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Die physikalische Kieme der Wasserinsekten 

Von H. P. WOLVEKAMP ~, Leiden 

I. Ein/iihrung 

Es gibt eine betrAchtliehe Anzahl yon Wasserinsek- 
ten, die beim Untertauchen einen Luftvorrat  mit sieh 
ffihren. Diese Luft wird in einigen FAllen beinahe voll- 
kommen in dem Hohlraum zwischen Rfiekenseite und 
Elythren aufbewahrt (Imago von Dytiscus); in ande- 
ren FAllen aber zum gr6ssten Teil an der Aussenseite 
eines Teites des Tierk6rpers mitgeffihrt, einem Tell, der 
hydrophobe Eigenschaften hat~ wobei die Luft  also 
direktem Kontakt  mit dem Wasser ausgesetzt ist. 

Dass diesen Luftvorr~iten eine Bedeutung als Sauer- 
stoffreservoir zukornmt, hat  man schon lange ver- 
mutet. Jedoch wurde diese Auffassung yon einigen 
Zoologen, die behaupteten, dass dem Luftvorrat  nur 
eine hydrostatische Funktion beigelegt werden d/irfe, 
bestritten (BROCHER, 1912). 

Es ist unbedingt richtig, dass die LuftvorrAte eine 
hydrostatische Funktion haben. Ein eindrucksvolles 
Beispiel hierffir finder slch bei THORPE ~, der ausffihr- 
lich beschrieben hat, wie der K/ifer Elmis mit Hilfe 
seines Luftvorrates, der im Subelythralraum zusam- 
mengepresst werden kann, imstande ist, sein spezifi- 
sches Gewicht abzuiindern, und so aktiv zur Wasser- 
oberflAche aufsteigen oder zum Boden zurfickkehren 
kann. 

Von EGE 8 wurde zuerst nachgewiesen, dass dem Luft- 
vorrat aber auch eine respiratorische Bedeutung zu- 
kommt, indem er mit Hilfe des Mikro-Luftanalysen- 
apparates von I{ROGH 4 die quantitat ive Zusammen- 
setzung der Luftblase einiger Wasserinsekten (Dytis- 
cidae, Notonecta und Corixa ) nach verschiedenen Tauch- 
zeiten bestimmte. Er  wies nach, dass der prozentuale 
Sauerstoffgehalt sich innerhalb sehr kurzer Zeit ver- 
ringert, was, da das Wasser mit atmosphArischer Luft  
ges/ittigt war, nut  durch Sauerstoffverbrauch dutch 
das Tier erklArt werden kann. 

STRAUSS-DURCKHEIM hat  aber schon 1828 darauf 
hingewiesen, dass in FAllen, in denen der Luftvorrat  
dem Wasser exponiert ist, diese Verringerung des 
Sauerstoffgehalts yon einer Aufnahme yon Sauerstoff 
aus dem Wasser in die Gasblase gefolgt werden mfisse. 
Dieser Auffassung haben sieh u.a. DUTROCHET (1833) 
und spAter COMSTOCK (1887) angeschlossen. Doch so 
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unabweislieh diese Folgerung auch war, solange quan- 
ti tative Versuchsresultate fehlten, war fiber die prak- 
tische Bedeutung dieses Respirationsmeehanismus 
kaum etwas auszusagen. 

Nach 1900 haben sich dann einige Untersucher nAher 
mit diesem Atmungstypus befasst, JORDAN pr/igte 
(1927) ffir die als Atmungsorgan fungierende Gasblase 
den Namen ((physikalische Kieme,.  

EGE 1 begl-findete die Theorie der Funktion der phy- 
sikalischen Kieme sowohl dutch theoretische Deduk- 
tionen als durch Beobachtungen und Experimente, die 
er im Kroghschen Insti tut  ausffihrte.'Die von ihm und 
von KROGH 2 entwiekelte Vorstellung besagt kurz- 
gefasst das Folgende. Die totale Gasspannung in der 
Gasblase betrAgt infolge des Wasserdruckes etwas mehr 
als eine AtmosphAre. Die Sauerstoffaufnahme durch 
Atmung verursacht eine mehr oder weniger betrAcht- 
liche Senkung des Sauerstoffparfialdruckes. Infolge- 
dessen diffundiert Sauerstoff aus dem Wasser in die 
physika]ische Kieme hinein, falls das Wasser mit Luft 
von einer AtmosphAre Druck ges~ittigt ist. Die vom 
Tier abgegebene Kohlens/iure diffundiert sehr schnell 
aus der Gasblase hinaus infolge der sehr grossen L6s- 
lichkeit dieses Gases. Ein Ersatz des verschwundenen 
Sauerstoffs dutch CO 2 findet deshalb nicht statt.  Bei 
konstantem Totaldruck des Gases wird also eine Er- 
h6hung des Stickstoffdruckes auftreten, die ungefAhr 
denselben Zahlenwert hat wie die Erniedrigung des 
Sauerstoffpartialdruckes. Der hydrostatisehe Druck, 
der Sauerstoffverbrauch und der erh6hte Stiekstoff- 
partialdruck verursachen ein allm~ihliehes Verschvcin- 
den der Gasblase. Ffir die Funktion der physikalischen 
Kieme ist die Gr6sse der mit dem Wasser in Kontakt  
stehenden OberflAche des Gasvorrates von ausschlag- 
gebender Bedeutung. (Ieh m6chte darauf hinweisen, 
dass diese OberflAche sich in vielen F~llen wAhrend der 
Verkleinerung des Gasvolumens kaum ~indert, da die 
Luftmenge bestimmte Teile des K6rpers in einer relativ 
dfinnen Sehicht bedeckt, die Krfimmung der freien 
Oberfl/iehe also ziemlieh gering ist.) 

Der Stickstoff spielt eine sehr wichtige Rolle als 
Empfangsphase; denn in einer Sauerstoffblase finder 
selbstverstAndlieh durch Sauerstoffschwund keine 
Verringerung des Sauerstoffdruckes start, und es wird 
deshalb keine O2-Aufnahme stattfinden, selbst nicht 
aus mit Sauerstoff gesAttigtem Wasser. Wichtig ist 
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noch, dass die Diffusion des Sauerstoffs dreimal so 
schnell verlAuff als diejenige des Stickstoffes. Infolge- 
dessen wird, wie EGE 1 auch experimentelI nachwies, eine 
vom Wasserinsekt mitgenommene Sauerstoffblase in 
mit O~ ges~ttigtem Wasser viel schneller w~rschwinden 
Ms eine Luffblase in mit Luft saturiertem Wasser. Die 
obenerw~hnte Theorie erkl~rt das merkwtirdige Resul- 
tat  des folgenden EGEschen Versuches. Ein Riicken- 
schwimmer (Notonecta glauca L.), der mit einem Sauer- 
stoffvorrat untergetaucht war in mit 02 gesattigtem 
Wasser, hat te  in 14 Minuten seinen Gasvorrat ver- 
braucht und war nach 35 rain tot, w~hrend ein anderes 
Tier mit einer Luftblase in Wasser, das mit der Atmo- 
sph/ire im Diffusionsgleichgewicht war, sechs Stunden 
am Leben blieb. 

EGE 1 hat durch Berechnungen, basiert auf den Wer- 
ten des Sauerstoffpartialdruckes in der Gasphase nach 
verschiedenen Tauchzeiten, nachzuweisen versucht, 
dass die physikalische Kieme die Beschaffung aus- 
reichender Sauerstoffmengen besorgen kann. Er  be- 
nutzte dafiir die Formel 

M .  760 
Pl-  P~ y . s  

wo P l -  P2 die Differenz der Sauerstofftensionen im 
VCasser und in der Gasblase, M das Volumen des Gases, 
das die Gasphase pro Minute verl/isst, s die freie Ober- 
flSche des Gasvorrats und y den sogenannten Inva- 
sionskoeffizienten darstellen. Der Gasschwund wurde 
mit dem Sauerstoffverbrauch des Tieres, der im 
Kroghschen Respirometer - also in der Luft!  - be- 
stimmt wurde, gleichgesetzt. Der Invasionskoeffizient 
wurde eigens fiir diese Berechnungen neu bestimmt. 

Gegen dieses Vorgehen sind zwei Einw~inde zu ma- 
chert. Die Atmungsgr6sse in der Luft  braucht nicht 
derjenigen beim Wasserleben gteich zu sein. Wichtiger 
ist die Tatsache, dass es sich bei der cclnvasiom~ um eine 
Diffusion dutch eine ruhende Wasserschicht handelt, 
die an die Gasphase grenzt, lJber die Dicke dieser 
Schicht beim ruhenden oder beim umherschwimmen- 
den Tier l~sst sich aber kaum etwas aussagen. Das 
heisst also, der Invasionskoeffizient darf nicht als eine 
Konstante betrachtet  werden, und damit  werden die 
Resultate der Berechnungen hinf~ttlig. Der Bedeutung 
eventueller Ventilationsbewegungen hat :EGE 1 keine 
besondere Aufmerksamkeit zugewendet. 

Aus weiteren Beobachtungen ging hervor, dass der 
Rtickenschwimmer in mit atmosph~iriseher Luft  ge- 
s~ttigtem Wasser erst nach 6 h starb, in mit Stickstoff 
saturiertem Wasser abet schon nach 5 rain leblos war. 
Diese Wahrnehmung beweist, dass das Tier imstande 
ist, dem .Vdasser Sauerstoff zu entziehen. Dass hierbei 
die Kiemenfunktion des Gasvorrats yon ausschlag- 
gebender Bedeutung ist, beweist eine andere Beob- 
achtung. Notonecta hat seinen Luftvorrat  unter den 

1 R. EGE, Z. aUg. Physiol. 17, 81 (1915). 

Elythren und an der Bauchseite, wo er von zwei Rei- 
hen von hydrophoben Haaren bedeekt wird. Daneben 
haftet  nach dem Untertauchen eine sehr dfinne Luft- 
schicht an der Oberseite der Elythren. Diese Schicht 
l~isst sich durch Abreiben entfernen, wobei die Ober- 
fl~iche der Fltigeldecken ihre hydrofuge Eigensehaft 
verliert. Wenn das Tier nun gezwungen wird, ohne 
diese Luftschicht unterzutauchen, ist es schon nach 
15 min tot. Eine Sch~digung des Tieres selbst findet, 
wie wir bei Nachprfifung dieses Versuches mehrmals 
feststellen konnten, nicht start :  kann das Tier regel- 
m~issig an die Oberfl~.che kommen, um seinen Luft- 
vorrat zu erneuern, dann bleibt es am Leben. Ffir 
Notonecta steht die Kiemenfunktion dieser Luffschicht 
also lest. 

Im fibrigen aber st immt die Behauptung von 
POPHAM 1, dass die Bedeutung der Kiemenfunktion 
weder von EGE noch von u n s  (DE RUITER et al. ~) streng 
bewiesen wurde. Es w~ire immerhin noch m6glich, dass 
der Sauerstoff regelrecht aus dem Wasser durch die 
Haut aufgenommen wfirde. In der Tat  haben WOLVE- 
KAMP und VLASBLOM 3 gefunden, dass beim Wasser- 
skorpion (Nepa cinerea L.) ein Teil des Sauerstoffes 
auch ohne Gaskieme und zwar durch die dorsale Seite 
des Abdomens aufgenommen werden kann (zitiert in 
D E  R U I T E R  et al.~). 

POPHAM I selbst wies die Kiemenfunktion des Gas- 
vorrates yon Corixa Geo]/royi nach, indem er einige 
Tiere in einem verst6pselten Erlenmeyerkolben hielt, 
der mit stickstoffgesiittigtem Wasser geffillt war; 
andere Tiere wiederum hielt er in einer Flasche, in 
welcher sich mit Luft  saturiertes Wasser befand. In 
beiden F~tllen waren die Beh~tlter nicht v611ig mit 
Wasser gefiillt, und es wurde kontinuierlich ein Stick- 
stoffstrom durch die Gasrtiume der Flaschen hindurch- 
geleitet. Im ersten Falle tauchten die Tiere nur einige 
Male unter und blieben danach hilflos an der Oberfltiche 
des Wassers treiben, wo sie bald starben. Im zweiten 
Falle aber blieben die Tiere, die gelegentlich ihren Gas- 
vorrat  erneuerten, am Leben, offenbar weil sie dem 
Wasser gentigend Sauerstoff entziehen konnten. Dass 
dafiir die Gasblase notwendig war, zeigte sich in einem 
drit ten Versuch, wo der Gasvorrat entfernt und die 
Stigmata mittels Vaselin verschlossen wurden. Die 
Tiere starben schnell, konnten offenbar ihren Bedarf 
an Sauerstoff nicht in ausreichender Weise durch Haut-  
atmung decken. 

Schliesslich hat VLASBLO~ 4 vor kurzem die Kiemen- 
funktion des Gasvorrats einiger Wasserinsekten nach- 
gewiesen, indem er die Sauerstoffaufnahme aus dem 
Wasser in verstSpselten Flaschen yon Wanzen mit 

1 :E. 3. POPHAM, Proc. Roy. Entom. Soc. 29, 51 (1954). 
¢ L. DE RUITER, H. P. WOLVEKAMP, A. J. VAN TOOREN und 

A. G. VLASBLOM, Acta Physiol. Pharnl. Neerl. 2, 180 (1952). 
3 H. P. WOLVEKAMP und A. G. VLASBLOM, Acta Physiol. Pharm. 

Neerl. 2, 214 (1952). 
4 A. VLASBLOM, unverbffentlichte Versuche. 
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Luftvorrat  verglich mit derjenigen von Tieren ohne 
Luftvorrat .  Es zeigte sich, dass Notonecta nach Ent-  
fernung der Luftschicht auf den Fliigeldecken praktisch 
keinen Sauerstoff aufnimmt. Bei Corixa und Naucoris 
sinkt der Sauerstoffverbrauch stark herab (Tab. I) ; bei 
der kleinen Wanze Sigara aber scheint die Haut-  
a tmung einen bedeutenden Weft  erreichen zu k6nnen. 

Tabelle I 

Sauerstoffaufnahme aus dem X&'asser, ohne und mi t  physikalischer 
Kieme; Temperatur 20 °. Gemessen in cma/K.Tier/Stunde 

Ohne Kieme Mit Kieme 

Notonecta 0 - 25,5 217,5-326 
Corixa 42 - 51,5 258,5-323 
Naucoris  . . 17 - 33 210,5-282,5 
Sigara 212,5-315 371,5-470 

II .  Die Sauersto]/au]nahme aus dem Wasser 
als Kettenprozess 

Die Teilprozesse, die die Gr6sse der Sauerstoffauf- 
nahme aus dem Wasser beherrschen, sind folgende: 

1. Der Sauersto/]verbrauch in den Geweben. Dieser 
Verbrauch ist selbstverstfindlich yon der Temperatur  
und vonde r  Aktivit~t des Tieres abh~ingig und deshalb 
ausserordentlich starken Schwankungen unterworfen. 

2. Die Sauersto//di//usion im Tracheensystem. In ei- 
nigen F~iUen lasst sich, wie KROGH 1 nachgewiesen hat, 
das Sauerstoffpartialdruckgef/ille an Hand yon Mes- 
sungen der anatomischen Dirnensionen und yon Be- 
stimmungen des Gasstoffwechsels berechnen. H~ufig 
gibt es aber Komplikationen: die Stigmata sind oft 
periodenweise verschlossen; Teile des Tracheensystems 
werden bei vielen Insekten ventiliert, und die Tracheo- 
len sind in wechselndem Ausmass mit Fliissigkeit ge- 
ftillt (V~rlGGLESWORTH). Jedenfalls besteht wohl immer 
ein betr~ichtlicher Unterschied zwischen den Werten 
des Sauerstoffpartialdruckes in den TracheoIen und 
denjenigen am Eingang der grossen Tracheenst~imme. 

3. Die Sauersto//di//usion in dem Gasvorrat. Wenn 
die Stigmata o.W. in die Luftblase ausmfinden, wird 
das GefiiUe des Sauerstoffdruckes zwischen der Gas- 
blasenoberfl~iche und den Stigmata sehr klein sein, da 
hier die Diffusion nicht ill einer engen R6hre (wie im 
Tracheensystem) stattfindet.  

Allerdings gibt es F~lle, in denen der Zustand weni- 
ger einfach ist. So sind die Diffusionsverhfiltnisse bei 
Notonecta bestimmt weniger gtinstig, da die Luftschicht 
auf den Elythra  sehr diinn ist und der Sauerstoff dutch 
diesen engen Luftraum seitw~trts abgeftihrt werden 
muss, um die an der Bauchseite gelegenen, in den 
grossen Luftvorrat  ausmfindenden Stigmata erreichen 
zu k6nnen. Eine mathematische Formulierung dieser 
Verhiiltnisse ist praktisch kaum ausfiihrbar. 

4. Die DiJ]usion durch die Grenzschicht Wasser-Lu]t. 
BoI~R und sp~iter KI~OGH haben diesem Prozess eine 

x A. KROGH, The Comparative Physiology o/ Respiratory Mech- 
anisms (Pennsylvania Press, Philadelphia 1941), 172 S. 

sehr spezielle Bedeutung beigelegt und sich viel Miihe 
gegeben, den sogenannten Invasionskoeffizienten, also 
die Gr6sse der pro Zeiteinheit unter Standardbedin- 
gungen dutch die Grenzfl~iche hindureh diffundieren- 
den Sauerstoffmenge zu messen. Es hat sich aber ge- 
zeigt, dass die erhaltenen Werte mit abnehmender 
Dicke des von ihnen benutzten Wasserfilms stark zu- 
nehmen. Das heisst also, die Diffusionsgesehwindigkeit 
in der Wasserschieht, die an die Gasphase grenzt, spielt 
bei diesen Bestimmungen eine fiberragende Rolle. 
Wahrscheinlich wird die Diffusion in der fiussersten 
(ein oder zwei Molekfilabst~nde) Wassersehieht gar 
nicht besonders verz6gert. Da nun die Dicke der ruhen- 
den Wasserschicht, wie wir sogleich sehen werden, be- 
stimmt stark wechselt, k6nnen Berechnungen, wie 
EGE 1 sie ausfiihrt - wobei die yon ihm bestimmten 
Werte des Invasionskoeffizienten benutzt wurden -,  
nicht zu brauchbaren Ergebnissen ffihren. 

5. Die Di//usion in obengenannter Wasserschicht. Hier- 
bei ist anzunehmen, dass es einetl allm/ihlichen Uber- 
gang zwischen der vom Tiere mitgezogenen, also in 
bezug auf das Tier ruhenden Wasserschicht und dem am 
Tier vorfiberstr6menden Wasser gibt. In dieser Schicht 
muss die Herbeischaffung des Sauerstoffs wieder durch 
Diffusion stattfinden. Wenn die Wasserinsekten sich 
ruhig verhalten, werden die Diffusionsverh~iltnisse, 
besonders in stehendem Wasser, sehr ungtinstig sein, 
wenn keine Ventilationsbewegungen ausgeffihrt wet- 
den. 

Aus dem Vorhergehenden dfirfen wir folgern, dass 
ffir ein richtiges Verst~ndnis der Atmungsfunktion des 
Gasvorrats nicht nut  die Oberfl/iche der physikali- 
schen Kieme, sondern auch die Bedeutung der Ventila- 
tionsbewegungen untersucht werden muss. Auch ist es 
wohl unumganglich notwendig, die Aufnahme yon 
Sauerstoff a us dem Wasser direkt zu bestimmen; 
Berechnungen, wie EGE 1 sie ausffihrte, sind mit grossen 
Unsicherheiten behaftet. 

I I I .  Die Bedeutung der Ventila/ionsbewegungen 
(DE RUITER et at. 2) 

Von den Wasserk~ifern Dytiscus marginalis L. (Gelb- 
rand), Hydrous piceus L. (Kolbenwasserk~tfer) und den 
Wanzen Naucoris cimicoides L. (gemeine Schwimm- 
wanze) und Notonecta glauca L. (Rfickenschwimmer) 
wurden bestimmt: 

die Sauerstoffaufnahme aus dem Wasser, 
das Volumen des Luftvorrates pro g/Tier, 
die freie Oberfl~tche der Gasblase pro g/Tier 

und im Falle yon Hydrous auch der Gasstoffwechsel, 
wenn das Tier den Sauerstoff nicht nur dem Wasser, 
sondern auch der Luft  entnehmen kann. Eine Zusam- 
menfassung der Ergebnisse finder sich in Tabelle II. 

I R. EGE, Z. allg. Physiol. t7, 81 (1915). 
L. DE I~UITER, H. P. ~¢VoLvEXA~IP, A. J.  VAN TOOREN und 

A. G. VL'AS~LOM, Acta Physiol. Pharm. Neerl. ~, 180 (I952). 
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Teinperatur  
O2-Verbrauch bei 

Luft -Wasser-Atmung 
i n  cm~/K.Tier]Stunde 

O~t-Verbraueh bei 
Wasse ra tmuag  in 

cma/K.Tier/Stunde 

Volumen der Gasblase 
in mm 3 pro Gramm 

K6rpergewieht 
(mittlere Zahl mela- 

rerer Best immungen) 

Freie Oberflfiche der 
Gasblase in em ~ pro 

Gramm K6rper- 
gewieht (mittlere 

Zahl mehrerer  
Best immungen)  

D y t i s c u s  m a r g i n a l i s  . . 

H y d r o u s p i c e u s  . . . 

N a u c o r i s  c i m i c o i d e s .  . 

N o t o n e c t a  g l a u c a  . . . 

20 ° 
20 ° 
15 ° 
20 ° 
20 ° 

42 -102  

17 -  17,5 
1 8 -  27 

127-164 
145-263 

45,9 

143,6 
172,5 

0,1 
1,42 

2,05 
4,65 

Die Versuchsergebnisse ftihren zu dem Schluss, dass 
offenbar eine relativ gosse, dem Wasser exponierte 
Oberfl~iehe der Luftblase nicht geniigt, um eine be- 
tr~iehtliche Aufnahme yon Sauerstoff zu gew~ihrleisten, 
denn wiewohl bei Hydrous diese Oberflfiche viel gr6sser 
ist als bei Dytiscus - der Kolbenwasserkfifer steht in 
dieser Hinsicht der gemeinen Schwimmwanze wenig 
nach -, ist seine Sauerstoffaufnahme aus dem Wasser 
kaum gr6sser als diejenige vom Gelbrand. Dass dies 
nicht herrtihrt von einem geringen Sauerstoffbedarf 
bei diesem sehr trfigen Pflanzenfresser, geht aus der 
Bestimmung der Gesamtatmung (Spalte 1) gentigend 
hervor. 

Ebensowenig darf behauptet werden, dass Hydrous 
einen besonders grossen Luftvorrat beim Untertauchen 
mitnimmt, der erneuert werden wtirde, lange bevor der 
Sauerstoffpartialdruck in ihm so niedrig wtirde, dass 
die Invasion von Sauerstoff einen betr~ehtlichen Wert 
bek~me; denn das Volumen des Gasvorrats pro g/Tier 
ist bedeutend kleiner als bei den Wanzen. Offenbar ist, 
wenigstens bei h6heren Temperaturen, ftir das Funktio- 
nieren der physikalisehen Kieme das Auftreten eines 
"Wasserstromes notwendig. 

In erster'Linie ist hervorzuheben, dass ein solcher 
Strom bei den lebhaften \Vasserwanzen automatisch 
auffritt, wenn sie umhersehwimmen, w~hrend dies bei 
dem langsam paddelnden Hydrous kaum der Fall sein 
wird. 

In Ruhe klammern sich die Wanzen, in untergetauch- 
tern Zustande, mit dem mittleren Beinpaar fest. Wenn 
die Ruhepause lange dauert, fiingt das hintere Bein- 
paar an, in einem nicht ganz regelm~issigen Rhythmus 
~Schwimmbewegungen>~ auszufiihren. Diese Bein- 
rhythmik tritt bei Notonecta, der im allgemeinen nur 
sehr kurze Ruhepausen halt, ausserdem oft an der 
0berfl~iche verbleibt, im Freileben nur selten auf. Bei 
Naucoris kann man sie im Aquarium 6fters wahr- 
nehmen, w/ihrend sie bei dem ruhigeren pflanzen- und 
detritusfressenden Corixa eine regelm/issig auftretende 
Erscheinung ist. 

Diese Beinbewegungen werden v o n  HAGEMANN,  

KROGH,  F r l .  OORTWIJN-I~OTJES u . a .  a I s  V e n t i l a t i o n s -  

bewegungen im Dienste der Atmung gewertet. Diese 

Behauptung haben wir beweisen k6nnen, indem wit die 
Sauerstoffaufnahme aus dem Wasser bestimmten, 
a) bei einem Tier, das an einer Unterlage angeheftet 

war, ohne die Bewegungsfreiheit der Schwimmbeine 
zu behindern, 

b) bei demselben Tier, wenn es frei umherschwimmt. 
Es zeigte sich nun, dass die Sauerstoffaufnahme 

durch Immobilisieren des Tieres nicht oder kaum be- 
hindert wurde, solange die Beine sich frei bewegen 
k6nnen. Bei Fesselung der Beine sinkt der Sauerstoff- 
verbrauch stark herab. Um die allerdings nicht sehr 
wahrscheinliche M6glichkeit auszuschliessen, dass es 
sich im letzteren Fall um eine Herabsetzung des Stoff- 
wechsels durch ruhiges Verhalten handelt, wurde in 
anderen Versuchen die Sauerstoffaufnahme von voll- 
st~ndig immobilisierten Tieren gemessen, erstens wenn 
die Unterlage, worauf sie gefesselt waren, in Ruhe ver- 
harrte, zweitens w/ihrend diese Unterlage rhythmisch 
auf und nieder bewegt wurde, wodurch eine kiinst- 
liche Ventilation stattfand. Im letzteren Fall steigt der 
Sauerstoffverbrauch bedeutend an (Tab. III). 

T a b e l l e  I I I .  Sauerstoffaufnahme mi t  und  ohne Ventilation 
in cm3/K.Tier/Stunde (Tabelle aus Einzelversuehen kompiliert) 

Tierart 

N a u c o r i s  

N o t o n e c t a  

H y d r o u s  

Frei 
r cmpe-  Immo- sehwim- 
r a t u r  bilisiert 

mend 

: t :20°i  1 0 0 - I l l  
-t- 5°~ 120-273 
- 2 0 o !  

_-t=21 o 169-307 
:}=21 ° 
18,5 ° 

Immobilisiert 
Beine gefesselt 

Tier wird 
passiv 

Ruhe rhythmiseh 
bewegt 

13-45 
34-105 
47-63  147-190 
32-94  
27-77 168-205 

9-21,5  59 ,5-68,5  

68 -170  
141-305 

126-331 

1 6 -  33 

Es ist zu bemerken, dass man durch diese kiinstliche 
Ventilation erreichen kann, dass Hydrous, der nie 
Ventilationsbewegungen ausfiihrt und der sehr lang- 
sam schwimmt, dern Wasser bedeutend mehr Sauer- 
stoff entnimmt als in freilebendem Zustand. Es muss 
noch nachdriieklich hervorgehoben werden, dass bei 
sehr niedrigen Temperaturen (4- 5°), wie sie im Winter 
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vorherrschen, das stark herabgesunkene Sanerstoff- 
bedfirfnis mit Hilfe der physikalischen Kieme auch 
ohne Ventilationsbewegungen gedeckt werden kann. 

Gew~issern, in denen die Wasserwanzen leben, h6here 
CO~-Tensionen, wie KROGH ~ hervorgehoben hat, hie- 
reals vorkommen. In den Abbildungen 1 und 2 sind 
einige Versuche mit Notonecta graphisch wiedergegeben. 

IV.  Die Atmungsregulation 

Wir wollen bier nur zwei Regulienmgsmechanismen, 
die im Dienste der Atmung stehen, erw~ihnen: erstens =, 
die Ventilation mit Hilfe der Schwimmbeine, zweitens g o 
die Erneuerung des Luftvorrats.  Dass das Luftsch6pfen ~, 
auch auftr i t t  in Beziehung zur zweiten, hydrostati-  = = 

0) schen Funktion der Luftblase, wenn n~imlich das 
spezifische Gewicht des Tieres samt Luftvorrat  zu 
niedrig geworden ist, soll bier nur beil~iufig erw~ihnt 
w e r d e n  (BROCHER, Fr l .  OORTWIJN-BOTJES). -~ 

Bei Corixa Geo//royi LEACH wurde yon Frl. OORT- 
WIJN-BOTJES nachgewiesen, dass die Ventilations- { 
bewegungen durch Kohlens~iure angeregt werden, / 
vHihrend Sauerstoffmangel das Tier zur Oberfi~che 
treibt. In sauerstoffreiem Wasser treibt Corixa an der 
OberflSche. Wir haben bei Naucoris und Notonecta 
~thnliche Ergebnisse erhalten, wobei noch hervorzu- 
heben ist, dass der Rfickenschwimmer gegen Sauer- 
stoffmangel besonders empfindlich ist. 

Die Versuche mit Kohlens~ure wurden derart  aus- 
geftihrt, dass die auf einer Unterlage fixierten Tiere in 
einem kleinen gl~sernen Beh~lter beobachtet wurden. 
Das Gefiiss wurde mit Wasser von bekanntem und 
wechselndem CO~-Gehalt gefiillt. 

100 

8 0  

6 0  

40 

O 2 1 4 0 i /  

02 'llSmmH9 [~ 

16Omm Hg 

10 20 30 4~ 
.~ Zeit in Min. 

Abb. 2. Notonecta. Zahl der Besuche an die Oberflache bci verschie- 
denen Sauerstofftensionen. Die Pfeile gcben an, dass dasTier versucht, 

das Wasser zu verlassen. 

V. Die E//izienz der physikaIischen Kieme in Relation 
zur [mien Oberfliiche und zur Ventilation 

CO 2 0,23mrnHg 

CO 2 21 m m  Hfl inn 
I I I I I I I I I 

. . . .  

6 ~ Ib ~s ~ ~ ab 3's 4b 
Zeit in Min. 

Abb. 1. Zeiten, die yon Notonecta an der Oberfl~che (weisse Areale/iber Bezugslinie) 
und in der Tiefe (sehraffierte Areale) verbracht wurden. Unter jedem Diagramm ist 

obendreln die Totalsumme dieser Zeiten angegeben. 

Die Absicht war, ~thnlich wie in den klassischen 
Versuchen yon HALDANE und PRIESTLEY, dutch An- 
reicherung des Milieus mit Kohlens~ure eine schnellere 
ErhShung des Kohlens~iuregehalts der Atmungsorgane 
zu erreichen, als es der Fall sein wfirde, wenn CO~ nur  
yon den Geweben geliefert wird. Keineswegs war es uns 
darum zu tun, Reaktionen auf den Kohlens~iuregehalt 
des Milieus zu untersuchen, da in den natfirlichen 

Es ist deutlich, dass in vielen FMlen Ventilations- 
bewegungen ffir die Funktion einer physikalischen 

Kieme unumg~tnglich notwendig sind. 
Es w~ire aber unrichtig, hieraus zu fol- 
gern, dass bei hSheren Temperaturen, 
also bei intensivem Stoffwechsel, die 
Kiemenfunktion des Luftvorrates im- 
mer nur  dann eine bedeutende Rolle 
spielt, wenn v o n d e r  betreffenden Tier- 
art ein Wasserstrom erzeugt wird. Die 
Wasserspinne (Argyroneta aqua/ica 
CLERCK) bewegt sich tr~ige im Wasser 
umber. In bisher unverSffentlichten 
Versuchen yon Frau E. JAEGER-DRAAF- 
SEL 2 hat sich abet gezeigt, dass diese 
Spinne eine bedeutende ~Wasserat- 
mung~ hat. Beil~iufig sei noch bemerkt, 
dass dieses Tier auch ohne Luftkieme 
noch so viel Sauerstoff dem Wasser ent- 
ziehen kann, dass es bei niedrigen 
Temperaturen im Winter nicht an der 
Oberfl~iche aufzutauchen braucht, um 

Luft zu sch6pfen, wie aus Beobachtungen yon 
WESENBERG-LUND ~ und Versuchen in unserem Insti tut  
hervorgeht. 

1 A. KROGH, The Comparative Physiology o/ Respiratory Mech- 
anisms (Pennsylvania Press, Philadelphia 1941), 172 S. 

2 E. JAEGER-DRAAFSEL, unverSffenflichte Versuche. 
8 C. WESENB~Rc-LUND, Biologie der Siisswasserinsehten (Nordisk 

Forlag, J. Springer, Kopenhagen, Berlin, Wien 1943), 682 S. 
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VI. Die Bedeutung der physikalischen Kieme 
im Freileben 

Wenn auch aus dem Vorhergehenden zur Gentige 
heI~'orgeht, dass den Luftvorr~ten der genannten 
Wasserinsekten eine Funktion als Atmungsorgan zu- 
kommt, so ist es doch nicht einfach, zu bestimmen, 
wie gross die Bedeutung dieser Kiemenfunktion im 
normalen Leben ist. 

Im Winter kommen die Wanzen selten oder nie zur 
Oberfl~che, und Hydrous schon gar nicht. Ob die Tiere 
zum Tell zu einem anoxybiotischen Stoffwechsel fiber- 
gehen, ist nicht bekannt; jedenfalls verbrauchen sie 
auch bei den niederen Temperaturen im Winter Sauer- 
stoff: Hydrous und Notonecta sterben in sauerstoff- 
freiem Wasser sehr bald. Naucoris kann wenigstens 
einige Tage lang ohne Sauerstoff sein, wobei sie in 
einem koma~mlichen Zustand verharrt. Nach Verlust 
des Luftvorrates sterben die drei genannten Insekten 
nach kurzer oder langer Zeit. Es dauert fibrigens sehr 
Iange, bevor die Luftschicht verschwunden ist, Im 
Frtihwinter sollen die Tiere ihren Luftvorrat aus den 
auch dann noch yon den Wasserpflanzen gebildeten 
Sauerstoffblasen erneuern. Dies alles geht aus Beob- 
achtungen v o n  WESENBERG-LUND 1 hervor. In den 
soeben erw~ihnten FAllen steht die Lebenswichtigkeit 
der physikalischen Kieme wohl fest. 

Um die Bedeutung der Wasseratmung im Sommer 
kennenzulernen, sollte man die Sauerstoffaufnahme 
aus dem Wasser mit der aus der Luft, unter Umst/in- 
den, die denjenigen des Freilebens nahekommen, 
bestimmen k6nnen. Die methodischen und technischen 
Schwierigkeiten sind abet nicht unbedeutend. EGE 2 
hat den Gesamtstoffwechsel einiger Wasserinsekten im 
Kroghschen Respirometer bestimmt. Es fragt sich 
abet, ob die so erhaltenen Zahlen fibereinstimmen mit 
dem Sauerstoffverbrauch unter flit diese Tiere nor- 
malen Umst~inden, das heisst beim Wasserleben. 

Im Prinzip ist es natfirlich m6glich, in einem tells mit 
Wasser, tells mit Luff geftillten Raum den Sauerstoff- 
schwund bei Anwesenheit von Wasserinsekten in 
beiden Phasen zu bestimmen. Hierbei gibt es abet zwei 
Fehlerquellen, die zu berficksichtigen sind. 

Erstens wird zwischen Wasser und Luft ein Gas- 
austausch stattfinden, sobald das Diffusionsgleich- 
gewicht des Sauerstoffs zwischen den beiden Phasen 
dutch die Atmung der Versuchstiere gest6rt ist. Indem 
man dem Respirationsgef~ss die Gestalt eines Erlen- 
meyer-Kolbens gibt, wobei das Wasser bis in den 
engen Hals stehen soil, kann man diesen Fehler ver- 
ringern, leider aber nicht aufheben. Abschliessung der 
Wasseroberfl~tche mit Paraffin61 ist bei der Unter- 
suchung der Atmung der Wasserinsekten nicht m6g- 
lich, da das Paraffin61 die hydrophoben K6rperteile 
benetzt und in die Tracheen hineindringt. 

x C. W~S~N B~RG-LUN D, Biologie der Si~sswasserinsekte~ (Nordisk 
Forlag, J.  Springer, Kopenhagen, Berlin, VVqen 1943), 68~ S. 

2 R. EG~, Z. allg. PhysioL 17, 81 (1915). 

Man kann aber jedenfaUs in dieser Weise durch 
Addieren des in beiden Phasen verschwundenen Sauer- 
stoffs den gesamten Sauerstoffverbrauch ermitteln. 
Indem dieser Wert verglichen wird mit demienigen der 
Sauerstoffaufnahme in einer v611ig mit Wasser ge- 
ffillten verst6pselten Flasche, bekommt man einen 
Eindruck von dem, was die physikalische Kieme 
eventuell leisten kann. Im normalen Leben wird es 
fibrigens die Luftkieme wohl kaum zu diesen Maximal- 
leistungen bringen. 

Bei der technischen Ausffihrung derartiger Versuche 
liegt der Gedanke nahe, den Luftraum des Atmungs- 
gef~tsses an ein Kroghsches Manometersystem anzu- 
schliessen. Dabei wfirde man aber zu fehlerhaften 
Resultaten gelangen. Es wird von dem Luftvorrat 
nicht nur Sauerstoff an das Tier, sondern, nach erfolg- 
ter Senkung des Sauerstoffpartialdruckes, auch Stick- 
sto H an das Wasser abgegeben. Es findet also ein Trans- 
port von Stickstoff von der Gasphase i n  das Wasser 
start. Da aber der Sauerstoffschwund im Respirometer 
dutch Messung der Verringerung des Totaldruckes oder 
des Volnmens (bei konstantem Druck) der Gasphase 
nach erfolgter Absorption der vom Tiere abgegebenen 
Kohlens~ture stattfindet, ist es ohne weiteres deutlich, 
dass der Stickstofftransport eine derartige Messung 
wertlos macht. 

Wir haben deshalb einen Apparat konstruiert, der 
eine Kombination eines Respirometers mit einem 
Gasanalysenapparat nach HALDANE darstellt, w~h- 
rend der Sauerstoffschwund im Wasser mit Hilfe der 
von VAN DAM ausgearbeiteten Mikromethode, die es 
erlaubt, den 02-Gehalt in 1 cm 3 Wasser zu bestimmen, 
ermittelt wird (WOLVEKAMP und VLASBLOM1). 

Aus Abbildung 3 ist ersichtlich, dass der Apparat 
aus drei Teilen besteht: 1. dem Respirationsgefiiss, das 
mit zwei Differentialmanometern verbunden ist, 
2. einer mit Stickstoff gefiillten Haldaneschen Mess- 
biirette, 3. einer mit alkalischer Pyrogalloll6sung be- 
schickten Sauerstoffabsorptionspipette. 

In einem Blindversuch wird das Volumen des Re- 
spirationsluftraumes (zwischen den H~ihnen 18 und 25) 
bestimmt, ifidem der Sauerstoff in der bei einer Gas- 
analyse gebr~uchlichen Weise vom Pyrogallol absor- 
biert wird. Die Volumenverkleinerung, die auftritt, 
betr~tgt 20,95% des Totalvolumens. Nachdem der 
Stickstoff im Respirationsgef~ss wieder durch Luft 
ersetzt ist, wird das Tier in das Seitenrohr 23 gebracht. 
Nach Verschliessen mit dem gl~sernen St6psel 22, 
stellt man das Tier, in dem die Respirationskammer 
mit Hilfe eines Glasschliffs durch Drehung mit dem 
Seitenrohr in Verbindung gebracht ist, in die Gelegen- 
heit, in den Atmungsraum fiberzugehen. 

Am Ende des Versuches wird die Sauerstoffabnahme 
in der Gasphase und dieienige im Wasser bestimmt. 

1 H. P. X¥'OLVEKA~tP und A. G. VLASULOM, Acta Physiol. Pharm. 
Neerl. 2, 214 (I952). 
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Abb .  3. R e s p i r a m e t e r  fiir I . u f t - W a s s e r - A t m u n g .  

In Tabelle IV sind einige Ergebnisse von VLASBLOM 
zusammengefasst. 

Tabelle I V  
R e s u l t a t e  v a n  V e r s u c h e n  f iber  die B e d e u t u n g  d e r  W a s s e r a t m u n g  

T i e r a r t  D a t u m  
T c m -  

p e r a t u r  

S a u e r s t a f f a u f n a h m e  bei 
W a s s e r a t l n u n g  in  

P r o z e n t e n  des  T a t a l v e r -  
b r a u c h e s  bei  }Vasser iLuf t -  

A t m u n g  

Naucoris  

,Erolo~iecta 

Corixa 

D e z e m b e r  
A p r i l  
M a i  
J u n i  
A u g u s t  
D e z e m b e r  
A p r i l  - M a i  
A u g u s t  
N o v e m b e r  
D e z e m b e r  
S e p t e m b e r  
S e p t e m b e r  

10  ° 
11 o 
15 ° 
20  ° 
2 0  ° 

5 o 

10  ° 
20  ° 

5 o 
10 o 

15 ° 
2 0  * 

96  (52 - 1 4 2  ) 
59  (37 - 1 1 4  ) 
54  (21 - 1 3 6  ) 
30 ,5  
2 8  (21 - 34 ,5)  
85 (85 - 85 ,5)  
6 3  ( 3 4 , 8 -  91 ) 
51 (35 - 70,5) 
70 ,5  (56 - 80 ) 
6 4  (43 - 82 ) 
55  (41 - 67 ) 
61 (24 - 7 9  ) 

gen der Elythra,  wobei eine ~Wasserzunge~ in die Luft- 
menge hineindringt (Abb. 4). VLASBLOM hat nachwei- 

sen k6nnen, dass in clieser Weise be- 
deutende Sauerstoffmengen aus dem 
Wasser aufgenommen werden. Wenn 
man die Ventilationsbewegungen aus- 
schaltet, indem eine Drahtschlinge um 
den ganzen Hinterk6rper herumgelegt 
und angezogen wird, sinkt die Sauer- 
stoffaufnahme betrtichtlich herab. Mit 

~, Hilfe der physikatischen Kieme kann 
das Tier bei Temperaturen unterhalb 
10 ° seinen Sauerstoffbedarf decken. 

Nepa hat auch eine nicht unbe- 
deutende direkte Hautatmung,  wobei 
besonders die Rfickenseite des Ab- 

2a domens eine wichtige Rolle spielt. Im 
Winter gentigt diese Hautatmung,  um 
das Tier am Leben zu erhalten, wie 
einige Versuche im Freien bewiesen, 
wobei die Tiere wochenlang in Metall- 
drahtktifigen unter VVasser gehalten 
wurden. Nach einigen Tagen ist der 
Luftvorrat  verschwunden. Allerdings 
soll die Temperatur 8-10 ° nicht fiber- 
steigen, und obendrein dfirfen auch die 
Ventilationsbewegungen nicht un- 
m6glich gemacht werden. In Tabelle 
V linden sich einige Ergebnisse zu- 
sammengefasst. 

Tabette V. S a u e r s t o f f a u f n a h m e  aus  W a s s e r  d u r c h  Nepa in ctn a 
02/K/Stunde.  T e m p e r a t u r  16 ° 

M i t  L u f t v o r r a t  u n d  V e n t i l a t i o n  . . 1 5 2 , 5  ( 9 6 , 2 - - 1 9 4 , 2 )  
O h n e  L u f t v o r r a t ;  V e n t i l a t i o n  . . . 1 2 4 , 5  (101 . - ] 6 6 , 5 )  
M i t  L u f t v o r r a t ;  o h n e  V e n t i l a t i o n .  . 82 ,5  ( 22 - 1 4 2  ) 

O h n e  L u f t v o r r a t ;  o h n e V e n t i l a t i o n  , 51 ,5  ( 32 - 62  ) 

2. Die Plastronatmung. Ich erwtihne die sch6nen 
Untersuchungen von THORPE und CRISP fiber die 
Plastronatmung nur sehr kurz, da THORPE ~ in den 
,(Biological Reviews, diesen Atmungstyp grfindlieh 
besprochen hat. 

Luftvorrat 

[3 

VII. Einige Spezial]dlle 

1. Der Wasserskorpion (Nepa cinerea L.) entnimmt 
in erwaehsenem Zustand der Atmosph~ire Luft mit 
HiKe eines Atmungsrohres. Die Luft  wird unter den 
Flfigeldecken aufbewahrt. Ventilationsbewegungen 
wurden u.a. von JORDAN beschrieben. Sie bestehen aus 
in unregelmfissigem Rhythmus ausgeffihrten Hebun- 

Trachee Atmungsrohr 

Abb .  4. Die V e n t i l a t i o n s b c w e g u n g  v a n  Nepa. 

In den typischen F~llen, wie bei der Wanze Aphelo- 
cheirus aestivaIis und den klcinen K/ifern Haemonia 

1 W, H.  TtIORI'E, Biol, P.ev. 25, 344 (1950). 
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und Elmis, hande l t  es sich um eine Gasschicht ,  die yon 
schiefgestel l ten oder  a m  Ende  umgebogenen  Haa ren  
abgedeck t  wird.  Zwischen diesen eng nebene inander -  
s t ehenden  H a a r e n  oder  Haa renden ,  die  hyd rophob  
sind, bef inden sich die winzigen Grenzfltichen Gas-  
Wasser .  Der  Sauers to f fve rb rauch  und  der  St ickstoff-  
ver lus t  haben  eine Druckern iedr igung  in der  Gasphase  
zurfolge.  Das  Wasse r  d r ing t  e twas  zwischen den H a a r e n  
ein, und  es b i lde t  sich eine gebogene Grenzfltiche mi t  
nach innen ge r i ch te te r  Kr t i rnmung,  wobei  eine s t a rke  
E rh6hung  der  Oberfl~iehenspannung auf t r i t t ,  welche 
e inem wei teren E ind r ingen  des Wassers  vorbeugt .  Der  
Fes t i gke i t sw ide r s t and  der  H a a r e  und  die Oberflt ichen- 
s p a n n u n g  ha l t en  also dem yon aussen k o m m e n d e n  
(3berdruck die Waage .  Dies, zusammen  mi t  dem 
Hine indi f fundieren  von Sauers toff  aus dem Wasser ,  
ist  d ie  Ursaehe  der  Pe rmanenz  der  phys ika l i schen  
Kieme.  

3. Potamodytes tuberosus HINTON, ein Wasserk/ i fer  
aus de r  Fami l i e  der  Elmidae, lebt  in den schnell-  
s t r6menden  Flfissen der  Goldktis te .  STRIDE 1 ha t  be-  
obach te t ,  dass  in der  Trockenze i t  die K/ifer sich in den 
schmalen  Wasser r innen  des F lussbe t tes ,  wo die S t rom-  
s t~rke bet r / icht l ich  ist, ansammeln .  Ih r  Leib  ist  von 
einer sehr  grossen Luf tb lase  umgeben.  Die Tiere b rau -  
chen nie an die Oberfl~che zu kommen ,  u m  ihren Luf t -  
vo r ra t  zu erneuern.  Sic k l a m m e r n  sich an den Steinen 
fest, wobei  der  Kopf  gegen den Strom,  der  an der  Blase 
en t langs t re ich t ,  ger ich te t  ist. In  der  Luf tb lase  her rsch t  
ein von STRIDE 1 gemessener  Unte rd ruck .  

Die Erkl~trung dieser Ersche inung  ist  nach  STRIDE 1 
dar in  zu suchen, dass  in der  dem Tier  en t l angs t r6men-  
den Grenzsehicht  der  hyd ros t a t i s che  Druck  sich e twas  
ver r inger t  (Gesetz von BERNOULLI) ebenso wie in e iner  
Luf tmasse ,  die an den Tragfl / ichen eines F lugzeuges  
en t langs t re ich t .  E inma l  wird h ie rdurch  das  Auf t re ten  
eiIleS U n t e r d r u c k s  in der  Luf tb lase  erkl~irt (wobei also 

1 G. O. STRIDE, Na tu re  171, 885 (1953). 

diese Blase sich n ich t  verk le iner t  und  verschwindet ) ,  
und  zum anderen  soll in der  Grenzschicht  des Wassers  
eine (3bers~t t igung mi t  Sauers toff  auf t re ten ,  wodurch  
eine Invas ion  dieses Gases in die phys ika l i sche  Kieme 
gef6rder t  wird.  

The air stores carried b y  a number  of aquat ic  in- 
sects have:  a) a hydros ta t i c  function (BROCHER, OORT- 
WlJN-BOTJES, THORPE, and CRISP); b) the function of 
an oxygen store (E6~;, l)E RUITER et al.) and c) the 
function of a "phys ica l  gil l" (STRAUSS-DURCKHE1M, 
F.GE, etc.). The fact  t ha t  oxygen is taken up from water  
with the  a id  of an air  bubble  was demons t ra ted  for 
Notonecla by compar ing  the life t ime of insects with 
and wi thout  physical  gill (while replenishing the oxygen 
store from the air  was prevented)  b y  EGE, and for 
Corixa by POPHAXI, while VLASBLOlVl de te rmined  the 
oxygen uptake  from water  with and wi thout  air  bubble  
for Notonecta, Naucoris, Corixa, Sigara and Nepa. Nepa 
and Sigara cau take up considerable quant i t ies  of oxygen 
by  cutaneous respirat ion.  

During the summer, the gill function of the air store 
of Notonecla and Naucoris is of importance only when a 
water  current  passes along the animal,  caused by venti la-  
t ion movements  of the legs (m~ Ruvrl.;R et al.). At low 
temperatures ,  however, the metabolic  rate  is so low tha t  
in many  instances the physical  gill provides the oxygen 
required without  vent i la t ion movenlents.  

An appa ra tus  for the s imultaneous de te rmina t ion  of 
oxygen uptake  from air and water  (~VOLVEKAMP and 
VLASBLOM) gave results t ha t  provided a means of eval- 
ua t ing  the impor tance  of the physical  gill function. 

In  some cases, the air  store, a l though in direct contac t  
with the water,  does not  need to be replenished. In 
Aphelocheirus and Elmis, the  negative pressure in the 
bubble,  caused by  oxygen consumption and the diffus- 
ing out  of pa r t  of the nitrogen, is compensated  for by the 
mechanical  resistance of a / e l t w o r k  of thin hairs and the 
surface tension of the boundary  layer of the  water  
(THORPE and CRISP). In  the African beetle, Potamodytes, 
the unprotec ted  air  bubble is pe rmanent  because the 
s t rong r iver  currents  produce a lowered pressure around 
the animal according to BERNOULLI'S principle (Srnn)E).  


