 1990) ist der antennale Peg sogar vollig reduziert. Auch wenn

Reduktionen nur schwache taxonomische Aussagekraft haben, machen diese Verédnderungen bei
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Abb. 94) Halbschematische Darstellung der larvalen Antennen einer Tipulomorpha-Larve und einiger
»hoherer Miicken. A) Phylidorea sp. (Limoniidae); B) Trichocera sp. (Trichoceridae); C) Satchelliella
sp. (Psychodidae); D) Sylvicola sp. (Anisopodidae). Legende siehe S. 254.
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Abb. 95) Lageskizze der antennalen Sensillen auf halbschematischen Antennenquerschnitten einer
Tipulomorpha-Larve und verschiedener ,h6herer Miicken®; die Diagramme repridsentieren jeweils einen
Vertreter der grofleren systematischen Gruppen des Stammbaums. A) Phylidorea sp. (Limoniidae); B)
Trichocera sp. (Trichoceridae); C) Satchelliella sp. (Psychodidae); D) Sylvicola sp. (Anisopodidae).
Legende siehe S. 254. (A) Ventral unten; (B-D) ventral links.

den Psychodidae eine direkte Verwandtschaft zu den Brachycera eher unwahrscheinlich, zumal
die Gemeinsamkeiten der Anisopodidae mit einigen Vertretern der ,,Orthorrhapha” wesentlich
ausgepragter sind. In der Einleitung wurde bereits erwihnt, dall einer der umstrittensten Punkte in
der Stammesgeschichte der Diptera die Frage nach der Schwestergruppe der Brachycera ist. Auch
in diesem Punkt bestdtigen die Sensillenmerkmale die systematischen Interpretationen von
Oosterbroek und Courtney (1995), die - anders als Wood und Borkent (1989) - die Anisopodidae
fiir die ,,nematocere” Schwestergruppe der Fliegen halten. Diese Moglichkeit wurde zwar zuvor

auch schon von Woodley (1989) in Betracht gezogen, stand aber gegeniiber den Interpretationen
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von Wood und Borkent (1989) stets im Hintergrund. Anhand der Sensillenmerkmale ist eine
Schwestergruppenbeziehung zwischen den Anisopodidae®* und den Brachycera sehr
wahrscheinlich und damit auch die Paraphylie der ,,Psychodomorpha”, weshalb die betroffenen
Taxa in Anlehnung an die Arbeit von Oosterbroek und Courtney (1995) in der Folge als ,,h6here
Miicken” bezeichnet werden (Abb. 103).

Bei den Besonderheiten des Cone-Sensillums, sowohl bei Satchelliella sp. (Psychodidae; [5x3] &
[2x3]), als auch bei Sylvicola sp. (Anisopodidae; [7x3] & [2x3]) handelt es sich nicht um
familienspezifische Merkmale, wie Untersuchungen anderer Vertreter dieser Familien zeigen.
Vergleicht man z.B. die beiden ultrastrukturell untersuchten Vertreter der Psychodidae, so
entspricht der [7x3] Cone von Psychoda cinerea (Seifert et al. 1990) vermutlich dem
urspriinglichen Zustand des Cones bei den Psychodidae. Die Anzahl der neuronalen Cone-
Einheiten bei Satchelliella sp. lassen dagegen vermuten, daBl es bei dieser Art zu einer
Aufspaltung des Cones kam, was auch durch die ungewohnliche Lage des anterioren eDS2-
Sensillums unterstiitzt wird. Bei den Anisopodidae gibt es ebenfalls Vertreter mit nur einem
Cone-Sensillum, wie z.B. Mycetobia sp., deren Antennen duferlich denen von Sylvicola sp. zum
Verwechseln dhneln, mit der einzigen Ausnahme, dal3 Mycetobia sp. keinen zweiten Cone besitzt
(Diplomarbeit von H. Hruschka 1996). Die Anzahl der Einheiten in den beiden Cone-Sensillen
von Sylvicola sp. spricht librigens nicht fiir eine Aufspaltung des Cones in zwei Sensillen,

sondern eher fiir einen unverdanderten Haupt-Cone und einen zusétzlichen akzessorischen Cone.

5.7.1.7 Grundplan der Brachycera und die antennalen Sensillen der ,,Orthorrhapha”

Nachdem im vorherigen Kapitel anhand der antennalen Sensillenmerkmale ein Schwester-
gruppenverhdltnis zwischen den Anisopodidae* und den Brachycera sehr wahrscheinlich
gemacht werden konnte, steht in diesem Kapitel mit der Frage nach dem Fliegentaxon, dessen
Vertreter den urspriinglichsten Merkmalskomplex besitzen, ein weiterer sehr kontrovers
diskutierter Punkt der Dipteren-Phylogenie auf dem Priifstand. Trotz zahlreicher Hypothesen ist
es bislang keinem Autoren gelungen die grundlegenden Verwandtschaftsbeziehungen der
,Orthorrhapha” iiberzeugend und allgemein anerkannt zu beschreiben; so zieht es auch Woodley
(1989) vor, die Verwandtschaftsbezichungen der Unterordnungen Xylophagomorpha,
Stratiomyomorpha, Tabanomorpha und der Muscomorpha nicht genauer aufzuschliisseln. Einige
Autoren interpretieren die Xylophagomorpha oder die Stratiomyomorpha als Taxa mit
weitgehend urspriinglichen Merkmalen innerhalb der Fliegen (z.B. Krivosheina 1991; Griffiths
1994). Dem gegeniiber gibt es aber auch Hypothesen, da3 die Rhagionidae aufgrund altester
Fossilfunde (Woodley 1989) oder die Tabanomorpha (z.B. Sinclair et al. 1993) an der Basis der

Fliegen stehen.

* bzw. einem hier nicht untersuchten Taxon, das den Anisopodidae sehr nahe steht (z.B. [Scatopsidae+Synneuridae]).
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Einig sind sich die Systematiker dariiber, dal die Asiloidea und Empidoidea unter den
»orthorrhaphen Taxa“ eher abgeleitete Merkmale besitzen. Wéhrend Hennig diese Gruppen noch
zusammenfalite und den Cyclorrhapha gegentiberstellte, bzw. Woodley (1989) die Verhéltnisse
zwischen den drei Uberfamilien offen lieB (Trichotomie), ist heute das Eremoneura-Konzept, mit
einem Schwestergruppenverhéltnis zwischen den Empidoidea und den Muscoidea, allgemein
anerkannt (z.B. Sinclair 1992; Wiegmann et al. 1993; Griffiths 1994; Zatwarnicki 1996; Yeates &
Wiegmann 1999).

Vergleicht man nun die antennalen Sensillen der hier untersuchten larvalen Vertreter der
,»Orthorrhapha” mit den im vorherigen Kapitel hergeleiteten Grundplanmerkmalen der Gruppe
[,,Psychodomorpha” + Brachycera], so findet man zwei Familien, die Rhagionidae und
Tabanidae, die mehr Ubereinstimmungen mit diesem Grundplan aufweisen als alle {ibrigen
,Orthorrhapha” (vgl. Abb. 96; 97). Dariiber hinaus weisen die Unterordnungen der
,orthorrhaphen Fliegen” in Bezug auf die antennalen Sensillen untereinander nur sehr geringe
Unterschiede auf; anschaulichstes Beispiel dafiir ist der Cone, der wahrscheinlich bei allen
Fliegen sieben Triaden enthilt [C 7x3] (einzige Ausnahme sind vielleicht die Vermileonidae).
Die evolutiven Verdnderungen des Pegs konnten dagegen ein Schliisselelement sein, um die
Stammesgeschichte der Brachycera nachzuvollziehen. So sind die beiden erwihnten
Tabanomorpha-Larven die einzigen Fliegen mit einem antennalen [4+1] Peg. Auch wenn eine
Konvergenz zwischen den fiinfzelligen Pegs der Tabanomorpha und der ,,hdheren Miicken™ nicht
vollig ausgeschlossen werden kann, sind - zumindest basierend auf den Sensillenmerkmalen und
nach dem Parsimonitétsprinzip - die Tabanomorpha s.s.* die Fliegengruppe mit den urspriing-
lichsten Merkmalen innerhalb der Brachycera (Abb. 103). Fiir alle iibrigen ,,Orthorrhapha” wére
dann der [3+1] Peg ein synapomorphes Merkmal. Wihrend die Vermutung, dafl die bisher
altesten Fossilfunde von Fliegen zur Familie der Rhagionidae gehoren (Woodley 1989), diese
Theorie stiitzen, gibt es andere Merkmale die ihr widersprechen, wie z.B. der Bau des zentralen
Nervensystems (Melzer et al. 1995).

Ausgehend von den obigen Interpretationen stellt sich der antennale Sensillengrundplan der
Brachycera wie folgt dar: Ein [7x3] Cone, ein [4+1] Peg, drei AS2-Sensillen, ein eDS2-
Sensillum, zwei 1S3-Sensillen und ein basales TS1-Sensillum. Auf Sensillenebene unterscheidet
sich der Grundplan der Brachycera von den Merkmalen der Anisopodidae nur durch einige

Reduktionen (ventrales eDS-Sensillum, S1-Sensillum und TS1-Sensillen).

Abb. 96) Halbschematische Darstellung der larvalen Antennen einiger ,,Orthorrhapha“. A) Rhagio sp.
(Rhagionidae); B) Hybomitra bimaculata (Tabanidae); C) Vermileo vermileo (Vermileonidae); D)
Xylophagus cinctus (Xylophagidae); E) Sargus bipunctatus (Stratiomyidae); F) Therevidae; G)
Dolichopodidae. Legende siche S. 254.

* Die Tabanomorpha s.s. enthalten die drei Familien Rhagionidae, Athericidae und Tabanidae, nicht aber die von
Woodley (1989) als ,,sedis incertae” eingeschlossenen Vermileonidae.
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Auch im weiteren Verlauf der Evolution ist bei den Brachycera eine Tendenz zur Reduktion von
antennalen Sensillen feststellbar. So fehlt sowohl den Antennen der Therevidae, als auch beider
Familien der Empidoidea das ventrale 1S3-Sensillenpaar. Auch das Eremoneura-Konzept wird
durch die Reduktion von zwei antennalen Sensillen unterstrichen, denn die Empidoidea und die
Cyclorrhapha besitzen kein eDS2-Sensillum und nur noch zwei AS2-Sensillen.

Dariiber hinaus weisen die Sensillenmerkmale auf eine enge Verwandtschaftsbeziehung der
Xylophagomorpha und Stratiomyomorpha hin, denn mit Ausnahme leicht verschobener
Positionen ist das Sensilleninventar bei den beiden untersuchten Vertretern fast identisch (Abb.
97D, E).

In den bisherigen systematischen Arbeiten scheint die phylogenetische Stellung der
Vermileonidae auffallend unklar zu sein und so wurde diese Familie schon den Rhagionidae
(Hennig 1973), den Tabanomorpha als ,,incertae sedis” (Woodley 1989) und den Asiliformia
(Teskey 1989) zugeordnet, den Eremoneura nahegestellt (Nagatomi 1992) oder gar allen iibrigen
Fliegen als Schwestergruppe gegeniibergestellt (Kovalev 1987). Leider konnen auch die
vorliegenden Ergebnisse zu den antennalen Sensillen von Vermileo vermileo die Frage nach ihren
Verwandtschaftsverhéltnissen unter den ,,Orthorrhapha” nicht 16sen, denn die Sensillen sind mit
denen der ibrigen ,orthorrhaphen Fliegen” praktisch nicht in Einklang zu bringen. Die
Vermileonidae besitzen keine Kontaktchemorezeptoren und nur ein gustatorisches Sensillum
(Peg), da ithnen AS- und eDS-Sensillen ebenso fehlen, wie die mechanosensitive Komponente des
Pegs; auf der anderen Seite sind aber zahlreiche TS1-Sensillen vorhanden. Eine mdgliche
Erkliarung fiir dieses ungewdhnliche Sensilleninventar liefert die Lebensweise der Vermileonidae,
denn die carnivoren Larven suchen nicht aktiv nach Beute, sondern lauern am Grund eines
Sandtrichters auf kleine Insekten, die in diesen Trichter abrutschen; fiir diese spezielle Form des
Nahrungserwerbs ist primidr die Wahrnehmung mechanischer Reize wichtig, um potenzielle
Beute schnell ergreifen zu kdnnen.

Einerseits sollen die Vermileonidae — wie die Rhagionidae - mit zu den dltesten Fossilfunden der
Fliegen zdhlen (Woodley 1989), andererseits besitzt das einzige Sensillum, das als Peg
interpretiert werden kann, nur drei chemosensitive Sinneszellen [P3+0], so dal3 sich deren Peg
eher von einem [3+1] Peg ableiten liBt als vom [4+1] Peg der Tabanomorpha s.s. AuBerlich
bestehen auffallende Ahnlichkeiten mit den Antennen einiger Asiloidea (z.B. Bombyliidae;
Diplomarbeit von H. Hruschka 1996), aber ultrastrukturell gibt es fast keine Gemeinsamkeiten

mit dem Sensilleninventar der Therevidae (Asiloidea).

Abb. 97) Lageskizze der antennalen Sensillen auf halbschematischen Antennenquerschnitten
verschiedener ,,Orthorrhapha®; die Diagramme repridsentieren jeweils einen Vertreter der groBeren
systematischen Gruppen des Stammbaums. A) Rhagio sp. (Rhagionidae); B) Hybomitra bimaculata
(Tabanidae); C) Vermileo vermileo (Vermileonidae); D) Xylophagus cinctus (Xylophagidae); E) Sargus
bipunctatus (Stratiomyidae); F) Therevidae; G) Dolichopodidae. Legende siche S. 254. (A,B,D-F) Ventral
links; (C,G) ventral unten.
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5.7.1.8 Muscoidea (= Cyclorrhapha)

Die Cyclorrhapha sind ein durch Synapomorphien relativ sicher belegtes Monophylum. Thre
Stammesgeschichte wird dagegen unterschiedlich interpretiert, wie der Vergleich einiger
wichtiger systematischer Arbeiten in der Einleitung zeigte (Abb. 3). In den letzten Jahren haben
sich aber verstéirkt die Ideen von Hennig (1976) durchgesetzt, nach denen die Platypezidae die
Fliegenfamilie sind, deren Vertreter den urspriinglichsten Merkmalskomplex innerhalb der
Cyclorrhapha besitzen. Leider stand in der vorliegenden Untersuchung kein Vertreter dieser
Familie zur Verfiigung. In der Folge werden dennoch Sensillenmerkmale herausgearbeitet, die
sehr wahrscheinlich schon im Grundplan der Cyclorrhapha vorhanden waren. Um diese aber als
tatsdchliche Grundplanmerkmale aller Cyclorrhapha absichern zu konnen, wére eine
Untersuchung der Platypezidae und vor allem der Gattung Opetia ndtig. Dennoch ist es gelungen
mit Lonchoptera lutea (,,Aschiza” mit relativ urspriinglichen Merkmalen), Episyrphus balteatus
(,,Aschiza” mit liberwiegend abgeleiteten Merkmalen), Drosophila sp. (acalyptrate Schizophora
mit urspriinglichen Merkmalen) und einer Calliphoridae (calyptrate Schizophora) Reprédsentanten
fiir fast die gesamte Cyclorrhapha-Stammesgeschichte in die Untersuchung einzubeziehen.
Bereits bei der Rekonstruktion der Stammesgeschichte der ,,Orthorrhapha” hat sich gezeigt, dal3
der evolutive Verlauf sehr schon an den Merkmalen des Pegs verfolgt werden kann. Auch bei den
Cyclorrhapha hat eine Verdnderung stattgefunden, die vermutlich als Synapomorphie der
Cyclorrhapha gedeutet werden kann, denn ihre larvalen Antennen sind mit einem Peg
ausgestattet, der nur noch drei chemosensitive Dendriten und keine mechanosensitive Sinneszelle
mehr enthalt [P3+0].

Der Vergleich der vier hier untersuchten, sowie der vier in der Literatur beschriebenen
cyclorrhaphen Vertreter (siche Tab. 4.8), zeigt so viele Ubereinstimmungen bei den antennalen
Sensillen, dall auch an den iibrigen Grundplanmerkmalen der Muscoidea wenig Zweifel besteht:
neben dem bei Fliegen praktisch obligatorischen [7x3] Cone und dem erwéhnten [3+0] Peg
gehoren zwei AS2-Sensillen, ein externes 1S3-Sensillum (LPR), zwei interne 1S2-Sensillen und
ein bis zwei TSI-Sensillen zum vermutlichen Grundplan. Das Vorhandensein von gleich drei
1S-Sensillen bei allen untersuchten cyclorrhaphen Fliegen deutet an, da3 die Antennen bei diesen
Tieren eine wichtige Rolle bei der Thermo- bzw. Thermo-/Hygrorezeption spielen.

Eine weitere bemerkenswerte Synapomorphie wahrscheinlich aller Cyclorrhapha sind die Cilien
mit zentral-akzessorischen Mikrotubuli [Cilienstruktur: 9x2 & 1-9x1-2], die in fast allen
antennalen und maxillaren Sensillen dieser Vertreter gefunden wurden. Es wire interessant
herauszufinden, ob es bei dieser cilidren Sonderbildung einen funktionellen Zusammenhang gibt
und welche molekulargenetischen Ereignisse zu dieser Verdnderung fithrten. Die weite
Verbreitung dieser elementaren Verdnderung bei Sensillen unterschiedlicher Segmente (antennale
Sensillen: Pridoralsegment; Maxillarpalpus: Gnathalsegment) spricht dafiir, da grundlegende
Details der Sinneszellen, wie etwa der Bau des Ciliums, nicht fiir jedes Sensillum einzeln

festgeschrieben wird, sondern daf3 pro Zelle ein bis wenige Cilienbauplédne im Genom existieren,
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auf die bei der ontogenetischen Entwicklung und Differenzierung der unterschiedlichsten
Sensillen zuriickgegriffen wird. Auch die unverdnderten Cilien der Scolopidien geben Anlal3 zu
weiteren Fragen und Diskussionen, wie z.B. ob es entwicklungsbiologische oder funktionelle
Zwénge fiir diese Ausnahme gab. Wie verbreitet diese ultrastrukturelle Besonderheit der Cilien
auf dem Larvenkorper oder auch bei anderen Entwicklungsstadien der Cyclorrhapha ist, miissen
zukiinftige Untersuchungen zeigen; sicher ist jedoch, dall ein mehrfach konvergentes Auftreten
dieser Besonderheit sehr unwahrscheinlich ist.

Bei einem Blick auf die einzelnen Familien der Muscoidea fillt auf, dal die Antennen bei
Lonchoptera lutea noch dorsolateral auf den sklerotisierten Resten der Kopfkapsel ansetzen, es
aber im Laufe der Stammesgeschichte der Cyclorrhapha offensichtlich zu einer sukzessiven
Anndherung der Antennen und Maxillarpalpen jeweils einer Kopfseite kam (Abb. 98). Bei der
hier untersuchten Syrphidae und bei allen Schizophora befinden sich Antenne und Maxillarpalpus
bereits direkt nebeneinander auf einem gemeinsamen Sockel und bilden den sogenannten
Antennen-Maxillar-Komplex (AMK). Ein mehrfach konvergenter Ursprung dieser spezifischen
Anordnung von Kopfanhangsorganen ist duBerst unwahrscheinlich, so daB3 eine Schwester-
gruppenbeziehung zwischen den Syrphoidea und den Schizophora anzunehmen ist (Abb. 103).
Dies widerspricht zwar der Hypothese von McAlpine (1989), der ein Schwestergruppenverhiltnis
zwischen monophyletischen Aschiza und den Schizophora sieht (Abb. 3), doch auch andere
Merkmale weisen auf paraphyletische ,,Aschiza” hin, so da3 auch aktuelle Autoren (Wada 1991;
Cumming et al. 1995; Yeates & Wiegmann 1999) die grundlegenden Aussagen Hennigs (1973,
1976) vertreten.

Auf den ersten Blick scheint der antennale [3+0] Peg bei den hier untersuchten und auch den in
der Literatur beschriebenen Schizophora (siehe Tab. 4.8) zu fehlen. Von verschiedenen Autoren
ist jedoch bei Schizophora-Larven eine Verbindung zwischen einigen Sensillen des
Maxillarpalpus und dem Antennennerv bzw. den antennalen Glomeruli beschrieben worden
(Keilin 1927; Hertweck 1931; Chu-Wang & Axtell 1972). Frederick und Denell (1982) stellten
schlieBlich durch die Untersuchung von Drosophila-Mutanten fest, daf3 jeweils ein P3-Sensillum
und ein Scolopalorgan des Maxillarpalpus nicht wie die anderen Sensillen der Mundwerkzeuge
das Unterschlundganglion innervieren, sondern zum Antennennerv stolen und mit diesem weiter
bis ins Oberschlundganglion projizieren. Nach der Theorie von Snodgrass (1960), dal3 die einem
Segment zugeordneten Sinnesorgane primidr auch dessen Ganglion innervieren, muf} daher
gefolgert werden, dal das antennale [P3+0] Peg-Sensillum und Scolopalorgan bei den
Schizophora-Larven von den Antennen (,,dorsal organ”) in die dorsolaterale Sensillengruppe des
benachbarten Maxillarpalpus (,,terminal organ”) verlagert wurde (Abb. 98 C), es sich bei den
Sensillen also dem Ursprung nach um Sinnesorgane der Prignathalsegmente handelt. Begiinstigt
wurde eine derartige Verlagerung vermutlich durch die starke Anndherung der Antennen und
Maxillarpalpen im AMK. Bei den Syrphidae befindet sich der Peg noch auf der Antenne, obwohl
diese Larven bereits Antennen-Maxillar-Komplexe besitzen, so daB die Sensillen-Verlagerung

wohl eine Synapomorphie der Schizophora ist.
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Zum einen unterstreichen die Verschiebung des Pegs von der Antenne zum Maxillarpalpus und
das Fehlen von antennalen eDS-Sensillen bei den Fliegen die Tendenz, da im Laufe der
Evolution die olfaktorische Funktion der Antennen ein Ubergewicht erhielt, wihrend
gustatorische Aufgaben zunehmend von den Mundwerkzeugen iibernommen wurden. Zum
anderen aber geht diese Verlagerung vom antennalen, also pridgnathalen Segment zu einem
Segment der Mundwerkzeuge auch mit der oberfldchlichen Verschmelzung, bzw. Auflésung von

Segmentgrenzen der anterioren Korperbereiche bei Fliegenmaden einher (Jiirgens et al. 1986).

Abb. 98) Halbschematische Darstellung der larvalen Antennen einiger Cyclorrhapha. A) Lonchoptera
lutea (Lonchopteridae); B) Episyrphus balteatus (Syrphidae); C) Calliphoridae. Legende siehe S. 254.
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Abb. 99) Lageskizze der antennalen Sensillen auf halbschematischen Antennenquerschnitten
verschiedener Cyclorrhapha; die Diagramme repriasentieren jeweils einen Vertreter der groBeren
systematischen Gruppen des Stammbaums. A) Lonchoptera lutea (Lonchopteridae); B) Episyrphus
balteatus (Syrphidae); C) Calliphoridae. Legende siche S. 254. Ventral ist jeweils links.

5.7.2 Evolutive Trends der Auflengruppen

Im vorherigen Kapitel konnten anhand der evolutiven Verédnderung der antennalen Sensillen
weite Bereiche der Dipteren-Phylogenie erstaunlich detailliert rekonstruiert und fiir viele
monophyletische Taxa Grundplanmerkmale - darunter auch Synapomorphien - angegeben
werden. Dagegen fehlen bisher noch eindeutige Hinweise auf die Dipterengruppe, deren Vertreter
den urspriinglichsten Merkmalskomplex innerhalb dieser Insektenordnung zeigen. Aus diesem
Grund werden hier, basierend auf den larvalen Antennensensillen, die evolutiven Tendenzen
ausgewdhlter Aullengruppenvertreter analysiert, um durch einen anschlieBenden AuBBengruppen-
vergleich mogliche Grundplanmerkmale der Diptera und Taxa mit {iberwiegend urspriinglichen
Merkmalen herleiten oder zumindest diskutieren zu kdnnen.

Im folgenden Vergleich werden nur die Vertreter der AuBengruppen beriicksichtigt, deren

antennale Sensillen auch transmissionselektronenmikroskopisch untersucht wurden (Tab. 4.9).
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Schon die Tatsache, dal die Homologie der beiden externen 1S3-Sensillen fiir vermutlich alle
Holometabola wahrscheinlich gemacht werden konnte, belegt, dal auch nach etwa 280 Millionen
Jahren, die seit der Aufspaltung in die holometabolen Ordnungen vergangen sind (Hennig 1981;
Kukalova-Peck 1991; Whiting et al. 1997), noch genug Ubereinstimmungen vorhanden bzw.
Sensillen konserviert sind, um die Stammesgeschichte der Holometabola zumindest in
Teilbereichen nachvollziehen zu kdnnen.

Ein Vergleich der hier untersuchten AuBengruppenvertreter und einiger verdffentlichter
Ergebnisse weiterer Holometabola 148t darauf schlieen, da3 die folgenden antennalen Sensillen
vermutlich schon im Grundplan der Holometabola vorhanden waren: ein bis mehrere
olfaktorische Komplexchemosensillen, die mit mehreren Triaden bzw. Triaden und Dyaden
ausgestattet sind; darliber hinaus zwei externe 1S3-Sensillen, die auf unterschiedlichen
Antennengliedern inserieren und von denen das distalere mit einem Scolopidium kombiniert ist,
sowie schlieBlich auch noch ein bis mehrere Kontaktchemorezeptoren (Peg-Sensillen) auf dem
letzten Antennenglied.

Sowohl die Monophylie der Holometabola, als auch der meisten holometabolen Ordnungen gilt
als gut abgesichert, doch die phylogenetischen Beziehungen zwischen den Ordnungen sind
vielfach noch schlecht verstanden (siche 2.3.4). Mit der Zielsetzung, Aussagen iiber den
Grundplan der Diptera treffen zu konnen, wurden in der vorliegende Untersuchung vor allem
Reprisentanten der Aulengruppen ausgewdhlt, bei denen ein nahes Verwandtschaftsverhéltnis zu
den Diptera diskutiert wurde.

Das unmittelbare Schwestertaxon der Diptera wird duBerst kontrovers diskutiert, z.B. wurden
lange Zeit allein die Mecoptera (Hennig 1969) und dann die Siphonaptera (Boudreaux 1979;
Wood & Borkent 1989) favorisiert. Kristensen (1975, 1991) schlug die [Mecoptera +
Siphonaptera] als das mit den Diptera néchst verwandte Taxon vor. Oft wurde aber auch nur eine
Teilgruppe der Mecoptera, z.B. die Nannochoristidae, an die Seite der Diptera, oder der [Diptera
+ Siphonaptera] gestellt (Wood & Borkent 1989). Zu ganz anderen Ergebnissen kommen
molekularphylogenetische Untersuchungen, die entweder ein Schwestergruppenverhéltnis
[Amphiesmenoptera + Diptera] (Liu & Beckenbach 1991; Pashley et al. 1993; Chalwatzis et al.
1996; Friedrich et al. 1997) oder [Strepsiptera + Diptera] (als ,,Halteria*) (Whiting & Wheeler
1994; Whiting et al. 1997) folgerten. Auch wenn die Ansicht weitverbreitet erscheint, daf3 das
Taxon [Mecoptera + Siphonaptera] monophyletisch ist und mit den Diptera als Schwestergruppe
zu den Antliophora zusammengefalit werden kann (Kristensen 1975, 1981, 1991; Carmean et al.
1992; Schmitt 1992), ist diese Hypothese also bei weitem nicht unumstritten. Dariiber hinaus
weisen diverse Merkmale und Gensequenzvergleiche auf paraphyletische Mecoptera hin
(beziiglich der Boreidae: Hinton 1958, Whiting et al. 1997; beziiglich der Nannochoristidae:
Wood Borkent 1989, Kristensen 1995; beziiglich der Siphonaptera: Biining 1996).

Die hier gefundenen Sensillen-Ergebnisse konnten also geeignet sein, die Beziehungen innerhalb

der Mecopterida ndher zu beleuchten, wihrend es nicht moglich sein wird, die Stammes-
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geschichte der Holometabola bis an die Basis zu rekonstruieren, da hierfiir auch eine
ultrastrukturelle Untersuchung von Vertretern der Neuropteria und der Hymenoptera nétig wéren.
Anders als die meisten Dipterenlarven besitzen viele Vertreter der librigen Holometabola mehrere
olfaktorische Komplexchemosensillen. Vergleicht man die spezifischen Qualititen und ihre
genaue Lage auf den larvalen Antennen (Abb. 100, 101), stellt sich bemerkenswerterweise
heraus, daB sich einige von ihnen individuell verfolgen und homologisieren lassen. Die Antennen
der Schmetterlingsraupe Manduca sexta sind mit drei gemischten Komplexchemosensillen
ausgestattet: Das innere der drei Geruchssensillen mit sieben Einheiten befindet sich auf einer
basaleren Ebene als der Peg und 148t sich mit dem Cone der Diptera homologisieren. Dagegen
sprechen die spezifischen Qualititen des Komplexchemosensillums mit drei gemischten
Einheiten und die Lage auf einem distaleren Antennenglied fiir eine Homologie dieses
Lepidoptera-Sensillums mit dem ebenfalls distalen Komplexchemosensillum der Siphonaptera
und Mecoptera (vgl. Abb. 100 A-C; 101 A-C), auch wenn das Sensillum bei Panorpa vulgaris
offensichtlich sekundér in einzelne S. placodea aufgespaltet wurde. Diese Konstellation der
antennalen Sensillen spricht eindeutig fiir monophyletische Mecopterida, wobei mindestens ein
distaler C3-Cone und ein proximaler C7-Cone zu den Grundplanmerkmalen dieser Gruppe
gehoren (Abb. 102). Dariiber hinaus wird auch das Konzept monophyletischer Antliophora
unterstiitzt, innerhalb der eine Schwestergruppenbeziehung zwischen den Diptera und den
[Mecoptera + Siphonaptera] besteht (Abb. 102). Als Synapomorphie kam es bei letzterem Taxon
zur Reduktion des C7-Cones und bei den Diptera zur Reduktion des distalen C3-Cones und
distalen [1S3+SP]-Sensillums.

Das Vorkommen von AS2-Sensillen, die (bisher) nur bei den Larven der Diptera und
Siphonaptera gefunden wurden, ist vermutlich ebenfalls eine Synapomorphie der Antliophora,
denn ein konvergentes Erscheinen dieses offensichtlich seltenen Merkmals ist unwahrscheinlich.
Zwar wurde dieser Sensillentyp nicht bei der Mecoptera-Larve Panorpa vulgaris gefunden, doch
es gibt dafiir zwei mdogliche Erkldrungen: zum einen konnte es bei dieser Larve reduziert sein
oder aber es endet auf dem zweiten Antennenglied und wurde angesichts der weit mehr als 1000
Sinneszellen in diesem Bereich iibersehen, was im {ibrigen auch fiir die scolopidienidhnliche
Sinneszelle im distalen IS3-Sensillum der Fall sein konnte. Die antennalen Sensillen, vor allem
des distalen Antennenglieds sprechen fiir eine enge Beziehung der Mecoptera und der
Siphonaptera, es bleibt jedoch offen, ob es sich um ein Schwestergruppenverhiltnis zweier
Monophyla handelt, oder ob die Mecoptera paraphyletisch in Bezug auf die Siphonaptera sind.
Auf eine mdgliche Paraphylie der Mecoptera weisen nicht nur molekulargenetische
Untersuchungen hin (Chalwatzis et al. 1995), sondern vor allem das zeitgeschichtlich spéite
Auftauchen der Siphonaptera in den Fossilfunden (ca. 130 Mill. Jahre, Kukalova-Peck 1991;
Mecoptera dagegen ca. 240 Mill. Jahre, Willman 1989). Ebenso unklar ist der Ursprung der etwa
dreilig EcS50-Sensillen bei Panorpa vulgaris, bzw. ob ein Zusammenhang mit den basalen

Komplexchemosensillen der Flohlarve besteht.
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Abb. 100) Habschematische Darstellung der larvalen Antennen eniger Holometabola. A)
Ctenocephalides felis (Siphonaptera); B) Panorpa vulgaris (Mecoptera); C) Manduca sexta (L epidoptera);
D) Stylops mellitae (Strepsiptera). Legende siehe S. 254.
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Abb. 101) Lageskizze der antennalen Sensillen auf halbschematischen Antennenquerschnitten
verschiedener Holometabola; die Diagramme représentieren jeweils einen Vertreter der groBeren
systematischen Gruppen des Stammbaums. A) Ctenocephalides felis (Siphonaptera); B) Panorpa vulgaris
(Mecoptera); C) Manduca sexta (Lepidoptera); D) Stylops mellitae (Strepsiptera). Legende siche S. 254.
(A,C) Ventral links; (B,D) ventral unten.
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Anhand der bisher untersuchten Holometabola-Larven lassen sich leider keine genauen Angaben
tiber Anzahl und Sinneszellinventar der Peg-Sensillen im Grundplan der einzelnen
Gruppierungen herleiten. Angesichts der geringen Ubereinstimmungen (1-5 Peg-Sensillen mit 4-
6 Sinneszellen; vgl. Tab. 4.9) kann wahrscheinlich nur eine ausfiihrlichere Dokumentation durch
mehr untersuchte Vertreter eine Rekonstruktion der evolutiven Verdanderungen ermdglichen.

Das aktuell wohl meist umstrittene Thema ist die stammesgeschichtliche Stellung der
Strepsiptera (Kristensen 1995). Seit ihrer Entdeckung durch Rossi (1793; Xenos vesparum) und
der Interpretation als eigene Insektenordnung durch Kirby (1815) wurden die Strepsiptera den
unterschiedlichsten Insektenordnungen als Teilgruppe oder als Schwestertaxon zugeordnet, wie
z.B. den Hymenoptera (Rossi 1793), Lepidoptera, Siphonaptera, Coleoptera* (Crowson 1960;
Kathirithamby 1989, Kinzelbach 1990; Hennig 1981; Kristensen 1991, 1995; Pix et al. 1993;
Kukalova-Peck & Lawrence 1993; Carmean & Crespi 1995, Huelsenbeck 1997) und den Diptera
(Latreille 1809; Lamarck 1816; Pierce 1909; Whiting & Wheeler 1994; Whiting et al. 1997). Eine
Stellung der Facherfliigler aulerhalb der Holometabola wurde dagegen, bezogen auf moderne
Arbeiten, nur von Kristensen (1991) als Moglichkeit angefiihrt. Nachdem die Interpretation der
Strepsiptera als Schwestertaxon der Coleoptera die letzten etwa 30 Jahre vorherrschte, ist die
Diskussion um die Stellung der Ficherfliigler nach der Veroffentlichung von Whiting und
Wheeler (1994), in der sie vor allem aufgrund molekulargenetischer, aber auch morphologischer
Hinweise ein Schwestergruppenverhiltnis mit den Diptera folgerten, erneut entflammt. Dies hat
zu einem anhaltenden Schlagabtausch zwischen zwei Lagern gefiihrt, wobei eigentlich nicht die
primédren Ergebnisse der genetischen Sequenzvergleiche, sondern nur die daraus gezogenen
SchluBifolgerungen umstritten sind; wihrend die eine Seite (Whiting & Kathirithamby 1995;
Chalwatzis et al. 1995; Whiting et al. 1997; Whiting 1998 a,b) eine Schwestergruppenbeziehung
[Diptera + Strepsiptera] annehmen, wird diese Interpretation von diversen Autoren (Carmean &
Crespi 1995, Huelsenbeck 1997; Hwang et al. 1998) angezweifelt und als Artefakt (,,long-branch
attraction®, Felsenstein 1978) betrachtet.

Bei den Strepsiptera handelt es sich, wie bei den Siphonaptera, um ein hochabgeleitetes Taxon
(Hennig 1981). Anders als bei den Flohlarven sind die Antennen der Facherfliigler-Primérlarven
aber nur noch Minimalausgaben mit vollig reduzierten Antennengliedern und nur noch flinf
antennalen Sensillen. Mit zwei 1S3-Sensillen, zwei TS1-Sensillen und einem stark reduzierten
olfaktorischen Chemosensillum sind nur plesiomorphe Merkmale ohne aussagekriftiges
Lagegefiige vorhanden, so da3 die antennalen Sensillenmerkmale keine Antworten auf die Frage
nach der systematischen Stellung der Strepsiptera geben konnen. Dennoch sind die Argumente
fiir eine Schwestergruppenbeziehung zwischen den Diptera und den [Mecoptera + Siphonaptera]
so stichhaltig, daB3 diese durch Merkmale der Strepsiptera erst einmal {ibertroffen sein wollen.

Interessant wire in jedem Fall auch eine Untersuchung der Sekundédrlarvenstadien der

* Schwestergruppenverhéiltnis aufgrund einer einzigen Synapomorphie: Hinterfliigel als Flugantrieb
(’posteromotorism”).
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Strepsiptera. Die ungewohnliche Architektur der beiden 1S3-Sensillen von Stylops mellitae
erinnert etwas an Beschreibungen des sogenannten ,,tuft”-Sensillums (Haarbiischel-Sensillum),

das bei den Lausen, wie wohl
fungiert (Steinbrecht 1994).

=
<5} 2]
~— =
=" L
o i -
7 (o8
=% 1
I3 (]
h p—
- o
N @)
[C1x3]
2x1S3

auch bei der Strepsiptera-Larve, als Thermo-/Hygrorezeptor

Mecopterida
I ]
I 1
Amphiesmenoptera  Antliophora
| N - |
: 5
s ®
£ 5 & =
e & =3 = -
= = ) =) )
‘= > = =
% .8 q.) o =
= © i o=
- = v /A

nur P4 nur P4 oder P5

C3 reduziert
[C7x3/2] proximal
[IS3+SP] reduziert

[C3x3/2] distal
C7 reduziert

[C3x3/2] distal
[C7x3/2] prox.

2x1S3 ) 2x183
(inkl. [IS3+SP)) (inkl. [IS3+SP])

[C10-12x3(2)]

2x 1S3
(inkl. [IS3+SP])

P reduziert nxP
1 H [C3x3/2] distal
: : [C7x3/2] proximal
1 1 2x1S3
1 1 (inkl. [IS3+SP])
Oplesiomorph C
apomorph
. P P n x Komplexchemosensillen (C)
77 unklar ob P (
7 . . n x Kontaktchemorezeptoren (P)
urspriinglich 2 xIS3 (ein distales [IS3+SP])
oder abgeleitet n x TS1

Wahrscheinlichster

Abb. 102)

Stammbaum der Holometabola basierend auf den antennalen

Sensillenmerkmalen; berticksichtigt sind nur die hier untersuchten Ordnungen, sowie die in der Literatur

beschriebenen Coleoptera.
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5.7.3 Sensillen der larvalen Antennen im Grundplan der Diptera und der wahrscheinlichste

Stammbaum anhand der Sensillenmerkmale

Unter Beriicksichtigung der evolutiven Tendenzen bei den AuBlengruppenvertretern wird in der
Folge diskutiert, welche antennalen Sensillen moglicherweise schon im Grundplan der Diptera
vorhanden waren. SchlieBlich wird zum Schlu3 noch ein Stammbaumvorschlag vorgestellt (Abb.
103), der die grundsétzlichen Ideen der heute gingigen Kladogramme der Diptera mit dem in
dieser Arbeit hergeleiteten, wahrscheinlichen Evolutionsverlauf der antennalen Sensillen in
Einklang bringt.

Im vorherigen Kapitel konnte der evolutive Werdegang individueller Cone-Sensillen bei den
Mecopterida erstaunlich detailliert rekonstruiert werden, so dal mit sehr grofler
Wahrscheinlichkeit der gemischte C7-Cone [7x3/2] auf einem eher proximalen Antennenglied zu
den Grundplanmerkmalen der Diptera gehort. Hinsichtlich des gemischten Cones représentieren
also die Culicomorpha und die Tipulomorpha die urspriinglichste Merkmalsauspriagung bei den
untersuchten Diptera.

Nicht bei allen antennalen Sensillen ist der Grundplanzustand so eindeutig herzuleiten, wie beim
Dipteren-Cone. Obwohl es sich auf den ersten Blick anbietet, vom einzigen Peg der Lepidoptera-
Antenne auch auf den Peg der Diptera zu schlieen, deuten die zahlreichen Pegs bei den
Coleoptera, Mecoptera und Siphonaptera eher darauf hin, daB auch im Grundplan der
Mecopterida und Antliophora mehr als nur ein Peg vorhanden ist. Beim derzeitigen
Kenntnisstand kann nicht entschieden werden, ob der [3+1] Peg (Lepidoptera) oder der [4+1] Peg
(Mecoptera und Siphonaptera) der urspriinglichste Merkmalszustand bei den Diptera ist, denn
auch die evolutiven Trends innerhalb der Diptera lassen beide Interpretationen zu. In jedem Fall
ist die sparsamste phylogenetische Erkldrung fiir die unterschiedlichen Pegs bei den Diptera, dal3
es zu einer frithen Aufspaltung in eine Linie mit [3+1] und eine mit [4+1] Peg kam, unabhingig
davon welcher Peg das abgeleitete Merkmal darstellt (Abb. 103).

Ein wichtiger Hinweis, nicht nur fiir die Monophylie der Antliophora, sondern auch fiir weitere
Sensillen im Grundplan der Diptera ist das AS2-Sensillum der Flohlarve. Ein konvergenter
Ursprung dieser Sensillen bei so nahe verwandten Taxa ist unwahrscheinlich und deshalb kann
man folgern, dal auch AS2-Sensillen Grundplanmerkmale der Diptera sind; ob allerdings zwei
AS2-Sensillen, wie bei den Blephariceridae, Simuliidae und Dixidae oder aber drei AS2-
Sensillen, wie bei vielen anderen Culicomorpha, urspriinglich sind, kann nur durch weitere

Untersuchungen z.B. der Ptychopteromorpha, Thaumaleidae und Nymphomyiidae geldst werden.

Abb. 103) Wahrscheinlichster Stammbaum der Diptera basierend auf den antennalen Sensillenmerkmalen.

Boxen: vermutliche Grundplanmerkmale des im Stammbaum folgenden Taxons.
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Interessanterweise ist die Schluflfolgerung, dal AS2-Sensillen Grundplanmerkmale der larvalen
Dipteren-Antennen sind, ein wichtiges Argument gegen die so hdufig vermutete Stellung der
Tipulomorpha als Schwestergruppe aller ilibrigen Diptera, da in diesem Fall entweder die AS2-
Sensillen der Siphonaptera und der basal abzweigenden Diptera oder aber die AS3-Sensillen der
Tipulomorpha und [Bibionomorpha + Trichoceridae] konvergent entstanden wiren.

Die Verteilung der eDS-Sensillen bei den Diptera 1d6t die Moglichkeit offen, dafl eventuell auch
zwei eDS-Sensillen schon bei der Entstehung der Diptera vorhanden waren. Aufler dem basale
TS1,-Sensillum, das bei fast allen Diptera zu finden ist und deshalb mit groBer Sicherheit auch zu
deren Grundplan zihlt, gehoren diesem vermutlich noch weitere TS1-Sensillen an.

Eine endgiiltige und {iber jeden Zweifel erhabene Aufkldrung der Stammesgeschichte der Diptera
war nach iiber 100 Jahren intensiver Dipterologie weder realistisch, noch Ziel dieser Arbeit. So
spiegeln die hier vorgeschlagenen Stammbéume (Abb. 102 fiir die Holometabola, bzw. Abb. 103
fiir die Diptera) auch nur die — basierend auf den antennalen Sensillenmerkmalen der Larven —
wahrscheinlichste Rekonstruktion der Phylogenie wider. Als solche vermdgen sie durchaus
Anregungen und Entscheidungshilfen in kritischen und umstrittenen Punkten zu geben, sind aber
dennoch nur ein weiterer Baustein auf dem Weg zu einem besseren Verstindnis der
stammesgeschichten Zusammenhinge der Diptera bzw. der Holometabola.

Verglichen mit bestehenden Hypothesen représentiert das hier vorgeschlagene Kladogramm im
Bezug auf die ,,Nematocera” eine Mischung aus den Rekonstruktionen von Wood und Borkent
(1989) bzw. Oosterbrock und Courtney (1995). Bei den Bezichungen zwischen den
,»Orthorrhapha” unterstiitzen die Sensillenmerkmale eher die Anregungen und Interpretationen
von Woodley (1989) und Sinclair et al. (1993). Zur Stammesgeschichte der Cyclorrhapha haben
sich die aktuell gingigen Ideen bestitigt, konnten jedoch um bemerkenswert viele

Synapomorphien fiir dieses Taxon bzw. fiir Teilgruppen ergdnzt werden.

In dieser Arbeit konnte nicht nur die Homologie einzelner antennaler Sensillen gezeigt werden,
sondern auch, daB individuelle Sensillen einem evolutiven Wandel unterworfen sind. Die
Ergebnisse und Interpretationen belegen sogar, daB ultrastrukturelle Untersuchung von
wenigzelligen Kleinsinnesorganen ein vielversprechendes Werkzeug fiir Stammbaum-
rekonstruktion auf hoherer systematischer Ebene darstellen konnen. Im Zuge der Analyse
konnten daher Aussagen zu den Grundplinen der Cyclorrhapha, Brachycera, Diptera,
Mecopterida und teilweise sogar der Holometabola getroffen werden. Dariiber hinaus wurde
durch das Herausarbeiten spezifischer Merkmale auch ein gut dokumentiertes Referenzsystem
geschaffen, das eine neue Plattform bietet, fiir eine auf gemeinsamem Ursprung (Homologie)
beruhende Klassifizierung von Sensillen. Die Erkenntnis, da3 holometabole Larven mit einem
Satz homologer Sensillen ausgestattet sind und individuelle Sensillen iiber eine seit mehr als 280
Millionen Jahre andauernde Evolution (Kukalovéa-Peck 1991) verfolgt werden kénnen, wird

hoffentlich methodische, aber auch inhaltliche Anreize fiir zukiinftige Untersuchungen liefern.
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,,odor-binding proteins”

Peg,

[Pn+1]: Peg mit ,,n” chemosensitiven SZ
proximaler Basalkorper
,pheromon-binding proteins”
periphere Mikrotubuli

Reservoir

Septum der Dendritenscheide

sensu Hennig

sensu lato (im weiteren Sinne)
sensu stricto (im engeren Sinne)
sensu Wood und Borkent (1989)
Sensillum ohne modalitétsspezifische
Strukturen mit 1 bzw. 2 SZ
S1-Sensillum als Cone-Fortsatz
Sensillengruppe

Subkutikula

,,S€Nse organ precursor”
Scolopalorgan
Signal-zu-Rausch-Verhiltnis
Sockelseptum

Stemma

,»single-walled wall-pore sensillum”
(einfachwandiges Geruchssensillum)
Sinneszelle

thekogene Hilfszelle

tormogene Hilfszelle

trichogene Hilfszelle

Sensillum mit Tubularkdrper und
gefalteter Dendritenscheide

und einer mechanosensitiven SZ
Index b/m/d: basal/median/distal
ventral

Zellauslaufer

Zellkern

Zentrales Nevensystem
,,delta”’-Sensillum, mit Dendriten
unterschiedlicher Elektronendichte
und 2 bzw. 3 SZ







