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A. Einleitung.

Trotz zahlreicher Arbeiten ist bis jetzt kein vollig klares Bild der
hormonalen Kontrolle der Metamorphose und des Imaginallebens der
Lepidopteren vorhanden. Das Ziel dieser Untersuchung ist, den Bau und
die Umwandlung inkretorischer Organe von Ephestia kiihniella im histo-
logischen Bild wihrend der verschiedenen Altersstadien des nach-
embryonalen Lebens zu verfolgen, den genauen Zeitpunkt ihrer nach-
weisbaren sekretorischen Funktionsphasen zu erkennen und die Befunde
mit bisherigen experimentell erschlossenen Ergebnissen ihrer Wirkungs-
“ weise zu vergleichen.

Folgende in Frage kommende Organe wurden histologisch untersucht:
Neurosekretorische Zellen, Corpora cardiaca, Corpora allata, Prothorax-
driisen und Perikardialzellen.

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. A. Kouw, habe ich
fiir die Anregung zum Thema und die grofziigige Forderung der Arbeit
sehr zu danken. '

Technik.

Das Ausgangsmaterial fiir die Untersuchungen wurde verschiedenen Stimmen
der im hiesigen Institut gefiibrten Zuchten von Ephestia entnommen. Die Zucht-
technik enfsprach der von KtEN und Hexkr (1929) beschriebenen.

Die Fixierung der Raupen, Puppen und Imagines erfolgte groBtenteils nach
BouiN-ALLEN (30—609), wum Teil im Vakuum. Bei Raupen des ersten und zweiten
Raupenstadiums erwies sich die Fixierung nach CarNoy (60° als die vorteil-
bafteste Methode. Zum Nachweis der Ribonukleinsiure mufiten die Objekte in
96 %igem Alkohol fixiert werden. Die Fixierung der mit dem Gefriermikrotom
geschnittenen Objekte erfolgte in 4 %igem Formol.

GroBe Objekte wurden zur besseren Durchdringung in der Fixierflissigkeit in
kleine Stiicke zerlegt. Je nach ObjektgroBe wurde nach den von RomErs ange-
gebenen Zeiten das fixierte Material iiber Alkohol, Benzol, Methylbenzoat in
Paraffin iiberfiihrt, Zum besseren Schneiden mit dem Gefriermikrotom wurden die
Objekte in Gelatine. eingebettet.

Gefarbt wurde meist mit Hamatoxylin nach HEITDENHAIN ohne Gegenfirbung.
Als gute Ubersichts- und Spezialfirbungen erwiesen sich folgende bei Rowmrls
beschriebenen Firbemethoden: Hamatoxylin nach WEIeERT, Azan nach HEDEN-
HAIN, Mannsche Farbung, Toluidinblau-Eosin, Methylgriin-Pyronin.. Die Gefrier-
schnitte wurden mit Hamalaun und Sudan 3 gefirbt. Bei der FruLcEnschen
Nuklealreaktion wurde mit Lichtgriin gegengefirbt. Diese, sowie die Kohlen-
hydratreaktion wurden ebenfalls nach Romris durchgefiihrt.

B. Die Raupe.
a) Neurosekretorische Zellen.

In der dorso-medialen Partie des Protocerebrums, gelegentlich im
Unterschlundganglion und in gewissen Abdominalganglien aller Raupen-
stadien, sowie in Puppen und Imagines verschiedener Vertreter der
Nachtschmetterlinge beschrieb Day (1940) Neurosekretorische Zellen
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(N.Z.). Nachweisbare Sekretionsvorginge dieser auffallend gefirbten
Ganglienzellen wurden nicht gefunden.

Bei einem Nachtschmetterling mit potentieller Diapause, bei Platys-
amia cecropia wies WILLIAMS (1948) in jeder Gehirnhilfte innerhalb
und lateral der Pars intercerebralis Gruppen von je 8 und 3 N.Z. nach.
Die N.Z. des Protocerebrums, die bei Ephestia gefunden wurden (REHM
1950), entsprechen jenen in Anzahl und Lage. Sie haben sehr grofle,
ungleich gestaltete Zellkorper und besitzen Nervenfortsitze. Der Kern
ist chromatinarm und enthdlt 1-—3 Nukleolen von unregelmiBiger
Form. AuBerdem lassen sich bei Ephestia im Unterschlundganglion und
in den Thoraxganglien N.Z. nachweisen, deren Strukturverinderungen
denen des Protocerebrums entsprechen. Hshandelt sich im Unterschlund-
ganglion um eine ventromedial gelegene Gruppe von 4—5 solcher Zellen
und in den Thoraxganglien um jederseits 1—2 ventral nebeneinander-
liegende N.Z. Im Gegensatz zu den neurosekretorischen Riesenzellen
der Pars intercerebralis und anderen groBen Ganglienzellen des Bauch-
marks besitzen sie nur eine mittlere Grdfle.

In der grundlegenden Arbeit iitber das Mehlmottengehirn schreibt ScHRADER
{1938): ,,In der Pars intercerebralis tritt der dritte nervise Zelltyp einer kleinen
Anzahl motorischer Neurone mit groBlen, chromatinarmen Kernen und weiten
Plasmaséumen auf. Diese Zellen entsenden einen starken Nervenfortsatz. Die von
diesen Zellen in jeder Gehirnhilfte gebildeten Nervenstringe iiberkreuzen sich und
ziehen durch die Schlundkonnektive in das Unterschlundganglion. Bei einer
Bouin -Allen - Fixierung tber 40° firbt sich das Zytoplasma dieser Zellen mit
Hrrpewmainschem Himatoxylin intensiv blau. Zellen mit dieser Eigenschaft
treten reichlich auch in der Bauchganglienkette auf.*

Eine Identitit dieser ,,motorischen Neurone** mit den N.Z. der Pars intercere-
bralis von Ephestia ist nicht zu bezweifeln.

Aus Schiirungs-, Gehirnherausnahme- und Transplantationsversuchen
(CasparI und Praccer 1935, Kitay und Piepmo 1936, 1938, Pracer
1938) war erwiesen, dafl das Gehirn einen Stoff abgibt, der die Ver-
puppung bewirkt. Den Zeitpunkten des letzten Raupenstadiums, in
welchem die Hypodermis mit einer immer vollkommeneren Verpuppungs-
reaktion auf die Ausschittung dieses Stoffes reagiert, entsprechen
bestimmte #duBerlich erkennbare Degenerationsprozesse der Raupen-
augen der Mehl- und Wachsmotten, nach denen eine genaue Alters-
einteilung der erwachsenen Raupen und Vorpuppen vorgenommen
werden konnte (KtmN und PiepuO 1936, 1938).

Finf Zustdnde des Abriickens des Stemmatapigmentes von den
Chitinlinsen der Kopfkapsel in die Tiefe wurden als Grenzen der Alters-
klassen verwendet (Abb. 1). "

Als Beginn des Vorpuppenstadiums wurde der Zeitpunkt angesetzt,
in dem die ersten Anzeichen des Keilférmigwerdens und damit das
Abriicken des Stemmatapigmentes sichtbar wurden. FEr entspricht der
Grenze von Altersstufe 1 zu 2 (Abb. 1). In Vorpuppenstufe 2 schreiten

Roux’ Archiv fiir Entwicklungsmechanik, Bd. 145, 14
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diese Degenerationsprozesse der Raupenaugen weiter fort. Im Verlauf
der 3., 4. und 5. Altersstufen verliert sich dann das restliche Pigment
unter den Chitinlinsen.

Die Hypodermisverinderungen des Vorpuppenstadiums (Ktay und
PreprO 1938), die den Degenerationsprozessen der Raupenaugen par-
allel verlaufen, entsprechen im wesentlichen den Prim#rprozessen der
Hypodermisverinderungen der vorhergehenden 4 Raupenstadien (Abb. 2).
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Abb. 1. Stufen der Verdnderung des Raupenaugenpigmentes als Klassengrenzen fiir die
Altersbestimmung der Vorpuppen. (Nach KUBN und PrepHO 1936.)

Bestimmte Stufen der Hypodermis- und Kutikularverénderungen wurden
daher als Klassengrenzen fiir eine Altershestimmung nicht nur der Vor-
puppen, sondern auch der Raupen aller Stadien verwendet.

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

Abb. 2. Stufen der Hypodermis- und Xutikularverianderungen als KXlassengrenzen fiir eine
Alterseinteilung der Vorpuppen und Raupen aller Stadien. 5a Frithes, 5b spites Stadium
: der Altersstufe 5.

der alten Raupenkutikula und den Hypodermiszellen. Im Beginn der Altersstufe 3
hat sich ein Exuvialraum zwischen der Hypodermis und Raupenkutikula gebildet.
Die Mitosenanzahl in der Hypodermis erreicht im Verlauf dieser Stufe ihr Maximum.
Im Beginn der 4. Altersstufe sind die Hypodermiszellen hoher, In den sich stindig
vergroflernden Exuvialraum werden Stoffe abgeschieden. In Altersstufe 5a
beginnen in den vorhergehenden 4 Raupenstadien die Hypodermiszellen mit der
Abscheidung einer neuen Raupenkutikula, im Vorpuppenstadium mit der Abschei-
dung des Puppenchitins. Jetzt bilden die Hypodermiszellen das sog.,,Stelzen-
zellepithel*. In Altersstufe 5b geht die Abscheidung der Raupenkutikula in den
ersten 4 Raupenstadien ihrem Ende zu. Am Ende dieser Stufe erfolgt die Héutung
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zur Raupe des nichsten Stadiums. Im Vorpuppenstadium scheiden die Hypo-
dermiszellen weiter Puppenchitin ab. Am Ende dieser Altersstufe tritt die Puppen-
hautung ein.

Wihrend bestimmter Metamorphosestadien dndert sich die Lage des
Gehirns im Korper: Bei den Hautungen zu einem neuen Raupenstadium
und zur Puppe erfihrt das Gehirn eine Torsion in Richtung zum Kopf-
ende, die im Verlaufe des neuen Stadiums wieder riickgingig gemacht
wird. Unmittelbar nach den Hautungen ist die Pars intercerebralis mit

Abb. 3a—f. UmriBzeichnung des Protocerebrums mit der Pars intercerebralis in den ver-~
schiedenen Wachstumsphasen vom Ende des 3. Raupenstadiums bis zum Beginn des 5, Rau-
penstadiums. a Vor der Hautung zum 4. Raupenstadium; b im Beginn des 4. Raupen-
stadiums; ¢ wachsende Raupe des 4. Raupenstadiums; d vor der Mitosenperiode; e kurz
vor der Hiutung zum 5. Raupenstadium; f im Beginn des 5. Raupenstadiums,
Gzsch Ganglienzellschicht; Np Neuropilemschicht; N.Z. neurosekretorische Zellen.
Horizontalschnitte. 100/1.

den N.Z. nach vorn gerichtet (Abb. 3b, f). Im Verlauf des Wachstums
der Raupe stellt sich eine immer kaudalere Lage ein; im Beginn des
zweiten Drittels der Zeit zwischen 2 Héutungen liegen die N.Z. in der
mittleren (Abb. 3¢), und im Beginn des letzten Drittels in der hinteren
Gehirnhilfte (Abb. 3a, d, e). Bei der darauffolgenden Raupen- und
Puppenhdutung wird die Pars intercerebralis mit den N.Z. wieder nach
vorn gedreht. Diese Tatsache kann neben anderen auch als ein Charak-
teristikum der Phasen einer Metamorphoseperiode dienen.

Die Verinderungen der Struktur der N.Z. sollen zunichst fir die
Wachstumsphasen des letzten Raupenstadiums und die darauffolgenden
durch das Fortschreiten des Abriickens der Raupenaugen gekennzeich-
neten Altersstufen des Vorpuppensiadiums beschrieben werden.

14*
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1. Letztes Raugenstadium.

Sofort nach der Hautung zum letzten Raupenstadium, wibrend
der Pigmentierung der neuen Kopfkapsel wird das Zytoplasma der

Abb. 4a—f. Neurosckretorische Zellen der Pars intevcerebralis der Raupe des letzten
Stadiums. a Wahrend der Pigmentierung des Kopfschilds der frischgehduteten Raupe:
b in der wachsenden Ranpe; ¢ in der fast erwachsenen Raupe; d in einer Raupe kurz vor
den Einspinnen; e in einer Vorpuppe der 2. Altersstufe; f in einer Vorpuppe
der 4. Altersstufe. a, d, e Horizontalschnitte; b, ¢, f Sagittalschnitte. 1000/1.

Riesenzellen der Pars intercerebralis stirker farbbar als das Zytoplasma
der umliegenden kleineren Ganglienzellen (Abb. 4a). Diese Farbung ver-
tieft sich mit Wachstumsbeginn der Raupe nach Nahrungsaufnahme.
UnregelmiBige, mit Heidenhain-Firbung sich schwirzende Plasma-
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partien fallen im Zytoplasma der Riesenzellen auf. Bei Féarbung mit
Azan nehmen diese Partien einen leuchtenden Orangeton an. Mikro-
skopisch sichtbare Granula oder Schollen werden dabei nicht gebildet.
In der weiter heranwachsenden Raupe fiillt sich das Zytoplasma immer
mehr mit solchen sich mit den genannten Farbstoffen impréignierenden
Substanzen (Abb. 4 b, ¢), wobei der Firbungs- und Anfillungsgrad
sowle die Verteilung derselben im Zytoplasma von Zelle zu Zelle variiert.
Neben stark gefiarbten Riesenzellen, die sich in einer fortgeschrittenen
Phase der Stoffanfiillung befinden, kommen noch vereinzelte, unfirbbare
Riesenzellen vor, in denen noch keine Stoffproduktion begonnen hat.

ADbD. 5a u. b. Neurosekretorische Zellen in Thoraxganglien. a Der wachsenden Raupe des
letzten Stadiums; b der erwachsenen Raupe. Horizontalschnitte. 1000/1.

Eine Ablagerung der farbbaren Substanzen bis in die Anfénge der
Nervenfortsitze hinein kann stattfinden, wobei aber eine mikroskopisch
sichtbare Wanderung von gefarbten Granulationen oder geformten Sub-
stanzen aus dem Zytoplasma der N.Z. in die Zellausliufer hinein, diesen
entlang bis in die durch sie innervierten Organe, wie z. B. im Fall der
Orthopteren nach B. und E. ScHARRER (1944), niemals beobachtet
wurde.

Einige Zeit nach Wachstumsbeginn der Raupe zeichnen sich auch
ventral im Unierschlundganglion und den Thoraxganglien gelegene N.Z.
durch eine starke, sehr gleichmiBige Zytoplasmafirbung aus (Abb. 5a).

Wihrend des anhaltenden Wachstums des Raupenkérpers nimmt in
den Gruppen der sekretorischen Ganglienzellen des Gehirns und des
Bauchmarks in einem Teil der Zellen die Farbbarkeit des Zytoplasmas
ab und es treten Vakuolen auf, die eine Stoffverfliissigung anzeigen
(Abb. 4¢), wihrend in anderen Zellen noch eine Sekretspeicherung statt-
findet.

Diese Stoffabgabe der N.Z. bereits wihrend des Wachstums der Raupe
des letzten Raupenstadiums steht im Einklang mit dem experimentellen
Befund einer schon in frithen Phasen des letzten Raupenstadiums
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einsetzenden, sich allmihlich verstirkenden Determination der Hypo-
dermis zur Verpuppung (PrEpEO 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 (KtHN und Preruo 1936).

In den N.Z. des Unterschlundganglions und der Thoraxganglien ist
bei der erwachsenen Raupe das Sekret schon ganz geschwunden (Abb.5b)
In der Pars intercerebralis schreitet die Sekretverfliissigung rasch fort,
wenn die Raupe das Futter verlassen hat, umherlduft, um sich zu ver-
kriechen, und &uBerlich zu verfirben beginnt (Abb. 4d). Der Ab-
schwichung des Firbungsgrades entspricht bei Azanfirbung ein Farb-
umschlag von rot-orange zu blau-violett. Im Vorpuppenalter 2 sind nur
noch schwach firbbare Plasmapartien zwischen groBen Vakuolen im
Zellinneren vorhanden (Abb. 4e).

Die Sekretion der lateral der Pars intercerebralis gelegenen N.Z.
mittlerer GrioBe verlduft synchron der Sekretion der neurosekretorischen
Riesenzellen der Pars intercerebralis.

Dieser fast restlosen Sekretverfliissigung der N.Z. des Gehirns ent-
spricht im Enthirnungsexperiment eine schon bei einem Teil der operierten
Raupen stattfindende Verpuppung, wihrend nach einer Enthirnung in
den vorhergehenden Phasen niemals eine Verpuppung der operierten
Tiere eintrat. Das Gehirn wird also schon in der 2. Vorpuppenstufe bei
einem gewissen Prozentsatz der Raupen fir die Verpuppung entbehrlich,
da zu diesem Zeitpunkt eine geniigende Menge des Gehirnwirkstoffes
in den Raupenkorper abgegeben worden ist. In Vorpuppenstufe 3
geht die zunehmende, endgiiltige Bestimmung zur Verpuppung mit
der weiteren Degeneration der Raupenaugen, der Erhohung der
Mitosenanzahl in den Hypodermiszellen und mit der weiteren Zuriick-
ziehung der Hypodermis von der Raupenkutikula parallel. Die letzte
Farbbarkeit der N.Z. hat sich jetzt verloren; simtliche im Raupen-
kérper vorhandenen N.Z. sind jetzt maximal vakuolisiert (Abb. 4f).
Die Sekretabgabe ist jetzt beendet. In Vorpuppenstufe 4 wurde nur
hoch in ganz seltenen Fillen die Verpuppung durch Gehirnexstirpation
verhindert.

Aus dieser Korrelation der hintereinander ablaufenden Sekretions-
phasen der N.Z. des Gehirng und der N.Z. des Bauchmarks des letzten
Raupen- bzw. Vorpuppenstadiums mit den Befunden der Transplan-
tationsexperimente (P1EPHO 1942) und den Erfolgen der Schniirungs- und
Gehirnexstirpationsexperimente (KUHN und P1epHO 1936) ist zu schlieBen,
daB der aus den N.Z. abgegebene Stoff mit einem Verpuppung auslosenden
larvalen Metamorphosehormon identisch ist.
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2. Frithere Raupenstadien.

ScurADER (1938) hatte bereits die schon in sehr jungen Raupen-
stadien vorhandene starke Farbbarkeit der ,,motorischen Neurone* der
Pars intercerebralis hervorgehoben, deren Anzahl wibrend des ganzen
Lebens des Tieres konstant bleibt. Sie sind auch schon in der Raupe des
1. Stadiums grofer als die gewohnlichen Assoziationszellen der Pars
intercerebralis. Wihrend der verschiedenen Raupenstadien findet, wie
im letzten, ein deutliches GroBenwachstum der N.Z. statt. Dabei
machen die N.Z. denselben Sekretionszyklus durch, wie er fiir das letzte
Raupenstadium 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 hduten mub, ist unfirbbar und meist deutlich vakuolisiert
(Abb. 6a). Diese Zellen haben ihr Sekret abgegeben. Die Wieder-
anfirbbarkeit des Zytoplasmas beginnt an der Peripherie des Kerns,
wo sich ein mehr oder weniger dunkler Ring bildet, wihrend die mitt-
leren und &uBleren Plasmabezirke noch ungefirbt sind (Abb. 6b).
Dieser Vorgang kann schon vor der Héutung zum 4. Raupenstadium
einsetzen, und ist einige Zeit nach der Héutung so weit fortgeschritten,
daf eine erneute stirkere Anfirbung des Cytoplasmas der Riesenzellen
moglich ist (Abb. 6b). Wenn die Raupe wieder zu fressen begonnen
hat, besitzt der grofite Teil der Riesenzellen eine so starke Farbbarkeit,
daB diese Zellen sich von den umgebenden Ganglienzellen deutlich unter-
scheiden (Abb. 6¢). Eine erneute Sekretproduktion hat also stattgefun-
den. Mit Fortschreiten des Wachstums kommt wieder die Verfliissigung
dieser Sekrete in Gang, und einige Zeit vor Abhebung der alten Raupen-
kutikula werden groBere Vakuolen und zugleich eine geringere Féarbbar-
keit des Zytoplasmas deutlich (Abb. 6d). Nach Beendigung der Sekret-
produktionsphase aller Zellen setzt jetzt die vollsténdige Sekretabgabe in
diesen ein. Bei der Abhebung der alten Raupenkutikula von den Hypo-
dermiszellen lassen die N.Z. wieder den typischen Vakuolisationsgrad
und eine nur leichte Firbbarkeit des noch vorhandenen Zytoplasmas
erkennen, wie es fiir die N.Z. des letzten Raupenstadinms und die N.Z.
des 3. Raupenstadiums in denselben Phasen beschrieben wurde (Abb. 6e,
vgl. Abb. 4f, 6a). Diese zyklischen Fiarbbarkeits- und Strukturdnderungen
des Zytoplasmas der N.Z. der Pars intercerebralis in zeitlicher Zuordnung
zu den Hypodermisverinderungen lassen schlieen, daB die Sekretion der
N.Z. eine stoffliche Voraussetzung der Raupenhiutung bei Ephestia ist.

Die Untersuchung der N.Z. der Pars intercerebralis der jiingeren
Raupenstadien zeigte, daB hier dieselben Sekretionsverhiltnisse herr-
schen, wie sie fiir das letzte und vorletzte Raupenstadium beschrieben
wurden. Ein quantitativer Unterschied der vorherigen Raupenstadien
zum letzten Raupenstadium besteht darin, daB zu Beginn des letzten
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Raupenstadiums ein besonders starkes Wachstum der N.Z. stattfindet.
Aus dieser Tatsache sowie auch der einer hier deutlichen Sekretabgabe der
N.Z. des Unterschlundganglions und der Thoraxganglien ist zu schlieBen,
daB in diesem Stadium eine relativ grofiere Menge von Hormon produ-
ziert und abgegeben wird, als in den vorhergehenden Raupenstadien.

S

Abb. 6a—e. Neurosekretorische Zellen der Pars intercerebralis des vorletzten Raupen-

stadiums. a Vakuolisierte Zellen am Ende des 3. Raupenstadiums; b nach Wiederfarbbarkeit

des Zytoplasmas sofort nach der Hautung zum 4. Raupenstadium; ¢ stark farbbare Zellen

der wachsenden Raupe; d schwicher firbbare und vakuolisierte Zellen vor Abhebung

der alten Raupenkutikula; e stark vakuolisierte Zellen bei Abscheidung der neuen Kutikula.
Horizontalschnitte. 1000/1.

Niemals befinden sich simtliche N.Z. innerhalb der verschiedenen
Gruppen, wie auch innerhalb einer einzigen Gruppe genau in den gleichen
Phasen ihrer Zellarbeit. Wahrend also in einigen Zellen bereits eine
Sekretverfliissigung stattfindet, kann in anderen noch Sekret produziert
werden, oder wahrend in einigen Zellen bereits simtliches Sekret ver-
fliissigt wurde, setzt in anderen die Stoffabgabe erst ein.

Es lassen sich aber zn bestimmten Zeiten der Raupenstadien be-
stimmte Houptphasen der verschiedenen Funktionszustinde feststellen.
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Die Hauptphase der Sekretproduktion der N.Z. beginnt kurze Zeit nach
der Hiutung, wihrend der Ausfirbung der neuen Kopfkapsel. Wihrend
in den N.Z. des Thorax die Hauptsekretabgabephase in der wachsenden
Raupe des letzten Raupenstadiums verlduft, treten die N.Z. des Kopfes
in die Hauptphase der Sekretverfliissigung erst, wenn die erwachsene
Raupe herumliuft und sich zu verfirben beginnt. In den 3. und 4. Vor-
puppenstadien des letzten Raupenstadiums wihrend des Ablaufes der.
Mitosenperiode der Hypodermiszellen und in der entsprechenden Phase
in den vorhergehenden Raupenstadien sind sémtliche N.Z. des Gehirns
maximal vakuolisiert. Esfinden sich keine Anzeichen dafiir, daB wihrend
einer Sekretionsperiode die einzelne Zelle zu einer wiederholten Sekret-
produktion und Sekretabgabe kommt.

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

Nach den Experimenten sind die Corpora allata (C.a.) Antagonisten
in einem hormonalen Wechselspiel, dessen Folgen die besondere Form der
Metamorphoseprozesse bestimmen. Die Funktion der Corpora cardiaca
(C.c.) 148t sich noch nicht angeben. Die C.c. und C.a. von Ephestia sind
bilaterale Organkomplexe, die wihrend des Raupenlebens zu beiden
Seiten des Osophagus dicht nebeneinander unterhalb des Gehirns liegen.
Diese Lage wurde von ScHRADER (1938) fiir die C.a. und die von ihm als
Ganglia posteerebrale bezeichneten C.c. von Ephestia beschrieben und
stimmt mit der Lage dieser Organe bei anderen Lepidopteren iiberein.
Die C.c. liegen cephal der C.a. Sie besitzen wihrend des Raupenlebens
ein groBeres Volumen als die C.a. Die Firbbarkeit der beiden Organe
ist deutlich verschieden.

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

Wihrend der nachembryonalen Entwicklung finden in den C.c.
bauliche Verdnderungen statt. Tm 1. und 2. Raupenstadium fallen im
Inneren des Organs auller Nervenfasern und wenigen kleinen Zellen
besonders grofle, chromatinarme Kerne auf, die einen deutlichen Nukle-
olus enthalten und deren Zytoplasma unfirbbar ist. Zellgrenzen sind
nicht sichtbar (Abb.7a). Vom 3. Raupenstadium an stellt sich eine
stérkere Farbbarkeit des Zytoplasmas ein, und Zellgrenzen werden deut-
lich. Die kleinere Zellsorte beginnt sich auffallend zu vermehren. Die
groBen Ganglienzellen, die vom letzten Raupenstadium an nur noch in
den peripheren Organbezirken liegen, reprisentieren den fiir die C.c.
der Insekten so charakteristischen Typ der chromophilen Ganglienzellen
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Meel

Abb. 7a—c. Larvale_Corpora cardiaca. a Im Beginn des zweiten Raupenstadiums; b einer
wachsenden Raupe des letzten Stadiums; ¢ einer erwachsenen Raupe. C.a. Corpus allatum;
C.c. Corpus cardiacum; chr. G.Z. chromophile Ganglienzellen; D Darm; gr. G.Z, groBle
Ganglienzellen; M Muskulatur; AM<¢ Mitose; N Nerv; N.c.c.I Nervus corporis cardiaci 1;
N.c.c.IT Nervus corporis cardiaci 11; Ng Neurogliazellen; P Pyknose; Pic Protocerebrum;
Tr Trachee; vac. P vakuolisiertes Plasma. a, ¢ Horizontalschnitte. b Sagittalschnitt, 800/1.
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(Abb. 7b). Uber die Herkunft der kleineren Zellsorte konnte nichts fest-
gestellt werden. Diese Zellen entsprechen den fiir die C.c. der Insekten
nachgewiesenen chromophobén Ganglienzellen, die zur Neuroglia gezihlt
werden.

Die rundlich bis oval geformten Corpora allata besitzen ebenfalls
eine bindegewebige Hiille. Sie sind sehr plasmareich und fidrben sich viel
intensiver als die C.c. Die Zahl der peripher gelagerten groflen Kerne
betragt meist 6—8 Kerne je Organ, bei einer Variationsbreite von
4-—13 Kernen der C.a. der minnlichen Individuen. Im weiblichen
Geschlecht ist die Kernanzahl bei einer entsprechenden Variations-
breite im Durchschnitt etwas verringert (ScHRADER 1938). Larvale C.a.
mit einer an die oberste Grenze der Variationsbreite reichenden Kern-
anzahl sind ebenso hédufig wie imaginale C.a. mit einer an die unterste
Grenze der Variationsbreite reichenden Kernanzahl. Kernteilungs-
stadien treten niemals auf. Nach dem Schliipfen der Raupe aus dem
Ei erhoht sich die Kernanzahl der C.a. nicht mehr. Das Kernvolumen
der C.a. vergroBert sich aber in jedem Raupenstadium, ganz besonders
im Vorpuppenstadium und jungen Puppenstadium. Die Kerne sind
chromatinreich, besitzen eine unregelméllige Form und lassen keine
Kernmembran erkennen. Sie enthalten zahlreiche, sehr kleine Nukleolen
und 1—2 Sammelehromozentren (Abb. 17a, b).

2. Innervierung.

Die C.c. von Ephestia werden, wie bei Zygaena und Pieris (EHNBOM
1940 und Ka1ser 1949), von zwei Gehirnnerven versorgt, von den Nervi
corporis cardiaci I und II (Abb.7b, 16). Der Nervus c.c. I ist viel
stirker als der Nervus c.c. IT und tritt bei Ephestia aus der medialen
Unterseite des Protocerebrums in der Nihe der hier gelegenen starken
Tracheendste heraus. Er wurde von ScHRADER (1938) als Nervus
pharyngealis bezeichnet. Nach kurzem Verlauf tritt dieser Nerv cephal
in die der Aorta zugewendeten Seite der C.c. ein. Der Nervus c.c. II
entspringt aus der dorso-lateralen Seite des Protocerebrums und ist viel
schmiler als der Nervus c.c. I. Nach lingerem Verlauf in Richtung
zur Korpermitte tritt er 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 corporis allati stammen, der an der Kaudalseite des C.c. austritt
und die nervise Beziehung zu den C.a. herstellt.

AuBlerdem existiert noch eine nervose Verbindung der C.c. mit dem
Ganglion hypocerebrale, also eine Verbindung des paarigen, sym-
pathischen Nervensystems mit dem unpaaren, sympathischen Nerven-
system. Ein langer und starker Nervenfortsatz entspringt an der
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Kaudalseite der C.c., zieht in kaudaler Richtung zu dem innerhalb der
Aorta verlaufenden Nervus recurrens bis zu dem im Prothorax gelegenen
Ganglion hypocerebrale. Eine nervose Verbindung dieser beiden Nerven-
systeme wurde erstmalig bei Phasmiden beschrieben (PFLUGFELDER
1937¢), ebenfalls bei anderen Heterometabolen aufgezeigt (HANSTROM
1942) und bei Lepidopteren bei Pieris als Ramus communicans be-
zeichnet (Katser 1949).

3. Wachstum.

Die durch Planimetrieren erhaltenen Flachenwerte aus Schnittserien der
untersuchten Organe wurden durch das Quadrat der LinearvergréBerung der
Zeichnung dividiert (ZeichenvergréBerung 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 Grofle kurz vor und kurz nach der Hiutung im 4. und
5. Raupenstadium zeigte, dafl wihrend der Hiutungen kein Wachstum
stattfindet. Dieses setzt aber bereits nach der Hiutung, wihrend der
Ausfirbung der neuen Kopfkapsel ein. Im 2. und 3. Raupenstadium
verdreifachen die Corpora allate ihr Volumen, wihrend im 4. Raupen-
stadium nur eine Volumenverdoppelung stattfindet. In diesem Stadium
erfolgt das wihrend des ganzen Lebens des Tieres geringste Wachstum
dieser Organe. Im letzten Raupenstadium kommt es im wmédnnlichen
Geschlecht zu einer Volumenvervierfachung, im weiblichen Geschlecht zu

Tabelle 1. Volumina in pd.

i I a | Pro -
| Ater R o T
‘ |
1. Raupenstadium . . . . | 6 12 23
Ende des 2. . .. 19 29 133
Wachstums | | 3. " e 57 167 665
| 4. " e 102 284 1934
i 5, » ‘
sofort nach der Hiu-
tung . . . ... L. 110 306
f vor der kritischen Pe-
| riode. . . . . . . . 236 462
G
Ende der kritischen .
Periode. . . . . .. } 411 | 361 884 3323
| Puppenstadium ‘
sofort nach der Hau-
. tung . . .. .. .. 404 | 291 789
‘ Zeitpunkt der Augen-
i ausfarbung . . . . . | 647 , 289 3% | 3393
‘ Zeitpunkt der Goma- ! ‘
denreifung . . . . . | 808 | 435 330 | degeneriert

| Imaginalstadium. . . . 8267 | 768 [
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einer Volumenverdreifachung. Bis zum Schliipfen der Imago geht dieses
im letzten Raupenstadium wieder verstirkt einsetzende Wachstum
dieser Organe weiter (Tabelle 1).

Die Corpora cardiaca zeigen nur wihrend des Raupenlebens eine
Volumenzunahme. Diese ist in den einzelnen Raupenstadien verschieden
stark, am stdrksten im 3. und letzten Raupenstadium. In dem 1. und
2. Raupenstadium betriigt das C.c.-Volumen ungefihr das Doppelte, in
den folgenden 3 Raupenstadien fast das Dreifache des C.a.-Volumens
(Tabelle 1).

4, Sekretionsverhiltnisse.

Exstirpation und Transplantation der Corpora cardiace in den ver-
schiedenen Phasen des letzten Raupenstadiums bei Galleria (PiEpHO
1946) beeinflulten die nachfolgende Verpuppungshéutung nicht. Die
histologische Untersuchung der C.a. bel Pieris (KATSER 1949) ergab, dal
die larvale Umbiillung der C.a. von Pieris, die einen Teil der C.c. dar-
stellen soll, wihrend und nach den Héutungen Einschliisse enthilt, die
eine Schichtung aufweisen. Diese ,,Sekrettropfen’ stammen aber nicht
von den auch hier in den C.c. beschriebenen groBen Ganglienzellen,
sondern von einer zweiten kleineren Zellart, die wohl der Neuroglia
entspricht. Eine sekretorische Titigkeit bzw. eine inkretorische Funk-
tion der C.c. von Pieris wurde auf Grund dieser Tatsache fiir wahrschein-
lich gehalten.

Das von Nervenfasern erfiillte Innere der C.c. von Ephestia, das von
Neurogliazellen umsponnen wird, besitzt in simtlichen Raupenstadien
nur eine geringe Farbbarkeit. Es ist den Neuropilemschichten des
Gehirns zu vergleichen. Irgendwelche Anzeichen, die eine Sekretstoff-
bildung oder Abgabe andeuten, fehlen in den verschiedenen Raupen-
stadien. Das Zytoplasma der chromophilen Ganglienzellen zeigt
niemals Verinderungen. Im letzten Raupenstadium sammeln sich
um die C.c. der -erwachsenen Raupe zahlreiche Lymphozyten an, so
daB diese Organe von den Geweben ihrer Umgebung isoliert werden.
Gleichzeitig treten in den Kernen der Neurogliazellen Pyknosen auf,
wahrend in den peripheren Organbezirken Zellauflosungsprozesse statt-
finden, die zu starker Vakuolisation fiihren (Abb. 7¢). Diese degenera-
tiven Vorginge, die nur die Neurogliazellen der C.c. betreffen, ver-
stirken sich wihrend des Vorpuppenstadiums und fithren in der Puppe
zu einer Volumenreduktion dieses Organs (Tabelle 1). Eine deutliche
Sekretionstitigkeit der larvalen C.c. von Ephestia ist in keinem der
5 Raupenstadien histologisch nachzuweisen.

Zuerst wurde bei Bombyx (Bounmron 1937/38), spiter bei Galleria
(PirrpHO 1940, 1942 und 1946) und Platysamia cecropia (WirLiams 1946)
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im Experiment gezeigt, daBl die larvalen Corpora allata auch bei Lepido-
pteren durch die Absonderung eines Wirkstoffs in den niederen Raupen-
stadien eine vorzeitige Verpuppung verhindern. Es ergab sich also, daB
die C.a. den Charakter der Hiutungen prigen und der von ihnen abge-
sonderte Wirkstoff, der auch als Juwvenilhormon bezeichnet wird, das
Persistieren des jeweiligen Zustandes bedingt.

f

Abb. 8a—f. Sekretorische Veranderungen der larvalen Corpora allata. a Corpus allatum

einer frischgehauteten Raupe des 4. Stadiums; b einer wachsenden Raupe des 4. Stadiums

vor der Mitosenperiode der Hypodermis; ¢ einer Raupe des 4. Raupenstadiums bei Ab-

hebungsbeginn der alten Cuticula von den Hypodermiszellen; d einer Raupe des 4. Stadiums

bei Abscheidung der nmeuen Raupencuticula von den Hypodermiszellen; e einer frisch-

gehiiuteten Raupe des letzten Stadiums; t einer wachsenden Raupe des letzten Stadiums.
V7 Entleerte Vakuolen., Horizontalschnitte. 1000/1.

In den sehr kleinen Organen der ersten beiden Raupenstadien von
Ephestia sind Strukturverinderungen nicht mit Sicherheit festzustellen.
Im 3. Raupenstadium zeigen leere Vakuolen nach Abscheidung einer
neuen Raupenkutikula an, daB in den vorhergehenden Phasen eine
Sekretabgabe stattgefunden haben muB.

Vor und nach der Hiutung zum vorletzten Raupenstadium sind die
C.a. wieder mit entleerten Vakuolen durchsetzt, wihrend der Inhalt der
Kerne stark farbbar ist (Abb. 8a). Bis zum Ausfirben der neuen Kopf-
kapsel der Raupe zeigen sich keine weiteren Verfinderungen. Nach
Ausfirbung der Kopfkapsel mit Beginn der Nahrungsaufnahme der
Raupe bilden sich die im Inneren des Organs vorhandenen Vakuolen
zuriick, so daB sich mit dem weiteren Wachstum eine immer homo-
genere Struktur des Plasmas einstellt. Das Zytoplasma der heran-
gewachsenen Raupe des vorletzten Raupenstadiums 1aBt sich sehr



Die zeitliche Folge der Tatigkeitsthythmen usw. 221

gleichmifBig und stark anfirben. Gespeichertes Sekret in Form von
Einschliissen tritt nicht auf (Abb. 8 b).

Nach Einsetzen der Mitosen in der Hypodermis und mit Abhebung
der alten Raupenkutikula treten in den peripheren Plasmabezirken der
C.a. Vakuolen auf. Diese sind von einem stark lichtbrechenden, aber
schwach firbbaren Inhalt erfiillt (Abb. 8¢). Nach Heidenhain-Farbung
erscheint er gelblich. Wihrend dieses Vorgangs lockert sich das Zyto-
plasma stérker auf, verliert seine ausgesprochen homogene Struktur und
Farbbarkeit. Die stark herangewachsenen Kerne sind lockerer gefiigt.
Wihrend des Fortschreitens der Abhebung der Raupenkutikula findet
man eine unterschiedliche Zahl entleerter Vakuolen. Kurz vor Abschei-
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. Nach der Hiautung zum letzten Raupenstadium haben die
Kerne durch Kernsaftverlust eine Volumenreduktion erfahren. Sie sind
jetzt gleichmiBig stark farbbar (Abb. 8e). Das Plasma ist noch vakuoli-
siert wie zu Beginn des vorletzten Raupenstadiums. Wihrend des letzten
Raupenstadiums geben die Plasma- und Kernstrukturen der stark
heranwachsenden C.a. keine Hinweise auf eine sekretorische Tétigkeit,
wie sie in den Ubergangsstadien zu einem neuen Raupenstadium fest-
zustellen waren. Die Vakuolisation verliert sich schon bei Wachstums-
beginn der Raupe (Abb. 8f). Das Zytoplasma der heranwachsenden
Raupe behilt bis zum Ende dieses Stadiums eine vollkommen homogene
Struktur und intensive Farbbarkeit. Selten treten wihrend des Vor-
puppenstadiums dann wieder kleine Vakuolen in geringer Anzah! auf,
die eine gewisse Stoffabgabe wahrscheinlich machen.

Die bei Ephestia histologisch nachweisbare, diskontinuierliche Sekre-
tionstitigkeit der larvalen C.a., die im Rhythmus der Raupenhiutung
verlduft, stimmt mit der auch bei anderen Lepidopteren experimentell
erschlossenen (Bouwmion 1937, PrepHo 1946) oder histologisch nach-
gewiesenen zyklischen Sekretionstétigkeit (Karser 1949) dieser Organe
tiberein.

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 nichsten Hiutung
(Prepmo 1946). Aus den histologisch festgestellten améboiden Kern-
verzweigungen der C.a. von Pieris schlielt Katsgr auf eine Haupt-
sekretionsphase im vorletzten Raupenstadium wihrend des letzten
Drittels der Zeit zwischen zwei H#utungen. Die von ihm zitierten
Schniirungsversuche FuruDAs an Bombyx sollen das ebenfalls be-
stitigen. Bei Ephestia fallt nach dem histologischen Befund die stirkste
Wirkstoffausschiittung der C.a. im vorletzten Raupenstadium in den
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Zeitpunkt nach Ablosung der alten Raupenkutikula von den Hypo-
dermiszellen nach Auslosung der Mitosen. Am Ende dieser stirksten
Wirkstoffabgabe der C.a. scheiden die Hypodermiszellen eine neue
Raupenkutikula ab. Im letzten Raupenstadium wird nach dem Ausfall
oder der starken Verminderung der C.a.-Sekretion nach der Mitosen-
periode von den Hypodermiszellen Puppenchitin abgeschieden.

¢) Prothoraxdriisen.

Furupa zeigte zuerst in Schiirungs- und Transplantationsversuchen
bei Bombyx (1940/41, 1944), dall die Prothoraxdriisen (Pd.) der TLepido-
pteren an der hormonalen Kontrolle der Hautung und Verpuppung
beteiligt sind. Piepuo (1942) vermutete ebenfalls, dafl die Pd. unter
dem Einflul eines Gehimwirkstoffes sezernieren, bzw. die Pd. einen
Gehirnwirkstoff speichern, der die Héutung wund Verpuppung bei
Galleria verursacht. Durch Exstirpation der Pd. bei Galleria (PiEPHO
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 verschieden bezeichnet. Die
Schilderung der histologischen Verhiltnisse der Pd. von Ephestia soll zu
einer vergleichenden Betrachtung der bisher teilweise unterschiedlichen
Ergebnisse der-Funktion dieser Driisen bei den einzelnen Lepidopteren-
ordnungen dienen, ebenfalls wie die von Karser (1949) auf histo-
logischer - Grundlage basierenden Studien dieser Organe bei Pleris.

Die reich von Tracheen umsponnenen Pd. von Ephestia sind band-
férmige Organe, die zu beiden Seiten des Korpers nahe der prothora-
kalen Stigmen in der Hohe zwischen dem Darm und dem Untersch™und-
ganglion liegen. Ahnliche Lageverhiltnisse der Pd. wurden auch bei
Bombyz (FuguDA 1940), Piers (KA1sER 1949) und Platysamia cecropia
(Wirrisms 1948) beschrieben. Im 1. Raupenstadium unterscheiden sich
die Pd. nicht von Hypodermiszellen und es ist anzunehmen, daB sie sich
von ihnen ableiten. In den Raupenstadien zeigen die Pd. zyklische Lage-
verdnderungen. Zu Beginn eines neuen Raupenstadiums ziehen sie sich
néher an die Korperseiten heran. Im Verlauf eines Raupenstadiums
strecken sie sich dann weiter in das Korperinnere hinein. Das Zyto-
plasma der Driisen ist nur schwach farbbar. Es wird hduflg von Tracheen
durchzogen, seltener von Nervenfasern, zuweilen enthélt es Lympho-
zyten. Zellgrenzen sind nicht immer deutlich. Die Kerne sind unregel-
méBig geformt und auffallend grofl. An ihnen sind charakteristische
Strukturzustinde in verschiedenen Zeitabstinden der Raupenstadien
festzustellen. Der Kernbau entspricht dem Bau der C.a.-Kerne. Die
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chromatinreichen Kerne lassen ebenfalls keine Kernmembran erkennen.
Sie enthalten eine groBle Anzahl kleiner Nukleolen und Chromozentren.
Die Zahl der groflen, im Inneren vakuolisierten Sammelchromozentren,
die in den Kernen der Pd. von Pieris von Karser (1949) und Platysamia
cecropie von WILLIaMs (1948) als Nukleolen angesehen wurden, variiert
von 1—3 je Kern.

Die Volumenberechnungen der Pd., die mit derselben Methode wie
die Volumenberechnungen der C.a. und C.c. erzielt wurden, aber wegen
der unregelméBigen Form der Driisen viel ungenauer sind, ermdglichen
immerhin einen Uberblick. Sie ergaben, daB die Pd. in den verschiedenen
Raupenstadien ein verschieden starkes Wachstum erfahren. Das
stirkste Wachstum findet in den frithen Raupenstadien statt und
nimmt kontinuierlich ab. Am Ende des letzten Raupenstadiums ist es
dann beendet (Tabelle 1).

2. Innervierung.

Eine nervose Verbindung mit dem Oberschlundganglion oder dem
paarigen bzw. unpaaren Nervensystem besteht nicht. Die Nervenver-
sorgung geschieht auf indirektem Wege vom Unterschlundganglion aus.
Die von diesem abgehenden starken Nervenfortsiitze, die zu den lateralen
Tracheenstdmmen fithren, geben kleine Nervenfortsitze an die in der
Néhe gelegenen verzweigten Driisenorgane ab. Die Nervenfortsitze
teilen. sich dann wieder zwischen den einzelnen Driisenbidndern auf.
Eine dhnliche Art der Innervierung der Pd. besteht auch bei Pieris
(Ka1sEr 1949).

, 3. Sekretionsverhiltnisse.

Im vorletzten Raupenstadium lockert sich das Zytoplasma der Pd.
vom Beginn der Mitosenperiode der Hypodermiszellen und wéhrend der
Abhebung der alten Raupenkutikula immer stirker auf, verliert seine
bisherige homogene Struktur, wird vakuolisiert und gleichzeitig schwécher
farbbar. In den groBen kernsaftreichen Kernen sind jetzt die Sammel-
chromozentren nicht darstellbar (Abb. 9a). Diese Auflockerung der
Driisenzellen verliert sich mit fortschreitender Abscheidung der neuen
Raupenkutikula von den Hypodermiszellen. In den Kernen treten die
Sammelchromozentren hervor (Abb. 9b). In der Zeit bis zu der Aus-
fairbung der neuen Kopfkapsel der Raupe nach der Hiutung zum
letzten Raupenstadium schrumpfen die Pd. stark. Das wieder stérker
farbbare und homogene Zytoplasma liegt jetzt wie ein enger Schlauch
um die in ihrem Volumen infolge Kernsaftverlust verkleinerten, nun
dicht strukturierten Kerne (Abb. 9¢). Die Sammelchromozentren sind
stark ausgepréigt, die kleinen Nukleolen heben sich jetzt nicht mehr
scharf von der Grundstruktur ab. Die Driisen sind langgezogene,
schmale Zellbdnder. Funktionell befinden sie sich offenbar in einem
inaktiven Zustand.

Roux’ Archiv fir Entwicklungsmechanik, Bd. 145. 15
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Vom Zeitpunkt der ersten Nahrungsaufnahme der Raupe des letzten
Stadiums an beginnen Plasma und Kerne sich wieder aufzulockern,

Abb. 9a—1£. Ausschnitte von den Prothoraxdriisen. a Wahrend der Abhebung der alten
Raupenkutikula im vorletzten Raupenstadium; b wihrend der Abscheidung der neuen
Raupenkutikula im vorletzten Stadium; c¢ einer frischgehiiuteten Raupe des letzten
Stadiums; d einer fast erwachsenen Raupe des letzten Stadiums; e einer Vorpuppe
im Beginn der kritischen Periode; f einer Vorpuppe am Ende der kritischen Periode.
Nk Nukleolen; S Sammelchromozentren; Svak Sekretvakuolen. Horizontalschnitte. 1000/1.

wobei die Zellbénder der Driisen linger und dicker werden. Allméhlich
strecken sie sich weiter in das Korperinnere hinein. Nukleolen treten
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in den Kernen wieder deutlich hervor (Abb. 9d). Noch bevor die Raupe
das Futter verla3t, erscheinen im Zytoplasma der Pd. mehr oder weniger
scharf umgrenzte Vakuolen, die von einem nur schwach farbbaren Inhalt
erfiillt sind (Abb. 9d). Im Beginn der kritischen Periode ist dieser Vor-
gang, der offenbar ein Anzeichen einer Wirkstoffproduktion ist, weiter
fortgeschritten. Die einzelnen Driisenbénder sind noch stdrker unter
Verbreiterung herangewachsen, das Zytoplasma ist von gréBleren und
kleineren schwach farbbaren Vakunolen durchsetzt.

Die Kerne haben wihrend des Zellwachstums auffallende Ver-
dnderungen erfahren. Sie sind angeschwollen, ihr Inhalt ist sehr locker
und firbt sich schwiicher. Sammelchromozentren sind nicht mehr dar-
stellbar (Abb. 9e).

Dieser eigentiimliche Strukturwechsel der Pd.-Kerne entspricht
den Angaben iiber das Verschwinden der als Nukleolen bezeichneten
Sammelchromozentren in den Kernen der Pd. von Pieris (KAtsEr 1949)
zu dem gleichen Zeitpunkt.

Im Verlauf der kritischen Periode entleeren sich die Vakuolen, und
damit geht eine Formverinderung der Driisen parallel. Die einzelnen
Drisenzellen runden sich ab. Am Ende der kritischen Periode, im Vor-
puppenstadium 4 und 5, stellt sich erneut eine Verdichtung und Schrump-
fung 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
iber. Wihrend und nach der Puppenhéutung bis nach Ausfirbung des
Puppenchitins prégen sich diese im spateren Vorpuppenstadium ein-
setzenden Schrumpfungsprozesse der Driisen noch stidrker aus, indem
sich die Vakuolisation des Zytoplasmas vollkommen verliert.

Auch im 3. Raupenstadium sind sekretorische Veréinderungen der
Pd. vorhanden. Dagegen lieBen sie sich in den ersten beiden Raupen-
stadien nicht nachweisen.

Die sekretorischen Verdnderungen der Pd. von Ephestia im Vor-
puppen- und im 3. und 4. Raupenstadium, die im Rhythmus der Hypo-
dermisverdnderungen der Hautungen erfolgen, stimmen zeitlich mit den
bei Pieris nachgewiesenen Sekretionsvorgingen der Pd. dieser Stadien
iberein. Typisch ist in beiden Fiallen die starke Auflockerung der Kerne
in den aktiven Phasen, wobei die Sammelchromozentren nicht mehr
darstellbar sind. Die Plasmaverhiltnisse weisen dagegen Verschieden-
heiten auf: Bei Pieris sollen noch verschiedene Plasmadifferenzierungen
existieren, wie eine different sich firbende Zwischensubstanz zwischen
den Zellen und radialen Plasmastreifungen, die als Sekretkapillaren
gedeutet werden. Offenbar sind bei Pieris die verschiedenen Funktions-
zustinde der Pd. viel stirker ausgeprigt als bei Ephestia.

1.%
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d) Perikardialzellen.

Bei Ephestia liegen die Perikardialzellen (Pz.) in reicher Anzahl um
die AuBenwinde der Aorta verstreut, konnen aber auch in Einbuch-
tungen der Aortenwand hineinhéingen. Sie ziehen sich vom cephalen
bis kaudalen Korperende der Aorta entlang. Auflerdem verteilen sie
sich auch zwischen den Perikardialsepten im dorsalen Kérperraum. Im
Metathorax erstrecken sie sich bis in ventralere Kdrperbezirke, liegen
zwischen Fettkorperzellen und bilden einen Ring um den Mitteldarm.
Hiufig sind die Pz. mehrkernig. Die relativ kleinen, chromatinreichen
Kerne enthalten 2—3 Nukleolen und teilen sich amitotisch. Im
Zellplasma spielen sich wihrend der aufeinanderfolgenden Phasen der
Raupenstadien sehr ausgiebige Verdnderungen ab.

Einige Stunden wor der Hiutung zum letzten Raupenstadium sind
simtliche Zellen mit stark firbbaren Einschliissen angefiillt. Kurz vor
der Hiutung und in der frisch gehduteten Raupe des letzten Raupen-
stadiums ist das Zytoplasma der im Thorax gelegenen Pz. von gréBeren
und kleineren Vakuolen durchsetzt, wihrend in den abdominalen Pz. in
einer schwach farbbaren Grundsubstanz noch Reste dunkel farbbarer
Einschliisse liegen (Abb. 10a). In dieser Zeit findet also eine starke,
ziemlich plétzliche Abgabe gespeicherter, farbbarer Substanzen statt.
Wiahrend des nach der Hiutung einsetzenden Wachstums der Raupe
wachsen die Pz. ebenfalls heran, ohne dafl besondere Veréinderungen im
Zellinneren. zu sehen sind. Die letzten Reste der Einschlisse in den
kaudal gelegenen Zellen verlieren sich wihrend dieser Zeit, in der das
kaum anfiarbbare Zytoplasma von 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 TFettkorperzellen verteilen, wieder eine Neubildung der
teilweise schon stark firbbaren, geformten Substanzen. In den Haupt-
massen der abdominalen Zellen besteht aber noch der alte Zustand.
Erst im Verlauf der Altersklasse 3 bei einem fortgeschrittenen Grad der
Hypodermisabldsung treten in sémtlichen thorakalen und abdominalen
Pz. in den peripheren Bezirken Einschliisse in Form verschieden groBer
Schollen oder Ballen auf.

DaB es sich um eiweiBartige Substanzen handeln muB, zeigt ihre
Alkoholstabilitit und der negative Verlauf der Kohlenhydratreaktion.
Sie lagsen sich zundchst nur schwach anfirben, zum Teil zeigen sie eine
zonenweise verschiedene Firbbarkeit (Abb. 10c¢). In diesen Fillen ist
die periphere Zone bei Heidenhain-Farbung tiefschwarz und bei Azan
intensiv rot oder orange gefiirbt, wihrend 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 Farbumschalg bei den einzelnen Gebilden
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in verschiedenen Zellzonen in einem unterschiedlichen Grad fortge-
schritten. Teilweise firben sich die Einschliisse jetzt schon véllig gleich-
méBig schwarz bzw. orange (Abb. 10d). Sie zeigen also im Gegensatz

Abb. 10a—f. Abdominale Perikardialzellen der Raupe des letzten Stadiums. a Sofort nach
der Hautung zum letzten Raupenstadium; b einer erwachsenen Raupe; ¢ einer Vorpuppe
der 3. Altersstufe; d einer Vorpuppe der 4. Altersstufe; e einer Vorpuppe der 5. Altersstufe;
f sofort nach der Héutung zur Puppe. Eschl Zelleinschliisse, K Kern;
Horizontalschnitte. 450/1.

zum Beginn der Ablagerung einen basischen Charakter. In der frithen
Phase der Vorpuppenstufe 5 ist der stirkste Anfillungsgrad erreicht, der
zugleich mit einem vollkommenen Farbumschlag simtlicher jetzt den
ganzen Zellraum erfillenden Einschliisse verbunden ist (Abb. 10e). Die
stark gefdrbten Speicherprodukte konnen die Kerne vollkommen im
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mikroskopischen Bild verdecken. Dieser Zustand bleibt bis zum spéten
Stadium 5 der Vorpuppe erhalten, ohne dafl eine weitere Vermehrung
oder eine Abgabe erfolgt. Kurz vor der Hautung zur Puppe macht sich
eine erste Verringerung der Zelleinschliisse bemerkbar, die sich wihrend
der Puppenhéutung sehr verstirkt und mit einem Farbumschlag in
umgekehrter Richtung wie wihrend der Sekretbildung verbunden ist.
Nach der Héutung zur Puppe sind nur noch schwach gefirbte Ein-
schliisse in geringerer Anzahl in den abdominalen Pz. vorhanden
(Abb. 10£). In den thorakalen Pz. ist noch eine stirkere Sekretabgabe
erfolgt; aber eine ebenso starke Vakuolisation, wie sie bei der Hiutung
zum letzten Raupenstadium auftritt, wird bei der Puppenhédutung bei
der Abgabe der Zelleinschliisse nicht erreicht.

In den fritheren Raupenstadien verlaufen gleichartige Vorgéinge in
den entgprechenden Phasen. Die Anfiillung mit Einschlilssen 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 vollstindige Abgabe dieser Einschliisse
geht auch hier sehr schnell vor sich; sie beginnt kurz vor der Hiutung
und ist kurz nach der Hautung beendet. Wie im letzten Raupenstadium
fiihrt sie auch hier zu einer starken Vakuolisation der Pz.

Eine Untersuchung der Pz. in Dauerraupen nach Enifernung des
Gehirns zeigte, dall in sdmtlichen Fillen eine Speicherung fdrbbarer
Substanzen unterbleibt und das Zytoplasma mehr oder weniger von
Vakuolen durchsetzt ist.

C. Vergleich der zeitlichen Verhiltnisse der larvalen Sekretionsperioden
der besprochenen Driisen.

Die Sekretionsperioden der untersuchten Driisen laufen in bestimm-
ten, aber verschiedenen Zeitraumen der Raupenstadien ab (Tabelle 2a,b).
Hieraus ergibt sich eine bestimmte Aufeinanderfolge ihrer Sekretions-
perioden, indem siets in einem neuen Raupenstadium zuerst die neuro-
sekretorischen Zellen zu sezernieren beginnen, dann folgen die Prothorax-
driisen, dann die Corpora allote (mit Ausnahme. des letzten Raupen-
stadiums) und dann die Perikardialzellen.

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

Eine gewisse Stoffabgabe der N.Z. der Pd. und der C.a. besteht
bereits wihrend der Zeit ihrer stiirksten Stoffproduktion, und kurz
vor dem Zeitpunkt ihrer stirksten Stoffverflissigung endet ihre
Stoffproduktion. Im Gegensatz hierzu tritt bei den Pz. erst nach linger
beendeter Anhiufung der geformten Substanzen ihre Abgabe ein.
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Tabelle 2a. Sekretionsstufen der Driisen im vorletzten Rowpenstadium.
Sp. = Sekretionsproduktion, Absch. = Abscheidung, Auff. = Auffiillung.

VVa(()ih' Stufen der Hypodermisverinderungen (Abb. 2)
sende — .
Raupe 123 | 4 5a 5b
Neurosekretorische stark ]schwach] — = — - —  |schwach
Zellen des { Absch schwach] mittel, ausklingend — — —
Protocerebrums stark
schwach| an- — — — —
.. haltend |
Prothoraxdriisen Absch. — |schwach: an- ausklingend — —
i haltend
— —  !schwach| stirker | — — —
Corpora allata Absch — — | — |schwach| stark | aus- —
klingend! —
Perikardialzellen | Auff. —  |schwach|schwach| mittel | stark e
| Absch. |schwach] — — — — |schwach stark

Tabelle 2b. Sekretionsstufen der Driisen im letzten Raupenstadium.

Sp. = Sekretproduktion, Absch. = Abscheidung, Auff. = Auffillung,
Usgl. = Unterschlundganglion.

Wa((zlh- Stufen der Hypodermisverinderungen (Abb. 2)
sende T
Raupe 1o 2 | 3 | 4 | 5a | &b
: |
Neurosekretorische Sp. stark schwach! — — ¢ — |schwach| stark
Zellen des { Absch, |schwach] mittel, stark, ausklingend | — — —
Protocerebrums
Neurosekretorische Sp. mittel —_ = — — |schwach| mittel
Zellen des Usgl. Absch. | stark aus- | - — — — —
und der klingend
Thoraxganglien
Sp. | mittel | stark | mittel — —_ - —
Prothoraxdriisen Absch. — schwach, mittel, stark, — — —
auskling,
Sp. — — — — — — —
Corpora allata { Absoh. - . _ — | = - B
. . Auff. —  |schwach|schwach| mittel | stark | — —
Perikardialzellen { Absch. {schwach] — — — l — |schwach| miftel

Wihrend also in den Zellen der N.Z., Pd. und C.a. die sekretorischen
Prozesse der Auffilllung und Abgabe von Stoffen eine bestimmte Zeit-
spanne nebeneinander herlaufen, so sind diese bei den Pz. hinter-
einander geschaltet, d. h. diese Prozesse sind hier vollkommen getrennt.

Die Zeitdauer der Stoffabgabe der N.Z., der Pd. und der C.a. ent-
spricht ungefihr der ihrer Stoffproduktion. Ein Vergleich der Zeit-
dauer der Auf- und Abfiillung von Stoffen mit den Pz. zeigt deutlich,
dal} hier die Auffillung viel langsamer verliuft, dagegen die Abgabe
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viel rascher; also die Dauer der Auffiillung im Verhaltnis zur Abgabe
sehr lang ist und umgekehrt.

Die Sekretionsperioden der N.Z. und Pd., sowie der Pd. und C.a.
verlaufen eine kurze Zeit parallel. Wahrend der Hauptphase der
Sekretverflissigung der N.Z. ist die Hauptphase der Wirkstoffbildung
der Pd. noch im Gang und wahrend der abklingenden Wirkstoffabgabe
dieser beginnt eine starke Ausschiittung des C.a.-Wirkstoffes.

Eine schwache Anfilllung der Pz. erfolgt bereits wihrend der Haupt-
phase der Sekretverflissigung der N.Z., verstirkt sich aber nicht
wesentlich wihrend der Sekretion der Pd. Erst nach Beendigung der
Sekretion der Pd., unabhingig vom Ablauf der Sekretionsperiode der
C.a., findet die stirkste Anfilllung statt. Die Abgabe der Pz. setzt dann
am Ende der Raupenstadien ein, lingere Zeit nach Beendigung aller
anderen sekretorischen Vorginge.

D. Die junge Puppe.
a) Neurosekretorische Zellen.

Die N.Z. des Puppen- und Imagogehirns zeigen dieselben Grofen-
verhdltnisse wie im Vorpuppenstadium. In der erwachsenen Raupe
des letzten Raupenstadiums ist ihr Wachstum beendet. Am KEnde der
kritischen Periode des Vorpuppenstadiums war in Altersstufe 4 das
Zytoplasma simtlicher Riesenzellen stark von Vakuolen durchsetzt
(vgl. Abb. 4f). Aber bereits im Anfang der 5. Altersstufe beginnen die
Vakuolen sich zu verlieren und das Zytoplasma besonders in Kernnéhe
sich leicht anzufirben (Abb.1la). Bei Azanfirbung stellt sich jetzt
eine intensive Blauténung des Plasmas ein, wihrend bei Heidenhain-
Farbung eine graue Farbtonung erzielt wird. Im spiten Stadium der
letzten Vorpuppenstufe ist wieder eine ausgiebige Anférbung von Sub-
stanzen im Zytoplasma der Riesenzellen moglich (Abb. 11b). Es setzt
also zu Beginn der 5. Vorpuppenstufe eine erneufe Sekretprodukition in
den N.Z. der Pars intercerebralis ein, die sich im letzten Vorpuppen-
stadium sehr verstdrkt und unter allméhlicher Abschwichung bis in das
junge Puppenstadium hinein anhélt (Abb. 1lc, d). Im Gegensatz zu
den Raupenstadien, in denen die stark fiarbbaren Substanzen sich
gleichm#Big im Zytoplasma verteilen, sind sie jetzt in mehr oder weniger
scharf begrenzten Bezirken zusammengeballt. Sie besitzen das ibliche,
charakteristische, starke Farbspeicherungsvermégen, indem sie sich tief-
schwarz bei Heidenhain-Fiarbung und rot bis orange bei Azanfirbung,
also stets verschieden vom Zytoplasma tingieren.

Im Zytoplasma der N.Z. der jungen Puppe (24 Std alt, bei 20°
Zuchttemperatur) konnen aber bereits schon wieder Vakuolen auftreten,
die eine erneute Sekretverfliissigung bedeuten (Abb.11d). Am Ende
des 2. Tages und zu Beginn des 3. Tages des Puppenlebens (48—52 Std)
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Abb. 11a—f. Neurosekretorische Zellen der Pars intercerebralis. a Vorpuppe des frithen
Stadinms der Altersstufe 5; b spiates Stadium der Altersstufe 5; ¢ frischgehéutete Puppe;
d 24 Std alte Puppe (20%; e im Beginn des 3. Tages (20%); f vor dem Auswachsen der
ersten Schuppenfortsitze des Kopfes. a, b, e, f Horizontalschnitte;
¢, d Sagittalschnivte. 1000/1.
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hat die Sekretverfliissigung, wie aus der jetzt stirkeren Vakuolisation
der Riesenzellen zu schliefien ist, weitere Fortschritte gemacht (Abb.11e).
Am Ende des 3. Tages ist die Sekretverflissigung der Riesenzellen
beendet. Das Zytoplasma ist jetzt von vielen Vakuolen durchsetzt,
ohne sich daneben noch anzufdrben (Abb. 11f). Dieser Zustand ent-
spricht dem der N.Z. der 4. Altersstufe des Vorpuppenstadiums. Nur
ganz selten sind jetzt noch vereinzelte Riesenzellen zu finden, die noch
Sekretsubstanzen gespei-
chert enthalten. Diese
Sekretabgabe der N.Z. in
der jungen Puppe ist stels
vor dem Auswachsen der
ersten Schuppenforisitze des
Kopfes beendet.

Wihrend der pupalen
Sekretionsperiode der N.Z.
l5uft im Fliigelepithel der
Mehlmotte die von K&H-
LER (1932) und STOSSBERG
(1937/38) ausfiihrlich be-
schriebene Mitosenperiode
ab. Der Vergleich der Zeit-
punkte ergibt, dafl zu Be-
ginn der Mitosenperiode im
Fligelepithel die Sekretver-
flussigung der N.Z. bereits
im Gang ist und mit dem
Abklingen dieser Mitosen-
periode ebenfalls beendet
ist. Es besteht also eine zeil-
liche Beziehung zwischen der Sekretverfliissigung der N .Z. und einer Mtosen-
periode der Hypodermiszellen im Puppenstadivm wie in den Rawpenstadien.

In den bereits beschriebenen ventrolateral- und ventromedial
gelegenen stirker farbbaren Ganglienzellen der Bauchganglienkette
findet, zu dieser Zeit ebenfalls eine Stoffverfliissigung statt. Die erneute
Farbbarkeit des Zytoplasmas dieser Ganglienzellen in der jungen Puppe
entspricht aber nicht ganz der Stidrke der Firbbarkeit der N.Z. der
Pars intercerebralis. Vor dem Auswachsen der ersten Schuppenfortsitze
des Kopfes sind auch diese Zellen wieder vakuolisiert.

v AR 4
Abb. 12. Ausschnitt aus der Prothoraxdriise einer
frischgehéuteten Puppe. Horizontalschnitt. 450/1.

b) Prothoraxdriisen.
Das Wachstum der Pd. ist am Ende des Vorpuppenstadiums beendet
(Tabelle 1). Eine neue Sekretionsperiode dieser Dritsen 148t sich in der
jungen Puppe nachweisen.
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Noch wihrend der Pigmentierung und Inkrustierung der neuen
Puppenkutikula hilt der in den Pd. im spéten Vorpuppenstadium ein-
setzende inaktive Zustand an (Abb. 12, 13a). Nach bereits begonnener

Abb. 13a—d. Prothoraxdriisen. a Wahrend der Ausfadrbung der Exokutikula der jungen
Puppe; b 2 Tage alte Puppe; ¢ Zeitpunkt der Augenausfirbung; d Zerfall der Kerne der
Prothoraxdriisen einer miénnlichen Puppe zum Zeitpunkt der Gonadenreifung.
Chrbr Chromatinbrocken; Ly Liymphozyten. Horizontalschnitte. 1000/1.

Sekretverflitssigung der N.Z. beginnt in der 24 Std alten Puppe eine
neue Funktionsphase der Pd. mit denselben Strukturverinderungen der
Kerne und des Zytoplasmas, wie sie bereits fiir das letzte Raupenstadium
beschrieben wurden (vgl. Abb. 9). Gleichzeitig erleiden die Driisen eine
gewisse Formverdnderung und ziehen weiter in das Kdorperinnere hinein.
Wihrend erneuter Kernsaftaufnahme verschwinden die Chromozentren.
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Der Kerninhalt wird lockerer gefligt und rinnt bei der Fixierung leicht
zusammen ; die Abgrenzung der Kerne wird unscharf. Im Beginn des
3. Tages sind diese Kernprozesse stark ausgeprigt (Abb. 13Db), 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 von Vakuolen durchsetzt (Abb. 13¢). Die
Vakuolenbildung nimmt noch weiter zu; sie ist aber nicht allein durch
die vorausgegangene Stoffentleerung bedingt, sondern in ihr zeigt sich
der Beginn eines jetzt einsetzenden langsamen Degenerationsprozesses.
Zu diesem Zeitpunkt liegen die Driisen als rundliche Zellkomplexe, die
keinen verzweigten, bandférmigen Charakter, wie in den Raupenstadien,
mehr aufweisen, von vielen Lymphozyten umgeben weit im Kérper-
inneren zu beiden Seiten des reduzierten (Jsophagus.

¢) 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 Schuppenfortsitze findet eine Volumenreduktion
statt, die schon wihrend des Vorpuppenstadiums durch Degenerations-
prozesse in den Kernen und im Zytoplasma eingeleitet wurde.

Die Corpora allata erfahren wihrend dieser Zeit im mdnnlichen
Geschlecht im Gegensatz zum weiblichen Geschlecht ein gesteigertes
Wachstum (Tabelle 1), ohne dall Sekretionsprozesse in ihnen nach-
zuweisen sind. Ihre larvale Hiille wird aufgeldst, wihrend sich Lympho-
zyten ansammeln. Die einzelnen Zellen beginnen sich voneinander
abzugrenzen.

d) Perikardialzellen.

Nach Abgabe von Stoffen wihrend der Puppenhiutung findet im
Beginn des 2. Tages wieder eine Anfiillung mit Substanzen in den Pz.
statt, die dem maximalen Anfilllungsgrad der Zellen am Ende der
Raupenstadien entspricht. Die Speicherung dieser Einschliisse erfolgt
bis zum Auswachsen der ersten Schuppenfortsitze, danach werden sie
wieder sehr schnell abgegeben. Wihrend die groBen Vakuolen bei der
Reduktion des Zellvolumens verschwinden, beginnen die Kerne sich
amitotisch zu teilen.

e) Zeitliche Verhiilinisse der Sekretionsperioden.

Die fiir das letzte Raupenstadium festgestellte Aufeinanderfolge der
Tatigkeitsrhythmen der einzelnen Driisen wiederholt sich in derselben
Weise im jungen Puppenstadium, mit Ausnahme des Zeitpunktes der
Neuanfiillung der Pz. Im Puppenstadium wird eine maximale Anfillung
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mit Substanzen bereits zu Beginn, in den Raupenstadien aber erst am
Ende der Sekretionsperioden der N.Z. erreicht.

Sowohl im Raupenleben als auch im jungen Puppenstadium erfolgte
zuerst die Ausschitttung des Wirkstoffes der N.Z., dann eine Sekretions-
periode der Pd., wihrend einer Mitosenperiode der Hypodermiszellen,
und eine Anfiillung der Pz. mit Einschliissen, die gespeichert 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-
stadium die immer weiter fortschreitenden Degenerationsprozesse der
C.c. und eine relativ sekretorische Inaktivitdt der C.a., deren jetzt
gesteigertes Wachstum zu einer immer stérkeren Ausbildung ihres
imaginalen Charakters fiihrt.

E. Experimentelle Untersuchungen.

Die erneute Sekretionsperiode der N.Z. und Prothoraxdriisen in der
jungen Puppe von Ephestia stellt die Frage, ob die imaginale Differen-
zierung verschiedener (Glewebe von Hormonen dieser Inkretdriisen
abhingt. Es wurden daher Vorpuppen der 4. und 5. Altersstufe, frisch
geschliipften und &lteren Puppen nach Athernarkose die cephalen wnd
thorakalen Bezirke in verschiedener Héhe durch Schwniirung entfernt. Die
austretende Hamolymphe wurde mit Filtrierpapier aufgesogen und die
Operationswunde mit Paraffin (40° Schmelzpunkt) verschlossen. Die
operierten Hinterkorper bzw. iiberlebenden Vorderkorper bei weiter
hinten gelegener Durchschniirung wurden in Schalen mit feuchtem
FlieBpapier bei 20° gehalten. Ob die Tiere noch lebten, lief} sich an der
Bewegungsreaktion der Hinterenden nach Berithrungsreiz priifen.

Die Ergebnisse sind in Tabellen 3 und 4 zusammengefalt. s wurden
nur die Tiere aufgenommen und histologisch untersucht, welche die
Operation am ldngsten iiberlebt hatten.

1. Versuchsgruppe.

Zuerst wurden bei der Operation frisch geschliipften und 24 Std alten
Puppen der Kopf, Prothorax und teilweise auch der Mesothorax entfernt
{Tabelle 3). Die histologische Untersuchung der operierten Tiere nach
Absterben am 14.—16. Tag zeigte, dal eine imaginale Differenzierung
des Ektoderms nicht erfolgt war. Die Puppenkutikula lag den Hypo-
dermiszellen fest auf, und es fanden sich in diesen niemals Mitosen. Der
Mitteldarm war larval, die Pz. enthielten keine Einschlisse, wihrend
eine Gonadenentwicklung stattgefunden hatte. In den Ovarien kam es
zum Auswachsen der Eischliuche. Diese erstreckten sich teilweise weit
bis in die kaudalen Bereiche des Abdomens hinein. Das Entwicklungs-
stadium entspricht bei einem Vergleich mit der Normalentwicklung dem
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einer 10 Tage alten Puppe, in deren Eirdhren bald danach die Dotter-
produktion beginnt. In den operierten Puppenabdomina finden sich
niemals auch nur Anfidnge einer Dotterproduktion in den verschieden
lang ausgewachsenen Eirohren. Héufig treten Degenerationserschei-
nungen an den Follikelzellen auf. Ob das Ausbleiben der Dotter-
produktion auf einer durch Zirkulationsstérungen bewirkten Herab-
setzung des Stoffwechsels oder dem Fehlen eines aus dem Vorderkérper
der jungen Puppen kommenden hormonalen Antriebs beruht, ist nicht
zu entscheiden. Experimentelle Befunde an Phryganidia califorwica
sprechen fiir eine autonome imaginale Ovarentwicklung, die kurz vor
der Puppenhéutung einsetzt (BopENsTEIN 1938).

Die histologische Untersuchung der . isolierten Hinterenden von
Ephestia-RBaupen, deren Ektoderm sich trotz Entfernung des Vorder-
korpers im spiteren Verlauf der kritischen Periode des Vorpuppen-
stadiums (Tabelle 3) verpuppte, ergab, dal} ein Auswachsen der Eirthren
aus der Ovaranlage selbst nach 17 Tagen noch nicht eingesetzt hatte.
Zu diesem Zeitpunkt ist also eine autonome Ovarentwicklung nicht
moglich. Die nach Entfernung des Vorderkdrpers in der ersten Chitin-
bildungsphase des Vorpuppenstadiums verpuppten Hinterenden, die
stets nach einigen Tagen abstarben, zeigten aber Anfinge des Auswach-
sens der Eirohren. Nach Beendigung der kritischen Periode des Vor-
puppenstadiums ist im weiblichen Geschlecht von Ephestia zumindestens
der Beginn der imaginalen Ovarentwicklung, also das Auswachsen der
Eirdhren bis zum Stadium kurz vor der Dotterproduktion der Follikelzellen
gegeben.

Das Auftreten von reifen Spermien im Hoden méannlicher Puppen-
enden beweist eine aufonome Gonadenentwicklung im mdnnlichen Ge-
schlecht vom Zeitpunkt der Puppenhiutung an.

Die histologische Untersuchung der thorakalen, und abdominalen
Perikardialzellen der Puppenhinterenden wies eine starke Vakuolisation
dieser Zellen nach. Der Vakuolisationsgrad entspricht aber nicht dem
der in der Normalentwicklung gleich nach der Puppenhdutung auf-
tretenden, wo nur wenige Zellen so stark vakuolisiert sind, in anderen
aber noch Speicherprodukte enthalten sind. Da die Pz. der operierten
Tiere ansnahmslos so stark vakuolisiert sind, ist in diesen Fdllen wohl
die erneute Speicherung von Substanzen ausgefallen, wihrend eine
restlose Abgabe aller bis zur Puppenhdutung gespeicherten Substanzen
der Pz. stattgefunden hat (Tabelle 3).

Bei Entfernung bzw. Abschniirung des Abdomens vom Vorderkirper
frisch gehiuteter Puppen differenzieren sich dagegen die Vorderkirper
tmaginal. Von den inneren Organen war aber hdufig die Degeneration
der Prothoraxdriisen verzégert bzw. im weiblichen Geschlecht noch gar
nicht eingetreten. Die C.a. waren aber vollkommen imaginal entwickelt.
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Die Imagnines konnten fliegen, starben aber stets nach 1—2 Tagen ab.
In den abgeschniirten Hinterenden traten keine Entwicklungsprozesse ein.

Bei Entfernung des Vorderkirpers von 40—48 Std alten Puppen
kam es in den operierten Teilstiicken stets zu einer imaginalen Entwick-
lung des Bktoderms und der inneren Organe (Tabelle 3).

Die Zeit, in der die Anwesenheit des Vorderkérpers fir Imaginal-
entwicklung notwendig ist, entspricht der Zeit der erneuten sekre-
torischen Aktivitdt der im Vorderkorper gelegenen Wirkstofforgane. Im
Beginn des 2. Tages des Puppenstadiums verstirkte sich die bereits
begonnene, bisher schwache Sekretverflissigung der N.Z. und hilt in
verstirktem MaBe an, so daf am Ende des 2. Tages eine bestimmte
Menge ihres Wirkstoffes in. den Puppenkorper ausgeschieden worden
ist. Die sekretorischen Verdnderungen der Kernstrukturen der Pd.
setzten dagegen am 2. Tage des Puppenstadiums ein. Die Wirkstoff-
abgabe der Pd. beginnt also erst im spéteren Verlauf dieses Tages.

Der histologische sowie der experimentelle Befund weisen also darauf
hin, daB drie stoffiiche Voraussetzung der Imaginalentwickiung des Ekto-
derms und innerer Organe von Ephestia die pupale Sekretion der N.Z.
und Pd. ist. '

2. Versuchsgruppe.

Raupen der . Vorpuppenstufe sowie frisch geschliipften Puppen
wurde der Kopf entfernt, wobei darauf geachtet wurde, daB nach Moglich-
keit der Prothorax bei der Operation nicht verletzt wurde. Infolge des
relativ engen Zusammenhangs von Gehirn und Pd. war eine Trennung
dieser Organe nicht einfach, und die Absicht wurde nicht immer erreicht.
Eine imaginale Entwicklung der gehirnlosen Rowpen der 5. Altersstufe
fand niemals statt. In der Hypodermis der Puppenkutikula fanden sich
keine Mitosen, noch erfolgte eine Ablosung des Puppenchitins von den
Hypodermiszellen. Die operierten Tiere starben spitestens nach 5 bis
7 Tagen ab (Tabelle 4).

Bei Entfernung des Kopfes der frisch geschliipften Puppe entwickelten
sich stets diejenigen Tiere imaginal, deren Gehirn sich bei der Schniirung
in den Prothorax verlagert hatte. In diesen Fillen hatte eine Differen-
zierung in imaginaler Richtung in den verschiedenen Gehirnzentren der
. Transplantate’’ stattgefunden. Die N.Z. enthielten in ihrem Zyto-
plasma- keine farbbaren Substanzen, hatten also das bei der Operation
vorhandene Sekret abgegeben. Samtliche Ganglienzellen zeigten Dege-
nerationserscheinungen, wie sie ebenfalls in pupalen Gehirnimplantaten
von SCHRADER (1938) beschrieben wurden.

Die histologische Untersuchung der gehirnlosen Tiere, die nach
9—10 Tagen abgestorben waren, -zeigte ein volliges Ausbleiben der
imaginalen Differenzierung des Ektoderms. Mit Sicherheit lief§ sich in
6 von 17 untersuchten Tieren die Anwesenheit der Prothoraxdriisen
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nachweisen. Nach ihrer histologischen Struktur waren diese sekretorisch
inaktiv. Zum Teil waren Lymphozyten in das Zytoplasma eingewandert
(Tabelle 4).

“Im Einklang mit diesem FErgebnis stehen Schniirungsversuche im
letzten Roupenstadiwm. Erwachsenen Raupen und Raupen im Beginn
der kritischen Periode wurde durch Schniirung das Gehirn entfernt,
wihrend die Prothoraxdriisen im Raupenkorper verblieben. Diese
Raupen entwickelten sich stets zu Dauerraupen. Die histologische
Tntersuchung erwies, dafl die inkretorischen Organe auf dem Operations-
stadium stehengeblieben, teilweise aber von Lymphozyten befallen waren,
wihrend die Kerne degenerative Verdnderungen zeigten. Kern und Zyto-
plasmastrukturen entsprachen niemals einer sekretorischen Aktivitit.

Im gehirnlosen Korper unterbleibt also die normalerweise in der
kritischen Periode des Vorpuppenstadiums einsetzende Prothoraxdriisen-
sekretion.

Prerro (1938) hat durch Transplantation von Raupenhaut schon gezeigt, dafl
bei Galleria pupale Metamorphosehormone auf die Hypodermis einwirken. Eine
Abhangigkeit der Imaginaldifferenzierung des Ektoderms von pupalem Meta-
morphosehormon und die Lokalisation des Abgabeortes dieses Stoffes in den
Vorderkorper war experimentell bei verschiedenen Vertretern der Makrolepido-
pteren nachgewiesen (Hacarow 1931, ByTinski-Sarz 1933, BopEnsTEIN 1938/39,
Bouwnnior 1938). Die Bedeutung:der Pd. lief sich experimentell bei der hor-
monalen Auslosung der Imaginaldifferenzierung von Bombyx nachweisen (Fukupa
1940) und histologisch konnte eine sekretorische Tétigkeit dieser Driisen in der
jungen Puppe von Pieris gezeigt werden (KATSER 1949). Dagegen war bei Galleria
die Imaginaldifferenzierung der Haut durch Exstirpation der Pd.im letzten Raupen-
stadium nicht zu verhindern (PiepHo 1948). Eine Auslosung der Tmaginaldifferen-
zierung der Gewebe am Ende der pupalen Diapause von Plaiysamia cecropia durch
die Wirkstoffabgabe der N.Z. des Gehirns und der Pd., sowie die sekretorische
Aktivierung der pupalen Sekretion der Pd. durch die N.Z. des Gehirns hat Winrtams
(1948/49) experimentell erwiesen.

Tabelle 4. Entfernung des Kopfes.

‘ 0—5 Std 40—48 Std
Operations- Erwachsene Raupe des 5. (20°) nach der (20°?) nach der
gtadium Raupe i Altersstadiums Hautung Hautung
‘ J zur Puppe zur Puppe
i
1 :
Anzahl der | 10 30 ; 17 J 47
untersuchten i
Tiere r !
Zeit nach der ! 4 Wochen | 5—7 Tage 7—9 Tage | 14—21 Tage
Operation ‘ ‘
Ektoderm | Raupen- Puppen- Puppen- Schuppen-
| kutikula kutikula kutikula | bildung
| i .
Prothorax- inaktiv. | inaktiv inaktiv degeneriert
driisen “
Roux’ Archiv fiir Entwicklungsmechanik, Bd. 145. 16
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F. Die iltere Puppe und die Image.
@) Neurosekretorische Zellen.

Nach Beendigung der pupalen Sekretionsperiode der N.Z. (Abb. 11)
bleibt die dabei eingetretene Vakuolisation des Zytoplasmas nicht sehr
lange erhalten. Mit dem Fortschreiten der Imaginaldifferenzierung der
Gewebe ist zunichst eine Zunahme der Zytoplasmafirbung des kleineren
Zelltyps der Riesenzellen der Pars intercerebralis hiufig. Zum Zeitpunkt
der Gonadenreifung, mit dem ersten Auftreten reifer Eier und reifer
Spermien stellt sich wieder eine starke Firbbarkeit der meisten Riesen-
zellen ein (Abb. 14a), wihrend einzelne, besonders im méannlichen
Geschlecht, vakuolisiert bleiben. Die neue Fiarbbarkeit der N.Z. hilt

a _ b
Ahbb. 14a—Db. Neurosekretorische Zellen der Pars intercerebralis. a Altere Puppe;
b frischgeschliipfte weibliche Imago. Horizontalschnitte. 1000/1.

wihrend des Imaginallebens an. Zeichen einer vakuoliren Sekretabgabe
fehlen (Abb. 14b). Selbst in sehr alten I'magines beider Geschlechter
ist die Firbbarkeit der N.Z. unverdndert noch vorhanden.

In der dlteren Puppe und wihrend des Imaginallebens durchlaufen
also die N.Z. keine weiteren Sekretionsperioden. Degenerationserschei-
nungen an den Xernen oder eine Plasmaschrumpfung der Zellen sind
niemals festzustellen.

b) Prothoraxdriisen.

Die bereits beschriebene Vakuolisation des Zytoplasmas der Pro-
thoraxdriisen wihrend des Auswachsens der ersten Schuppenfortsitze
verstiarkt sich wahrend des Fortschreitens der Imaginaldifferenzierung.
Die rundlichen Zellkomplexe, die die Pd. jetzt darstellen, werden zu
beiden Seiten des reduzierten sophagus von zahlreichen Lymphozyten,
die sich zu zusammenhingenden ,,Geweben‘‘ verbinden, umgeben. Der
Beginn der Kerndegeneration fallt in beiden Geschlechtern mit der
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Gonadenreifung zusammen. Die nach Zerfall der Kerne in mehrere
Brocken bei der Karyolyse auftretenden Stoffe lassen sich im Verlauf
dieses Prozesses in allen Phasen der Aufldsung in dem Resorptions-
gewebe der Lymphozyten nachweisen. Im Beginn der Kernauflsung
besitzen die iiberall in den Zytoplasmaresten verteilten Kernbrocken ein
starkes Farbstoffspeicherungsvermdégen (Abb. 13d). Die Nuklealreak-
tion ist jetzt sehr stark. Die Auflosung der einzelnen Brocken schreitet
von aullen nach innen fort. In der frisch geschliipften ménnlichen Imago
sind diese Zytoplasma- und Kernauflésungsprozesse der Pd. beendet.
Nur ganz selten sind noch Reste des Resorptionsgewebes mit Endphasen
der Auflésung zwischen den Muskeln des Prothorax zu finden. Im weib-
lichen Geschlecht verlaufen die Aufldsungsprozesse der Pd. langsamer.
Im Prothorax frisch geschliipfter weiblicher Imagines liegt hiufig ein
noch mehr oder weniger Raum einnehmendes Resorptionsgewebe mit
allen Phasen der Kernauflésung. Zuweilen hat in einzelnen Kernen die
Karyolyse noch gar nicht begonnen. Im Laufe des Imaginallebens gehen
diese Auflésungsprozesse der Reste der Pd. und auch des Resorptions-
gewebes weiter.
¢) Perikardialzellen.

Eine Degeneration der Pz. erfolgt nicht. Neue farbbare 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 Geschlechter als ein im dorsalen
Kérperraum gelegenes, unauffilliges Zellsystem erhalten.

d) Corpora allata und Corpora cardiaca.
- 1. Wachstum und Lage.

Im Vorpuppenstadium beginnt, besonders im ménnlichen Geschlecht,
ein starkeres Wachstum der Corpora allata, das sich im Laufe des
Puppenstadiums und besonders am Ende des Puppenstadiums in beiden
(Geschlechtern auBlerordentlich verstirkt (Tabelle 1). Nach dem Schliip-
fen zur Imago findet kein Wachstum mehr statt. Die GroBe der C.a.
der weiblichen Imagines entspricht etwa der GroBe der C.a. der minn-
lichen Puppen zur Zeit der Gonadenreifung. Nach beendigten Wachstum
besitzen die C.a. der ménnlichen Imagines ungefihr die 10fache Grofle
der C.a. weiblicher Imagines (Tabelle 1, Abb. 15; vgl. SCHRADER 1938,
Abb. 28a, b).

Mit diesem intensiven Wachstum geht eine fiir héhere Insekten
typische Lageverinderung dieser Organe einher. Es findet eine Lage-
verschiebung in dorsomedialer Richtung statt, so dafl die C.a. vom Ende
des Puppenlebens an eine Verbindung mit der Aorta erhalten, deren
Auflenwénde sie ventral und lateral ganz umfassen konnen. Im

16*
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minnlichen Geschlecht kommt es dabei sehr bhiufig, im weiblichen
Geschlecht seltener zu einer Verwachsung der C.a. ventral der Aorta
und dorsal, des Darmes.

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

Wihrend des Imaginallebens verharren die reich von Tracheen
umsponnenen Organkomplexe der C.a. und C.c. zu beiden Seiten der

cephal cephal

Ne.cel

Ca.

medial

lateral medial

a caudal b caudal

AbDb. 15a w. b. Corpus-allatum-cardiacum-Komplexe mit Nerven. a Iiiner weiblichen,

b einer méinnlichen Imago. C.a. Corpus allatum, C.c. Corpus cardiacum, Chr.G% chromo-

phile Ganglienzellen; N.c.c.X Nervus corporis cardiaci 1; N.c.e.II Nervus corporis cardiaci IT.
Rekonstruktion aus Schnittserien.

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

Die imaginale Innervierung (Abb. 15) entspricht der larvalen. Der
Verlauf der verschiedenen Nerven ist wegen der jetzt gréBeren Dicke
derselben mikroskopisch viel leichter zu verfolgen.

2. Sekretionsverhiltnisse.

In der dlteren Puppe konzentrieren sich die blasenférmigen, chromo-
philen Ganglienzellen der Corpora cardiaca besonders in den Winkeln
der Eintrittsstellen der Kardiacalnerven in die C.c. (Abb. 15, 16). Sie
werden allseitig von der Korperflissigkeit umgeben. Es sind durch-
schnittlich 7—8 solcher Zellen in jedem Organ vorhanden. Mit den
angewendeten Darstellungsmethoden sind Zytoplasmaeinschliisse nicht
nachzuweisen, dagegen ftritt eine Vakuolenbildung im Zytoplasma
dieser Ganglienzellen bei dlteren Imagines auf (Abb. 16). Das von Ner-
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venfasern und Neurogliazellen erfiillte Innere der Organe weist auch
im Imaginalleben keine Sekretprodukte oder Vakuolen auf.

Wihrend der Pigmentierung und Chitinisierung der Schuppen treten
im Zytoplasma der Corpora allata der mdnnlichen Puppen schollen-
férmige Einschliisse® auf, die in Form, GroBe, Anzahl und Farbbarkeit
eine grofle Mannigfaltigkeit in den Organen der verschiedenen Individuen
aufweigen, Die stirkste Produktion dieser, besonders in den pheripheren
Plasmabezirken abgelagerten Einschliisse findet im mannlichen Geschlecht
am Ende des Puppenlebens und
in die ersten Tage des Imaginal-
lebens statt. Im weiblichen Ge-
schlecht treten sie viel schwa-
cher erst im Imaginalleben auf.

Die unregelmafig geformten
iberall im Zytoplasma ver-
teilten. Hinschlilsse féarben sich
stets intensiver als das Zyto-
plasma (Abb. 17 ¢, d). Bei
Farbung mitToluidinblau-Kosin
verhalten sie sich eosinophil,
unterscheiden sich also stark von
dem sich - basisch farbenden
Zytoplasma. Bei Farbung mit
Azan nehmen sie eine intensive :
Blautﬁnung an. Die histoche- Abb. 16. Imaginales Corpus cardiacum mit

. . chromophilen Ganglienzellen und Nerven. Chr.Gz
mische Untersuchung dieser  chromophile Ganglienzellen; M Muskulatur;

alkoholstabilen Zptoplasmagin. V45 NorTs oot camdne 11 e 17
schliisse erweist, daB es sich um ’ Horizontalschnitt. 450/1.
Eiweilprodukte handelt (nega-

tiver Verlauf des Fettnachweises und der Kohlenhydratreaktion). Die fiir
die Kerne positiv ausfallende Nuklealreaktion offenbart schart die jetzt
unregelmiBigen Kernumrisse. Die Anzahl der Nukleolen hat sich erhoht.
Tm weiblichen Geschlecht sind die Nukleolen in den Kernen weniger
zahlreich, dafiir aber grofier.

Auffallend ist in den C.a. spéter Puppenstadien und frisch geschliipfter
ménnlicher Imagines eine starke Affinitét des Zytoplasmas zu basischen
Farbstoffen. Bei Farbung mit Toluidinblau-Eosin bzw. Methylgriin-
Pyronin farben sich bestimmte Zonen des Zytoplasmas blau bzw. rot.
Da eine starke Basophile des Plasmas die Anwesenheit von Nukleinsduren
vermuten 1iBt, wurde mit Ribonuklease auf das Vorhandensein auf

ChrGz

! Eine andere Art von Zelleinschliissen in den Corpora allata kann bereits schon
zu einem fritheren Zeitpunkt besonders im ménnlichen Geschlecht bestimmter
Rassen auftreten (vgl, ScHRADER 1938).



244 MARIANNE REHM:

Ribonukleinsiure gepriift. Es zeigte sich, dafl nach einer Ferment-
behandlung bei 65—70° die Affinitét der in Kontrollpriparaten stark
gefdrbten Plasmabezirke zu basischen Farbstoffen verschwunden war.

Abb, 17a—f. a, b Kerne von Corpusallatum-Zellen. a Aus einem ménnlichen, b aus einem

weiblichen Organ; c—e Corpora allata mannlicher Imagines; ¢ im Beginn der Sekret-

verflitssigung ; d, e bei fortgeschrittener Sekret{verfliissigung; f Corpus allatum einer jungen
weiblichen Imago. Vergr. a, b 1000/1, sonst 450/1.

Da eine Beziehung zwischen dem Gehalt an Ribonukleinséure einer
Zelle und ihrer Fahigkeit, Proteine zu synthetisieren bekannt ist, 148¢
die in diesem Zeitpunkt auftretende Basophilie des Zytoplasmas der
C.a. ménnlicher Tmagines auf eine aktive Phase der Eiweillsynthese
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schlieBen. In dlteren ménnlichen Imagines und in weiblichen Imagines
aller Stadien besteht nur eine geringe Affinitit des Zytoplasmas der
C.a. zu basischen Farbstoffen.

Wihrend der Zeit der starken Basophilie des Zytoplasmas der C.a.
der ménnlichen Imagines gelang bei Osmiumfixierung die Darstellung
der Mitochondrien. In ungeheuer grofler Zahl konzentrieren sich diese
punktférmigen Gebilde in den peripheren Plasmabezirken.

Im Laufe des Imaginallebens findet dann die Adwuflosung der im
Zytoplasma der jungen Imagines in stdrkerem oder schwicherem Malle
angehéuften, schollenférmigen Sekretprodukte statt (Abb. 17).

Die Auflosung der Speicherprodukte kann entweder von innen oder
von aullen her einsetzen. Im ersten Fall bilden sich im Inneren der
Schollen Vakuolen in Einzahl oder Mehrzahl heraus. Spéter vergroBern
sie sich, flieflen zusammen und héhlen so allméhlich die einzelnen Schollen
immer mehr aus, so daf schlieBlich eine einzige grofe Vakuole entsteht.
Beginnt die Auflosung der Speicherprodukte an den Auflenridndern, so
werden ihre Reste je nach Fortschritt dieses Prozesses in grofleren oder
kleineren Vakuolen eingeschlossen, bis sie vollkommen aufgeldst werden
und ebenfalls nur einzelne grofie Vakuolen zuriickbleiben.

Die C.a. der 8—10 Tage alten ménnlichen Imagines weisen stets
einen fortgeschrittenen Grad der Vakuolisation auf (Abb. 17¢). In noch
alteren Imagines verschmelzen die immer gehédufter auftretenden Vakuo-
len zu wenigen groBeren, oder sie werden durch immer schmalere Zyto-
plasmastreifen voneinander getrennt, in denen sich stets noch Schollen
der Auflésung entzogen haben (Abb.17d,e). In Endphasen dieser Prozesse
werden dann séimtliche Zellen ménnlicher Imagines, da auch das Zyto-
plasma mitverbraucht wird, von wenigen grofen Vakuolen durchsetzt.

In den C.a. weiblicher Imagines (Abb.17f) findet eine viel schwiichere
Sekretion statt. Es werden zwar in jungen weiblichen Imagines auch
Sekrete in Schollenform produziert, gespeichert und dann im Laufe des
Imaginallebens aufgelést. Aber sowohl die Sekretspeicherung, als auch
die spéter eintretende Vakuolisation des Zytoplasmas entspricht bei
weitem nicht der des Zytoplasmas der Zellen der C.a. ménnlicher
Imagines.

Die Sekretionsweise der larvalen und imaginalen C.a. ist somit erheblich
verschieden. In den Raupen ist das in geringerer Menge produzierte
Sekret nur sehr schwach farbbar und das vakuolidre Stadium der Sekret-
abscheidung dementsprechend kurz. Im Imaginalleben besteht ein
grofler Unterschied zwischen den Geschlechtern. In den C.a. der
Minnchen wird eine groBe Menge stark farbbaren Sekretes gebildet und
in Schollenform gespeichert. Die Sekretauflésung und Ausscheidung
geht allméhlich unter Zytoplasmaschwund vor sich.
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Zwischen der imaginalen 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 frisch gehduteter Puppen in den sich entwickelnden Vorder-
teilen eine imaginale Differenzierung der C.a. in beiden Geschlechtern
auftreten. Fine Hemmwirkung der Dotterproduktion auf das Wachstum
der C.a. weiblicher Imagines, wie es fiir Dipteren beschrieben wurde
(VoaT 1941), besteht nicht. Die Bedeutung des Geschlechtsunterschiedes
in der Grofie und Funktion der C.a. ist unbekannt.

Zusammenfassung.

Neurosekretorische Zellen liegen in der Pars intercerebralis des Raupen-,
Puppen- und Imagogehirns, im Unterschlundganglion und in der Bauch-
ganglienkette. Sie machen im Rhythmus der Raupen- und Puppen-
hdutungen zyklische Verdnderungen der Sekretproduktion und Sekret-
abgabe durch. Nach der Ausschiittung des Sekretes in der kritischen
Periode der Vorpuppe setzt eine neue Sekretbildung ein, der in den
ersten Puppentagen wieder eine Sekretabgabe folgt, die zur Zeit des
Auswachsens der ersten Schuppenfortsitze am Xopf beendet ist. In
der alteren Puppe und im Imaginalleben ldauft keine Sekretionsperiode
mehr ab. '

Die Prothoraxdriisen machen im Rhythmus der Raupenhiutungen
und der Héutung zur Puppe und in der jungen Puppe Sekretionsperioden
unter auffallenden Verdnderungen der Kernstruktur durch. Nach der
pupalen Sekretionsperiode setzen im Zytoplasma nekrobiotische Vor-
ginge ein, die wihrend der Gonadenreifung zur Karyolyse fithren. In
dlteren Puppen und Imagines findet dann die véllige Auflosung dieser
Organe statit.

Nach Ausschaltung des Gehirns in erwachsenen Raupen, Raupen
der 5. Vorpuppenstufe und frisch geschlupften Puppen entfalten die
Prothoraxdriisen keine sekretorische Tatigkeit mehr. Sie bleiben
funktionell inaktiv und degénerativ allméahlich.

Nach Entfernung des Kopfes und Prothorax bei Raupen der letzten
Vorpuppenstufe und frisch geschlupften Puppen kann sich das Ektoderm
der operierten Tiere nicht imaginal entwickeln, wihrend die Gonaden-
entwicklung weitergeht. 40—48 Std nach der Puppenhiutung ist eine
autonome imaginale Differenzierung des Ektoderms moglich. Wahrend
dieses Zeitraumes ist die pupale Sekretionsperiode der neurosekre-
torischen Zellen und Prothoraxdriisen im Gang.

Eine Wirkstoffausschiittung der larvalen Corpora allate findet in den
4 ersten Raupenstadien wihrend der Ablésung der alten Raupenkutikula
von den Hypodermiszellen statt. Bei Abscheidung der neuen Raupen-
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kutikula endet dieser Vorgang. Tm 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 ménnlichen Geschlecht viel
stirker als im weiblichen Geschlecht ist. Dieses unterschiedliche
Grofenwachstum der Corpora allata endet beim Schliipfen der Imagines.

In der élteren Puppe und wihrend des Imaginallebens lduft in den
Corpora allata der Ménnchen eine linger andauernde Sekretionsperiode
ab, welche sich in der Quantitdt, Farbbarkeit und Konsistenz des
Sekretes von den Sekretionsvorgingen der Larvenzeit unterscheidet.

In den viel kleineren Corpora allata der weiblichen Imagines sind
die auch hier ablaufenden Sekretionsprozesse viel schwicher ausgepréigt.

Die Corpora cardiaca erfahren wihrend der Raupenstadien eine
Differenzierung und Vermehrung ihrer verschiedenen Zellelemente. Im
Vorpuppen- und jungen Puppenstadium filhren Kern- und Zeli-
degenerationen im Inneren des Organs zu einer Volumenreduktion der
Corpora cardiaca. Dabei gelangen die chromophilen Ganglienzellen an die
Aubenseiten des Organs. In ihrem Zytoplasma tritt im Laufe des
Imaginallebens eine schwache Vakuolisation ein.

Die Perikardialzellen speichern in den Raupenstadien und in der
jungen Puppe wihrend der Sekretausschiittung der neurosekretorischen
Zellen und Prothoraxdriisen firbbare Substanzen im Zellinneren. Kurz
vor und wéihrend den verschiedenen Hiutungen bzw. beim Auswachsen
der Schuppenfortsitze in der Puppe werden diese Zelleinschliisse sehr
schnell ausgeschieden.

Die Speicherung firbbarer Substanzen unterbleibt in den Perikar-
dialzellen von Dauerraupen und nach Entfernung von Kopf und Pro-
thorax in weiterlebenden, nicht zu einer autonomen Entwicklung
befdhigten Puppenteilstiicken.
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