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A. Einleitung. 

Trotz zahlreicher Arbeiten ist bis jetzt kein vSllig klares Bild der 
hormonalen Kontro]le der Metamorphose und des Imaginallebens der 
Lepidop*eren vorhanden. Das Ziel dieser Untersuehung ist, den Bau und 
die Umwandlung inkretorischer Organe yon Ephestia ki~hniella im histo- 
logisehen Bild wi~hrend der versehiedenen Altersstadien des naeh- 
embryonalen Lebens zu verfolgen, den genauen Zeitpunkt ihrer naeh- 
weisbaren sekreLorischen Funktionsphasen zu erkennen und die Befunde 
mit bisherigen experimentell erschlossenen Ergebnissen ihrer Wirkungs- 

�9 weise zu vergleichen. 

Folgende in Frage kommende Orga.ne wurden histologiseh untersuehg: 
Neurosekretorische Zeilen, Corpora cardiaea, Corpora allata, Prothorax- 
drfisen ~nd Perikardialzellen. 

Meinem hochverehrten Lehrer, I lerrn Prof. Dr. A. K t i ~ ,  habe ieh 
ffir die Anregung zum Thema nnd die grogziigige FSrderung der Arbeit 
sehr zu danken. 

Technilc. 
Das Ausgangsmaterial fiir die Untersuchungen wurde verschiedenen Stiimmen 

der im hiesige n Institut gefiihrten Zuchten yon Ephestia entnommen. Die Zucht- 
technik entspr~ch der yon Ki )~  und HENK~ (1929) beschriebenen. 

Die Fixierung der Raupen, Puppen und Imagines erfolgte grSgtenteils naeh 
BOUI~-ALLEN (30--600), zum Tell i m u Bei 1Raupen des ersten und zweiten 
gaupenstadiums erwies sich die Fixierung naeh CARBOY (60 ~ Ms die vorteil- 
hafteste Methode. Zum Naehweis der Ribonukleins~ure muBten die Objekte in 
96%igem Alkohol fixiert werden. Die Fixierung dermit dem Gefriermikrotom 
gesehnittenen Objekte erfolgte in 4%igem Formol. 

GroSe Objekbe wurden zur besseren Durchdringung in der Fixierfliissigkeit in 
kleine Stiicke zerlegt. Je naeh ObjektgrSBe wurde naeh den yon ROr~EIs ange- 
gebenen Zeiten das fixierte Material fiber Alkohol, Benzol, Methylbenzoat in 
Paraffin fiberffihrt. Zum besseren.Sehneiden mit dem Gefriermikrotom wurden die 
Objekte in Gelatine eingebettet. 

Gef~rbt wurde meist mit H~matoxylin nach HEIn]~HAI~ ohne Gegenf~rbung. 
Als gute Ubersichts- und SpeziMfgrbungen erwiesen sich folgende bei Ro~ms 
beschriebenen F~rbemethoden: tt~matoxylin naeh WEICE~T, Azan,nach H~ID]~g- 
~ I~ ,  MA~msche F~rbung, Toluidinblau-Eosin, Methylgriin-Pyronia. Die Gefrier- 
sehnitte wurden mit tt~malaun und Sudan 3 gef~rbt. Bei der F~u~o~schen 
Nuklealreaktion wurde mit Lichtgriin gegengefiirbt. Diese, sowie die Kohlen- 
hydratreaktion wurden ebenfalls naeh god,IS durchgefiihrt. 

B. Die Raupe. 
a) Neurosekretorische Zellen. 

In  der dorso-medialen Partie des Protocerebrums, gelegentlich im 
Untersehlundganglion und in gewissen Abdominalganglien aller t~aupen- 
stadien, sowie in Puppen und Imagines verschiedener Vertre~er der 
Naehtschmetterlinge besehrieb DAY (1940) Neurosekretorische Zellen 
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(N.Z.). Naehweisbare Sekretionsvorg~nge dieser auffallend gef/~rbten 
Ganglienzellen wurden nieht gefunden. 

Bei einem Naehtsehmetterling mit  potentieller Diapause, bei Platy.s- 
amia cecropia wies WILLIAMS (1948) in ]eder Gehirnh~tlfte innerhalb 
und lateral der Pars intereerebralis Gruppen yon je 8 und 3 N.Z. naeh. 
Die N.Z. des Protocerebrum.s, die bei El)he.stia gefunden wurden (R~I{M 
1956), entspreehen ]enen in Anzahl und Lage. Sie haben sehr grol3e, 
ungleieh gestaltete Zellk6rper und besitzen Nervenfortsgtze. Der Kern 
ist ehromatinarm und enthglt  1 - -3  Nukleolen yon unregelm~l~iger 
Form. AuBerdem lassen sieh bei Ephe.stia im Unterschlundganglion und 
in den Thoraxganglien N.Z. naehweisen, deren Strukturvergnderungen 
denen des Protoeerebrums entspreehen. Es handelt sieh im Untersehlund- 
ganglion um eine ventromedial gelegene Grupl0e yon 4- -5  soleher Zellen 
und in den Thoraxganglien um jederseits 1--2 ventral  nebeneinander- 
liegende N.Z. I m  Gegensatz zu den neurosekretorisehen Riesenzellen 
der Pars intereerebralis und anderen grogen Ganglienzellen des Baueh- 
marks besitzen sie nut  eine mittlere GrSBe. 

In der grundlegenden Arbeit fiber das Mehlmottengehirn schreibt SerenADeR 
(1938): ,,In der Pars intercerebralis tritt der dritte nervSse Zelltyp einer kleinen 
Anzahl motorischer Neurone mit groBen, chromatinarmen Kernen und weiten 
Plasmas~umen auf. Diese Zellen entsenden einen starken Nervenfortsatz. Die yon 
diesen Zellen in jeder Gehirnh/~lfte gebildeten Nervenstrgnge tiberkreuzen sieh und 
ziehen durch die Schlundkonnektive in das Unterschlundganglion. Bei einer 
Bouin-Allen-Fixierung fiber 40 o f/~rbt sich das Zy~oplasma dieser Zellen mit 
I-I]~ID]~SrHAIgschem tIamatoxylin intensiv blau. Zellen mit dieser Eigensehaft 
treten reichlieh gueh in der Bauehganglienkette auf." 

Eine Identitgt dieser ,,motorischen Neurone" mit den N.Z. der Pars intereere- 
bralis yon Ephestia ist nicht zu bezweifeln. 

Aus Sehiirungs-, Gehirnherausnahme- und Transplantationsversuehen 
(CAsrA~I nnd PLAGGE 1935, K ~ N  und PIEPItO 1936, 1938, PLAGGE 
1938) war erwiesen, dab das Gehirn einen Stoff abgibt,  der die Vet- 
puppung bewirkt. Den Zeitpunkten des letzten t%aupenstadiums, in 
welehem die Hypodermis mi t  einer immer vollkommeneren Verpuppungs- 
reaktion auf  die Aussehfittung dieses Stoffes reagiert, entsprechen 
best immte iiuBerlich erkennbare Degenerationsprozesse d e r  Raupen- 
augen der Mehl- und Waehsm0tten,  naeh denen eine genaue Alters- 
einteilung der erwachsenen l%aupen und Vorpuppen vorgenomme n 
werden konnte (K/)~N und PIEP~O 1936, 1938). 

Ffinf Zust~nde des Abriiekens des Stemmatapigmentes  yon den 
Chitinlinsen der Kopfkapsel in die Tiefe wurden als Grenzen der Alter.s- 
t:la.s.sen verwendet (Abb. 1), 

Als Beginn dos Vorpuppenstadiums wurde der Zei tpunkt  angesetzt, 
in dem die ersten Anzeiehen des KeiffSrmigwerdens und damit  das 
Abriicken des Stemmatapigmentes sichtbar wurden. Er  entspricht der 
Grenze yon Altersstufe 1 zu 2 (Abb. 1): In  Vorpuppenstute 2 schreiten 

Romx' Archly ftir Entwicklungsmechanik, Bd. 145. 14 
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diese Degenerationsprozesse der Raupenaugen  weiter fort. I m  Verlauf 
der 3., 4. und  5. Altersstufen verl iert  sich d a n n  das restliehe P igment  
un te r  den Chit inl insen.  

Die Hyl)odermisvergnderungen des Vorpuppens tad iums (Ki)H~ und  
P~pI~o 1938), die den Degenerationsprozessen der l~aupenaugen par- 
allel verlaufen,  entspreehen im wesentl iehen den Prim~rprozessen der 
Hypodermisveri~nderungen der vorhergehenden 4 Raupens tad ien  (Abb. 2). 

Abb. 1. Stufen der Ver~nderung des R~upenaugenpig'mens als l~lassengrenzen fiir die 
Altersbestimmung tier Vorpuppen. (Nach Kf)HN und PIEPHO 1936.) 

Bes t immte  Stufen der Hypodermis-  und  Kut iku la rver i inderungen  wurden  
daher  als Klassengrenzen fiir eine Al te rsbes t immung nicht  nu r  der Vor- 
puppen,  sondern auch der l~aupen aller Stadien verwendet .  

In Altersstufe 1 Mler Raupenstadien liegt die Raupenkutikula der tIypodermis 
noch lest aufi Vom Beginn der Altersstufe 2 treten Mitosen in den Hypodermis- 
zellen auf. Im Verlauf dieser Altersstufe kommt es zu einer Auflockerung zwischen 

5a 5b 
4 ......... . ,  

Abb. 2. Stufen tier Hypodermis- und Kutikularver~nderungen als Klassengrenzen fiir eine 
Alterseinteilung tier Vorpuppen und Raupen aller Stadien. 5a Frtihes, 5b sprites Stadium 

der Altersstufe 5, 

der Mten Raupenkutikula und den Hypodermiszellen. Im Beginn der Altersstufe 3 
hat sich ein Exuvialraum zwischen der Hypodermis und Raupenkutikula gebildet. 
Die Mitosenanzahl in der ttypodermis erreicht im Verlauf dieser Stufe ihr Maximum. 
Im Beginn der 4. Altersstufe sind die Hypodermiszellen hSher, In den sich st~ndig 
vergrSBernden Exuvialraum werden Stoffe abgeschieden. In Altersstufe5a 
beginnen in den vorhergehenden 4 Raupenstadien die tIypodermiszellen mit der 
Abscheidung einer neuen l~aupenkutikula, im Vorpuppenstadium mit der Abschei- 
dung des Puppenchitins. Jetzt bilden die Hypodermiszellen das sog. ,,Stelzen- 
zellepithel". In Alt~rsstufe 5b geh t die Abscheidung der Raupenkutikula in den 
ers~en 4 Raupenstadien ihrem Ende zu. Am Ende dieser Stufe erfolgt die H~utung 
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zur Raupe des ngchsten Stadiums. Im Vorpuppenstadium scheiden die Hypo- 
dermiszellen welter Puppenehitin ab. Am Ende dieser Altersstufe tritt die Puppen- 
h~utung ein. 

W~hrend bestimmter Me~amorphoses~adien gndert sieh die Lage des 
Gehirns im K6rper: Bei den H~utungen zu einem neuen Raupenstadium 
und zur Puppe erfi~hrt das Gehirn eine Torsion in Richtumg zum Kopf- 
ende, die im Verlaufe des neuen Stadiums wieder riiekg~ngig gemaeht 
wird. Unmi~telbar nach den H/~utungen ist die Pars intercerebralis mit 

Abb.  3 a - - f .  Umrii3zeiclmung des Pro toce rebrums  mi t  der Pars  intercerebral is  in den ver-  
schiedenen W a c h s t u m s p h a s e n  yore Ende  des 3. Raupens t~d iums  bis z n m  Beginn des 5, Rau-  
penst~diums,  u Vor der  t t ~ u t u n g  z u m  4. I ~ u p e n s t a d i u m ;  b im  Beginn des 4. l ~ u p e n -  
s t ad iums;  c wachsende Ra upe  des 4. Ra uoe ns t a d iums ;  d vor  der Mitosenperiode;  e kurz  

vo r  der I t a u t u n g  z u m  5. R a u p e n s t a d i u m ;  f i m  Beginn des 5. Ranpens tad iums .  
Gzsch Ganglienzellschicht;  N~o Nenropi lemschicht ;  N . Z .  neurosekretor ische Zellen. 

I tor izonta lschni t te .  '100/1. 

den N.Z. naeh vorn geriehtet (Abb. 3b, f). Im Verlauf des Wachstums 
der Raupe stellt sieh eine immer kaudalere Lage ein; im Beginn des 
zweiten Drittels der Zeit zwisehen 2 Hi~u~ungen liegen die N.Z. in der 
mittleren (Abb. 3 e), und im Beginn des tetzten Drittels in der hinteren 
Gehirnhi~lfte (Abb. 3a, d, e). Bei der darauffotgenden Raupen- und 
Puppenhi~utung wird die Pars intereerebralis mit den N.Z. wieder naeh 
vorn gedreht. Diese Tatsache kann neben anderen auch als ein Charak- 
teristikum der Phasen einer Melamorphoseperiode dienen. 

Die Ver/~nderungen der Struktur der N.Z. sollen zuniiehs~ ffir die 
Wachstumsphasen des letzten Raupens*adiums und die darauffolgenden 
dutch das Fortschreiten des Abriiekens der Raupenaugen gekennzeieh- 
neten Altersstufen des Vorpuppenstadiums besehrieben werden. 

14" 
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1. Letztes Rau~enstadium. 

Sofort nach der H~utung zum letzten Raupenstadium, w~hrend 
der Pigmentierung der neuen Kopfkapsel wird das Zytoplasma der 

Abb. 4a--f. Neurosekretorische Zellen der Pars intercerebralis der Raupe des letzten 
Stad iums .  a %%'~hrend tier P i g r a e n t i e r u n g  des Kopfsch i lds  der ~ i s c h g e h ~ u t e t e n  R s u p e ;  
b in  der w ach sen d en  R~upe  ; c in  der  f a s t  e rwaehsenen  R a u p e ;  d in  e iner  R a u p e  kurz  ~or  

dem E insp i~aen ;  e in  einer  Vorpuppe  der 2. Al te rss tufe ;  f in  einer  Vorpuope  
der 4. Al terss tufe .  a, d, e Hor izon ta l schn i t t e ;  b, c, i Sag i t t a l schu i t t e .  1000/1. 

Riesenzellen der Pars intercerebralis starker f~rbb~r als das Zytopiasm~ 
der umliegenden kleineren Ganglienzellen (Abb. 4a). Diese F~rbung ver- 
tieft sich mit Wachstumsbeginn der l~aupe nach Nallrungsaufnahme. 
Unregelmal~ige, mit Heidenhain-Fi~rbung sich schwarzende Plasma- 
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partien fallen im Zytoplasma der Riesenzellen auf. Bei F~rbung mit 
Azan nehmen diese Partien einen leuehtenden Orangeton an. Mikro- 
skopiseh siehtbare Granula oder Sehollen werden dabei nicht gebildet. 
In der welter heranwaehsenden Raupe ffillt sieh das Zytoplasma immer 
mehr mit solehen sieh mit den genannten Farbstoffen imprggnierenden 
Substanzen (Abb. 4 b, e), wobei der F~rbungs- und Anftillungsgrad 
sowie die Verteilnng derselben im Zytoplasma yon Zelle zu Zelle variiert. 
Neben stark gef~rbten Riesenzellen, die sieh in einer fortgesehrittenen 
Phase der Stoffant~illung befinden, kommen noeh vereinzelte, unf/irbbare 
Riesenzellen vor, in denen noeh keine Stoffproduktion begonnen hat. 

Abb.  5~ u. b. Neurosekretor ische Zellen in Thoraxgangl ien .  a Der  wachsenden  l~aupe des 
le tzten S tad iums;  b d e r  e rwachsenen  I{aupe. ttorizoni~alschnitte. 1000/1. 

Eine Ablagerung der f~rbbaren Substanzen bis in die Anf~nge der 
Nervenfortsgtze hinein kann stattfinden, wobei aber eine mikroskopiseh 
sichtbare Wanderung yon gefi~rbten Granulationen oder geformten Sub- 
stanzen aus dem Zytoplasma der N.Z. in die Zellausl~ufer hinein, diesen 
entlang bis in die durch sie innervierten Organe, wie z. B. im Fall der 
Orthopteren naeh B. und E. SC~ARRER (1944), niemals beobaehtet 
w n r d e .  

Einige Zeit naeh Waehstumsbeginn der Raupe zeiehnen sieh aueh 
ventral im Unterschlundganglion und den ThoraxgangIien gelegene N.Z. 
dutch eine starke, sehr gleiehmggige Zytoplasmafiirbung aus (Abb. 5a). 

Wiihrend des anhaltenden Waehstums des l~aupenk5rpers nimmt in 
den Gruppen der sekretorisehen Ganglienzellen des Gekirns und des 
Bauehmarks in einem Tell der Zellen die l~rbbarkeit des Zytoplasmas 
ab und es treten Vakuolen aut, die eine Stoffverfltissigung anzeigen 
(Abb. 4e), w~hrend in anderen Zellen noch eine Sekretspeieherung start- 
finder. 

Diese Stoffabgabe der N.Z. bereits w/~hrend des Waehstums der t~aupe 
des letzten Raupenstadiums steh~ im Einklang mit dem experimentellen 
Befund einer sehon in friihen Phasen des letz~en Raupenstadiums 
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einsetzenden, sich allmghlich verst~rkenclen Determination der Hypo- 
dermis zur Verpuppung (PIEP~o 1942), woraus eine schon vor der 
kritischen Periode der Verpuppung stattfindende Abgabe eines Meta- 
morphosehormons erschlossen wurde, die aber, wie die Gehirnexstir- 
pation zu diesem Zeitpunkt zeigt, noch keine Verpuppung bewirken 
kann ( K ~  und PI~P~o 1936). 

In den :N.Z. des Unterschlundganglions und der Thoraxganglien ist 
bei der erwaehsenen Raupe das Sekret schon ganz geschwunden (Abb. 5 b) 
In der Pars intercerebralis schreitet die Sekretverfifissigung rasch fort, 
wenn die l~aupe das Fatter verlassen hat, umherlguft, um sich zu ver- 
krieehen, and ~uBerlich zu verfgrben beginnt (Abb. 4d). Der Ab- 
schwaehung des Fgrbungsgrades entspricht bei Azanfgrbung ein Farb- 
umschlag yon rot-orange zu blau-violett. Im Vorpuppenalter 2 sind nur 
noch schwach fgrbbare Plasmapartien zwisehen groBen Vakuolen im 
Zellinneren vorhanden (Abb. 4e). 

Die Sekretion der lateral der Pars intercerebralis gelegenen N.Z. 
mittlerer Gr6Be verl~uft synchron der Sekretion der neurosekretorischen 

t~iesenzellen der Pars intercerebralis. 

Dieser fast restlosen Sekretverfliissigung der NiZ. des Gehirns ent- 
sprieht im Enthirnungsexperiment eine sehon bei einem Teit der operierten 
Raupen stattfindende Verpuppung, wahrend nach einer Enthirnung in 
den vorhergehenden Phasen niemals eine Verpuppung der operierten 
Tiere eintrat. Das Gehirn wird also schon in der 2. Vorpuppenstnfe bei 
einem gewissen Prozentsatz der Raupen flit die Verpuppung entbehrlich. 
da zu diesem Zeitpunkt eine geniigende Menge des Gehirnwirkstoffes 
in den Raupenk6rper abgegeben worden ist. In Vorpuppenstufe 3 
geht die zunehmende, endgtiltige Bestimmung zur Verpuppung mit 
der weiteren Degeneration der l~aupenaugen, der Erh6hung der 
Mitosenanzahl in den Hypodermiszellen nnd mit der weiteren Zurfick- 
ziehung der Hypodermis yon der Raupenkutikula parallel. Die letzte 
Fgrbbarkeit der N.Z. hut sich jetzt verloren; s~mtliche im Eaupen- 
kSrper vorhandenen N.Z. sind jetzt maximal vakuolisiert (Abb. 4f). 
Die Sekretabgabe ist jetzt beendet. In Vorpuppenstufe 4 wurde nut 
noch in ganz seltenen Fgllen die Verpuppung durch Gehirnexstirpation 
verhindert. 

Ans dieser Korrelation der hintereinander ablaufenden Selcretions. 
phasen der N.Z. des Gehirns und der N.Z. des Bauchmarks des ]etzten 
]~aupen- bzw. Vorpuppenstadiums mit den Befunden der Transplan. 
tationsexperimente (PIEP]~o 1942) und den Erfo]gen der Schniirungs- uncl 
GehirnexstirlgationsexTerimente (Kt~H~ und PIEPgo 1936) ist zu schlieBen, 
dab der aus den N.Z: abgegebene Sto]/ mit einem Verpuppung auslgsenden 
larvaIen Metamo~hosehormon identisch ist. 



Die zeitliche Folge der T~.tigkeitsrhythmen usw. 213 

2. Friihere RauI0enstadien. 

SCItl~ADER (1938) hatte bereits die schon in sehr jungen Raupen- 
stadien vorhandene starke Fiirbbarkeit der ,,motorisehen Neurone" der 
Pars intereerebralis hervorgehoben, deren Anzahl w/ihrend des ganzen 
Lebens des Tieres konstant bleibt. Sie sind aueh schon in der Raupe des 
1. Stadiums gr6Ber als die gewShnlichen Assoziationszellen der Pars 
intercerebra]is. Wiihrend der verschiedenen Raupenstadien finder, wie 
im letzten, ein deutliches GrSBenwachstum der  N.Z. start. Dabei 
maehen die N.Z. denselben Sekretionszyklus durch, ~vie er fiir das letzte 
t/aupenstadinm beschrieben wurde. 

Das Zytoplasma der N.Z. der Pars intercerebralis einer Raupe des 
3. Raupenstadiums, die sich in einiger Zeit zur Raupe des 4. Raupen- 
stadiums hguten mu8, ist unf~rbbar und meist deutlich vakuolisiert 
(Abb. 6a). Diese Zellen haben ihr Sekret abgegeben. Die Wieder- 
anf~rbbarkeit des Zytoplasmas beginnt an der Peripherie des Kerns, 
wo sich ein mehr oder weniger dunkler Ring bildet, w~hrend die mitt- 
leren und ~LuBeren Plasmabezirke noch ungefi~rbt sind (Abb. 6b). 
Dieser Vorgang kann schon vor der Hgutung zum 4. Raupenstadium 
einsetzen, und ist einige Zeit naeh der H/~utung so weir fortgeschritten, 
dab eine erneute stgrkere Anf~rbung des C3rtoplasmas der Riesenzellen 
mSglich ist (Abb. 6b). Wenn die Raupe wieder zu fressen begonnen 
hat, besitzt der gr58te Tell der Riesenzellen eine so starke Fi~rbbarkeit, 
dab diese Zellen sieh yon den umgebenden Ganglienzellen deutlich unter- 
seheiden (Abb. 6c). Eine erneute Sekretproduktion hat also stattgefun- 
den. Mit Fortschreiten des Waehstums kommt wieder die Verflfissigung 
dieser Sekrete in Gang, und einige Zeit vor Abhebung der allen Raupen- 
kutikula werden grSBere Vakuolen und zugleieh eine geringere Fs 
keit des Zytoplasmas deutlich (Abb. 6d). Nach Beendigung der Sekret- 
produktionsphase aller Zelien setzt ]etzt die vollstgndige Sekretabgabe in 
diesen ein. Bei der Abhebung der alten Raupenkutikula yon den Hypo- 
dermiszellen lassen die N.Z. wieder den typisehen Vakuolisationsgrad 
und eine nut leichte F/~rbbarkeit des noeh vorhandenen Zytoplasmas 
erkennen, wie es ftir die N.Z. des letzten Raupenstadiums und die N.Z. 
des 3. Rauloenstadiums in denselben Phasen beschrieben wurde (Abb. 6 e, 
vgl. Abb. 4f, 6 a). Diese zyklischen F~trbbarkeits- und Struktur/inderungen 
des Zytop]asmas der N.Z. der Pars intercerebralis in zeitlieher Zuordnung 
zu den Hyl0odermisveriindernngen lassen schlieBen, dab die Sekretion der 
N.Z. eine 8to][liche Voraussetzung der Raupenh~iutung bei Ephestia is~. 

Die Untersuchung der N.Z. der Pars intercerebralis der jtingeren 
Rauloenstadien zeigte, dab bier dieselben Sekretionsverh~iltnisse herr- 
schen, wie sie fiir das letzte nnd vorletzte Raupenstadium beschrieben 
wurden. Ein quantitativer Unterschied der vorherigen Raupenstadien 
zum letzten Rauloenstadium besteht darin, dab zu Beginn des letzten 
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Raupenstadiums ein besonders starkes Wachstum der N.Z. stattfindet. 
Aus dieser Tats~che sowie auch der einer hier deutlichen Sekretabgabe der 
N.Z. des Unterschlundg~nglions und der Thoraxgang]ien ist zu schliel~en, 
dal3 in diesem Stadium eine relativ grSl~ere Menge yon Hormon produ- 
ziert und abgegeben wird, als in den vorhergehenden Raupenstadien. 

Abb.  6 a - - e .  Neurosekretorische Zellen der Pars  intercerebral is  des vor le tz ten  Raupen-  
s tadiums,  a Vakuolisierte Zellen a m  Ende  des 3. Raupens t ad iums  ; b nach  ~Viederfarbbarkeit  
des Zy top lasmas  sofort  nach  der H ~ u t u n g  z um 4. R a u p e n s t a d i u m ;  c s ta rk  fgrbbare  Zellen 
der  wachsenden  Raupe ;  d schwacher  f~rbbare  und  vaknol is ier te  Zellen v o r  A b h e b u n g  
der  a l ten Raupenku t iku la ;  e s ta rk  vakuolis ier te  Zellen bei Abscheidung der neuen Kut ikn la .  

Horizontalschnl t te .  1000/1. 

Niemals befinden sich s~mtliche N.Z. innerhalb der verschiedenen 
Gruppen, wie such innerhalb einer einzigen Gruppe gen~u in den gleichen 
Phasen ihrer Zellarbeit. W~hrend also in einigen Zellen bereits eine 
Sekretverfliissigung stattfindet, kann in anderen noch Sekret produziert 
werden, oder wghrend in einigen Zellen bereits s/~mtliehes Sekret ver- 
fliissigt wurde, setzt in anderen die Stoffabgabe erst ein. 

Es lassen sich aber zu bestimmten Zeiten der Raupenstadien be- 
stimmte Hauptphasen der verschiedenen Funktionszusti~nde feststellen. 
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Die Hauptphase der Sel~retproduktion der N.Z. beginnt kurze Zeit nach 
der Hdut~ng, w~hrend der Ausf~rbung der neuen Kopfkapsel. W~hrend 
in den N.Z. des Thorax die Hauptsekretabgabephase in der wachsenden 
t~aupe des letzten Raupenstadiums verl~uft, treten die N.Z. des Kopfes 
in die Hauptph~se der Sekretverflfissigung erst, wenn die erwachsene 
Raupe heruml~uft und sich z u verf~rben beginnt. In den 3. und 4. Vor- 
puppenstadien des letzten Raupenstadiums w~hrend des Ablaufes der  
Mitosenperiode der Hypodermiszellen und in der entspreehenden Phase 
in den vorhergehenden Raupenstadien sind s~mtliehe N.Z. des Gehirns 
maximal vakuolisiert. Es finden sieh keine Anzeichen daffir, da~ w~hrend 
einer Sekretionsperiode die einzelne Zelle zu einer wiederholten Sekret- 
produktion und Sekretabgabe komm~. 

b) Corpora cardiaca und Corpora allata. 
1. Allgemeiner Bau. 

Naeh den Experimenten sind die Corpora allata (C.a.) An~agonisten 
in einem hormonMen Wechselspiel, dessen Folgen die besondere Form der 
Me~amorphoseprozesse bestimmen. Die Funktion der Corpora cardiaca 
(C.c.) l~l~t sich noeh nicht angeben. Die C.e. und C.a. yon Ephestia sind 
bilaterale Organkomplexe, die w~hrend des Raupenlebens zu beiden 
Seiten des ()sophagus dicht nebeneinander unterhalb des Gehirns liegen. 
Diese Lage wurde yon Scm~AD~ (1938) ffir die C.a. und die yon ihm als 
Ganglia pos~cerebrale bezeichneten C.c. yon Ephestla besehrieben und 
stimmt mit der Lage dieser Organe bei anderen Lepidopteren fiberein. 
Die C.e. liegen cephal der C.a. Sie besitzen w~hrend des Raupenlebens 
ein grS~eres Volumen als die C.a. Die F~rbbarkei~ der beiden Organe 
ist deutlich verschieden. 

Die Corpora cardiaca sind typische Ganglien. Sie sind, wie das Gehirn 
und die sie versorgenden Nerven, yon einer bindegewebigen Hiille 
umgeben. Im Inneren enthMten sie zahlreiche Nervenfasern, die yon 
bindegewebigen Zellelementen umsponnen werden. In den peripheren 
Organbezirken enthalten sie groBe Ganglienzellen. 

W~hrend der nachembryonMen Entwicklung finden in den C.c. 
bauliche Ver~nderungen sta~. Im 1. und 2. Raupenstadium fallen im 
Inneren des Organs auger Nervenfasern und wenigen kleinen Zellen 
besonders grol~e, ehromatinarme Kerne auf, die einen deutlichen Nukle- 
olus enthMten und deren Zytoplasma unf~rbbar ist. Zellgrenzen sind 
nicht sichtbar (Abb. 7a). Vom 3. Raupenstadium an stellt sieh eine 
st~rkere F~rbbarkeit des Zytoplasmas ein, und Zellgrenzen werden deut- 
lieh. Die kleinere Zellsorte beginnt sich auffallend zu :r Die 
grol~en Ganglienzellen, die yore letzten Raupenstadium an nur noeh in 
den peripheren Organbezirken liegen, repr~sen*ieren den ffir die C.c. 
der Insekten so charakteristischen Typ der chromophilen Ganglienzellen 
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Abb, 7 a - - c .  L a r v a l ~ C o r p o r a  cardiaca.  ~ I m  Beginn des zweiten ~ a u p e n s t a d i u m s ;  b einer 
wachsenden  l~aupe des ]etzten S tad iums;  c einer erwaohsenen Raupe.  C.a. Corpus a l l a tum;  
C.c. Corpus ca rd iacum;  chr. G.Z. chromophi le  Ganglienzellen; D D a r m ;  gr. G.Z.  grol3e 
Ganglienzellen; M Muskula tur ;  ~ l l  Mitose; N h 'e rv ;  N.c . c . I  Nervus  corporis cardiaci  I ;  
N . c . c . I I  Nervus  corporis cardiacl  I I ;  N g  Neurogliazellen;  P Pyknose ;  Pgc P ro toce reb rum ; 
T r  Trachee ; vac. P vakuolisiertes P lasma.  a, c t tor lzontalschui t te ,  b Sagi t ta lschni t t ,  800/1. 



Die zeitliche Folge der Tgtigkeitsrhythmen usw. 217 

(Abb. 7 b ) .  l)ber die Herkunft  der kleineren Zellsorte konnte nichts fest- 
gestell~ werden. Diese Zellen entspreehen den ftir die C.e. der Insek~en 
naehgewiesenen ehromophoben Ganglienzellen, die zur Neuroglia gez~hlt 
werden. 

Die rundlich bis oval geformten Corpora allata besitzen ebenfalls 
eine bindegewebige tIiille. Sie sind sehr plasmareieh und fgrben sieh viel 
intensiver als die C.e. Die Zahl der peripher gelagerten groBen Kerne 
betriigt meist 6--8 Kerne je Organ, bei einer Variationsbreite yon 
4 - -13Kernen  der C.a. der mgnnliehen Individuen. Im weibliehen 
Gesehleeht ist die Kernanzahl bei einer entsprechenden Variations- 
breite im Durehschnitt etwas verringert (ScI-IRADER 1938). Larvale C.a. 
mit einer an die oberste Grenze der Variationsbreite reiehenden Kern- 
anzahl sind ebenso h~ufig wie imaginale C.a. mit einer an die unterste 
Grenze der Variationsbreite reiehenden Xernanzahl. Kernteilungs- 
stadien treten niemals auf. Naeh dem Sehltipfen der gaupe  aus dem 
Ei erhSht sieh die Kernanzahl der C.a. nieht mehr. Das Kernvolumen 
der C.a. vergrSBert sich abet in jedem Ranpenstadium, ganz besonders 
im Vorpnppenstadium und jungen Puppenstadium. Die Kerne sind 
chromatinreieh, besitzen eine unregelmgl]ige Form und lassen keine 
Kernmembran erkermen. Sie enthalten zahlreiche, sehr kleine Nukleolen 
und 1--2 Sammelehromozentren (Abb. 17a, b). 

2. Innervierung. 

Die C.c. yon Ephestia werden, wie bei Zygaena und Pieris (EHNBO~ 
1940 und KAISER 1949), yon zwei Gehirnnerven versorgt, yon den Nervi 
corporis cardiaci I u n d  I I  (Abb. 7b, 16). Der Nervus c.c. I i s t  viel 
starker als der Nervus c.c. I I  und t r i t t  bei Ephestia aus der medialen 
Unterseite des Protocerebrums in der N~he der bier gelegenen starken 
Tracheen~ste heraus. Er  wurde yon SC~ADER (1938) als Nervus 
pharyngealis bezeichnet. Nach kurzem Verlauf ~ri% dieser Nerv eephal 
in die der Aorta zugewendeten Seite der C.c. ein. D e r  Nervus c.c. I I  
entspringt aus der dorso-lateralen Seite des Protocerebrums und ist viel 
sehmaler als der Nervus c.c.I .  Nach langerem Verlauf in Richtung 
zur KSrpermitte t r i t t e r  an den cephal gelegenen AuBenseiten der C.c. 
ein. Innerhalb der C.c. iiberkreuzen sich die Fasern der beiden Kardiakal- 
nerven und ziehen durch das Organ hindurch. Es ist nicht, zu ent- 
scheiden, aus welchen Nerven die Fasern des schmalen und kurzen 
Nervus eorporis allati stammen, der an der Kaudalseite des C.e. austrit t  
nnd die nervSse Beziehung zu den C.a. herstellt. 

Aul3erdem existiert noeh eine nervSse Verbindung der C.e. mit dem 
Ganglion hypoeerebrale, also eine Verbindung des paarigen, sym- 
pathisehen Nervensystems mit dem unpaaren, sympathisehen Nerven- 
system. Ein langer und starker Nervenfortsatz entspringt an der 
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Kauda l se i t e  der  C.c., z ieht  in kauda le r  R ich tung  zu d e m  innerha lb  der  
Aor t a  ver laufenden Nervus  recurrens  bis zu dem im P r o t h o r a x  gelegenen 
Ganglion hypocerebra le .  E ine  nervSse Verb indung  dieser  be iden  Nerven-  
sys teme wurde e rs tmal ig  be i  P h a s m i d e n  beschr ieben (~:)FLUGFELDER 
1937c), ebenfal ls  bei  anderen  He te rome tabo l en  aufgezeigt  (HAxsT~5~ 
1942) und  bei Lep idop te ren  bei  Pier is  ~ls R a m u s  communicans  be- 
zeichnet  ( K ~ s ] m  1949). 

3. Wachs tum.  

Die durch Planimetrieren erhaltenen FIEchenwerte aus Schnittserien der 
untersuchten Organe wurden durch das Quadrat der LinearvergrSl~erung der 
Zeichnung dividiert (Zeichenvergr5BerUng 1200). Durch Addition der einzelnen 
Werte einer Serie und Multiplikation mit der jeweiligen Schnittdicke wurden 
die ermittelten Werte in Volumina umgerechnet. Die in Tabelle 1 angegebenen 
Werte sind Durchschnittswerte aus mindestens 3 gemessenen Schnittserien. 

Messung der  GrSl~e kurz  vor  mad kurz  nach  der  H~u tung  im 4. und  
5. R a u p e n s t a d i u m  zeigte,  da$  w~hrend der  Hgu tungen  ke in  W a c h s t u m  
s ta t t f inde t .  Dieses se tz t  aber  bere i t s  nach  der  H~utung ,  w~hrend der  
Ausf~rbung der  neuen Kopfkapse l  ein. I m  2. und  3. R a u p e n s t a d i u m  
verdre i fachen die Corpora allata ihr  Volumen,  w~hrend im 4. Ra upe n -  
s t ad ium nur  eine Volumenverdoppe lung  s~at t fmdet .  I n  d iesem S t a d i u m  
erfolgt  das  w~hrend des ganzen Lebens  des T i e r e s  ger ings te  W a c h s t u m  
dieser  Organe.  I ra  l e tz ten  R a u p e n s t a d i u m  k o m m t  es im m~nnIichen 

Geschlecht zu einer  Volumenve~'vier/achung, im weiblichen Geschlecht zu 

Tabelle 1. VoIumina in i, 8. 

Ende des / 
Wachstums [ 

Alter 

1. Raupenstadium . . . .  
2. 
3. ,, . . . . j 

[ 

5. 
sofort nach der HEu- 
tung . . . . . . . .  
vor der kritischen Pe- 
riode . . . . . . . .  

Ende der kritischen 
Periode . . . . . . .  

Pq*ppenstadium 
sofort nach der liEu- 
tung . . . . . . . .  
Zeitpunkt der Augen- 
ausfErbung . . . . .  
Zeitpunkt der Gona- 
denreifung . . . . .  

Imaginalstadium . . . . .  

Corpora 
allatum 

J 
6 

19 
57 

102 

ii0 

236 

411 361 

404 291 

647 289 

808 435 

8267 768 

i corpora Prothorax- 
i cardiacum drfise 

12 23 
29 133 

167 665 
284 1934 

306 

462 

884 3323 

789 

390 3393 

330 idegener~rt 
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einer Volumenverdrei/achung. Bis zum Sehltipfen der Imago geht dieses 
im letzten Raupenstadium wieder verst~Lrkt einsetzende Wachstum 
dieser Organe welter (Tabelle 1). 

Die CorTora carcliaca zeJgen nur w/thrend des Ilaupenlebens eine 
Volumenzunahme. Diese ist in den einzelnen Raupenstadien verschieden 
stark, am st~rksten im 3. und letzten Raupenstadinm. In dem 1. und 
2. Raul0enstadium betr~gt das C.c.-Volumen" ungef/~hr das Doppette, in 
den folgenden 3 Raupenstadien fast das Dreifache des C.a.-Volumens 
(Tabel]e 1). 

4. Sekretionsverhi~ltnisse. 

Exstirpation und Transplantation der Corpora cardiaca in den ver- 
schiedenen Phasen des letzten tlaupenstadiums bei Galleria (PIErI-IO 
1946) beeinfluSten die nachfolgende Verpuppungsh/iutung nicht. Die 
histologische Untersuchung der C.a. bei Pieris (KAISER 1949) ergab, dab 
die larvale Umhiillung der C.a. yon Pieris, die einen Tell der C.c. dar- 
stellen soll, wiihrend und nach den HguSungen Einschltisse enth~lt, die 
eine Schichtung aufweisen. Diese ,,Sekrettropfen" stammen aber nieht 
yon den auch hier in den C.c. beschriebenen grol3en Ganglienzellen, 
sondern yon einer zweiten kleineren Zellart, die wohl der Neuroglia 
entspricht. Eine sekretorische T~tigkeit bzw. eine inkretorische Funk- 
tion der C.e. yon Pieris wurde auf Grund dieser Tatsache ftir wahrschein- 
lich gehalten. 

Das yon Nervenfasern erftillte Inhere der C.c. yon Ephe~tia, das yon 
lXmeurogliazellen umsponnen wird, besitzt in s~mtlichen Raupenstadien 
nur eine geringe F~rbbarkeit. Es ist den Neuropilemschichten des 
Gehirns zu vergleichen. Irgendwelche Anzeichen, die eine Sekretstoff- 
bildung oder Abgabe andeuten, fehlen in den verschiedenen tlaupen- 
stadien. Das Zytoplasma der chromophilen Ga.nglienzellen zeigt 
niemals Ver/~nderungen. Im letzten Raupenstadium sammeln sich 
um die C.c. der erwachsenen Raupe zahlreiche Lymphozyten an, so 
dab diese Organe yon den Geweben ihrer Umgebung isoliert werden. 
Gleichzeitig treten in den Ke~aaen der Neuroglia.zellen Pyknosen auf, 
w~hrend in den peripheren Organbezirken Zellaufl6sungsprozesse statt- 
finden, die zu starker Vakuolisation ftihren (Abb. 7 c). Diese degenera- 
tiven Vorg~nge, die nur die Neurogliaze!len der C.c. betreffen, ver- 
st~rken sich w/~hrend des Vorpuppenstadiums und ftihren in der Puppe 
zu einer Volumenreduktion dieses Organs (Tabelle 1). Eine deut]iche 
Sekretionst~tigkeit der larvalen C,c. yon Ephestia ist in keinem der 
5 Raupenstadien histologisch nachzuweisen. 

Zuerst wurde bei Bombyx (Bou~I~IOL 1937/38), sp/~ter bei Galleria 
(PInP~to 1940, 1942 und 1946) und Platysamia cecropia (WILLIA?aS 1946) 
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im Experiment gezeigt, dab die ]arvalen Corpora ailata auch bei Lepido- 
loteren durch die Absonderung eines Wirkstoffs in den niedercn Raupen- 
stadien eine vorzeitige Verpuppung verhindern. Es ergab sich also, dab 
die C.a. den Charakter der H~utungen pr~gen und der yon ihnen abge- 
sonderte Wirkstoff, der auch als Juvenilhormon bezeichnet wird, das 
Persistieren des jeweiligen Zustandes bedingt,. 

~i ., 

-,~...,.~s~!;~:.~}.~ .... ~; ,~....:~;2~ .:!~ 

d 

Abb. 8 a - - f .  Sekre tor ische  u  der l a rva len  Corpora  al lata,  a Corpus a l l a t um 
eine~" fr ischgehi~uteten Raupe  des ~. S t a d i u m s ;  b einer wachsenden  Raupe  des 4. S t a d i u m s  
vor  der Mitosenper iode der H y p o d e r m i s ;  c einer R a u p e  des 4. RauDens t ad iums  bei  Ab- 
hebungsbeg inn  der a l i en  Cut icula  yon  den t Iypodermisze l l en ;  d einer  R a u p e  des 4. S t ad iums  
bei Absche idung  der neuen  R a u p e n c u t i c u l a  yon  den Hypodermisze l l en ;  e e iner  fr isch- 
geh~u te ten  t l aupe  des le tz ten  S t a d i u m s ;  f e iner  wachsenden  l~aupe des le tz ten  S tad iums .  

V Ent lee r te  Vakuolen .  Hor izonta l schni t t e .  1000/1. 

In den sehr kleinen Organen der ersten beiden Raupenstadien yon 
Ephestia sind Strukturver~nderungen nieht mit Sieherheit festzustellen. 
Im 3. Raupenstadium zeigen leere Vakuolen naeh Abseheidung einer 
neuen Raupenkutikula an, dab in den vorhergehenden Phasen eine 
Sekretabgabe stattgefunden haben mug. 

Vor und nach der tt/~utung zum vorletzten Raupenstadium sind die 
C.a. wieder mit entleerten Vakuolen durehsetzt, w~hrend der Inhalt der 
Kerne stark f/~rbbar ist (Abb. 8 a). Bis zum Ausf~rben der neuen Kopf- 
kapsel der Rauloe zeigen sieh keine weiteren Ver~nderungen. Naeh 
Ausf~rbung der Kopfkapsel mit Beginn der Nahrungsaufnahme der 
Raupe bilden sich die im Inneren des Organs vorhandenen Vakuolen 
zuriick, so dab sieh mit dem weiteren Waehstum eine immer homo- 
genere Struktur des Plasmas einstellt. Das Zytoplasma der heraa- 
gewachsenen I{auloe des vorletzten Raupenstadiums l~gt sieh sehr 
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gleichmg6ig und stark anfgrben. Gespeiehertes Sekret in Form von 
Einschlfissen tritt nicht auf (Abb. 8 b). 

Naeh Einsetzen der Mitosen in der Hypodermis und mit Abhebung 
der alten Ranpenkutikula treten in den peripheren Plasmabezirken der 
C.a. Vakuolen auf. Diese sind yon einem stark lichtbreehenden, aber 
schwach farbbaren Inhalt erfiillt (Abb. 8e). Naeh Heidenhain-Farbung 
erscheint er gelblich. Wahrend dieses Vorgangs lockert sich das Zy~o- 
plasma starker auf, verliert seine ausgesprochen homogene Struktur und 
F~rbbarkeit. Die stark herangewachsenen Kerne sind lockerer gefiigt. 
Wahrend des Fortsehreitens der Abhebung der Raupenkutikula findet 
man eine nntersehiedliche Zahl entleerter Vakuolen. Kurz vor Absehei- 
dungsbeginn der neuen Raupenkutikula ist die Entleerung des Vakuolen- 
inhaltes schon fast beendet; das C.a.-Volumen ist stark geschrumpft 
(Abb. 9d). Im Inneren des Organs sind viele entleerte Vakuolen vor- 
handen. Naeh der tt~tutung zum letzten Raupenstadium haben die 
Kerne durch Kernsaftverlust eine Volumenreduktion erfahren. Sie sind 
jetzt gleichmal~ig stark farbbar (Abb. 8@ ])as Plasma ist noch vakuoli- 
siert wie zu Beginn des vorletzten l~aupenstadiums. Wahrend des letzten 
Raupenstadiums geben die Plasma- und Kernstrukturen der stark 
heranwachsenden C.a. keine ttinweise auf eine sekretorische Tatigkeit, 
wie sie in den t3bergangsstadien zu einem neuen l~aupenstadium fest- 
zustellen waren. Die Vakuolisation verliert sich sehon bei Waehstums- 
beginn der 1%aupe (Abb. 8f). Das Zytoplasma der heranwachsenden 
Raupe behalt bis zum Ende dieses Stadiums eine vollkommen homogene 
Struktnr und intensive Farbbarkeit. Selten treten wahrend des Vor- 
puppenstadiums dann wieder kleine Vakuolen in geringer Anzahl auf, 
die eine gewisse Stoffabgabe wahrscheinlich machen. 

Die bei Ephestia histologisch nachweisbare, diskontinuierliche Sekre- 
tionsti~tigkeit der larvalen Cia., die im Rhythmus der Raupenhautung 
verlauft, stimmt mit der auch bei anderen Lepidopteren experimentell 
ersehlossenen (Bov~Hion 1937, Pi~P~o 1946) oder histologisch nach- 
gewiesenen zyklischen Sekretionstatigkeit (KAIss~ 1949) dieser 0rgane 
iiberein. 

Der durch C.a.-Exstirpation im vorletzten Raupenstadium er- 
schlossene Zeitpunkt einer C.a.-Hauptwirksamkeit liegt bei Galleria am 
Ende eines Raupenstadiums einige Stunden vor der nachsten Hautung 
(PIEP~o 1946). Aus den histologisch festgestellten amSboiden Kern~ 
verzweigungen der C.a. yon Pieris schliel]t KAISE~ auf eine Haupt- 
sekretionsphase im vorletzten Raupenstadium w~hrend des letzten 
Drittels der Zeit zwischen zwei Hautungen. Die yon ihm zitierten 
Schnfirungsversuche FUKUDAS ~n Bombyx sollen das ebenfalls be= 
statigen. Bei Ephestia fiillt naeh dem histologisehen Befund die stgrkste 
Wirkstoffaussehfittnng der C.a. im vorletzten Raupenstadium in den 
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Zeitpunk~ nach Abl6sung der alten Raupenkutikula yon den Hypo- 
dermiszellen nach AuslSsung der Mitosen. Am Ende dieser sti~rksten 
Wirkstoffabgabe der C.a. scheiden die ttypodermiszellen eine neue 
Raupenkutikula ab. Im letzten Raupenstadium wird nach dem Ausfall 
oder der starken Verminderung der C.a.-Sekretion nach der Mitosen- 
periode yon den I{ypodermiszellen Puppenehitin abgeschieden. 

c) Prothoraxdriisen. 
FUKUDA zeigte zuerst in Schiirungs- und Transplantationsversuchen 

bei Bombyx (1940/41, 1944), dag die Prothoraxdriisen (Pd.) der Lepido- 
pteren an der hormonalen Kontrolle der H~utung und Verpuppung 
betefligt sind. PIEP~o (I942) vermutete ebenfalls, dab die Pd. unter 
dem Einflug eines Gehirnwirkstoffes sezernieren, bzw. die Pd. einen 
Gehirnwirkstoff speichern, der die g/~utung und Verpuppung bei 
Galleria verursacht. Durch Exstirpation der Pd. bei Galleria (PIEPI~O 
1948) konnten die Verpuppungserscheinungen der Haut allerdings nicht 
verhindert werden. 

1. Lage und allgemeiner Bau. 

Den Pd. vergleichbare Organe wurden bei den verschiedensten 
Insektenordnungen studiert und sehr versehieden bezeichnet. Die 
Sehilderung der histologisehen Verhaltnisse der Pd. yon Ephestia soll zu 
einer vergleiehenden Betraehtung der bisher teilweise unterschiedliehen 
Ergebnisse tier Funktion dieser Driisen bei den einzelnen Lepidopteren- 
ordnungen, dienen, ebenfalls wie die yon KAIS~ (1949) auf histo- 
logiseher Grundlage basierenden Studien dieser Organe bei Pieris. 

Die reich von Tracheen umsponnenen Pd. yon Ephestia sind band- 
fSrmige Organe, die zu beiden Seiten des KSrpers nahe der prothora- 
kalen Stigmen in der It6he zwisehen dem Darm und dem Unterseh'und- 
ganglion liegen. ~hnliehe Lageverh~ltnisse der Pd. wurden aueh bei 
BOmbyx (I~UKUDA 1940), Pier,s (KAISEI~ 1949) und Platysamla cecropia 
(WILL!A~S 1948) beschrieben. Im 1. Raupenstudium unterscheiden sich 
die Pd. nicht yon Hypodermiszellen und es ist anzunehmen, dab sie sich 
yon ihnen abMten. In den l~aupenstadien zeigen die Pd. zyklische Lage- 
ver~nderungen. Zu Beginn eines neuen Raupenstadiums ziehcn sie sich 
ngher an die K6rperseiten heran. Im Ver]auf eines Raupenstadiums 
strecken .sie sich dann welter in das K6rperinnere hinein. Das Zyto- 
plasma derDriisen ist nur sehwach f~rbbar. Es wird h~ufig yon Tracheen 
durchzogen, seltener yon Nervenfasern, zuweilen enth~lt es Lympho- 
zyten. Zellgrenzen sind nicht immer deutlieh. Die Kerne sind unregel- 
magig geformt und auffallend groB. An ihnen sind charakteristische 
Strukturzust~nde in verschiedenen Zeitabst~nden der Raupenstadien 
festzustellen. Der Kernbau entsprieht dem Bau der C.a.-Kerne. Die 
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chromatinreiehen Kerne lassen ebenfalls keine Kernmembran erkennen. 
Sie enthalten eine grol3e Anzahl kleiner Nukleolen und Chromozentren. 
Die Zahl der grol~en, im Inneren vakuo]isierten Sammelehromozentren, 
die in den Kernen der Pd. yon Pieris von KAis~s~ (1949) und Platysamia 
cecropia yon WLLIAMS (1948) als 5Tukleolen angesehen wurden, variiert 
yon 1--3 je Kern. 

Die Volumenbereehnungen der Pd., die mit derselben Methode wie 
die Volumenbereehnungen der C.a. und C.c. erzie]t wurden, aber wegen 
der unregelm/t6igen Form der Driisen viel ungenauer sind, erm5glichen 
immerhin einen idberbliek. Sie ergaben, dall die Pd. in den verschiedenen 
Raupenstadien ein verschieden starkes Waehstum erfahren. Das 
st/trkste Wachstum findet in den frtihen t~aupenstadien stat t  und 
nimmt kontinuierlieh ab. Am Ende des letzten Raupenstadiums ist es 
dann beendet (Tabe]le 1). 

2. Innervierung. 
Eine nervSse Verbindung mit dem Oberschlundgang!ion oder dem 

paarigen bzw. un]paaren lqervensystem besteht nieht. Die Nervenver- 
sorgung geschieht auf indirektem Wege yore Untersehlundganglion aus. 
Die yon diesem abgehenden starken Nervenforts/ttze, die zu den lateralen 
Tracheenst/tmmen fiihren, geben kleine I~ervenforts/ttze an die in der 
N/the gelegenen verzweigten Driisenorgane ab. Die •ervenforts/ttze 
teilen sieh dann wieder zwischen den einzelnen Driisenb/tndern auf. 
Eine /thnliehe Art der Innervierung der Pd. besteht aueh bei Pieris 
( K A I s ~  1949). 

3. Sekretionsverh/tltnisse. 
Im vorletzten Raupenstadium lockert sieh das Zytoplasma der Pd. 

vom Beginn der Mitosenperiode der Hypodermiszellen und w/thrend der 
Abhebung der alten Raupenkutikula immer st/trker auf, verliert seine 
bisherige homogene Struktur, wird vakuolisiert und gleichzeitig schw/teher 
fgrbbar. In den gro6en kernsaftreichen Kernen sind jetzt  die Sammel- 
ehromozentren nieht darstellbar (Abb. 9a). Diese Auflockerung der 
Driisenzellen verliert sieh mit fortschreitender Abscheidung der neuen 
Raupenkutikula yon den Hypodermiszellen. In den Kernen treten die 
Sammelehromozentren hervor (Abb. 9b). In der Zeit bis zu der Aus- 
f/trbung der neuen Xopfkapsel der Raupe nach der H/tutung zum 
letzten Raupenstadium sehrumpfen die Pd. stark. Das wieder st/trker 
f/trbbare und homogene Zytoplasma liegt jetzt  wie ein enger Schlaueh 
um die in ihrem Volumen infolge Kernsaftverlust verkleinerten, nun 
dieht strukturierten Kerne (Abb. 9 e). Die Sammelchromozentren sind 
stark ausgepr/tgt, die kleinen 5Tukleolen heben sieh jetzt  nicht mehr 
scharf v o n d e r  Grundstruktur ab. Die Drtisen sind langgezogene, 
schmale Zellb/tnder. Funktionell befinden sie sich offenbar in einem 
inaktiven Zustand. 

~oux" Archiv ftir Entwicklungsmechanik~ ]3d. 145. ]5  
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Vom Zeitpunkt der ersten Nahrungsaufnahme der Raupe des letzten 
Stadiums an beginnen Plasma und Kerne sich wieder aufzulockern, 

Abb.  9 a - - f .  Ausschni t te  yon den Prothoraxdri iset t .  a ~V~hrend der Abhebung  de~ al ten 
Raupenku t iku l a  im  vor le tz ten  l%~upenstadium; b w~hrend  der Absche id tmg der neuen  
l~aupenkut ikula  im  vor le tz ten  S tad ium;  c einer f r ischgeh~uteten RauDe des le tzten 
S tad iums;  d einer fas t  e rwachsenen Raupe  des le tz ten S tad iums;  e einer Vorpuppe  
im Beginn der  kri t ischen Periode;  f einer Vorpuppe  a m  Nude des kri t ischen Periode. 
x\Tk Nukleo]en; S Sammelchromozen t ren ;  Svak  Sekretvakuolen.  Horizonta lschni t te .  1000/]. 

wobei die Zellb/s der Driisen l~nger und dicker werden. Allm~hlieh 
streeken sic sieh weiter in das K6rperinnere hinein. Nukleolen treten 
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in den Kernen wieder deutlich hervor (Abb. 9d). Noeh bevor die Raupe 
das Fritter verliilR, erscheinen im Zytoplasma der Pd. mehr oder weniger 
scharf umgrenzte Vakuolen, die yon einem nur sehwach fiirbbaren Inhalt  
erffillt sind (Abb. 9d). Im Beginn des kritischen Periode ist dieser Vor- 
gang, der offenbar ein Anzeichen einer WirkstoHproduktion ist, weiter 
fortgeschritten. Die einzelnen Drfisenb/inder sind noeh st/irker unter 
Verbreiterung herangewaehsen, das Zytoplasma ist yon gr56eren und 
kleineren schwach fiirbbaren Vakuolen durchsetzt. 

Die Kerne haben w/~hrend des Zellwaehstums auffallende Ver- 
/s erfahren. Sie sind angesehwollen, ihr Inhalt  ist sehr locker 
und fitrbt sich schw/icher. Sammelchromozentren sind nicht mel~r dar- 
stellbar (Abb. 9e). 

Dieser eigentfimliche Strukturwechsel der Pd . -Kerne  entspricht 
den Angaben fiber das Verschwinden der als Nukleolen bezeichneten 
Sammelchromozentren in den Kernen der Pd. yon Pieri,s (KAISER 1949) 
ZU dem gleichen Zeitpunkt. 

Im Verlauf der kritischen Periode entleeren sieh die Vakuolen, und 
damit geht eine Formver/inderung der Drfisen parallel. Die einzelnen 
Drfisenzellen runden sich ab. Am Ende der kritischen Periode, im Vor- 
puppenstadium 4 und 5, stellt sieh erneut eine Verdichtung und Sehrump- 
lung ein. Das Kernvolumen verringert sich. Sammelchromozentren 
werden wieder darstellbar (Abb. 9f). Wie auch am Ende des vor- 
letzten Raupenstadiums gehen die Pd. wieder in inaktiven Zustand 
fiber. Wiihrend und nach der Puppenh/~utung bis naeh Ausfi~rbung des 
Puppenehitins prggen sich diese im spi~teren Vorpuppenstadium ein- 
setzenden Sehrumpfungsprozesse der Driisen noeh st/irker ans, indem 
sich die Vakuolisation des Zytoplasmas vollkommen verliert. 

Auch im 3. Raupenstadium sind sekretorische Ver/~nderungen der 
Pd. vorhanden. Dagegen lieften sie sich in den ersten beiden Raupen- 
stadien nicht nachweisen. 

Die sekretorischen Ver/~nderungen des Pd. yon Ephestia im Vor- 
pnppen- und im 3. und 4-. Raupenstadium, die im Rhythmus der Hypo- 
dermisver/~nderungen der Hgutungen erfolgen, stimmen zeitlieh mit den 
bei Pieris nachgewiesenen Sekretionsvorg/ingen der Pd. dieser Stadien 
iiberein. Typiseh ist in beiden Fi~llen die starke Auflockerung der Kerne 
in den aktiven Phasen, wobei die Sammelchromozentren nieht mehr 
darstellbar sind. Die Plasmaverh/s weisen dagegen Versehieden- 
heiten anf: Bei Pieris sollen noeh versehiedene Plasmadifferenzierungen 
existieren, wie eine different sieh fgrbende Zwisehensubstanz zwischen 
den Zellen nnd radialen Plasmastreifungen, die als Sekretkapillaren 
gedeutet werden. Offenbar sind bei Pieris die verschiedenen Funktions- 
zustande der Pd. viel stiirker ausgepri~gt als bei Ephestia. 

L *  
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d) Perikardialzellen. 

Bei Ephestia liegen die Perikardialzellen (Pz.) in reicher Anzahl um 
die AuBenwi~nde der Aorta verstreut, kSnnen aber auch in Einbuch- 
tungen der Aortenwand hineinh~ngen. Sie ziehen sich vom cephalen 
bis kaudalen KSrperende der Aorta entlang. AuBerdem verteilen sie 
sich auch zwischen den Perikardialsepten im dorsalen KSrperraum. Im 
Metathorax erstrecken sie sich his in ventralere KSrperbezirke, liegen 
zwischen Fettk6rperzellen und bilden einen Ring um den Mitteldarm. 
H~ufig sind die Pz. mehrkernig. Die relativ kleinen, chromatinreichen 
Kerne enthalten 2 - - 3  Nukleolen und teilen sieh amitotisch. Im 
Zellplasma spielen sich w~hrend der aufeinanderfolgenden Phasen der 
]%aupenstadien sehr ausgiebige Ver~nderungen ab. 

Einige Stunden vor der H~iutung zum letzten Raupenstadium sind 
s~mtliche Zellen mit stark fgrbbaren Einschlfissen angeffillt. Kurz vor 
der H~utung  und in der frisch geh~uteten Raupe des letzten Raupen- 
stadiums ist das Zytoplasma der im Thorax gelegenen Pz. yon gr6Beren 
und kleineren Vakuolen durchsetzt, w~hrend in den abdominalen Pz. in 
einer schwach f~rbbaren Grundsubs~anz noch Reste dunkel f~rbbarer 
Einschlfisse liegen (Abb. 10a). In dieser Zeit finder also eine starke, 
ziemlich pl6tzliche Abgabe gespeicherter, f~rbbarer Substanzen statt. 
W~hrend des nach der H~utung einsetzenden Wachstums der l~aupe 
wachsen die Pz. ebenfalls heran, ohne dub besondere Ver~nderungen im 
Zellinneren zu sehen sind. Die letzten Reste der Einschlfisse in den 
kaudal gelegenen Zellen verlieren sich w~hrend dieser Zeit, in der das 
kaum anf~rbbare Zytoplasma yon zahlreichen kleinen Vakuolen durch- 
setzt ist (Abb. 10b). Kurz vor Beginn der kritischen Periode beginnt 
in einigen der thorakalen Pz., die rings um den Mitteldarm liegen und 
sich zwischen Fettk6rperzellen verteilen, wieder eine Neubildung der 
teilweise schon stark f~rbbaren, geformten Substanzen. In  den t taupt-  
massen der abdominalen Zellen besteht aber noch der alte Zustand. 
Erst  im Verlauf der Altersklasse 3 bei einem fortgeschrittenen Grad der 
Hypodermisabl6sung treten in s~mtlichen thorakalen und abdominalen 
Pz. in den peripheren Bezirken Einschliisse in Form versehieden groBer 
Schollen oder Ballen auf. 

DaB es sich um eiweiBartige Substanzen handeln mug, zeigt ihre 
Alkoholstabilit~t und der negative Verlauf der Kohlenhydratreaktion. 
Sie lassen sich zun~chst nur schwach anf~rben, zum Tell zeigen sie eine 
zonenweise verschiedene F~rbbarkeit (Abb. 10c). In diesen F~llen ist 
die periphere Zone bei Heidenhain-Fi~rbung tiefschwarz und bei Azan 
intensiv rot oder orange gef~rbt, w~thrend die innere Zone einen grauen 
bzw. blauen Farbton aufweist. Die Menge dieser Einschliisse nimmt 
immer mehr zu, so dab in Vorpuppenstufe 4 die Zellen schon stark 
angefiillt sind. Zugleich ist der Farbumsehalg bei den einzelnen Gebilden 
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in verschiedenen Zellzonen in einem unterschiedliehen Grad fortge- 
sehritten. Teilweise f~rben sieh die Einsehliisse jetzt sehon vSllig gMeh- 
m/il3ig sehwarz bzw. orange (Abb. 10d). Sie zeigen also im Gegensatz 

e;~}% :J : ; ;  ~ :  :', 4 :'o<:,:::::~ 

Eschl K 

Abb.  10a - - f .  Abdomina le  Perikardialzel len der Raupe  des le tz ten Stadium,s. a Sofor~ nach  
der  H~outung z u m  le tz ten  R a u p e n s t a d i u m ;  b einer e rwaehsenen  Raupe ;  c einer Vorpuppe  
der  3. Aitersstufe;  d einer Vorpuppe  der 4. Al terss tufe;  e einer Vorpuppe  der  5. Altersstufe;  

f sofort nach  der H g u t u n g  zur  Puppe.  EschI Zelleinsehlfisse, K Ke rn ;  
t torizontMsehni~te.  ~50/1. 

zum Beginn der Ablagerung einen basisehen Charakter. In der friihen 
Phase der Vorpuppenstufe 5 ist der sti~rkste Anfiillungsgrad erreicht, der 
zugleieh mit einem vollkommenen Farbumsehlag s/~mtlieher jetzt den 
ganzen Zellraum erfiillenden Einschliisse verbunden ist (Abb. 10e). Die 
s~ark gef/~I'bten Speicherprodukte kSnnen die Kerne vollkommen im 
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mikroskopischen Bild verdecken. Dieser Zustand bleibt bis zum sp~ten 
Stadium 5 der Vorpuppe erhalten, ohne dab eine weitere Vermehrung 
oder eine Abgabe erfolgt. Kurz vor der I-I~tutung zur Puppe macht sich 
eine erste Verringerung der Ze]leinschlfisse bemerkbar, die sich w~hrend 
der Pupl~enhKutung sehr verst~rkt und mit einem Farbumschlag in 
umgekehrter Richtung wie wKhrend der Sekretbildung verbunden ist. 
Nach der ttautung zur Puppe sind nur noch sehwach gef~rbte Ein- 
schliisse in geringerer Anzahl in den abdominalen Pz. vorhanden 
(Abb. 10f). In den thorakalen Pz. ist noch eine st~trkere Sekretabgabe 
erfolgt; aber eine ebenso starke Vakuolisation, wie sie bei der tt~utung 
zum letzten Raupenstadium auftritt, wird bei der Puppenh~utung bei 
der Abgabe der Zelleinschliisse nicht erreicht. 

In den frfiheren l~aupenstadien verlaufen gleichartige Vorg~nge in 
den entsprechenden Phasen. Die Anffillung mit Einschlfissen setzt eben- 
falls erst nach bereits fortgeschrittener Abhebung der alten Raupen- 
kutikula ein und erreicht in der Endphase der Abscheidung der neuen 
Kutikula ihr Maximum. Die fast vo]lsti~ndige Abgabe dieser Einschlfisse 
geht auch bier sehr schnell vor sich; sie beginnt kurz vor der H~utung 
und ist kurz nach der tti~utung beendet. Wie im letzten Raupenstadium 
ffihrt sie auch bier zu einer starken Vakuolisation der Pz. 

Eine Untersuchung der Pz. in Dauerraupen nach Ent/ernung des 
Gehirns zeigte, da$ in samtlichen F~llen eine Speicherung f~rbbarer 
Substanzen unterbleibt und das Zytoplasma mehr oder weniger yon 
Vakuolen durchsetzt ist. 

C. Vergleieh der zeitlichen Yerhiiltnisse der larvalen Sekretionsperioden 
der besprochenen Driisen. 

Die Sekretionsperioden der untersuchten Driisen laufen in bestimm- 
ten, aber verschiedenen Zeitr~umen der Raupenstadien ab (Tabelle 2 a, b). 
Hieraus ergibt sich eine bestimmte Au/einander/olge ihrer Sekretions. 
perioden, indem stets in einem neuen Raupenstadium zuerst die neuro- 
sekretorischen Zellen zu sezernieren beginnen, dann /olgen die Prothorax- 
driisen, dann die Corpora allata (mit Ausnahme. des letzten Raupen- 
stadiums) und dann die Perikardialzellen. 

Die Sekretion der einze]nen Driisen geht durch 2 Maxima, durch 
ein Maximum der Wirkstoffproduktion und ein Maximum der Wirkstoff- 
abgabe. 

Eine gewisse Stoffabgabe der I~.Z. der Pd. und der C.a. besteht 
bereits wKhrend der Zeit ihrer st~rksten Stoffproduktion, und kurz 
vor dem Zeitpunkt ihrer st~rksten Stoffverfliissigung endet ihre 
Stoffproduktion. Im Gegensatz hierzu tritt  bei den Pz. erst nach l~nger 
beendeter Anh~ufung der geformten Substanzen ihre Abgabe ein. 
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Tabelle 2a. Sekretionsstu#n der Driisen im vorletzten Raupenstadium. 
Sp. = Sekretionsproduktion, Absch. = Abscheidung, Auff. = Aufffillung. 

Stuien der Itypodermisveriinderungen (Abb. 2) 

Neurosekretorisehe 
Zenen des 

Protocerebrums 

Prothoraxdrtisen 

Corpora allata 

Sp. 
Absch. 

Sp. 

Absch. 

Sp. 
Absch. 

Auff. 
Abseh. 

VvTaoh - 
sende 
l~aupe 

stark 
schwach 

schwach 

schwach 
PerikardiMzellen 

1 i 2 3 4 

schwach - -  - -  
mittel, I ausklingend 
stark I 

sehwaeh an- ausklingend 
haltend [ 

- -  ! sehwach i st/trker [ 
- -  i - -  schwach stark 

sehwach schwaeh mittel stark 

5a 5b 

- -  schwach 

aus- I - -  
klingend! - -  

schwaeh i stark 

Tabelle 2 b. Sekretionsstu/en der Drfesen im Ietzten Raupenstadium. 
Sp. = Sekretproduktion, Absch. = Abscheidung, Auff. = Aufftillung, 

Usgl. = Unterschlundganglion. 

Neurosekretorische 
Zellen des 

Protocerebrums 

Neurosekretorische 
Zellen des Usgl. 

and der 
Thoraxganglien 

Prothoraxdrtisen 

Corpora allata 

PerikardiMzellen 

Sp. 
Absch. 

Sp. 
Abseh. 

Sp. 
Absch. 

Sp. 
Absch. 

Auff. 
Absch. 

Wach- 
sende 
Raupe 

Stolen der IIypodermisverXnderungen (Abb. 2) 

1 I 2 [ 
I 

stark schwachl - -  - -  1 

~ehwae mittel, stark, ausklingend 
! 

mittel - -  - -  i - -  
stark aus- i __ 

klingend - -  

mittel stark mitteI - -  
schwach mittel, - -  stark, 

sch~aehlSehwaeh sehwaeh] mit2el 

4 5 a  I 5 b  

[ 
schwach I stark__ 

schwaeh mittel 

stark 
- -  schwact mittel 

W/~hrend also in  d en  Zel len  der  N.Z. ,  Pd .  u n d  C.a. die sekre tor i sehen  
Prozesse  der  Auf f i i l lung  u n d  A b g a b e  y o n  Stoffen eine b e s t i m m t e  Zeit-  
s p a n n e  n e b e n e i n a n d e r  he r laufen ,  so s ind  diese bei den  Pz.  h in te r -  
e i n a n d e r  gesehal te t ,  d . h .  diese Prozesse  s ind  hier  v o l l k o m m e n  ge t r enn t .  

Die  Z e i t d a u e r  der  S tof fabgabe  der  N.Z. ,  der  Pd .  u n d  der  C.a. en t -  
sp r ieh t  ungef/~hr der  ih re r  S to f fp roduk t ion .  E i n  Vergle ich der  Zei t-  
daue r  der  Auf-  u n d  Abf t i l l ung  y o n  Stoffen m i t  den  Pz.  zeigt  deu t l ieh ,  
dal] h ier  die Aufff i l lung viel  l a n g s a m e r  ver lguf t ,  dagegen  die A b g a b e  
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viel rascher; also die I)auer der Aufftillung im Verh~ltnis zur Abg~bo 
sehr lang ist und umgekehrt. 

Die Sekretionsperioden der N.Z. und Pd., sowie der Pd. und C.~. 
verlaufen eine kurze Zeit parallel. W~hrend der Hauptphase der 
Sekretverfiiissigung der N.Z. ist die I-Iauptphase der Wirkstoffbfldung 
der t)d. noch im Gang und w~Lhrend der abklingenden Wirkstoffabgabe 
dieser beginnt eine starke Ausschtittung des C.a.-Wirkstoffes. 

Eine schwache Anffillung der Pz. erfolgt bereits w~hrend der Haupt- 
phase der Sekretverfiiissigung der N.Z., verst~Lrkt sich abet nicht~ 
wesentlich w~thrend der Sekretion der Pd. Erst nach Beendigung der 
Sekretion der Pd., unabh~ngig vom Abl~uf der Sekretionsperiode der 
C.a., finder die st~rkste Anffillung start. Die Abgabe der Pz. setzt dann 
am Ende der l~aupenstadien ein, l~ngere Zeit nach Beendigung aller 
anderen sekretorischen Vorg~nge. 

D. Die junge Puppe. 
a) Neurosekretorische Zellen. 

Die N.Z. des Puppen- und Imagogehirns zeigen dieselben GrSl~en- 
verh~iltnisse wie im Vorpuppenstadium. In der erwachsenen t~aupe 
des letzten Raupenstadiums ist ihr Wachstum beendet. Am Ende der 
kritischen Periode des Vorpuppenstadiums war in Altersstufe 4 das 
Zytoplasma s~mthcher Riesenzellen stark yon Vakuolen durchsetzt 
(vgl. Abb. 4f). Aber bereits im Anfang der 5. Altersstufe beginnen die 
Vakuolen sich zu ver]ieren und das Zytoplasma besonders in Kernn~Lhe 
sich leicht anzuf~rben (Abb. l la) .  Bei Azanfi~rbung stellt sich jetz~ 
eine intensive BlautSnung des Plasmas ein, w~hrend bei Heidenhain- 
F~rbung eine graue FarbtSnung erzielt wird. Im sp~ten Stadium der 
letzten Vorpuppenstufe ist wieder eine ausgiebige Anf~rbung yon Sub- 
stanzen im Zytoplasma der l~iesenzellen mSglich (Abb. l 1 b). Es setzt 
also zu Begilm der 5. Vorpuppenstufe eine erneute Sekrctproduktion in 
den N.Z. der Pars intercerebralis ein, die sich im letzten Vorpuppen- 
stadium sehr verst~rkt und unter allm~hlicher Absehw~chung bis in das 
junge Puppenstadium hinein anh~lt (Abb. 11 c, d). Im Gegensatz zu 
den Raupenstadien, in denen die stark f~rbbaren Substanzen sich 
gleichm~13ig im Zytoplasma verteilen, sind sie jetzt in mehr oder werdger 
scharf begrenzten Bezirken zusammengeballt. Sie besitzen das ~ibliche, 
charakteristische, starke FarbspeicherungsvermSgen, indem sie sich tief- 
schwarz bei I~Ieidenhain-F~rbung und rot bis orange bei Azanfi~rbung, 
also stets verschieden vom Zytoplasma tingieren. 

Im Zytoplasma der ~.Z. der jungen Puppe (24 Std alt, bei 20 ~ 
Zuchttemperatur) ktinnen aber bereits schon wieder Vakuolen auftreten, 
die eine erneute Sekretverfifissigung bedeuten (Abb. l ld).  Am Ende 
des 2. Tages und zu Beginn des 3. Tages des t)uppenlebens (48--52 Std) 
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Abb. l l a - - f .  Neurosekre to r i sche  Zellen der P a r s  in tercerebral is ,  a VorpuI)pe des f r i ihen 
S t a d i u m s  der Al te r ss tu fe  5; b sp/~tes S t a d i u m  der Al te rss tufe  5; c s P u p p e ;  
d 24 S t4  al te  P u p p e  (20~ e i m  Beg inn  des 3. Tages  (20~ f v o r  dem Auswachsen  der  

ers ten  Schuppenforts/~tze des Kopfes .  a, b, e, f Hor izon ta l schn i t t e ;  
c, d Sagi t ta ]schni t te .  1000/1, 
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hat die Sekretverfliissigung, wie aus der jetzt  st~rkeren Vakuolisation 
der l~iesenzellen zu sehliegen ist, weitere Fortsehritte gemaeht (Abb. 11 e). 
Am Ende des 3. Tages ist die Sekretverfliissigung der l~iesenzellen 
beendet. Das Zytoplasma ist jetzt yon vielen Vakuolen durehsetzt, 
olme sieh daneben noeh anzuf~rben (Abb. l l f ) .  Dieser Zustand ent- 
sprieht dem der N.Z. der 4. Altersstufe des Vorpuppenstadiums. Nur 
ganz selten sind jetzt noeh vereinzelte Riesenzellen zu finden, die noeh 

Sekretsubstanzen gespei- 
chert enthMten. Diese 
Sekretabgabe der N.Z. in 
der ]ungen Puppe ist stets 
vor dem Auswachsen der 
ersten Schuppenforts~itze des 
Kop/es beendet. 

Wi~hrend der pupalen 
Sekretionsperiode der N.Z. 
l~tuft im Fliigelepithel der 
Mehlmotte die yon K6~- 
L~n (1932) und STOSSB~O 
(1937/38) ausfiihrlieh be- 
schriebene Mitosenperiode 
ab. Der Vergleich der Zeit- 
punkte ergibt, dab zu Be- 
ginn der Mitosenperiode im 
F1/igelepithel die Sekretver- 
fliissigung der N.Z. bereits 
im Gang ist und mit dem 
Abklingen dieser Mitosen- 

Abb.  12. Ausschni t t  aus der Prothor~xdrf ise  einer periode ebenfalls beendet 
f r i sehgeh~ute ten  Pu!ope. Horizontalsehni t t .  450/1. 

ist. Es besteht also eine zeit- 
liehe Beziehung zwischen der Selcretver]liisslgung der N.Z. und einer M itosen- 
periode der H ypodermiszeIlen im Puppenstadium wie in den Raupenstadien. 

In den bereits beschriebenen ventrolateral- und ventromediM 
gelegenen sti~rker f~rbbaren Ganglienzellen der Bauchganglienkette 
finder zu dieser Zeit ebenfa!ls eine Stoffverfliissigung start. Die erneute 
Fi~rbbarkeit des Zytoplasmas dieser Ganglienzellen in der jungen Puppe 
entspricht aber nicht ganz der Stiirke der Fi~rbbarkeit der N.Z. der 
Pars intercerebralis. Vor dem Auswachsen der ersten Schuppenfortsi~tze 
des Kopfes sind auch diese Zellen wieder vakuolisiert. 

b) Prothoraxdriisen. 
Das Wachstum der Pd. ist am Ende des Vorpuppenstadiums beendet 

(Tabelle 1). Eine neue Sekretionsperiode dieser Driisen li~Bt sich in der 
iungen Puppe nachweisen. 
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Noch wShrend der Pigmentierung und Inkrustierung der neuen 
Puppenkutikula h/~lt der in den Pd. im sp~ten Vorpuppenstadium ein- 
setzende inaktive Zustand an (Abb. 12, 13a). Naeh bereits begonnener 

Abb. 1 3 a - - d .  Prothoraxdr i i sen .  a W~hrend  der Ausffirbung der Exoku t iku la  der  jungen  
Puppe ;  b 2 Tage  alte Puppe ;  c Ze i tpunk t  der Augenausf~rbung;  d Zerfall  der Kerne  tier 

Prothoraxdrfisen eJner m~nnlichen Puppe zum Zeitptmkt der Gonadenreifung. 
Chrbr Chromat inbrocken;  L y L y m p h o z y t e n .  Horizontalschni t te .  1000/1. 

Sekretverfliissigung der N.Z. beginng in der 24 Std alien Puppe eine 
neue t~unktionsphase der Pd. mit denselben StrukgurverKnderungen der 
Kerne und des Zytoplasmas, wie sie berei~s fiir das letzte Raupenstadium 
beschrieben wurden (vgl. Abb. 9). Gleiehzeitig erleiden die Driisen eine 
gewisse Formver/tnderung und ziehen welter in das K6rperinnere hinein. 
WKhrend erneuter Kernsaftaufnahme versehwinden die Chromozentren. 
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Der Kerninhalt wh'd lockerer geffigt und rinnt bei der Fixierung Mcht 
zusammen; die Abgrenzung der Kerne wird unseharf. Im Beginn des 
3. Tages sind diese Kernprozesse stark ausgepri~gt (Abb. 13b), klingen 
aber im Verlauf dieses Tages schon wieder ab. Am 4. Tag (86 Std), 
wenn die ersten Schuppen am Kopf auswachsen, schrumpfen die Kerne 
und das Zytoplasma wird yon Vakuolen durehsetzt (Abb. 13@ Die 
Vakuolenbildung nimmt noeh weiter zu; sie ist aber nicht allein dureh 
die vorausgegangene Stoffentleerung bedingt, sondern in ihr zeigt sieh 
der Beginn eines jetzt einsetzenden langsamen Degenerationsprozesses. 
Zu diesem Zeitpunkt liegen die Driisen als rund]iche Zellkomplexe, die 
keinen verzweigten, bandfSrmigen Charal~ter, wie in den Raupenstadien, 
mehr aufweisen, yon vielen Lymphozyten umgeben welt im K6rper- 
inneren zu beiden Seiten des reduzierten 0sophagus. 

c) Corpora cardiaca und Corpora. allata. 
Das Wachstum der Corpora cardiaca ist ebenfalls wie das Wachstum 

der N.Z. und der Pd. am Ende des Vorpuppenstadiums beendet 
(Tabelle 1). Vom Beginn des Puppenstadiums bis zum Zeitpunkt des 
Auswachsens der ersten Schuppenforts~tze findet eine Volumenreduktion 
start, die schon w~hrend des Vorpuppenstadiums durch Degenerations- 
prozesse in den Kernen und im Zytoplasma eingeleitet wurde. 

Die Corpora allata erfahren w~hrend dieser Zeit im miinnlichen 
Geschlecht im Gegensatz zum weiblichen Geschlecht ein gesteigertes 
Wachstum (Tabelle 1), ohne dag Sekretionsprozesse in ihnen nach- 
zuweisen sind. Ihre larvale Hiille wird aufgelSst, wi~hrend sich Lympho- 
zyten ansammeln. Die einzelnen Zellen beginnen sich voneinander 
abzugrenzen. 

d) Perikard(alzellen. 
Nach Abgabe yon Stoffen w~hrend der Puppenh~utung finder im 

Beginn des 2. Tages wieder eine An/iillung mit Substanzen in den Pz. 
start, die dem maximalen Anffillungsgrad der Zellen am Ende der 
Raupenstadien entsprieht. Die Speieherung dieser Einschliisse erfolgt 
bis zum Auswaehsen der ersten Schuppenforts~tze, danaeh werden sie 
wieder sehr sehnell abgegeben. W~hrend die grogen Vakuolen bei der 
t~eduktion des Zellvolumens verschwinden, beginnen die Kerne sieh 
amitotisch zu teilen. 

e) Zeitliche Verhiiltnisse der Sekretionsperioden. 
Die ftir das letzte Raupenstadium festgestellte Aufein~nder~olge der 

T~tigkcitsrhythmen der einzelnen Driisen wiederholt sich in derselben 
Weise im jungen Puppenstadium, mit Ausnahme des Zeitpunktes der 
Neuanffillung der Pz. Im Puppenstadium wird cine maximMe Anfiillung 
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mit Substanzen bereits zu Beginn, in den Raupenstadien aber erst am 
Ende der Sekretionsperioden der N.Z. erreieht. 

Sowohl im Raupenleben als aueh im jungen Puppenstadium erfolgte 
zuerst die Ausschiittung des Wirkstoffes der N.Z., dann eine Sekretions- 
periode der Pd., w~thrend einer Mitosenperiode der Hypodermiszellen, 
und eine Anffillung der Pz. mit Einsehliissen, die gespeiehert werden~ 
um stets nach Ablauf der Sekretionsperiode der anderen Driisen und der 
Mitosenperiode wieder abgegeben zu werden. 

Daneben bestehen im letzten Raupenstadium und jungen Puppen- 
stadiur~ die immer welter fortschreitenden Degenerationsprozesse der 
C.e. und eine relativ sekretorische Inaktivit~t der C.a., deren jetzt 
gesteigertes Wachstum zu einer immer st~rkeren Ausbildung ihres 
imagina]en Charakters f/ihrt. 

E. Experimentelle Untersuchungen. 
Die erneute Sekretionsperiode der N.Z. und Prothoraxdrfisen in der 

jungen Puppe yon Ephestia ste]lt die Frage, ob die imaginale Differen- 
zierung verschiedener Gewebe yon I-Iormonen dieser Inkretdriisen 
abhangt. Es wurden daher Vorpnppen der 4. und 5. Altersstufe, frisch 
geschliipften und glteren Puppen nach Xthernarkose die cephalen und 
thorakalen Bezirke in verschiedener Hghe dutch Schniirung entfernt. Die 
austretende tt~imolymphe wurde mit Filtrierpapier aufgesogen und die 
Operationswunde mit Paraffin (400 Schmelzpunkt) verschlossen. Die 
operierten HinterkSrper bzw. iiberlebenden VorderkSrper bei welter 
hinten gelegener Durehschniirung wurden in Schalen mit feuchtem 
FlieBpapier bei 200 gehalten. Ob die Tiere noeh lebten, liel~ sieh an der 
Bewegungsreaktion der Hinterenden nach Beriihrungsreiz priifen. 

Die Ergebnisse sind in Tabellen 3 und 4 zusammengefaBt. Es wurden 
nur die Tiere aufgenommen und histologisch untersueht, welche die 
Operation am lgngsten fiberlebt hatten. 

1. Versuehsgruppe. 

Zuerst wurden bei der Operation/risvh geschliip/ten und 24 Std alten 
Puppen der Kop/, Prothorax und teilweise auch der Mesothorax ent/ernt 
(Tabelle 3). Die histologische Untersuchung der operierten Tiere nach 
Absterben a m  14.--16. Tag zeigte, dab eine imaginale Differenzierung 
des Ektoderms nicht erfolgt war. Die Puppenkutikula lag den I{ypo- 
dermiszellen lest auf, und es fanden sich in diesen niemals Mitosen. Der 
Mitteldarm war larval, die Pz. enthielten keine Einschliisse, w~hrend 
eine Gonadenentwieklung stattgefunden hatte. In den Ovarien kam es 
zum Auswachsen der Eiseh]s Diese erstreckten sich teilweise welt 
bis in die kaudalen Bereiche des Abdomens hinein. Das Entwicklungs- 
stadium entsprieht bei einem Vergleich mit der Normalentwicklung dem 
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einer 10 Tage alten Puppe, in deren EirShren bald danach die Dotter- 
produktion beginnt. In den operierteii Puppenabdomina finden sieh 
niemals aueh nur Anf~nge einer Dotterproduktion in den verschieden 
lung ausgewaehsenen EirShren. Hgufig treten Degenerationsersehei- 
nungen an den Follikelzellen auf. Ob das Ausbleiben der Dotter- 
produktion auf einer diireh Zirkulationsst6rungen bewirkten I-Ierab- 
setzung des Stoffweehsels oder dem Fehlen eines aus dem Vorderk6rper 
der jungen Puppen kommenden hormonalen Antriebs beruht, ist nicht 
zu entscheiden. Experimentelle Befunde an Phryganidia cah/ornica 
spreehen ftir eine autonome imaginale Ovarentwieklung, die kurz vor 
der Puppenh~iitung einsetzt (BoDE~STEI~ 1938). 

Die histologisehe Untersuehung der. isolierten Hinterenden yon 
Ephestia-Raupen, deren Ektoderm sieh trotz Entfernung des Vorder- 
k6rpers im sp~teren Verlauf der kritisehen Periode des Vorpuppen- 
stadiums (Tabelle 3) verpuppte, ergab, dag ein Auswaehsen der EirShren 
aus der Ovaranlage selbst naeh 17 Tagen noeh nieht eingesetzt hatte. 
Zu diesem Zeitpunkt ist also eine autonome Ovarentwieklnng nieht 
m6glieh. Die naeh Entferniing des Vorderk6rpers in der ersten Chitin- 
bildungsphase des Vorpuppenstadiums verpuppten Hinterenden, die 
stets naeh einigen Tageii abstarben, zeigten abet Anf~nge des Auswaeh- 
sens der EirShren. Nach Beendigung der k~itischen Periode des Vor- 
puppenstadiums ist im weiblichen Geschlecht von Ephestia zumindestens 
der Beginn der imaginalen Ovarentwicklung, also das Auswachsen der 
EirShren bis zum Stadium kurz vor der Dotterprodulction der Follikelzellen 
ffeffeben. 

Das Auftreten yon reifen Spermien im Floden m/innlicher Puppen- 
enden beweist eiiie autonome Gonadenentwicklung im miinnlichen Ge- 
sehlecht vom Zeitpunkt der Puppenhiiutunff an. 

Die histologische Untersuchung der thorakMen und abdominalen 
Perikardialzellen der Puppeiihinterenden wies eine starke Vakuolisatioii 
dieser Zelleii nach. Der Vakuolisationsgrad entspricht aber nieht deln 
der in der Normalentwicklung gleich nach der Puppenh~iutuiig auf- 
tretenden, wo nur wenige Zelleii so stark vakuolisiert sind, in anderen 
abet noch Speicherprodukte enthalten sind. Da die Pz. der operierten 
Tiere ausnahmslos so stark vakuolisiert sind, ist in dieseii F/illen wohl 
die erneute Speicherung yon Substanzen ausgefallen, w/~hrend eine 
restlose Abgabe aller his zur Puppenhi~utung gespeicherten Substaiizen 
der Pz. stattgefunden hat (Tabelle 3). 

Bei Entfernung bzw. Abschniirung des Abdomens vom VorderkSrper 
/risch gehguteter Puppen differenzieren sich dagegen die Vorderkb'rper 
imaginal. Von den inneren Organen war aber hi~ufig die Degeneration 
der Frothoraxdrfisen verz6gert bzw. im weiblichen Geschlecht noch gar 
nicht eingetreten. Die C.a. wareii aber vollkommen imagiiial entwiekelt. 
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Die Imagnines konnten fliegen, starben aber stets naeh 1--2 Tagen ab. 
In den abgesehniirten Hinterenden traten keine Entwicklungsprozesse ein. 

Bei Ent/ernung des Vorderk6rpers von 40--48 Std alten Puppen 
kam es in den operierten Teilstiieken stets zu einer imaginalen EntwicIc. 
lung des Ektoderms und der inneren Organe (Tabelle 3). 

Die Zeit, in der die Anwesenheit des VorderkSrpers fiir Imaginal- 
entwicklung notwendig ist, entspricht der Zeit der erneuten sekre- 
torisehen Aktivitgt der im Vorderk6rper gelegenen Wirkstofforgane. Im 
Beginn des 2. Tages des Puppenstadiums verstgrkte sieh die bereits 
begonnene, bisher schwache Sekretverfliissigung der N.Z. und hiflt in 
verstgrktem Mal~e an, so dab am Ende des 2. Tages eine bestimmte 
Menge ihres Wirkstoffes in. den PuppenkSrper ausgeschieden worden 
ist. Die sekretorisehen Vergnderungen der Kernstrukturen der Pd. 
setzten dagegen am 2. Tage des Puppenstadiums ein. Die Wirkstoff- 
abgabe der Pd. beginnt also erst im spgteren Verlauf dieses Tages. 

Der histo]ogische sowie der experimentelle Befund weisen also darauf 
hin, dal~ die sto/fliche Voraussetzung get Imaginalentwicklung des Ekto- 
derms und innerer Organe yon Ephestia die pupale Sekretion der N.Z. 
und Pd. ist. 

2. Versuchsgruppe. 
Raul0en der 5. Vorpuppenstu/e sowie ]risch geschli~p/ten Puppen 

wurde der Kop/entfernt, wobei darauf geaehtet wurde, dab nach MSglich- 
keit der Prothorax bei der Operation nicht verletzt wurde. Infolge des 
relativ engen Zusammenhangs yon Gehirn und Pd. war eine Trennung 
dieser Organe nieht einfaeh, und die Absicht wurde nieht immer erreieht. 
Eine imaginale Entwicklung der gehirnlosen Raupen der 5. Altersstu/e 
/and niemals start. In der I-Iypodermis der Puppenkutikula fanden sich 
keine Mitosen, noeh erfolgte eine AblSsung des Puppenehitins von den 
Hypodermiszellen. Die ope'rierten Tiere starben sp~testens naeh 5 bis 
7 Tagen ab (Tabelle 4). 

Bei Entfernung des Kopfe8 der ]risch geschli~p/ten Puppe entwiekelten 
sich stets diejenigen Tiere imaginal, deren Gehirn sich bei der Schniirung 
in den Prothorax verlagert hatte. In diesen F~llen hatte eine Differen- 
zierung in imaginaler Richtung in den versehiedenen Gehirnzentren der 
,,Transpl~ntate" stattgefunden. Die N.Z. enthielten in ihrem Zyto- 
plasma keine f~rbbaren Substanzen, batten also das bei der Operation 
vorhandene Sekret abgegeben. S~mtliehe Ganglienzellen zeigten Dege- 
nerationserscheinungen, wie sie ebenfalls in pupalen Gehirnimplantaten 
yon Sc~A1)~.~ (1938) besehrieben wurden. 

Die histologische Untersuchung der gehirnlosen Tiere, die nach 
9--10 Tagen abgestorben waren, zeigte ein vSlliges Ausbleiben der 
imaginalen Differenzierung des Ektoderms. Mit Sicherheit lieB sieh in 
6 yon 17 untersuehten Tieren die Anwesenheit der Prothoraxdriisen 
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naehweisen. Naeh ihrer histologisehen St ruktur  waren diese sekretoriseh 
inaktiv.  Zum Tell waren L y m p h o z y t e n  in das Zytoplasma eingewandert  
(Tabelle 4). 

I m  Einklang mit  diesem Ergebnis stehen Schniirungsvers,uche im 
letzten Raupenstadium. Erwachsenen Raupen  und g a u p e n  im Beginn 
der krit isehen Periode wurde durch Sehniirung das Gehirn entfernt,  
w~hrend die Prothoraxdri isen im l%aupenk5rper verblieben. Diese 
g a u p e n  entwiekelten sich stets zu Dauerraupen.  Die histologisehe 
Untersuchung erwies, dab die inkretorischen Organe auf dem Operations- 
s tadium stehengeblieben, teilweise abet  yon L y m p h o z y t e n  befallen waren, 
wi~hrend die Kerne degenerative Ver~nderungen zeigten. Kern  und Zyto-  
p lasmast rukturen  entsprachen niemals einer sekretorischen Aktivit~it. 

Im gehirnlosen K6rper unterbleibt also die normalerweise in der 
]critischen Periode des Vorpuppenstadiums ein,vetzende Pfothoraxdriisen- 
se]cretion. 

PIEP~o (1938) hat dureh Transplantation yon Raupenhaut sehon gezeigt, dab 
bei Galleria pupale Metamorphosehormone auf die Hypodermis einwirken. Eine 
Abh~ngigkeit der Imagina]differenzierung des Ektoderms yon pupalem Meta- 
morphosehormon und die Lokalisation des Abgabeortes dieses Stoffes in den 
Vorderk6rper war experimente]l bei verschiedenen Vertretern der Makrolepido- 
pteren nachgewiesen (I-IActILOW 1931, BYTINSKI-SALZ 1933, ]~ODENSTEIN 1938/39, 
BouN~o5 1938). Die Bedeutung der  Pd. ]leg sich experimentell bei der her- 
monalen AuslSsung der Imaginaldifferenzierung yon Bombyx nachweisen (FUKUDA 
1940) und histologiseh konnte eine sekretorisehe Tatigkeit dieser Driisen in der 
jungen Puppe yon Pieris gezeigt werden (KAISE~ 1949). Dagegen war bei Galleria 
die Imaginaldifferenzierung der Haut dureh Exstirpation der Pd. im letzten l~aupen- 
stadium nieht zu .verhindern (PIEPttO 1948). Eine AuslSsung der Imaginaldifferen- 
zierung der Gewebe am Ende der pupMen Diapause yon Platysamia cecropia dureh 
die Wirkstoffabgabe der N.Z. des Gehirns und der Pd., sowie die sekretorische 
Aktivierung der pupalen Sekretion der Pd. dutch die N.Z. des Gehirns hat WILLiAms 
(1948/49) experimente]l erwiesen. 

Tabelle 4. Ent/ernung des Kop/es. 

0- -5  Std ~0--48 Std 
Operations- E rwachsene  ~ a u p e  des 5. (20 ~  der (20 ~  der 

sta, d ium Ra upe  Al terss t~diums H ~ u t u n g  H ~ u t u n g  
] z m  �9 Puppe  zur  PuPDe 

10 30 17 47 Anzahl der 
untersuehten 

Tiere 

Zeit naeh der 
Operation 
Ektoderm 

Prothorax- 
drfisen 

4Wochen 

Raupen- 
kutikul~ 
inaktiv 

5--7 Tage 

Puppen- 
kutikula 
inaktiv 

7--9 Tage 

Puppen- 
kutikul~ 

inaktiv 

14--21Tage 

Schuppen- 
bildung 

degenerier~ 

t~oux' Archly ffir Entwicklungsmechanik, Bd. 145. ] 6 
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F. Die ~iltere Puppe und die Imago. 
a) Neurosekretorische Zellen. 

Naeh Beendigung der loupalen Sekretionsperiode der N.Z. (Abb. 11) 
bleibt die d~bei eingetretene Vakuolisation des Zytoplasmas nieht sehr 
lange erhalten. Mit dem Fortschreiten der Imaginaldifferenzierung der 
Gewebe ist zuni~ehst eine Zunahme der Zytoplasmafirbung des ldeineren 
Zelltyps der Riesenzellen der Pars intercerebralis h~ufig. Zum Zeitpunkt 
der Gonadenreifung, mit dem ersten Auftreten reifer Eier und relier 
Spermien stellt sieh wieder eine starke Firbbarkeit der meisten Riesen- 
zellen ein (Abb. 14a), w/~hrend einzelne, besonders im minn]iehen 
Gesehleeht, vakuolisiert bleiben. Die neue Firbbarkeit der N.Z. h/ilt 

Abb.  1 4 a - - b .  Neurosekre to r i sche  Zel len  der  P a r s  in te rcerebra l i s ,  a 2~ltere P u p p e ;  
b fr ischgeschli iDfte weibl iche I m a g o .  Hor i zon t a ] schn i t t e .  1000/1. 

wihrend des Imaginallebens an. Zeiehen einer vakuol~ren Sekretabgabe 
fehlen (Abb. 14b). Selbst in sehr alten Imagines beider Gesehlechter 
ist die Fgrbbarkeit der N.Z. unverKndert noch vorhanden. 

In der ~lteren Puppe und wi%hrend des Imaginallebens durehlaufen 
also die N.Z. keine weiteren Sekretionsloerioden. Degenerationserschei- 
nungen an den Kernen oder eine Plasmasehrumpfung der Zellen sind 
niema]s festzustellen. 

b) Prothoraxdriisen. 
Die bereits beschriebene Vakuolisation des Zytoplasmas der Pro- 

thoraxdrtisen wihrend des Auswachsens der ersten Schuppenfortsitze 
verst~rkt sieh wihrend des Fortschreitens der Imaginaldifferenzierung. 
Die rundlichen Zellkomlolexe, die die Pd. letzt darstellen, werden zu 
beiden Seiten des reduzierten 0sophagus yon zahlreiehen Lymphozyten, 
die sich zu zusammenhiingenden ,,Geweben" verbinden, umgeben. Der 
Beginn der Kerndegeneration f~llt in beiden Gesehlechtern mit der 
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Gonadenreifung zusammen. Die naeh Zerfall der Kerne in mehrere 
Broeken bei der Karyolyse auftretenden Stoffe lassen sieh im Verlauf 
dieses Prozesses in allen Phasen der Aufl6sung in dem Resorptions- 
gewebe der Lymphozyten nachweisen. Im Beginn der Kcrnaufl6sung 
besitzen die iiberall in den Zytoplasmaresten verteilten Kernbroeken ein 
starkes FarbstoffspeieherungsvermSgen (Abb. 13d). Die Nuklealreak- 
tion ist jetzt sehr stark. Die Aufl6sung der einzelnen Broeken sehreitet 
yon auBen nach innen fort. In der friseh gesehltipften m~nnliehen Imago 
sind diese Zytoplasma- und KernauflSsungsprozesse der Pd. beendet. 
Nut ganz selten sind noeh Reste des Resorptionsgewebes mit Endphasen 
der Aufl6sung zwisehen den Muskeln des Prothorax zu finden. Im weib- 
lichen Gesehleeht verlaufen die AuflSsungsprozesse der Pd. langsamer. 
Im Prothorax friseh gesehliipfter weiblieher Imagines liegt h~ufig ein 
noeh mehr oder weniger l~aum einnehmendes Resorptionsgewebe mit 
allen Phasen der Kernaufl6sung. Zuweilen hat in einzelnen Kernen die 
Karyolyse noeh gar nieht begonnen. Im Laufc des Imaginal]ebens gehen 
diese AuflSsungsprozesse der Reste der Pd. und auch des I~esorptions- 
gewebes weiter. 

c) Perikardialzellen. 
Eine Degeneration der Pz. erfolgt nicht. Neue fiirbbare Einschliisse 

werden nach der letzten Abgabe in den Pz. der jungen Puppe nicht 
mehr gebildet. Nach starker Volumenreduktion der Pz. bleiben dieselben 
in der ~lteren Puppe und Imago beider Gesehleehter als ein im dorsalen 
K6rperraum gelegenes, unauff/~lliges Zellsystem erhalten. 

d) Corpora allata und Corpora cardiaca. 
]. Wachstum und Lage. 

Im Vorpuppenstadium beginnt, besonders im m~nnlichen Geschleeht, 
ein st~rkeres Waehstum der Corpora allata, das sich im Laufe des 
Puppenstadiums und besonders am Ende des Puppenstadiums in beiden 
Geschlechtern auBerordentlich verstiirkt (Tabelle 1). Nach dem Schlfip- 
fen zur Imago finder kein Wachstum mehr start. Die GrSBe der C.a. 
der weiblichen Imagines entspricht etwa der GrSBe der C.a. der m~nn- 
lichen Puppen zur Zeit der Gonadenreifung. Nach beendigten Wachstum 
besitzen die C.a. der m~nnlichen Imagines ungef~hr die 10fache GrSBe 
der C.a. weiblicher Imagines (Tabelle 1, Abb. 15; vgl. SC~nAD]~ 1938, 
Abb. 28 a, b). 

Mit diesem intensiven Waehstum geht eine iiir hShere Insekten 
typische Lagevergnderung dieser Organe einher. Es finder eine Lage- 
versehiebung in dorsomedialer Richtung start, so dab die C.a. yore Ende 
des Puppenlebens an eine Verbindung mit der Aorta erhalten, deren 
AuBenw/%nde sie ventral und lateral ganz u'mfassen kSnnen. Im 

46* 
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mgnnliehen Gesehleeht kommt es dabei sehr h~ufig, im weibliehen 
Gesehlecht seltener zu einer Verwachsung der C.a. ventral der Aorta 
und dorsal, des Darmes. 

Die Corpora cardiaca erhalten im Gegensatz zu ihrem Namen, der 
yon ihrem Verhalten bei anderen Objekten stammt, keine direkte Ver- 
bindung mit der Aorta. Sie erfahren lediglich eine Dorsalversehiebung. 

Wi~hrend des Imaginallebens verharren die reich yon Tracheen 
umsponnenen Organkomplexe der C.a. und C.e. zu beiden Seiten der 

cepha/ cephal 

a caudal b caudal 
Abb. 15~ u. b. Corpns-~ll~tmn-ca.l.diacum-I~:omplexe mi t  Ner~'en. a ]s weiblichen, 
b einer mfimflichen Imago .  C.a. Corpns a l la tum,  C.c. Coz'pus card iacum,  Chr.Gz chromo- 
phile Ganglienze]len; N.c .e . I  Nervus  corporis cardiaci  I ;  N . c . c . I I  Nervus  eorporis cardiaei  I I .  

l lekonstr t tkt ion aus Sehnit tserien.  

Aorta dieht hinter  dem Gehirn. Ihre Form und gegenseitige Lage- 
beziehung ist individuellen Variationen unterworfen. 

Die imaginale Innerviernng (Abb. 15) entsprieht der larvalen. Der 
Verlauf der versehiedenen Nerven ist wegen der jetzt  grSBeren Dieke 
derselben mikroskopiseh viel ]eiehter zu verfolgen. 

2. Sekretionsverhgltnisse. 

In der ~lteren Puppe konzentrieren sieh die blasenf6rmigen, chromo- 
philen Ganglienzellen der Corpora cardiaca besonders in den Winkeln 
der Eintrittsstellen der Iiardiaealnerven in die C.e. (Abb. 15, 16). Sie 
werden allseitig yon der I46rperfliissigkeit umgeben. Es sind dureh- 
sehnittlieh 7--8 soleher Zellen in jedem Organ vorhanden. Mit den 
angewendeten I)arstellungsmethoden sind Zytoplasmaeinsehliisse nieht 
naehzuweisen, dagegen t r i t t  eine Vakuolenbildung im Zytoplasma 
dieser Ganglienzellen bei glteren Imagines auf (Abb. 16). Das yon Net- 
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venfasern mid Neurogliazellen erfiillte Innere der Organe weist auch 
im Imaginalleben keine Sekretprodukte oder Vakuolen auf. 

W~hrend der Pigmentierung und Chitinisierung der Sehuppen treten 
im Zytoplasma der Corpora allata der miinnlichen Puppen sehollen- 
f6rmige Einsehl/isse 1 auf, die in Form, GrSBe, Anzahl und F/~rbbarkeit 
eine groge Mannigfaltigkeit in den Organen der versehiedenen Individuen 
aufweisen. Die st/~rkste Produktion dieser, besonders in den pheripheren 
Plasmabezirken abgelagerten Einsehliisse finder im m~nnliehen Geschleeht 
am Ende des Puppenlebens und ........................... 
in die ersten Tage des Imaginal- 
lebens start. Im weibliehen Ge- 
sehleeht, treten sie viel sehw/t- 
eher erst im Imaginalleben auf. 

Die unregelm~gig geformten 
fiberall im Zytoplasma ver- 
teilten EinschIi~s'se f~rben sieh 
stets intensiver als das Zyto- 
plasma (Abb. 17 e, d). Bei 
F~rbung mitToluidin blau-Eosin 
verhalten sie sieh eosinophil, 
unterseheiden sieh also stark yon 
dem sieh-basisch f~rbenden 
Zytoplasma. Bei Fgrbung mit 
Azan nehmen sie eine intensive 
BlautSnung an. Die hisgoehe- Abb. 16. Iraaginales Corpus cardiacum ]]lit 

chromophilen Ganglienzellen und Nerven. Cl~r.Gz 
mische Untersuehung dieser chromophile Ganglienzellen; M Muskulatur ; 
alkoholstabilen Zytoplasmaein- N.c , c . I  Nervus corpo~is eardiaci I;  N.c.c. I I  

Nervus corporis cardiact I i ;  Ptc Protoccrebrum. 
schliisse erweist, dag es sieh um Horizontalsehnitt. 450/1. 
Eiweigprodukte handelt (nega- 
river Verlauf des Fettnaehweises und der Kohlenhydratreaktion). Die fiir 
die Kerne positiv ausfallende Nuklealreaktion offenbart seharf die jetzt 
unregelm~Ngen Kernumrisse. Die Anzahl der Nukleolen hat sieh erhSht. 
Im weibliehen Gesehleeht sind die Nukleolen in den Kernen weniger 
zahlreieh, dafiir abet grSBer. 

Auffallend ist in den C.a. sparer Puppenstadien und friseh gesehliipfter 
m~nnlieher Imagines eine starke Affinit~t des Zytoplasmas zu basisehen 
Farbstoffen. Bei F/~rbung mit Toluidinblau-Eosin bzw. Methylgriin- 
Pyronin f~trben sieh bestimmte Zonen des Zytoplasmas blau bzw. rot. 
Da eine star]ce Basophile des Plasma8 die Anwesenheit yon Nukleins~uren 
vermuten lgBt, wurde mit Ribonuklease auf das Vorhandensein auf 

1 Eine  andere  Ar~ yon  Zel le insehl i i ssen in  den Corpora a,llata k a n n  bere i t s  sehon  
zu einem friiheren Zeitpunk~ besonders im m~nnliehen Ceschleeht best.immger 
It,assen ~uftre~en (vg]. Se~r~a~E~ 1938). 



Ribonukleins~iure gepriift. Es zeigte sich: d ~  n~ch einer Ferment- 
behandlung bei 65--700 die Affinit~t der in Kontrollpr~paraten sturk 
gef~rbten Pl~smabezirke zu basischen ]~arbstoffen verschwunden war. 
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Abb. 17~--f. al b Kerne yon Corpus~llatm2:-Zcllen. a Aus einem m~nnliehen, bans einem 
weiblichen Organ; c---e Corpora allata m~nnlicher Imagines; cim Beginn der Sekret- 
~:erfl~ssigung; d, e bei fo:etgesehrittener Sekl'etverflfissigung; i Corpus all~tum einer junge:: 

wcibl ichen  Imago .  Vergr .  a,  b 1000j l ,  sons t  ~5011. 

D~ eine Beziehung zwischen dem Gehalt an Ribonukleins~ure einer 
Zelle und ihrer Fi~higkeit, Proteine zu synthetisieren bekannt :st, l~I3t 
die in diesem Zeitpunkt ~uftretende Basophilie des Zytoplasmas der 
C.a. mi~nnlicher Imagines auf eine aktive Phase der Eiweii~synthese 
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sehliegen. In ~lteren m~nnliehen Imagines und in weibliehen Imagines 
aller Stadien besteht nur eine geringe Affinitgt des Zytoplasmas der 
C.a. zu basisehen Farbstoffen. 

W~hrend der Zeit der starken Basophilie des Zytoplasmas der C.a. 
der m~nnliehen Imagines gelang bei Osmiumfixierung die Darstellung 
der Mitochondrien. In ungeheuer grol3er Zahl konzentrieren sieh diese 
punktf6rmigen Gebilde in den Peripheren Plasmabezirken. 

Im Laufe des Imaginalleben8 findet dann die Au]168ung der im 
Zytoplasma der jungen Imagines in st~rkerem oder sehwi~eherem Mate 
angeh~tuften, sehollenf6rmigen Sekretprodukte start (Abb. 17). 

Die Aufl6sung der Speieherprodukte kann entweder yon innen oder 
yon augen her einsetzen. Im ersten Fall bilden sieh im Inneren der 
Sehollen Vakuolen in Einzahl oder Mehrzahl heraus. Sp~ter vergr613ern 
sie sieh, flieBen zusammen und h6hlen so Mlm~hlieh die einzelnen Sehollen 
immer mehr aus, so dag sehliel~lieh eine einzige grol3e Vakuole entsteht. 
Beginnt die Aufl6sung der Speieherprodukte an den Aul3enr~tndern, so 
werden ihre Reste je naeh Fortsehritt dieses Prozesses in gr6Geren oder 
kleineren Vakuolen eingesehlossen, his sie vollkommen aufgelSst werden 
und ebenfalls nnr einzelne grol]e Vakuolen zuriiekbleiben. 

Die C.a. der 8--10 Tage alten miinnliehen Imagines weisen stets 
einen fortgesehrittenen Grad der Vakuolisation auf (Abb. 17 e). In noeh 
/~lteren Imagines versehmelzen die immer geh~ufter auftretenden Vakuo- 
len zu wenigen gr6geren, oder sie werden dureh immer sehmalere Zyto- 
plasmastreifen voneinanfler getrennt, in denen sieh stets noeh Sehollen 
der Aufl6sung entzogen haben (Abb.I7 d, e). In Endphasen dieser Prozesse 
werden dann s~tmtliehe Zellen mS~nnlieher Imagines, da aueh das Zyto- 
plasma mitverbraueht wird, yon wenigen groBen Vakuolen durehsetzt. 

In den C.a. weiblicher Imagines (Abb. 17 f) finder eine viel sehw/iehere 
Sekretion start. Es werden zwar in jungen weibliehen Imagines aueh 
Sekrete in Sehollenform produziert, gespeiehert und dann im Laufe des 
ImaginMlebens aufgel6st. Abet sowohl die Sekretspeieherung, als aueh 
die sp~.ter eintretende Vakuolisation des Zytoplasmas entsprieht bei 
weitem nieht der des Zytoplasmas der Zellen der C.a. mS~nnlieher 
Imagines. 

Die Sekretionsweise der larvalen ur~d imaginalen C.a. i~t ~omit erheblich 
versehieden. In den lgaupen ist das in geringerer Menge produzierte 
Sekret nur sehr sehwach fi~rbbar und das vakuol~re Stadium der Sekret- 
abscheidung demen~sprechend kurz. Im Imaginalleben besteht ein 
groBer Unterschied zwischen den Geschlechtern. In den C.a. der 
M/innchen wird eine grol3e Meng e stark f~rbbaren Sekretes gebildet und 
in Sehollenform gespeichert. Die Sekretaufl6sung und Ausscheidung 
geht allm~hlich unter Zytoplasmaschwund vor sich. 
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Zwisehen der imaginMen Gonadendifferenzierung und der C.a.- 
Sekretion ist bei Ephestia keine Beziehung festzustellen. Entfernung 
der C.a. vor der Dotterbildung der Eizellen verhindert die Bildung reifer 
Eier bzw. Spermien nicht. Andererseits konnte bei Entfernung des Ab- 
domens friseh gehi~uteter Puppen in den sieh entwiekelnden Vorder- 
teilen eine imaginale Differenzierung der C.a. in beiden Gesehleehtern 
auftreten. Eine I-Iemmwirkung der Dotterproduktion auf das Waehstum 
der C.a. weiblieher Imagines, wie es fiir Dipteren besehrieben wurde 
(VoGT 1941), besteht nieht. Die Bedeutung des Geschleehtsuntersehiedes 
in der GrSBe und Funktion der C.a. ist unbekannt. 

Zusammen~a~sung l 
Neurosekretorische Zellen liegen in der Pars intercerebi Mis des Raupen-~ 

Puppen- und Im~gogehirns, im Untersehlundganglion und in der Bauoh- 
ganglienkette. Sie machen im Rhythmus der Raupen- und Puppen- 
h~utungen zyklisehe Vergnderungen der Sekretproduktion und Sekret- 
abgabe dureh. Naeh der Ausschfittung des Sekretes in der kritisehen 
Periode der Vorpuppe setzt eine neue Sekretbildung ein, der in den 
ersten Puppentagen wieder eine Sekretabgabe folgt, die zur Zeit des 
Auswaehsens der ersten Schuppenfortsgtze am Kopf beendet ist. In 
der glteren Puppe und im Imaginalleben l~uft keine Sekretionsperiode 
mehr ab. 

Die Prothoraxdri~sen maehen im Rhythmus der Ra.upenhgutungen 
und der Hgutung zur Puppe und in der jungen Puppe Sekretionsperioden 
unter auffallenden Vergnderungen der Kernstruktur dureh. Naeh der 
pupalen Sekretionsperiode setzen im Zytoplasma nekrobiotisehe Vor- 
ggnge ein, die wghrend der Gonadenreifung zur Karyolyse fi~hren. In 
glteren Puppen und Imagines finder dann die vSllige AuflSsung dieser 
Organe start. 

Naeh Ausschaltung des Gehirns in erwaehsenen R~upen, Raupen 
der 5. Vorpuppenstufe und Iriseh gesehliipften Puppen entfalten die 
Prothoraxdrfisen keine sekretorisehe Tgtigkeit mehr. Sie bleiben 
funktionell inaktiv und degenerativ allmghlieh. 

Naeh Entfernung des Kopfes und Prothorax bei t~aupen der letzten 
Vorpuppenstufe und friseh gesehliipften Puppen kann sieh das Ektoderm 
der operierten Tiere nieht imaginal entwiekeln, wghrend die Gonaden- 
entwieklung weitergeht. 40--48 Std naeh der Puppenhgutung ist eine 
autonome imaginale Differenzierung des Ektoderms mSglieh. W~thrend 
dieses Zeitraumes ist die pupale Sekretionsperiode der neurosekre- 
torisehen Zellen und Prothoraxdriisen im Gang. 

Nine Wirkstoffaussehiittung der larvalen Corpora allata finder in den 
4 ersten Raupenstadien wghrend der Abl6sung der alten Raupenkutikula 
yon den Hypodermiszellen statt. Bei Abseheidung der neuen t~aupen- 
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kutikula endet dieser Vorgang. Im letzten Raupenstadium und jungen 
Puppenstadium sind die Corpora allata sekretorisch relativ inaktiv. 
Nach Beendigung des Wachstums der neurosekretorischen Zellen und 
der Prothoraxdriisen setzt im Vorpuppenstadium ein erneutes starkes 
Wachstum der Corpora allata ein, das im mi~nnlichen Geschlecht Viel 
sti~rker als im weiblichen Geschleeht ist. Dieses untersehiedliche 
GrSl]enwachstum der Corpora allata endet beim Sehliipfen der Imagines. 

In der ~lteren Puppe und w~hrend des !maginallebens ]~uft in den 
Corpora allata der M~nnchen eine li~nger andauernde Sekretionsperiode 
ab, welehe sich in der Quantit~t, F~rbbarkeit und Konsistenz des 
Sekretes yon den Sekretionsvorg~ngen der Larvenzeit unterscheidet. 

In den viel kleineren Corpora allata der weib]iehen Imagines sind 
die auch hier ablaufenden Sekretionsprozesse viel schw~cher ausgepri~gt. 

Die Corpora cardlaca erfahren w~hrend der Raupenstadien eine 
Differenzierung und Vermehrung ihrer verschiedenen Zellelemente. Im 
Vorpuppen- und jungen Puppenstadium ffihren Kern- und Zell- 
degenerationen im Inneren des Organs zu einer Volumenreduktion der 
Corpora eardiaea. Dabei gelangen die chromophilen Ganglienzellen an die  
Aul3enseiten des Organs. In ihrem Zytoplasma tr i t t  im Laufe des 
Imaginallebens eine schwache Vakuolisation ein. 

Die Peri]cardialzellen speichern in den l~aupenstadien und in der 
jungen Puppe w~hrend der Sekretausschiittung der neurosekretorischen 
Zellen und Prothoraxdrfisen f~rbbare Substanzen im Ze]linneren. Kurz 
vor und wi~hrend den verschiedenen H~utungen bzw. beim Auswachsen 
der Schuppenforts~tze in der Puppe werden diese Zelleinschliisse sehr 
schne]l ausgeschieden. 

Die Speieherung f~rbbarer Substanzen unterbleibt in den Perikar- 
dialzellen yon Dauerraupen und nach Entfernung yon Kopf und Pro- 
thorax in weiterlebenden, nicht zu einer autonomen Entwieklung 
befi~higten Puppenteilstiicken. 
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