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Dann wären unter Fluktuation die mehr oder weniger langfristigen 
Dichteänderungen zu verstehen, welche aus der quantitativen Unausge
glichenheit von Fertilität und Mortalität, von Zu- und Abgang resultieren, 
und unter Oszillation die innerhalb der Fluktuationsbewegungen auf
tretenden kurzfristigen Schwankungen, die bedingt sind durch das zeit
liche Auseinanderklaffen von Geburten und Sterbefällen. Liegt ein solches 
Auseinanderklaffen nicht vor, wie näherungsweise in menschlichen Popu
lationen, so tritt keine Oszillation auf.

Fluktuation und Oszillation zusammen bilden die Abundanzdynamik, 
die ein Teilphänomen der alle Strukturelemente umfassenden Populations
dynamik ist. .

V ersuch einer zusam m enfassenden D arste llung  
der p o stem bryonalen  E n tw ick lung  der In sek ten

Die Grad ien t -Fak to r - Theor i e  der Insek t enmetamorphose  

Von Vladim Ie  J. A. Novak

Biologisches Institut der Tschechoslowakischen Akademie der Wissenschaften, Prag

(Mit 10 Textfiguren)

(Schluß)

En t s t e hu n g  und Entwick lung  der Metamorphose
Die Gradient-Faktor-Theorie ermöglicht nicht nur eine einfache Er

klärung für die Gesetzmäßigkeiten der Metamorphose in der Ontogenese, 
sondern gibt auch Aufschluß über Vorgänge und Hauptursachen, welche 
zur Entstehung und Entwicklung dieser Art der Morphogenese im Verlauf 
der Phylogenese der Insekten mit Verwandlung führten. Im vorhergehenden 
Kapitel wurde gezeigt, daß alle mit der Metamorphose verbundenen Ge
schehnisse (mit Ausnahme der sekundären Anpassungen) notwendige Folge
erscheinungen der Einwirkung des Juvenilhormons sind und sich gesetz
mäßig aus seiner Wirkungsart ergeben. Man muß sich dessen bewußt sein, 
daß jene Eigenschaft der Insekten mit Verwandlung, die sie von den 
Apterygoten und anderen Gliederfüßlern unterscheidet, nicht in der Form
verwandlung als solchen besteht. Diese ist eigentlich nur die letzte Phase 
der embryonalen Formenentwicklung, die an das Ende der postembryonalen 
Periode der Formenentwicklung verschoben ist, der Formenentwicklung, 
welche im wesentlichen allen vielzelligen Lebewesen gemeinsam ist. Als 
unterscheidende Eigenschaft der Pterygoten ist im Gegenteil die Larval-
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periode des gleichmäßigen Wachstums mit der zeitweilig gehemmten 
Differenzierung anzusehen. Damit stimmt auch die Tatsache überein, daß 
der Spender des Juvenilhormons, die Corpora allata, bis auf wenige Aus
nahmen (z. B. bei der Farn. Japygidae, vgl. Ca za l , 1948) nur bei den In
sekten mit Verwandlung vorkommt.

Diese Erkenntnis ist gleichzeitig der Schlüssel zur Erschließung jener 
Gesetzmäßigkeiten, die von der bereits erwähnten Berlese-Jeschikov-Theorie 
auf gedeckt wurden. Wenn wir in Betracht ziehen, daß das Juvenilhormon 
ein Stoff ist, der von seinem Wirkungsbeginn an, also seit dem Ende der 
Embryonalperiode, durch Umwandlung des ungleichmäßigen Wachstums 
in ein gleichmäßiges jenes Entwicklungsstadium fixiert, in dem er zu 
wirken begann, so kann in seiner Funktionserklärung die glänzende Be
stätigung jener gewagten, auf bloße Vergleiche und Beobachtungen ge
gründeten Voraussetzungen der Autoren dieser Theorie nicht übersehen 
werden. Die in letzter Zeit ausgesprochenen Zweifel an der Berechtigung 
und Bedeutung der Berlese-Jeschikov-Theorie ( H o tto n , 1948; W ig g l e s - 
w o b t h , 1954; S x o d g b a ss , 1954) sind im Lichte dieser Tatsache völlig un
haltbar. Man kann mit Berechtigung sagen, daß diese Theorie nach ihrer 
Ergänzung durch neue Erkenntnisse von den Metamorphosehormonen eine 
verläßliche Basis für die Aufklärung bietet, auf welche Weise die Ent
stehung und Entwicklung der Verwandlung vor sich gegangen ist.

Es genügt, wenn man sich in Erinnerung ruft, daß in der Embryonal
entwicklung einiger Apterygoten jene drei Stadien erscheinen, die B e b l e s e  
als protopodes, polypodes und oligopodes Stadium bezeichnet hatte, und 
sich weiter vorstellt, daß auf einem dieser Stadien, wahrscheinlich zunächst 
auf dem letzten, das neu entstandene Juvenilhormon zu wirken begann. 
Wir überblicken dann den ganzen Prozeß, in dessen Verlauf aus irgendeiner 
Gruppe paläozoischer flügelloser Insekten, die — ähnlich wie die heutigen 
Apterygoten — ohne Verwandlung sich entwickelten, jene ersten Insekten 
mit teilweiser Verwandlung hervorgingen, die den niedrigsten Hetero
metabolen der Gegenwart (Phasmidae u. a.) entsprachen.

Doch sei zunächst unsere Aufmerksamkeit dem Verhältnis der Insekten
ontogenese zur individuellen Entwicklung der übrigen Gliederfüßler ge
widmet. Wird das Unwesentliche, d. h. jene entwicklungsmäßig sekundären 
Veränderungen idioadaptiver Art (S ev eb c o v , 1939), die von den Lebens
bedingungen des betreffenden Stadiums artspezifisch verursacht werden, 
vom Wesentlichen geschieden, so erscheint zwischen den BEBLESEschen 
Stadien in der Embryonalentwicklung von Gliederfüßlern ein völlig klarer 
Zusammenhang, der dem biogenetischen Grundgesetz H a e c k e l s  entspricht 
(vgl. Tab.). So ist das protopode Stadium, das der Naupliuslarve der 
Crustaceen gleichkommt und sich in. der Embryonalentwicklung der üb
rigen Gliederfüßlerklassen vorfindet, im Hinblick auf die allmähliche 
Segmentierung und das Wachsen der Extremitäten von vorn nach hinten 
ein notwendiges Anfangsstadium in der Formenentwicklung der Glieder-
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V. J.A . N ovak, Die Gradient-Faktor-Theorie

füßler mit Anhängen an allen Segmenten, 
auf dem viele Crustaceen (trotz einer 
großen Vielfalt ihrer Gliedmaßen), Pro- 
tracheaten und Myriapoden, von den 
Trilobiten nicht zu sprechen, heranrei
fen. Wenn die Nähe der Naupliuslarve 
und damit auch des Protopodenstadiums 
mit seinem allmählichen Wachstum der 
Segmente zur Trochophora offensichtlich 
ist (vgl. S m id t ,1952), so kann auch der 
Zusammenhang zwischen dem Polypo
denstadium und den Ringelwürmern 
nicht übersehen werden. Dagegen kommt 
das Oligopodenstadium erst bei den Ap- 
terygoten vor, und zwar unabhängig von 
dem analogen, aber nicht völlig überein
stimmenden Stadium, auf dem sich die 
meisten Chelicerata befinden. Bei einigen 
Apterygoten verbleiben allerdings die 
Abdominalanhänge auch in der Adult
periode entweder reduziert (z. B. Styli 
bei Machilidae, Lepismatidae u. a.) oder 
verschiedenen Aufgaben angepaßt (Ven
traltubus, Hamula und Furcula der Col- 
lembolen), so daß die Apterygoten sozu
sagen in der Mitte zwischen dem Poly
poden- und Oligopodenstadium stehen.

Das postoligopode Stadium der He
terometabolen, dessen Fortsetzung die 
Nymphe ist, bildet eine weitere Ent
wicklungsstufe in der Epigenese. Das 
in der Phylogenese hier erstmalig in 
Erscheinung tretende J uvenilhormon 
hemmt im Vergleich zu den Apterygo
ten die postembryonale Differenzierung 
nur zeitweilig, drängt sie jedoch nicht 
auf ein niedrigeres Stadium zurück. Da
gegen ist bei den Holometabolen im Ver
gleich zu den Heterometabolen und Ap
terygoten deutlich eine rückschreitende 
Verschiebung der postembryonalen For
menentwicklung in die Embryogenese 
zu bemerken, so daß das oligopode und 
postoligopode Stadium (Puppe) erst

I
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während der Verwandlung und bei Funktionsunterbrechung des Juvenil
hormons erreicht wird.

Aus dem Vergleich der Formenentwicklungen bei den Insekten mit 
Verwandlung und bei anderen Gliederfüßlern ergibt sich also der Zusammen
hang in ihrer Ontogenese und auch die Aufgabe, die das Juvenilhormon 
hierbei erfüllt. Aus dem beigefügten Diagramm ist zu ersehen, daß sich 
die Insekten mit Verwandlung von den übrigen Gliederfüßlern durch die 
Existenz eines geflügelten Stadiums und durch die Anwesenheit des von 
den Corpora allata gebildeten Juvenilhormons unterscheiden. Gesamt
formung und Konsistenz der Insektenflügel lassen erkennen, daß erst die 
durch das Juvenilhormon bewirkte Verschiebung der Entwicklung an das 
Ende der postembryonalen Periode die Voraussetzungen für die Flügel
bildung schafft, die im Embryonalstadium nur schwer denkbar wäre. Da
mit ist auch der hohe Selektionswert des Juvenilhormons in der Insekten
phylogenese gegeben.

. Es ergibt sich nun die Frage nach der Entstehung des Juvenilhormons, 
in der wir allerdings bisher auf eine mehr oder weniger wahrscheinliche 
Hypothese angewiesen sind. Wenn die wahrscheinliche stoffliche Verwandt
schaft des Juvenilhormons mit dem vorausgesetzten, entwicklungsmäßig 
notwendigerweise viel älteren Gradient-Faktor sowie ihre übereinstimmende 
Wirkungen in Betracht gezogen werden, so gewährt die Vorstellung von 
der wahrscheinlichsten Art dieser Hormonbildung nur wenige Schwierig
keiten. Auf Grund paläontologischer Angaben kann die Entstehung der 
ersten Insekten mit Verwandlung aus den ursprünglichen Ametabolen in 
die zweite Hälfte des Paläozoikums, irgendwann in den Beginn des Kar
bons, gelegt werden. Die Insekten begannen damals in warme, ihre Lebens
weise ungewöhnlich begünstigende Steinkohlensümpfe und Urwälder vorzu
dringen. Es ist gut vorstellbar, daß eine im Insektenorganismus hervor
gerufene biochemische Veränderung bestimmte, nicht sehr große Änderun
gen im Molekül des Gradient-Faktors der neu entstandenen Corpora allata 
hervorrief, die bewirkten, daß aus dem Desmo-Hormon, also aus einem 
im Zellplasma gebundenen Stoff ein in der Hämolymphe lösliches Lyo- 
Hormon wurde; ein anderer Unterschied zwischen Gradient-Faktor und 
Juvenilhormon kann auf Grund der bisherigen Erkenntnisse nicht voraus
gesetzt werden. Damit war der entscheidende Schritt zur Entstehung der 
Insekten mit Verwandlung getan. Das drüsenartige Epithel der gepaarten 
Einstülpungen des Ektoderms an der Grenze von Mandibular- und Maxillar- 
sternit, reichlich bespült von der Hämolymphe, die gerade an diesen Stellen 
aus dem Rückengefäß in die Kopfhöhle strömt, war sicherlich für die 
Bildung des neuen Hormons der geeignetste Ort.

Das Juvenilhormon als Faktor, der den Metabolismus allgemein fördert, 
übte bereits seit dem Beginn seiner Wirkung (wahrscheinlich noch bevor 
diese morphologisch in Erscheinung trat) notwendigerweise einen großen 
Einfluß auf die Beschleunigung des Wachstums aus und trug somit zweifei-
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los auch zur weiteren schnellen Entwicklung einer neuen Gruppe bei, die 
bereits von den optimalen Lebensbedingungen des Karbonklimas wesentlich 
stimuliert war. Diese beiden Faktoren, die optimalen Lebensbedingungen 
und das Juvenilhormon, bildeten ohne Zweifel die wichtigsten Voraus
setzungen für die Entwicklung der heute so riesigen Gruppe der Insekten 
mit Verwandlung. In jedem Falle bedeutete die Entstehung des Juvenil
hormons in dem neuen inkretorischen Organ — den Corpora allata — für 
die Insektenklasse etwa soviel, wie die Hypophyse und Schilddrüse für 
die Entwicklung der Wirbeltiere (vgl. L a u e b e r g e b , 1925), die Warm- 
blütigkeit für die Entwicklung der Säuger und Vögel oder die Lebendgeburt 
für die Entfaltung der Säuger (Arromorphose im Sinne von S ev er c o v , 
1931 u. a.; vgl. auch Novak, 1954 b).

Solange die neu entstandenen Corpora allata noch unvollkommen waren 
(wie z. B. bei den heutigen Stabheuschrecken), dauerte es in der Embryo
genese begreiflicherweise noch eine geraume Zeit, bis eine wirksame Kon
zentration des Juvenilhormons erreicht wurde. Daher schlüpfte das Insekt 
zunächst auf dem oligopoden Stadium, dem bei allen Insektenordnungen 
mit unvollkommener Verwandlung, beginnend mit den Palaedictyopteren, 
die Nymphe entspricht. Der hohe Selektionswert der Corpora allata für 
die Insekten, d. h. die Nützlichkeit von Veränderungen, für welche dieses 
Organ bei der gegebenen Art die Voraussetzungen schuf, führte zweifellos 
zu ihrer ständigen Vervollkommnung und damit zu einer weiteren Ver
längerung der Wirkungsdauer des Juvenilhormons. Und es dauerte wahr
scheinlich nicht allzu lange — paläontologische Angaben weisen Insekten 
mit vollkommener Verwandlung bereits im Perm nach — bis das Juvenil
hormon seine Wirkung bereits auf dem polypoden Stadium und, nach der 
Entwicklung endoparasitischer Hautflügler > zu schließen, unter besonderen 
Umständen auch auf dem protopoden Stadium ausüben konnte.

En t s t e h un g  und Ent wi ck lung  des Puppens t ad i ums
Eine in der letzten Zeit häufig diskutierte Frage befaßt sich mit der 

Entstehung und Entwicklung des Puppenstadiums bei Insekten mit Ver
wandlung (vgl. HiNTosr, 1948; W ig g l e s w o b t h , 1954; S n o d g r a ss , 1954 
vgl. auch W e b e b , 1954). Die meisten Autoren (W ig g l e s w o b t h , S nod g ba ss  
u. a.) stellen sich in dieser Frage gemeinsam mit H enton  auf den Stand
punkt der alten Hypothese von P o y a r k o e e  (1910, 1914), die das Entstehen 
des Puppenstadiums auf der Grundlage eines Kausalzusammenhangs zwi
schen seiner Existenz und der Befestigungsart thorakaler Muskulatur durch 
Tonofibrillen zu erklären versucht. Demgegenüber betont die Gradient
Faktor-Theorie in Anlehnung an die Berlese-Jeschikoff-Theorie die tech
nische Notwendigkeit zweier Häutungen für die Entwicklung der Imaginal- 
flügel aus den im Inneren gelagerten Imaginalscheiben der Larven von 
Endopterygoten.
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Es kann H in t o n  (1948, p. 115) nicht zugestimmt werden, wenn er 
schreibt, daß im Hinblick auf die Möglichkeit der Ausstülpung der Flügel 
bei nur einer Häutung — von der Larve zur Puppe — nicht vorausgesetzt 
werden kann, daß die Flügel in derselben Zeit ihre Entwicklung vollenden 
und sich zur definitiven Form häuten können: Die Ausstülpung der unter 
der Epidermis gelagerten Flügelimaginalscheiben ist nämlich nur auf einem 
bestimmten, ziemlich fortgeschrittenen Stadium des Häutungsgeschehens 
möglich, wo bereits die alte Cuticula von der Epidermis durch eine genügend 
hohe Schicht der Exuvialflüssigkeit ab geteilt ist. Damit die Ausstülpung 
verwirklicht werden kann, ist es aber notwendig, daß sich die Flügel in 
einem hinreichend undifferenzierten Zustand befinden, der einerseits die 
volle Auswirkung des Drucks der Hämolymphe innerhalb der Flügel, 
andererseits ihren Durchgang durch die enge Öffnung in der umgebenden 
Epidermis ermöglicht. Der verbleibende Teil der Zwischenhäutungsperiode 
kann daher zur Beendigung der komplizierten Differenzierung bereits nicht 
mehr ausreichen. Die zweite Häutung nach dem Verwandlungsbeginn, 
also bei Abwesenheit des Juvenilhormons, ist somit eine Entwicklungs
notwendigkeit für die Larven mit innerer Lagerung der Imaginalscheiben.

Völlig anders verhält es sich bei den Exopterygoten. Dieser Zustand 
kann auch nicht, wie es H in t o n  annimmt, mit dem Häutungsvorgang des 
Tracheensystems verglichen werden, da die gehäutete Intima den Zu
sammenhang mit der Exuvie der Körperoberfläche nicht verliert. Und 
wenn in diesem Fall überhaupt irgendein Zusammenhang mit der sub- 
imaginalen Häutung der Eintagsfliegen gesucht werden kann, die unter 
etwas anderen Umständen vor sich geht, so würde die Tatsache, daß es 
hier, bei Exopterygoten, zu einer zweifachen Häutung kommt, eher in 
entgegengesetzter Richtung einen Beweis liefern, als H in t o n  angenommen 
hatte.

Damit ist aber nicht gesagt, daß zwischen der Existenz des Puppen
stadiums und der vollkommeneren Entwicklung der Brustmuskulatur bei 
den Holometabolen kein Zusammenhang besteht. Die Möglichkeit einer 
geförderten Entwicklung dieser Muskeln und natürlich auch einer Reihe 
anderer Organe ist einer der hauptsächlichsten Gewinne, welche den Selek
tionswert des Puppenstadiums erhöhen. Dieser sekundäre und keineswegs 
notwendige Gewinn kann aber nicht mit der absoluten Notwendigkeit ver
glichen werden, welche die Puppenhäutung für die Entwicklung der im. 
Inneren gelagerten Flügelimaginalscheiben und in geringerem Maße auch 
anderer Imaginalscheiben der Larven von Endopterygoten vorstellt. Das 
zeigt am besten die Tatsache, daß es unter den Endopterygoten gar keine 
Art gibt, der das Puppenstadium fehlen würde, während es bei den Exo
pterygoten doch einige Arten mit Puppenstadium Vorkommen (Thysano- 
ptera, Coccidae).

Es ist allerdings unvorstellbar, daß das Bedürfnis, wie es sich aus der 
Formulierung durch H in t o n  ergibt („. . . it would appear that the two
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moults are required because the wings develope internally . . auf irgend
eine Weise die Larven zu einer überzähligen Häutung zwingen könnte. 
Es ist dies so zu verstehen, daß die innere Lagerung von Ansätzen imagi- 
naler Organe, sofern sie bei Insekten ohne Puppenstadium vorkommt, so
lange eine schädliche, die Normalentwicklung der Flügel verhindernde Ab
normität bildete, bis sie aus irgendeinem dauernden und eine erbliche 
Fixierung bewirkenden Grunde mit der Möglichkeit einer zweiten Häutung 
verbunden wurde. Dann allerdings begann sich sofort der hohe Selektions
wert dieser Veränderung geltend zu machen, der in der inneren Lagerung 
empfindlicher Körperteile, in der Möglichkeit zur Verlängerung und da
mit Vertiefung der Gesamtentwicklung sowie auch in verschiedenen anderen 
Vorteilen des Puppenstadiums bestand.

Aus dem, was über die Funktion des Juvenilhormons in der Phylo
genese gesagt wurde, ergibt sich auch eine natürliche Erklärung für die 
Entstehung der inneren Anlage von Imaginalscheiben, die den Anhängern 
der Poyarkoffschen Theorie nicht zur Verfügung stand. Die Tatsache, daß 
die Larven von Holometabolen durchwegs auf einem früheren Stadium der 
Formenentwicklung schlüpfen als die Nymphen von Heterometabolen, bei 
welchen das Schlüpfstadium als postoligopodes angesehen werden kann 
(vgl. Svaknviö, 1949), läßt erkennen, daß hier vor allem das Stadium der 
Formendifferenzierung maßgebend ist, in dem die Wirkung des Juvenil
hormons beginnt. Liegt der Wirkungsbeginn zeitlich nach der (äußerlich, 
morphologisch noch nicht erkennbaren) Differenzierung imaginaler Körper
teile, deren Anfänge wahrscheinlich in den Übergang des oligopoden zum 
postoligopoden Stadium fallen, so sind alle Voraussetzungen dafür gegeben, 
daß sich diese Grundlagen im weiteren Entwicklungsverlauf, d. i. in den 
Perioden des ungleichmäßigenWachstums in jedem nymphalenlnstar als Ober
flächenstrukturen entwickeln. Beginnt dagegen das Juvenilhormon früher, 
vor der Differenzierung imaginaler Körperteile, zu wirken, wie dies allgemein 
bei den Holometabolen der Fall ist, so wird die Differenzierung während 
der ganzen Wirkungsdauer des Hormons, also bis zu ihrer ersten Unter
brechung am Beginn des ersten Larvalinstars, gehemmt. Zu dieser Zeit 
ist allerdings die Epidermis bereits mit einer festen Cuticula überdeckt, 
so daß das Wachstum der entstehenden Anlage nunmehr nur in Richtung 
gegen das Körperinnere möglich ist. .

Der undifferenzierte Zustand und quasiembryonale Charakter der inneren 
Imaginalanlagen, der bis zum Metamorphosebeginn dauert, ist dann eine 
natürliche sekundäre Folge ihrer Isolation von der Außenwelt, des Mangels 
einer jeglichen physiologischen sowie oekologischen Funktion im Larven
körper und der optimalen Bedingungen, die sich aus der diffusen Ernährung 
durch die Hämolymphe ergeben. Beide erwähnten Entwicklungsarten der 
imaginalen Körperteile sind begreiflicherweise in jeder Insektengruppe für 
sich unter Mitwirkung der Selektion genetisch fixiert. Beim Fehlen des 
Puppenstadiums ist die innere Lagerung der Anfänge von imaginalen An-
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teilen ein unüberwindliches Hindernis für ihre Entwicklung. Traf sie je
doch einmal mit der Entstehung des Puppenstadiums erblich zusammen, 
so macht sich in vollem Ausmaße die selektive Bedeutung dieser Ein
richtung geltend, auf die H in t o n  (1948) aufmerksam macht (Möglichkeit 
einer Entwicklungsvertiefung bei einzelnen Organen, Ausnützung zweier 
sehr verschiedener Lebensräume in verschiedenen Lebensabschnitten durch 
dieselbe Insektenart: Wasser—Luft, Erde—Luft, Fähigkeit zur Rückwärts
bewegung in engen Gängen u. a.).

Hinsichtlich der Entstehung der Puppenhäutung und aller anderen Be
gleiterscheinungen, wie Unbeweglichkeit der Puppe, ihre Lage mit ge
senktem Kopf und an den Körper gedrückten Beinen, Kokonbildung u. a. 
muß festgestellt werden, daß diese Eigenschaften keineswegs physiologisch 
primär miteinander verbunden und gleichzeitig entstanden sind und daß 
sie in diesem Zusammenhänge durchaus nicht zum ersten Male angetroffen 
werden. So tritt z. B. die Unbeweglichkeit der Puppe und die damit ver
bundene Körperlage allgemein, wenn auch nur für kurze Zeit, bei Exo- 
pterygoten unmittelbar vor dem Verlassen der Exuvie bei jeder Häutung 
ein. Wie I m m s (1926) bemerkt, sind auch Fälle bekannt, z. B. bei der 
Arbeiterkaste einiger Termiten, wo sich die Unbeweglichkeit der häutenden 
Nymphe um einige Tage oder auch Wochen verlängert. Dagegen sind z. B. 
die Puppen der Gattung Raphidia während der längsten Zeit des Puppen
stadiums beweglich. Die Seidenfaser wird bei vielen Arten bereits in den 
jüngeren Larvalinstaren gesponnen (z. B. Ephestia kühniella).

Auch die Puppenhäutung als zweite Häutung in Abwesenheit des 
.Juvenilhormons ist für die Holometabolen nichts neues und kommt, wie 
HrNTOir erwähnt, bereits bei einer so alten Gruppe der Heterometabolen 
vor, wie es die Ephemeroidea sind. Auch hier kann allerdings die von 
Dübken (1907) beobachtete Abhängigkeit zwischen der zweiten Häutung 
(aus der Subimago zur Imago) und dem Abschluß der Differenzierung bei 
einem Teil der Brustmuskeln nicht anders als eine sekundäre, für die 
Ordnung günstige Ausnützung einer Möglichkeit angesehen werden, die durch 
die zweite Metamorphosen-Häutung schon früher und unabhängig gegeben 
wurde. Durch Abstraktion von diesen beiden unterschiedlichen Häutungs
typen kommen wir notwendigerweise zum Schluß, daß die zweite Häutung 
der Metamorphosenperiode, die eine Bedingung für das Entstehen des 
Puppenstadiums vorstellt, ebenso wie jede beliebige andere Häutung der 
Insekten ein völlig selbständiger physiologischer Prozeß ist, der, wie sich 
aus den Arbeiten von W il l ia m s  (1952) und anderen Autoren ergibt, an 
dieselben zwei Hormone, an das Aktivations- und Häutungshormon, ge
bunden ist wie die anderen Larvalhäutungen, die erst sekundär (und bei 
der gegebenen Art konstant) mit einem bestimmten Stadium der Formen
entwicklung verbunden sind.

Alle übrigen Eigenschaften des Puppenstadiums sind dann offensichtlich 
sekundäre Anpassungen cönogenetischer Art, die unter Mitwirkung der
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Selektion durch Ausnützung positiver Seiten der pupalen Unbeweglichkeit 
entstanden sind (Kokonbildung, Teilung in innere und äußere Verwandlung, 
Schutzbildungen des festen Puppenpanzers, Färbung u. a.).

E n tw ie k lu n g ss tö ru n g e n  und b eso n d e re  F ä lle  der M etam orphose
Die meisten experimentellen Eingriffe in die Funktion endokriner Drüsen, welche die 

Metamorphosehormone bilden, ziehen bei den behandelten Exemplaren Störungen in der 
Normalform nach sich. Ausnahmsweise begegnen wir solchen Störungen auch in der 
Natur und etwas häufiger bei der Massenzucht verschiedener Insekten. Viele wurden 
als eine Sonderkategorie teratologischer Erscheinungen, der sogenannten Heterochronien 
beschrieben (vgl. Balaztjc 1948). Es besteht kein Zweifel, daß es sich auch hier in der 
Mehrzahl der Fälle um Funktionsstörungen der Metamorphosehormone handelt. Die 
Heterochronien sind Unregelmäßigkeiten in der zeitlichen Aufeinanderfolge der Ent
wicklung einzelner Körperteile und es gehören hierher die Prothetelie, Metatelie und 
Hysterotelie. Die Unterscheidung dieser Untergruppen bereitet einige Schwierigkeiten 
und ist bisher noch nicht einheitlich.

Gewöhnlich wird für die Bewertung ein zeitlicher Maßstab angelegt: Erscheinen 
entwicklungsmäßig späterer Merkmale vorzeitig (z. B. Puppenmerkmale bei der Larve), 
so spricht man von einer Prothetelie. Überdauern umgekehrt Merkmale jüngerer Ent
wicklungsstadien in spätere Stadien (z. B. larvale Merkmale bei der Puppe oder Imago), 
so liegt Metatelie vor. Das Ergebnis, also die Form des gegebenen Individuums kann 
jedoch in vielen Fällen gleich sein, und die nachträgliche Entscheidung, auf welche der 
angeführten Arten es dazu kam, ist dann oft unmöglich. Es werden daher Hilfskriterien 
verwendet:

a) Das morphologische Kriterium ergibt sich aus dem Umfang des veränderten 
Körperteils (vgl. B alaztjc, 1948). Überholt ein Teil das Ganze, so spricht man von 
Prothetelie, verspätet er sich, so liegt Metatelie vor. Dieser Gesichtspunkt versagt aller
dings dort, wo es sich — wie in der Mehrzahl der Fälle — um mehrere Organe handelt, 
und die Entscheidung, was nur ein Teil und was das Ganze ist, oft schwer fällt. Es 
wurde daher neuerlich

b) das physiologische Kriterium eingeführt, das auf der Häutungszahl beruht 
(vgl. W igglesw obth , 1954 u. a,). Wird die Adultform bei einer niedrigeren, unter der 
Norm liegenden Zahl von Instaren erreicht, so liegt Prothetelie vor, bei einer Häutungs
zahl über der Norm Metatelie. Diese Beurteilung ist allerdings nur dort möglich, 
wo die Zahl der Instare beständig ist und man genau weiß, zum wievielten Male sich das 
Insekt gehäutet hat.

Die beiden Kriterien können sich ferner, abgesehen von Schwierigkeiten bei der 
Beurteilung, leicht widersprechen. So ist z. B. die durch Transplantation von Corpora 
alata gewonnene abnorm überzählige Nymphe (VI. Instar) von Rhodnius prolixus nach 
W iggleswobth (1954) ein unzweifelhaftes Beispiel für Metatelie; nach B alazuc 
(1948) dagegen ist sie ein nicht minder klarer Fall der Prothetelie, da hier ein kleiner Teil 
des Organismus, die Flügelstummel, die Entwicklung des Körpers etwas überholt. Um
gekehrt ist das durch Dekapitation der Nymphe des I. Instars vorzeitig verwandelte 
II. Instar nach dem ersten Kriterium eine Metatelie (die larvalen Merkmale sind 
in der Minderheit), nach dem zweiten Kriterium aber eine ausgesprochene Prothetelie. 
Eine Beurteilung nach der Größe bei weniger extremen Fällen ist nicht möglich.

Wenn also die Feststellung in einigen Fällen beschwerlich sein mag, so ist sie jedoch 
nicht nur für die Erklärung der Entstehungsart dieser Abnormitäten wichtig, sondern 
gibt auch oft bei den experimentell hervorgerufenen Heterochronien über die Wirkung 
jenes Faktors Aufschluß, der die Abnormität bewirkte. Eine unrichtige Beurteilung führt 
hier oft zu Unklarheiten und Irrtümern (Verwechslung des Juvenilhormons mit dem 
Häutungshormon, des Häutungshormons mit dem „Wachstums- und Differenzierungs-

DOI: 10.21248/contrib .entom ol.6 .5-6 .464-493

http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/


enckenbe .de/; download www.contributions-to-entomology.org/

Beiträge zur Entomologie, Band 6, 1956, Nr. 5/6 473

hormon“ u. a.). Die von der Gradient-Faktor-Theorie gebotene Erklärung des Metamor
phoseprinzips ermöglicht auch hier die Beseitigung der hauptsächlichsten Widersprüche. 
Aus der genauen Unterscheidung zwischen imaginalen und larvalen Körperanteilen er
gibt sich vor allem eine genauere Definition der Heterochronien. Auf dieser Grundlage 
können sie als Störungen des normalen Verhältnisses in der Entwicklung larvaler und 
imaginaler Körperanteile definiert werden.

Dadurch wird ein weiteres, wichtiges Kriterium für die Beurteilung dieser Erschei
nungen geschaffen, das bisher übersehen wurde. Es kann als kausales Kriterium bezeich
net werden und besteht in dem Vergleich der Entwicklungsstufe beider Körperanteile 
mit ihrer Entwicklung beim Normalindividuum auf derselben Entwicklungsstufe 
(Novak, 1951 b). Nach diesem Kriterium kann unterschieden werden zwischen p ro 
gressiven H eterochronien , bei welchen das Mißverhältnis in der Entwicklung durch 
ein mehr als normales Wachstum der larvalen oder imaginalen Körperanteile verur
sacht wird, und regressiven  H eterochron ien  als Folgen einer unternormalen Ent
wicklung bei einem der beiden Anteile. Es können somit folgende vier Fälle unterschie
den werden (Fig. 10).

P rogressive P ro th e te lie , wenn bei Normalentwicklung der larvalen Körper
anteile die imaginalen Anteile mehr als normal entwickelt sind. Hierher gehören die 
adultoiden Nymphen von Rhodnius mit etwas mehr differenzierten Körperteilen, die 
von W iggleswoktk (1948) durch Implantation inaktiver Corpora allata in jüngere 
Instare erzielt wurden. In dieselbe Kategorie ist auch die prothetelische Raupe des 
Seidenspinners mit Puppenfühlern einzureihen, die von F tjkttda (1944) durch Implanta
tion der Thoraxdrüse zu Beginn des letzten Instars gewonnen wurde. Sie ist aber offen
sichtlich nicht Ergebnis eines Mißverhältnisses in der Entwicklung der einzelnen Körper
anteile unter dem Einfluß abnormer Dosen beider Hormone, wie F ttkuda (1944) und 
W igglesw obth (1954) vermeinten, sondern durch eine vorzeitige Häutung hervorgerufen, 
welche die Normalentwicklung in einem Stadium unterbricht, auf dem die imaginalen 
Anteile des Puppenkörpers noch nicht voll entwickelt und die larvalen Anteile noch nicht 
völlig beseitigt sind.

R egressive P ro th e te lie , wenn infolge einer Unterbrechung der Entwicklung 
larvaler Körperanteile durch Beseitigung des Spenders von Juvenilhormon (Dekapita- 
tion oder Allatektomie) die Differenzierung der imaginalen Anteile beschleunigt wird. 
(Z. B. die vorzeitige Imago aus der Nymphe des I. Instars von Rhodnius prolixus nach 
W igglesw obth (1936) und die Miniaturpuppen von Bomhyx mori (Bounhiol, 1938).

P rogressive M etatelie, wenn infolge einer Wachstumsverlängerung bei 
larvalen Körperanteilen nach dem Gesetz der inneren Verbrauchskorrelation eine Ver
spätung im Wachstum imaginaler Anteile eintritt. Hierher gehören die erstmalig von 
Stbickland  (1911) gefundenen Riesenlarven der von Mikrosporidien und Nematoden 
parasitierten Simulien, sowie alle adultiden Nymphen und nymphoden Imagines, die 
von vielen Autoren durch Implantation aktiver Corpora allata in das letzte Larvalinstar 
erzielt wurden.

R egressive M eta te lie , wenn die Wachstumsverzögerung larvaler Anteile 
durch ungünstige Lebensbedingungen hervorgerufen wird (Hungern oder ungeeignete 
Nahrung, ungünstige Temperatur, Sauerstoffmangel u. a.), wobei sich gleichzeitig das 
Wachstum imaginaler Anteile verspätet. Hierbei gehört die vom Verfasser beschriebene 
adultoide Nymphe aus der Kultur von Oncopeltus fasciatus (Novak, 1951) und ver
schiedene Ergebnisse von Beeinflussungen durch äußere Faktoren, die eine Verlängerung 
der Entwicklung bewirken (D ew itz , 1924 u. a.).

Als besondere Kategorie der Metatelie können die sogenannten Hysterotelien 
(vgl. B alazuc, 1948) angesehen werden: Störungen, die in einer Wachstumsverzögerung 
bei nur einem einzigen Organ (Fuß, Taster, Kopf u. ä.) bestehen, während andere Körper
teile nicht beeinflußt werden. Als Ursache können hier nicht Hormonalstörungen sondern 
andere Ursachen, wie z. B. Störungen in der Verteilung des Gradient-Faktors voraus-
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gesetzt werden, also entweder eine Verlängerung seiner Wirkung (z. B. bei der Hyphan- 
tria cunea-Puppe mit Raupenpseudopodien, vgl. N ovak, 1956 b) oder umgekehrt eine 
vorzeitige Unterbrechung seiner Aktivität.

Die vier Heterochronien-Typen hormonaler Herkunft können mit den hier abgebil
deten Schemen (Fig. 10) dargestellt werden. Sie erschöpfen allerdings nicht die Vielfalt 
der Störungsergebnisse in der Formenentwicklung, die von den verschiedensten inneren 
und äußeren Faktoren hervorgerufen sein können.

Fig. 10. Die wichtigsten Fälle der durch die Abweichung in der Metamorphosehormon
einwirkung erzielten Heterochronien (schematisch). Obere Reihe — im vorletzten Instar, 
untere Reihe — im letzten Instar., n — normaler Zustand, pm — progressive Metatelie, 
rm — regressive Metatelie, pp — progressive Protethelie, rp — regressive Prothe- 
telie. Die Fläche links von jedem Mittelpfeil — die relative Größe der imaginalen 
Körperteile, rechts vom Mittelpfeil — die relative Größe der larvalen Körperteile. 
Punktiert — Stand bis zum Anfang des betreffenden Instars, schwarz — der Zu
wachs der imaginalen Körperteile, weiß — dasselbe der larvalen Körperteile, ge
strichelt — der fehlende Anteil des normalen Zuwachses. Der Pfeil — Richtung und 
Geschwindigkeit des Wachstums, (über dem Pfeil:) +  das entsprechende Instar wird 
verkürzt, — (über dem Pfeil) ■— verlängert (=  die Entwicklungsgeschwindigkeit ver
mindert), (neben der Fläche:) — Zuwachs kleiner als im Normalfalle, 0  kein Zuwachs
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Das über die Entstehung der angeführten teratologischen Abweichungen Gesagte 
gilt in vollem Maße auch für ähnliche Abweichungen in der Entwicklung einzelner In
sektenarten und Gruppen mit Verwandlung, die zum Unterschied von jenen, bei der 
gegebenen Art regelmäßig auftreten und oft durch sekundäre erbliche Anpassungen er
gänzt sind.

Der im Verwandlungsablauf erreichte Grad der Veränderungen ist bei den ver
schiedenen Ordnungen und oft auch bei wesentlich kleineren Gruppen (Familie, Unter
familie, Gattung) verschieden. Deshalb werden die beiden Hauptgruppen der Insekten 
mit vollkommener und unvollkommener Verwandlung noch in weitere Untergruppen 
eingeteilt, und zwar die Heterometabolen in Paläometabolen (Epi- und Prometabolen), 
Euheterometabolen (Archi- und Paurometabolen) und Neometabolen (Homo-, Re-, 
Para- und Allometabolen), die Holometabolen in Eoholometabolen, Euholometabolen, 
Polymetabolen, Hypermetabolen und Cryptometabolen. Die Mehrzahl dieser Bezeichr 
nungen bezieht sich auf quantitative Unterschiede im Umfang der eintretenden Ver
änderungen auf und morphologische Unterschiede zwischen den einzelnen Stadien, 
doch stimmen sie bis auf die im weiteren angeführten Ausnahmen im Prinzip mit der 
normalen Metamorphose überein. (Vgl. z. B. Snodgkass, 1954, W eb eb , 1954).

Eine der grundsätzlichen Abweichungen bildet die bereits erwähnte Subimago der 
Eintagsfliege. Abgesehen davon, daß ihre subimaginale Häutung die zweite Häutung 
bei Abwesenheit des Juvenilhormons ist, unterscheidet sie sich von den anderen Häu
tungen dadurch, daß sie nur wenige Stunden, manchmal sogar nur wenige Minuten vor 
der letzten Häutung eintritt. Auch wenn Experimentalbelege fehlen, so kann kaum' 
daran gezweifelt werden, daß diese zweite Häutung durch das Häutungshormon hervor
gerufen wird, das noch vor Beendigung der vorangegangenen Häutung in das Blut sezer- 
niert wird und so einen neuen Häutungsprozeß hervorruft, der unter der abgelösten Cuti
cula der ersten Häutung abläuft. Vom Standpunkt der Beobachtungen von Ae v t  & 
Gabe (1952) über die Histolyse der Ventraldrüsen bei Eintagsfliegen im Verlauf des 
ietzten Instars bietet sich hier eine Erklärung, die allerdings noch experimental er
härtet werden muß, daß es sich nämlich um jene Hormonmenge handelt, die durch die 
beobachtete Histolyse der Ventraldrüsen frei wird und ins Blut gelangt. Aus diesem 
Grunde und auch deshalb, weil die Subimago bereits voll entwickelt und flugfähig ist, 
kann geschlossen werden, daß diese zweite Imaginalhäutung phylogenetisch sekundär 
ist und daß die Subimago bei den Vorfahren der Eintagsfliege die ursprüngliche Imago 
vorstellte.

Experimentalbelege fehlen bisher auch für die Erklärung der sogenannten Hyper
metamorphose bei einigen Käfern, Hautflüglern, bei allen Strepsipteren und einigen 
Fliegen (Bombyliidae), den sog. Polymetabolen und Hypermetabolen (vgl. W eb eb , 
1954). Die Entstehung aller dieser irregulären bzw. überzähligen Stadien kann jedoch 
mit einfachen Abweichungen in der Wirkung des Juvenilhormons erklärt werden. So 
können die sehr häufigen Fälle, wo die ziemlich bewegliche oligopode Larve des I. In
stars, der sog. Triungulinus, sich im zweiten Instar zu einer dicken, wenig beweglichen 
eruciformen Larve verwandelt, so aufgefaßt werden, daß hier die Larve noch vor dem 
Wirkungsbeginn des Juvenilhormons schlüpft, der erst im zweiten Instar eintritt. Die 
letzte Phase der Embryogenese, die bei den meisten anderen Käfern noch innerhalb 
der Eihülle verläuft, gelangt daher erst im ersten Instar zum Abschluß. Der adaptive 
Charakter dieser Entwicklung bei Arten, die in den ersten Larvalinstaren für ein aktives 
Aufsuchen des Wirts eingerichtet sind, während sie in den nachfolgenden als Parasiten 
auf Kosten der Nachkommenschaft des Wirts leben, ist auf den ersten Blick ersichtlich.

Die komplizierteren Fälle der Hypermetamorphose sind wahrscheinlich hereditäre 
Schwankungen in der Wirkung des Juvenilhormons und damit auch im Verhältnis 
zwischen der Länge des gleichmäßigen und ungleichmäßigen Wachstums in den ein
zelnen Instaren, die gleichfalls einen klar ersichtlichen adaptiven Charakter besitzen. 
So z. B. der Käfer Epicauta erythrocephala (Meloidae, vgl. Zaohvatkin, 1931) bei dem
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außer dem Triungulinus und der eruciformen Larve noch eine in der Erde überwinternde 
Scheinpuppe vorkommt, aus der eine dritte, wiederum bewegliche Larve schlüpft, die 
sich dann erst in eine normale Puppe verwandelt. Nach der Normalentwicklung bei 
Adephagen und einigen besonderen Fällen (z. B. Lebia scapularis, vgl. Snodgbass, 
1954) zu schließen, ist bei den Käfern der Triungulinus phylogenetisch die ursprüngliche 
Larvenform und die eruciforme Larve von ihm abgeleitet.

Sehr interessant sind ähnliche Anpassungen bei den parasitischen Larven der 
Schmetterlinge (Fam. Epipyropidae, vgl. P er k in s , 1905, Krish na m u rti, 1933), bei 
den Dipteren (Fam. Cyrtidae, Oncodidae, Bombyliidae, vgl. Cla u sen , 1928; Millo t , 
1938 u. a.. Zachvatkin , 1934). Werden jedoch die zum aktiven Aufsuchen des Wirts 
adaptierten und daher sehr beweglichen ersten Instare nach Snodgrass (1954) als 
Planidien bezeichnet, so muß man sich dessen bewußt sein, daß es sich lediglich um 
analoge Anpassungen früherer embryogenetischer Stadien (des polypoden bzw. proto
poden Stadiums) an die ähnliche Lebensweise nach Art der Konvergenzen handelt, 
wie aus den Beschreibungen bei den zitierten Autoren hervorgeht. Sie sind also, zum 
Unterschied von den Triungulinen der Käfer, in ihren Ordnungen phylogenetisch 
jünger als die apoden Larven, trotzdem es sich um ein onthogenetisch jüngeres Stadium 
handelt.

Ein anderer Sonderfall der Verwandlung, die sogenannte regressive Metamorphose 
bei einigen Schmetterlingen (Pachytelia, Fam. Psychidae, Operophtera, Fam. Geometridae, 
Orgya antiqua u. a.) deren Adultform reduzierte Körperteile und Organe aufweist, die auf 
dem Puppenstadium ausgebildet waren (Flügel, Mandibeln, vgl. H ein z , 1937; F edotov, 
1946; Svanviö, 1949 u. a.), scheint im Gegenteil durch einen vorzeitigen Ausfall des 
Gradient-Faktors bedingt zu sein. Dieser Schluß ist unter anderem deshalb möglich, 
weil diese Abweichung sich nur auf die Flügelimaginalscheiben bezieht, während die 
anderen Körperanteile normal entwickelt sind. Es liegt also ein Fall von Hysterotelie 
vor, bei dem eine Inaktivierung des Gradient-Faktors in den pupalen Flügelstummeln 
eintritt wie vorher in den larvalen Körperanteilen.

Zu jenen Fällen einer außerordentlichen Metamorphose, die ohne Zweifel das Er
gebnis der abweichenden Wirkungsart eines der Metamorphosehormone sind, gehört 
auch die Neotenie. Als Neotenie werden bei Insekten jene erblich fixierten Fälle be
zeichnet, in denen adulte Individuen der betreffenden Art, öfters nur Weibchen, jüngeren 
Entwicklungsstadien, der Larve oder Puppe ähnlich sind. In den Fällen, in denen sich 
das neotenische Weibchen einmal weniger häutet als das normale Männchen (z. B. bei 
einigen Staphyliniden, Stylopiden und Cocciden, vgl. W eb er , 1954), handelt es sich 
offenbar um eine vorzeitige Unterbrechung der weiteren Entwicklung wegen Mangels 
-an Häutungshormon, der wahrscheinlich durch eine vorzeitige Degeneration der Thorakal
drüsen hervorgerufen ist. Dieses Bild entspricht so den Experimentalfällen der pro
gressiven Prothetelie. Ist die Häutungszahl beim neotenischen und normalen Ge
schlecht gleich und das neotenische Weibchen eher größer, so liegt ein klarer Fall der 
Funktionsverlängerung des Juvenilhormons, also eine progressive Metathetelie (wahr
scheinlich bei Lampyriden) vor. Zu demselben Ergebnis kann allerdings auch eine 
vorzeitige Wirkung des Häutungshormons führen, die eine vorzeitige Häutung hervor
ruft und deshalb die weitere Entwicklung vor dem Abschluß der Formendifferenzierung 
unterbricht. Ein solcher der progressiven Prothetelie entsprechender Fall kann dort 
vorausgesetzt werden, wo das neotenische Weibchen bei gleicher Häutungszahl gleich 
groß oder, vor der Abdominalausdehnung durch die Eierstöcke, kleiner ist als das 
normale Männchen (vielleicht bei einigen Psychidae). Eine endgültige Entscheidung 
im betreffenden Fall würde allerdings eine experimentelle Analyse erforderlich machen.

Auf der Basis des hormonalen Mechanismus entstehen wahrscheinlich die meisten 
Fälle des Polymorphismus, mag er wie z. B. beim Geschlechtsdimorphismus des Weib
chens der Honigbiene durch äußere Faktoren (Temperatur, Nahrung u. ä.) bedingt 
.sein, oder dort, wo eine ähnliche Abhängigkeit nicht bekannt ist, als erblich fixiert
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angesehen werden (z. B. Flügelpolymorphismus bei Blutwanzen, Zikaden, Psocoptera 
u. a .; .vgl- W bbbb, 1954). Dies steht keinesfalls im Widerspruch damit, daß sich an 
die eine wie an die andere Eventualität verschiedene sekundäre Anpassungen hereditär 
anschließen (z. B. verschiedene Vorrichtungen und Instinkte bei Weibchen und Ar
beiterinnen der Ameisen).

Diskussion
Unter den zahlreichen Arbeiten, die seit der ersten Veröffentlichung der 

Gradient-Faktor-Theorie (N o v a k , 1951 a, b) publiziert wurden, können nur 
einige wenige im Hinblick auf die Schlüsse, die ihre Autoren aus den er
zielten Ergebnissen gezogen haben, als den Voraussetzungen dieser Theorie 
widersprechend angesehen werden. Nichtsdestoweniger zeigt ihre genaue 
Analyse, daß die durch ihre Autoren gegebenen Erklärungen nicht die 
einzig möglichen Erklärungen der beschriebenen Tatsachen sind, sondern 
daß sie auch eine mit der vorgelegten Theorie übereinstimmende Auslegung 
zulassen, die dabei einfacher, vollkommener und daher auch wahrschein
licher ist.

In letzter Zeit wurde wiederholt die Frage der sogenannten „Kompetenz 
der Gewebe zur Metamorphose“ erörtert. Bereits früher haben Pelug- 
e e l d e r  (1939) an Dixippus morosus und B. S c h a r r e r  (1946) an Leucophaea 
maderae gezeigt, daß bei diesen Arten die Allatektomie in den jüngeren 
nymphalen Instaren nicht wie bei Schmetterlingen und anderen Insekten 
eine vollkommene Verwandlung nach sich zieht, sondern nur eine teilweise 
Differenzierung (präadultoide Nymphe), wobei noch eine weitere Häutung 
erfolgt, durch die erst die Verwandlung in ein vorzeitig adultes Insekt 
abgeschlossen ist. Beide Autoren legen diese Beobachtung so aus, daß die 
nymphalen Gewebe zu dieser Zeit einer Metamorphose noch nicht fähig 
sind. W ig g l e s w o r t h  (1954) nimmt aber auf Grund von Vergleichen mit 
anderen Insekten als wahrscheinlicher an, daß diese Verzögerung der Ver
wandlung durch das Juvenilhormon verursacht wird, das nach Beseitigung 
der Corpora allata in der Hämolymphe verbleibt. Aber auch diese Er
klärung ist nicht befriedigend, da das Juvenilhormon bekanntlich durch 
die Malpighischen Schläuche ständig aus dem Blut entfernt wird (vgl. 
B o u v h io l , 1953), so daß die Aufrechterhaltung einer wirksamen Konzen
tration während der ganzen ersten Häutung höchst unwahrscheinlich ist. 
Andererseits wäre diese Ansicht auch im Widerspruch zu der Erkenntnis, 
daß eine wirksame Konzentration des Juvenilhormons erst in einer be
stimmten Zeit nach dem Beginn eines jeden Instars erreicht wird. Wenn 
aber beachtet wird, daß es sich in beiden Fällen um entwicklungsmäßig 
niedrigste Gruppen der Heterometabolen (Blattaria und Phasmoidea) han
delt, so ergibt sich bei der Anwendung der Gradient-Faktor-Theorie eine 
natürliche Erklärung:

Die Gradient-Faktor-Theorie setzt nämlich voraus, daß der ursprünglich 
in allen Körperteilen enthaltene Gradient-Faktor in den larvalen Anteilen 
während einer bestimmten Entwicklungsperiode von Stoffen inaktiviert
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wird, die in diesem Zeitabschnitt gebildet werden. Die Gründe dafür wurden 
im Zusammenhang mit der Voraussetzung angeführt, daß diese Inakti
vierung beim Übergang vom oligopoden zum postoligopoden Stadium, also 
bei den meisten Insekten noch in der Embryonalperiode stattfindet (vgl. 
Seite 225). Dagegen kommt es bei den Apterygoten, deren Formenentwick
lung auf dem Oligopodenstadium stehen bleibt (vgl. Seite 465), überhaupt 
zu keiner Inaktivierung des Gradient-Faktors, so daß sie keine Verwandlung 
mitmachen und sich dementsprechend auch in der Adultperiode häuten. 
Es ist daher ganz natürlich, wenn bei den niedrigsten Heterometabolen 
festgestellt werden kann, daß es hier zwar zu einer Inaktivierung des 
Gradient-Faktors kommt, allerdings wesentlich später und erst zu Beginn 
der postembryonalen Periode. Daher macht sich das Absterben der larvalen 
Anteile nicht sofort, sondern erst im folgenden Instar bemerkbar. Da nun 
zu den larvalen Geweben auch die mit ihrem Inkret das Häutungsgeschehen 
bewirkenden Thorakaldrüsen gehören, wird gleichzeitig noch eine Häutung 
ermöglicht, nach welcher erst die Metamorphose abgeschlossen sein kann. 
Mit dieser Erklärung stimmen auch die Versuchsergebnisse von B o d e n 
s t e in  (1953) überein, der bei Periplaneta americana gezeigt hat, daß die 
Gonopoden des VIII. und IX. Instars nach ihrer Implantation in das 
letzte, X. Instar gemeinsam mit dem Wirt eine vollkommene Metamorphose 
durchmachen, während dieselben Gonopoden aus der Nymphe des IV. In
stars unter gleichen Bedingungen ihren nymphalen Charakter beibehalten. 
Eine ähnliche Analyse solcher Fälle an Hand eines umfangreicheren Ma
terials verspricht mehr Licht in die Frage der Inaktivierung des Gradient
Faktors zu bringen.

Zu einer unerwarteten Beobachtung, die auf den ersten Blick in direktem 
Widerspruch zu den Schlüssen der Gradient-Faktor-Theorie zu stehen 
scheint, gelangte Bo d e n  s t e in  (1953) in einer anderen Versuchsserie, in der 
er zeigte, daß das Corpus allatum bei der adulten Schabe die Degeneration 
der Thorakaldrüsen fördert. Werden bei frisch gehäuteten Imagines die 
Corpora allata operativ entfernt, so degenerieren bei einem hohen Prozent
satz der Individuen die Thorakaldrüsen nicht und es kommt zu einer neuen, 
überzähligen Häutung. Eine Möglichkeit, diesen Fall mit der Gradient
Faktor-Theorie in vollen Einklang zu bringen, ist aus der neuesten Arbeit 
von W ig g l e s w o r t h  (1955) zu entnehmen. W ig g l e s w o r t h  vergleicht die 
Ergebnisse von B o d e n s t e in  mit seinen früheren bei Rhodnius prolixus 
(1952), die gezeigt haben, daß nach bloßer Implantation von aktiven 
Thorakaldrüsen der Nymphe in die Imago und nach der dadurch bewirkten 
Häutung die Cuticula viel stärker ist als nach gleichzeitiger Implantation 
aktiver Corpora allata, nach der die Cuticula außergewöhnlich dünn und 
zart bleibt. W ig g l e s w o r t h  schreibt diese Tatsache nicht der unmittel
baren Wirkung des Juvenilhormons zu, sondern erklärt sie damit, daß das 
Juvenilhormon die Follikularzellen der Ovariolen und dadurch das Reifen 
der Eier aktiviert. Die Folge ist eine bedeutende Erhöhung des Nährstoff-
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Verbrauchs durch die Ovarien, die den Anteil der Epidermiszellen an der 
Nährstoff menge herabsetzt und eine Reduktion ihrer Sekretionstätigkeit 
verursacht. Dieser Schluß stimmt völlig mit den wichtigsten Voraussetzun
gen der Gradient-Faktor-Theorie überein (vgl. das Gesetz der inneren 
Verbrauchskorrelation, Seite 231), die hiermit eine neue Bestätigung und 
einen Beleg für ihr weites Gültigkeitsbereich erhält.

Auf dieser Grundlage kann auch die weitere Beobachtung von B o d e n - 
s t e in  erklärt werden, daß im Parabioseversuch bei Verbindung zweier 
Nymphen des letzten Instars durch ihre Pronota ohne jeden weiteren 
Eingriff eine oder mehrere weitere überzählige Häutungen eintreten, wo
bei die Metamorphose verzögert wird. Es scheint wenig Zweifel darüber 
zu bestehen, daß die regenerativen Prozesse im Gebiet einer so umfang
reichen Verletzung einen bedeutenden Nahrungsverb rauch verursachen, der 
das Wachstum imaginaler Körperanteile und damit auch den Abbau lar- 
valer Anteile verlangsamt, weshalb die erhaltenen Thorakaldrüsen eine 
weitere Häutung verursachen können.

Die zitierte Arbeit von W ig g l e s w o r t h  (1955) enthält auch weiteres 
Material zur Frage der Inaktivierung des Gradient-Faktors. Auf Grund 
eingehender Versuche wird hier konstatiert, daß bei der Degeneration der 
Thoraxdrüsen zwei Stufen unterschieden werden können: Die erste liegt 
in der Zeit der Imaginalhäutung, wo „something happens which determins 
the subsequent break-down of the glands“, die zweite Stufe des eigentlichen 
Degenerationsverlaufs zu Beginn der Imaginalperiode, in der erst die ersten 
sichtbaren Veränderungen eintreten. Die Ursache für die erste Stufe er
blickt der Autor in irgendeinem bisher nicht festgestellten hormonalen 
Stimulans. Er erwähnt auch, daß bei der Verwandlung auf ähnliche Weise 
auch andere Gewebe zerfallen, und führt als Beispiel den larvalen Fett
körper von Drosophila an. Vom Standpunkt der Gradient-Faktor-Theorie 
wäre noch hinzuzufügen, daß die Thoraxdrüsen wie alle anderen larvalen 
Körperanteile ihren eigenen Gradient-Faktor entbehren. Wenn seine Ab
wesenheit für eine bestimmte, hinreichend lange Zeit andauert, so kommt 
es in den Thoraxdrüsen, wahrscheinlich durch enzymatische Einwirkung 
aktivierter Larvalzellen, zu irreversiblen Veränderungen, welche ihr Ab
sterben und Disintegration zur Folge haben. Der von W ig g l e s w o r t h  er
wähnte Augenblick ist sichtlich der histologisch bisher nicht festgestellte 
Beginn dieser Veränderungen. Es darf jedoch nicht übersehen werden, daß 
es auch bei den anderen larvalen Körperteilen zu ähnlichen Veränderungen 
und zu einer mehr oder weniger völligen Zerstörung kommt, deren Folge die 
Metamorphose ist. Die zeitliche Aufeinanderfolge dieser Veränderungen, 
welche mit den anderen Veränderungen im Organismus infolge des Mangels 
an Juvenilhormon Zusammenhängen, ist durch die Eigenschaften der ein
zelnen Gewebe bestimmt, streng gesetzmäßig und artspezifisch fixiert.

Eine andere Frage, in der die Erklärung beobachteter Tatsachen nicht 
sofort mit der Gradient-Faktor-Theorie übereinstimmt, ist die Frage der
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möglichen Rückverwandlung imaginaler Gewebe in larvale bei künstlich 
hervorgerufenen Imaginalhäutungen durch Einwirkung des Juvenilhormons. 
Was die Tatsache selbst anbelangt, so gehen die Schlußfolgerungen der 
Autoren, die sich aus ihren Versuchen an verschiedenen Insektenarten er
geben, wesentlich auseinander. Während P ie p h o  (1951) und W ied bb a tto k - 
M a t i e  (1953) auf Grund ihrer Versuche mit der Epidermisblase als erwiesen 
annehmen, daß sich die imaginale Epidermis bei Transplantation in das 
entsprechende Stadium in eine Puppenepidermis zurückverwandeln kann, 
und auch W ig g e e sw o iit h  (1940, 1954) bei der Imaginalhäutung von Rhod- 
nius prolixus unter Anwesenheit aktiver Corpora allata des IV. Instars ,,a 
partial reversion to larval characters in general pattem of abdomen“ be
obachtete (er betonte allerdings „the change does not affect elaborately 
differentiated structures such as the genitalia . . .“), konnte B o d e n s t e in  
(1953) nicht einmal bei einer viermaligen Häutung der imaginalen Cuticula, 
die in eine jüngere Nymphe implantiert war, ihre Umwandlung in eine 
nymphale Cuticula feststellen. B o d e n s t e in  erinnert auch an ähnliche Er
fahrungen von M a u s e r  (1938) und P e l u g e e l d e r  (1939).

Wenn alle diese Erfahrungen zusammengefaßt werden, so kann gesagt 
werden, daß in einigen Fällen eine Cuticula von mehr oder weniger jugend
lichem Charakter erzielt wird, wenn die imaginale Epidermis unter dem 
starken Einfluß des Juvenilhormons zur Häutung gezwungen wird. W igg- 
l e s w o r t h  (1940, 1954) generalisiert diese Fähigkeit der Hautzellen in 
breiter Anwendung und gelangt auf diese Weise zu einers Konzeption der 
Metamorphose als Sonderfall des Polymorphismus; er schließt, daß diese 
zweifache Potenz der Insektenzellen das Grundproblem der Metamorphose 
darstellt, während die Imaginalscheiben entbehrlich sind (1. c,, p. 8, 129 
und passim). Dieser Schluß ist allerdings weit entfernt von der hier er
örterten Konzeption, denn nach ihr besteht das Wesen der Metamorphose 
in dem Verlust der Wachstumsfähigkeit larvaler Körperanteile, die sich 
von den imaginalen Anteilen (gleichgültig ob mit innerer oder äußerer 
Lagerung) nur durch den Mangel eines Stoffes, des Gradient-Faktors, unter
scheiden, sowie in der Kompensation dieses Mangels durch das Juvenil
hormon. Es bleibt somit die Notwendigkeit bestehen, eine alternative 
Interpretation dieser Tatsache vom Standpunkt der Gradient-Faktor-Theorie 
aus zu versuchen, wenn auch die Sammlung eines beweiskräftigen experi
mentellen und histologischen Materials, das zu ihren Gunsten sprechen würde, 
allerdings noch eine längere Zeit erfordert.

Es muß zunächst festgestellt werden, daß die Fähigkeit zu einer „rück
wirkenden Metamorphose“ sich nicht auf die vom Standpunkt der Gradient
Faktor-Theorie aus entscheidende Eigenschaft bezieht, d. h. auf die Eigen
schaft imaginaler Körperanteile bei Abwesenheit des Juvenilhormons 
weiterzuleben und sich zu entwickeln, wie sich dies aus den beobachteten 
vier und mehreren „Imaginalhäutungen“ ergibt. Ferner betrifft nach den 
bisherigen Erfahrungen diese Eigenschaft mit der angeführten Einschrän-
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kung nur die Epidermiszellen. Diese sind nach der Gradient-Faktor-Theorie 
in überwiegender Zahl imaginale Zellen und somit auch bei Abwesenheit 
des Juvenilhormons fähig zu wachsen (vgl. Seite 236). Nichtsdestoweniger 
unterscheiden sie sich von den meisten anderen imaginalen Zellen —■ wie 
es auch ihrer Funktion im Organismus entspricht — dadurch, daß sie 
mindestens zum Großteil bereits bei den Larven voll entwickelt sind und 
ihre Funktion ausüben.

Die Hauptfunktion der Epidermiszellen besteht bei den Insekten in 
ihrer sekretorischen Tätigkeit, die in der ersten Phase eines jeden Häutungs
prozesses in der Produktion der chitinolytischen Exuvialflüssigkeit, in der 
zweiten Phase in der chitinogenen Tätigkeit zum Ausdruck gelangt. Der 
histologische Charakter der Epidermiszellen und somit auch die Unter
schiede in Struktur und Aussehen in der Larval-(Puppen-) und Imaginal- 
periode werden also vor allem von ihrer sekretorischen Aktivität bestimmt. 
Diese Abhängigkeit tritt nicht nur qualitativ besonders in der Struktur der 
Cuticula, sondern auch quantitativ in der Menge des sezernierten Sekrets 
in Erscheinung, die sich auch an dem Aussehen der Zellen selbst auswirkt. 
Die Folge ist eine bedeutende Empfindlichkeit der Epidermiszellen auf die 
Metamorphosehormone und auf alle geringsten Schwankungen in ihrer 
Aktivität. Daraus ergibt sich die große Eignung der Epidermiszellen als 
Objekt für die Beurteilung von Gesetzmäßigkeiten in der Wirkung der 
Metamorphosehormone, aber auch der Nachteil, daß sie deshalb für die 
Bewertung der Totalreaktion des Organismus auf diese Hormone kein 
verläßliches und maßgebendes Kriterium abgeben.

Mit dieser Sonderstellung der Epidermiszellen hängt ihre Beziehung zum 
Juvenilhormon zusammen. Obzwar das bisherige Material in dieser Hin
sicht nicht genügend beweiskräftig ist, kann dennoch angenommen werden, 
daß sich jede einzelne Epidermis-Zelle in dieser Hinsicht wie der Organismus 
als Ganzes verhält, das heißt, daß ein Teil der Zelle bei Abwesenheit des 
Juvenilhormons abstirbt, während der restliche Teil, in dem die Anwesen
heit des Gradient-Faktors vorausgesetzt wird, sich weiter entwickelt (vgl. 
Fig. 9). Dieser letztere Teil einer jeden Zelle behält also die Fähigkeit 
nicht nur zur Sekretionstätigkeit, sondern auch zur weiteren Entwicklung 
selbst bei der Imago.

Es ist aber bekannt, daß das Juvenilhormon nicht nur das Wachstum, 
sondern auch den gesamten Metabolismus und, wenn nicht unmittelbar, 
so doch durch Vermittlung des letzteren, notwendigerweise auch die Se
kretionstätigkeit aller Zellen beeinflußt. Abgesehen davon wirkt auch das 
Juvenilhormon auf die Sekretionstätigkeit mittelbar dadurch ein, daß es 
die Länge der entsprechenden Zwischenhäutungsperiode bestimmt. Daraus 
ergeben sich zwei Schlüsse, welche als die gesuchte alternative Erklärung 
der „rückwirkenden Metamorphose“ anzusehen sind.

1. Die Unterschiede zwischen den larvalen und imaginalen Zellen, wie 
sie bei den einzelnen Insektenorganen bekannt sind, werden nur zum Teil
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von der Differenzierung der Epidermis zwischen den beiden Stadien (bzw. 
von der Verteilung des Gradient-Faktors) bestimmt. Zu dem keineswegs 
bedeutungslosen anderen Teil sind sie durch die von der Differenzierung 
unabhängige Reaktion der gegebenen Gewebe auf das Juvenilhormon be
dingt.

2. Während die Veränderungen in der Differenzierung der gegebenen 
Zelle im Metamorphoseverlauf definitiv sind, bleiben die durch Wirkung 
des Juvenilhormons hervorgerufenen Veränderungen unter Voraussetzung 
gleicher Nahrungsverhältnisse nur von dem Juvenilhormon abhängig und 
sind daher in größerem oder geringerem Ausmaße reversibel. (Vgl. auch 
S. 478).

Auch wenn diese Schlußfolgerung erst an einem umfangreicheren Ma
terial von verschiedenen Insektenarten nachgeprüft werden muß, so kann 
dennoch bereits festgestellt werden, daß sich die beobachteten Erscheinungen 
der „rückwirkenden Metamorphose“ auf diese oder ähnliche Weise restlos 
erklären lassen.

Wenn W ig g l e s w o r t h  (1954) das Metamorphosegeschehen in die Kate
gorie des Polymorphismus einreiht, so gibt der Verfasser der engeren Auf
fassung dieses Begriffs den Vorzug, der in der zoloogischen Literatur ziem
lich verbreitet ist. Nach dieser umfaßt der Polymorphismus alle jene 
zahlreichen Fälle, in denen bei der betreffenden Art zwei oder mehrere 
verschiedene Adultformen Vorkommen (Geschlechts-, Saison-, Kasten
dimorphismus oder Polymorphismus u. v. a.)1). In diesem Sinne ist aller
dings der Polymorphismus eher ein Sonderfall der Metamorphose als um
gekehrt. Die Metamorphose wird dabei, wie bereits gesagt wurde, als 
Bestandteil oder letzter Abschnitt der gesamten Formenentwicklung an
gesehen und unterscheidet sich von den anderen Abschnitten der Onto
genese im wesentlichen nur in Folge der Einwirkung des Juvenilhormons.

Der Unterschied zwischen beiden Auffassungen scheint von einem ledig
lich terminologischen Charakter zu sein, doch reichen seine Folgen tiefer 
und machen sich auch in solchen Fragen geltend, wie zum Beispiel der 
Standpunkt zur Berlese-Jeschikov-Theorie, über die W ig g l e s w o r t h  schreibt 
„This approach to the problem of metamorphosis . . . .  may have a certain 
value for descriptive purposes; but is very different from the conception 
of insect growth that comes from a study of developmental physiology.“ 
Der Verfasser erachtet dagegen in den Erkenntnissen von den Metamor
phosehormonen und vor allem in der Funktionserklärung des Juvenil
hormons eine wunderbare Bestätigung der rein morphologischen Konzep
tion von B e r l e s e  und J e s c h ik o v  durch neue physiologische Gesichts
punkte.

In letzter Zeit wurden von einigen Seiten Einwände gegen die morpholo
gische Theorie von B e r l e s  und J e s c h ik o v , mit deren wichtigsten Schlüssen

b Oder, viel seltener, zwei verschiedene Formen eines und desselben jüngeren 
Entwieklungsstadiums.
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sich die hier erörterte Theorie identifiziert (vgl. H in t o n , 1948; W il l ia m s , 
1952; W ig g l e s w o r t h , 1954; S h o d g b a ss , 1954 u. a.) erhoben. Man kann 
vielleicht mit der Formulierung J es c h ik o v s  „the larva is merely a free 
living embryo“ [zitiert nach S n o d g r a ss , 1954], deren Ursprung wahrschein
lich schon bei W il l ia m  H a r v e y  (1651) zu finden ist nicht übereinstimmen. 
Die Bezeichnung Embryo wird nämlich nicht für ein bestimmtes Stadium 
der Formenentwicklung, sondern ganz allgemein nur für jenen Abschnitt in 
der Ontogenese verwendet, der innerhalb der Eihüllen bzw. des Mutter
organismus verläuft, und zwar ohne Rücksicht auf den Grad der Kompli
ziertheit, den er in seiner Entwicklung erreicht; so wird z. B. die Nauplius- 
larve der Crustacea oder die cyclopoide Larve einiger parasitischer Hymeno- 
pteren allgemein als Larve angesehen, obzwar sie sich auf einer viel 
niedrigeren Stufe der Formen-entwicklung befindet als z. B. das oligopod 
Stadium der Embryogenese bei Heterometabolen. Wenn aber in der an
geführten Formulierung der Begriff „Embryo“ durch die genauere Be
zeichnung „morphologisches (oder morphogenetisches) Stadium, das die 
Exopterygoten bereits in der Embryonalperiode erreichen“, ersetzt wird, so 
fällt alles weg, womit man nicht übereinstimmen könnte. Wir können uns 
dann der Bewunderung jener Vollkommenheit nicht verschließen, mit der 
dieser aus bloßen Beobachtungen und Vergleichen abgeleitete Schluß von 
den neuen physiologischen und experimentellen Erkenntnissen bestätigt 
wird. Und wenn S stodgrass entgegen dem Schluß von J e s c h ik o v , daß die 
Puppe „als Resultat des Zusammenfließens aller nymphalen Altersstufen 
erscheint“ argumentiert, daß „the pupa itself sufficiently refuses this 
theory; it gives no evidence of being a composite Stadium since its external 
structure once formed remains unchanged“, so kann nur konstatiert werden, 
daß er sich eine ähnliche Ungenauigkeit zuschulden kommen läßt, die er vor
dem an J e s c h ik o v  ausgesetzt hat (bzw. Umtausch des Wortes „embryonales 
Stadium der Morphogenese“ durch „Embryo“). Er vermengt nämlich zwei 
verschiedene Erscheinungen: 1.das gegebene Stadium der Formenentwicklung 
und 2. ihre Anpassung an die Lebensbedingungen der gegebenen Entwick
lungsperiode bei der gegebenen Gruppe von Lebewesen, mit der auch die 
Häutungszahl im Verlauf dieses Stadiums in Zusammenhang steht. Wäh
rend aber eine ähnliche formale Ungenauigkeit bei J e s c h ik o v  nicht im 
Widerspruch zur prinzipiellen Richtigkeit seiner Behauptung steht, kann 
dies nicht über S stodgrass Ansicht gesagt werden. Denn der Häutungs
prozeß, auch wenn er mit der Formenentwicklung in engem gegenseitigem 
Zusammenhang steht, ist nichtsdestoweniger ein völlig selbständig verlaufen
der Prozeß. Die Häutungszahl bildet also im gegebenen Fall vom phylogene
tischen Standpunkt aus eine völlig untergeordnete Eigenschaft, die nicht 
als Kriterium angesehen werden kann.

Zum Unterschied von der Gradient-Faktor-Theorie erblicken die Autoren 
einiger neuerer Arbeiten in dem Hormon der Thorakaldrüsen den Haupt
faktor der Formendifferenzierung. So schreibt z. B. W il l ia m s  (1952): „As
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an agent that strikes at the heart of the morphogenetic mechanism, the 
growth and differentiaction hormone is of obvious interest“ .

In Wirklichkeit liegen jedoch keine Beobachtungen vor, die darauf 
hinweisen würden, daß das Hormon der Thorakaldrüsen unmittelbar 
selektiv auf das Wachstum imaginaler Körperteile wirken würde und das 
es auf die Differenzierung einen anderen Einfluß ausübt als den eines be
dingenden Faktors (wie z. B. Sauerstoff oder geeignete Temperatur). Einen 
Grund zur Voraussetzung des unmittelbaren Einflusses auf die Differen
zierung bietet nicht einmal die unlängst von W il l ia m s  (1951) gemachte 
Beobachtung über die positive Wirkung der dieses Hormon enthaltenden 
Hämolymphe auf die Spermatogenese in vitro bei Spermatozyten diapau- 
sierender Puppen von Platysamia cecropia. Auch in diesem Falle bedeutet 
die Beigabe von mormon nur die Ergänzung eines unentbehrlichen Faktors, 
ohne daß sie irgendwie in das Prinzip der Differenzierung eingreifen würde.. 
Gegen die Verallgemeinerung der Schlüsse von W il l ia m s  spricht ferner der 
Umstand, daß auch bei anderen Schmetterlingsarten mit pupaler Diapause 
ein Teil der Genitalzellen schon vor dem Beginn der Diapause ausreift 
(N ova k , 1954 b). Es ist auch bekannt, daß in einigen Fällen die Spermato
genese in physiologischer Lösung fortschreitet (vgl. B e l a b , 1929, B tjcklin , 
1953 u. a., vgl. S. 236).

Einen der schwerwiegendsten Belege für die Richtigkeit der Erklärung, 
die sich aus der Gradient-Faktor-Theorie für die Wirkung des Juvenil
hormons ergibt (N ovak  1951b; vgl. Seite 221), erbrachten die Ergebnisse 
der unlängst von W ig g l e s w o b t h  (1952 b) vorgenommenen Untersuchungen 
über die „Hormonalbalanze“ bei jüngeren Nymphen von Rhodnius prolixus 
wenn sie auch nicht in diesem Sinne erklärt wurden. Sie haben unter anderem 
gezeigt, daß in einer frisch gehäuteten Nymphe des V. (vorletzten) Instars 
in Parabiose mit einer Nymphe desselben oder jüngeren Instars gebracht, 
die imaginalen Körperanteile (Flügelstummel, Ansätze der Genitalanhänge) 
nach der darauffolgenden Häutung weniger entwickelt sind als bei der 
normalen Nymphe des V. Instars. Dadurch wird der Schluß eindeutig be
stätigt, daß sich das Wachstum in jedem Instar aus einer Anfangsperiode 
des ungleichmäßigen Wachstums und aus der nachfolgenden Periode des 
gleichmäßigen Wachstums zusammensetzt. Die vorzeitige Herbeiführung 
einer wirksamen Konzentration des Juvenilhormons bewirkt als Folge eine 
frühere Unterbrechung des ungleichmäßigen Wachstums zum Vorteil des 
gleichmäßigen.

Dagegen wendet W ig g l e s w o b t h  (1. c., p. 622) unter Berufung auf die 
Arbeit des Verfassers über die Gradient-Faktor-Theorie (N o v a k , 1951 a) 
ein, daß hier die Beziehung zwischen dem relativen Volumen der Corpora 
allata und dem Volumen der Hämolymphe nicht entscheidend ist, weil sich 
in seinen Versuchen das Ergebnis unabhängig davon einstellte, ob er'der 
ersten Nymphe (im frisch gehäuteten IV. Instar) ihre eigenen Corpora 
allata beließ oder sie entfernte. Er schließt daraus, daß einerseits das
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Corpus allatum des II. Instars dazu angepaßt ist, die Konzentration des 
Juvenilhormons in der Hämolymphe im III. Instar auf ein höheres Niveau 
als im folgenden Instar, zu steigern und hier zu erhalten, andererseits, daß 
hier „timing of the secretion“ einen wichtigen Faktor vorstellt.

Dazu wäre zu bemerken: 1. Die erwähnte Beobachtung ist keinesfalls 
im Widerspruch zu der Erklärung auf Grund der Gradient-Faktor-Theorie, 
wenn beachtet wird, daß a) die minimale Konzentration des Juvenilhor
mons in jedem Instar zur Zeit der maximalen Aktivität der Corpora allata 
notwendigerweise wesentlich überschritten wird. Es liegt somit kein Grund 
vor, warum die in dieser Periode des jüngsten Instars produzierte Menge 
allein zur Erzielung einer minimalen wirksamen Konzentration bei beiden 
Individuen nicht hinreichen sollte, b) Die Tätigkeit des wirtseigenen Corpus 
allatum wird durch das implantierte Corpus allatum unterdrückt, wie 
erstmalig P f l t jg f e l d e r  (1939) und nach ihm andere gezeigt haben (vgl. 
Seite 223), so daß sich seine Wirkung sowieso nicht geltend machen könnte. 
2. Wie immer auch die Auslegung des Wortes „timing“ verschieden sein mag, 
es ist gerade in dieser Erscheinung (das heißt der Verspätung der Einwirkung* 
des Juvenilhormons) jener Einfluß auf den Augenblick der erreichten mini
malen wirksamen Konzentration im Blut zu erblicken, in dem nach der 
Gradient-Faktor-Theorie das sich verringernde Verhältnis zwischen Ober
fläche und Volumen der Corpora allata und dem Volumen der Hämolymphe 
(bzw. des Körpers) zum Ausdruck gelangt (vgl. Seite 234 und N ova k , 1951 b, 
Seite 31).

Der Umfang der vorliegenden Arbeit läßt eine Erörterung weiterer 
widersprechender Beobachtungen nicht zu. Ihre Erklärung in Überein
stimmung mit der GF-Theorie ergibt sich aber aus den hier vorgelegten 
Angaben. Die konkreten Einwendungen von H iitton  (1953) gegen die 
Gradient-Faktor-Theorie, mit denen nicht übereingestimmt werden kann, 
wurden bereits in einer besonderen Abhandlung diskutiert (N ovák  1955 c).

Abgesehen von den hier angeführten und einigen wenigen anderen Fällen, 
können die Ergebnisse der seit der ersten Veröffentlichung der Gradient
Faktor-Theorie (N o v a k , 1951 a, b) publizierten Arbeiten durchwegs als 
weitere Argumente angesehen werden, die für ihre Richtigkeit sprechen, 
auch wenn die Theorie dem größten Teil ihren Autoren unbekannt war, so 
daß sie in diesem Sinne auch nicht ausgelegt werden konnte.

Schlußbemerkung
Es gab Zeiten, da auch hervorragende Naturwissenschaftler der Ver

gangenheit sich vor dem Rätsel beugten, das in dem Problem der Insekten
verwandlung für das menschliche Denken sich verborgen hielt. Vor drei
hundert Jahren hatte der bekannte Englische Forscher Thomas B r o w n  
(1935) in einer Arbeit, in der er die Verwandlung bei den Schmetterlingen 
behandelte, geschrieben: „Diese wunderbaren und mystischen Verwand
lungen, welche ich bei dem Seidenspinner beobachtete, verwandelten meine
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Philosophie in Frömmigkeit. In diesen Schöpfungen der Natur, die den 
Verstand in Verlegenheit zu bringen scheinen, ist etwas Göttliches, etwas, 
was mehr in sich verbirgt, als das Auge des flüchtigen Beobachters aufzu
decken vermag.“ Auch in den Arbeiten vieler Wissenschaftler der Gegen
wart finden wir noch Nachklänge einer ähnlichen Stellungnahme zu den 
bisher ungelösten Fragen der Insektenverwandlung. So beschließt z. B. 
einer der hervorragendsten Forscher auf dem Gebiet der Metamorphose
hormone in den Vereinigten Staaten, C. M. W il l ia m s  (1952), seine zusam
menfassende Abhandlung über die Metamorphose mit den Worten W il l ia m s  
H a b evs aus dem 17. Jahrhundert: „Und so bleibt dieses Problem außerhalb 
der Reichweite und Fähigkeit unseres Denkens und Begreifens.“ Und V. B. 
WiGGLEswoBTH, einer der ersten und bedeutendsten Fachmänner auf diesem 
Gebiet überhaupt, sagt im Jahre 1951 am Schluß seiner Übersicht über die 
neuesten Arbeiten seines Faches: „Das Geheimnis, das die Erscheinung der 
Metamorphose umgibt, ist mit diesen Beobachtungen noch lange nicht 
gelüftet“ und beschließt seine Arbeit mit den oben zitierten Worten T h o 
mas B r o w n s .

Der Verfasser dieser Übersicht, die im Hinblick auf diese Zielsetzung 
vielleicht allzu kurz gefaßt ist, war bestrebt aufzuzeigen, daß für den Bio
logen der Gegenwart mit der Hilfe seiner modernen Forschungstechnik und 
mit dem Rüstzeug der wissenschaftlichen Weltanschauung die mit der In
sektenverwandlung verbundenen Fragen aufhören ein unlösbares Rätsel zu 
sein und daß im Gegenteil diese Probleme zum Schlüssel werden für die 
Lösung eines der grundlegendsten Probleme in der lebendigen Natur, des 
Problems der Formenentwicklung des Lebenwesens. Das bedeutet aller
dings nicht, daß der größte Teil der Lösung dieses Problems bereits hinter 
uns liegt. Es kann aber gesagt werden, daß erst das Lüften des Schleiers, 
der bisher geheimnisvoll die Frage der Insektenmetamorphose verdeckte, 
uns gezeigt hat, wie viele konkrete Forschungsarbeiten beschreibender, 
experimenteller und wertender Art vollbracht werden müssen, damit wir 
den neuerlich erblickten Horizont erreichen.

Zusam m enfassung
Die vorliegende Arbeit ermöglicht eine einheitliche Erklärung des Wesens und der 

Entstehung der Insektenmetamorphose. Sie beruht auf der vom Verfasser voraus
gesetzten Existenz eines für das Wachstum unentbehrlichen Faktors von der Art des 
Desmo-Hormons, der als Gradient-Faktor bezeichnet wird. Die Art seiner Verteilung 
im Larvenkörper bildet die Ursache der im Metamorphoseverlauf eintretenden Formen
veränderungen. Aus dem vom Verfasser erbrachten Beweis der Ordnungs-Unspezifität 
des Juvenilhormons ergibt sich die Identität der wichtigsten stofflichen Faktoren, die 
im Verlauf der postembryonalen Entwicklung zur Geltung gelangen, und damit auch 
die Möglichkeit, die bei den verschiedensten Insektenarten gewonnenen Erkenntnisse 
für die Aufstellung einer Gesamtkonzeption zu verwenden.

Nach einem Überblick über die wichtigsten Erkenntnisse, auf welche sich diese 
Theorie aufbaut, erklärt der Verfasser ihre grundlegenden Thesen und bringt im wesent
lichen die Zusammenfassung einiger seiner früheren Arbeiten, die er mit Erkenntnissen
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ergänzt, die sich im Verlauf von fünf Jahren seit der Veröffentlichung der ersten Grund
risse in der Weltliteratur angesammelt haben. Nachdem er die Möglichkeit aufgezeigt 
hat, wie diese Konzeption bei der Erklärung einiger bisher nicht gelöster Fragen der 
Entwicklung von Pterygoten angewendet werden kann (Entstehung des Juvenilhormons, 
Puppenstadiums, Entstehung der wichtigsten Abweichungen in der Entwicklung u. a.), 
wendet er sich der Diskussion einiger Ergebnisse von Arbeiten über die Metamorphose
hormone vom Standpunkt der Gradient-Faktor-Theorie zu.

Die Hauptthese der Gradient-Faktor-Theorie der Insektenverwandlung kann kurz 
folgendermaßen zusammengefaßt werden: Die einzelnen Körperteile der Insektenlarve 
können nach ihrem Verhalten im Metamorphoseverlauf in zwei Gruppen eingeteilt 
werden, und zwar in larvale Anteile, die in der Verwandlungsperiode aufhören zu wachsen 
und gewöhnlich teilweise oder ganz der Histolyse unterliegen, und in imaginale Anteile 
mit einer gesteigerten Intensität des Wachstums.

Das Wesen der Verwandlung besteht im Übergang vom gleichmäßigen (isometrischen, 
harmonischen) Wachstum der Larvalperiode zum ungleichmäßigen (allometrischen, 
disproportionalen) Wachstum. Die Ursache dieses Überganges liegt in der Unfähigkeit 
larvaler Körperanteile, bei Abwesenheit des in den Corpora allata gebildeten Juvenil
hormons zu wachsen. Als Ursache dieser Unfähigkeit zum Wachstum wird der Mangel 
ihres eigenen Gradient-Faktors angesehen, d. i. eines für das Wachstum unentbehrlichen 
Stoffes von der Art des Desmo-Hormons. Körperanteile, welche keinen eigenen aktiven 
Gradient-Faktor besitzen, sind unfähig zu wachsen, sofern dieser Mangel nicht durch 
das Juvenilhormon aus der Hämolymphe kompensiert wird.

Die Verteilung des Gradient-Faktors ist die Hauptursache der Formenveränderungen 
bei Abwesenheit des Juvenilhormons. Die gesteigerte Intensität des Wachstums ima- 
ginaler Anteile im Verwandlungsablauf ist nur eine mittelbare Folge der Verbesserung 
ihrer Ernährung dadurch, daß der Verbrauchsanteil der larvalen Anteile wegfällt (Ge
setz der inneren Verbrauchskorrelation, vgl. S. 231). Der zur Zeit der Verwandlung 
den imaginalen Körperanteilen zur Verfügung stehende Vorrat wird dabei noch um 
die Masse der histolysierten larvalen Anteile erhöht.

Aus der Voraussetzung des Gradient-Faktors ergibt sich auch eine einfache Erklärung 
für den Wirkungsmodus des Juvenilhormons. Dieses Hormon verlängert für die Dauer 
seiner Wirkung des Wachstum larvaler Körperanteile, welche den Gradient-Faktor 
nicht besitzen und bereits am Ende der Embryonalperiode absterben würden, und 
verwandelt somit das ungleichmäßige Wachstum der Embryonalperiode in das für die 
ganze postembryonale Periode bezeichnende gleichmäßige Wachstum. Die anderen zwei 
Metamorphosehormone, das Hormon der neurosekretorischen Zellen der Pars inter- 
cerebralis (Aktivationshormon) und das Hormon der Thoraxdrüsen (Häutungshormon), 
sind zwar eine unerläßliche Bedingung für das normale Wachstum, greifen aber zum 
Unterschied vom Juvenilhormon nicht in das Prinzip der Formenentwicklung ein.

Da jedoch das Juvenilhormon durch die exkretorische Tätigkeit der Malpighischen 
Schläuche ständig aus der Hämolymphe entfernt wird, bedeutet ein jeder Stillstand 
in seiner Produktion gleichzeitig ein Absinken seiner Menge in der Hämolymphe unter 
die minimale wirksame Konzentration. Dies tritt in der Zeit um jede Häutung ein. 
Deshalb dauert es zu Beginn eines jeden Instars nach Wiederaufnahme der Tätigkeit 
der Corpora allata immer einer gewissen Zeit, bis die minimale wirksame Konzentration 
wieder erreicht wird. Bis dahin können nur die den Gradient-Faktor enthaltenden 
Körperteile wachsen, weshalb das Wachstum des Körpers als Ganzes ungleichmäßig 
(allometrisch) ist. Es zerfällt also die Wachstumsperiode in jedem Instar in eine Anfangs
periode des ungleichmäßigen Wachstums unter dem Einfluß des Gradient-Faktors und 
in die darauffolgende Periode des gleichmäßigen Wachstums unter dem Einfluß des 
J uvenilhormons.

Da die Menge des Juvenilhormons, die während einer Zeiteinheit in eine volu
metrische Einheit der Hämolymphe ausgeschieden wird, unter anderem auch von der
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Oberfläche der Corpora allata abhängt, die mit dem Quadrat wächst, während das 
Körpervolumen mit dem Kubus zunimmt, so tritt die minimale wirksame Konzentration 
in jedem folgenden Instar immer etwas später ein. Dieser Effekt wird noch dadurch 
verstärkt, daß sich das Volumen der Corpora allata wesentlich langsamer vergrößert 
als das Totalvolumen des Körpers. Da ferner diese Beziehung nicht in gleichem Aus
maße für das Wachstum der Spender des Aktivations- und Häutungshormons gilt, 
ergibt sich als Folge, daß die Periode des ungleichmäßigen Wachstums sich in jedem 
folgenden Instar auf Kosten der Periode des gleichmäßigen Wachstums verlängert. So 
entsteht früher oder später ein Instar, in dem die minimale wirksame Konzentration 
des Juvenilhormons überhaupt nicht mehr erreicht wird. Dieses Instar ist dann das 
letzte und sein Ergebnis ist die Verwandlung. Die Anzahl der Larvalinstare ist somit 
bei jeder Art durch das Verhältnis zwischen dem Ansteigen der Produktion des Juvenil
hormons und dem Wachstum des Körpers gegeben.

Die Gradient-Faktor-Theorie erachtet in Übereinstimmung mit der früheren mor
phologischen Theorie von B er lese- J eschikov die Verwandlung als letzten Abschnitt 
der embryonalen Formenentwicklung, der an das Ende der postembryonalen Ent
wicklung verschoben ist, und erblickt die Ursache dieser Verzögerung in der Wirkung 
des Juvenilhormons. Die Besonderheit der Unterklasse der Pterygoten bilden somit 
nicht die Formenveränderungen in der Verwandlungsperiode, sondern das gleichmäßige 
Wachstum in der Larvalperiode, womit sie sich auch von den anderen Gliederfüßlern 
unterscheidet. Es muß daher die Ursache für die Entstehung der Pterygoten in der 
Entwicklung des Juvenilhormons gesucht werden. Auf Grund der übereinstimmenden 
Wirkung von Juvenilhormonen und Gradient-Faktor (d. i. Aktivierung des Wachs
tums) wurde die Vermutung ausgesprochen, daß sich das Juvenilhormon in der Phylo
genese der Pterygoten als ein in der Hämolymphe lösliches Element des Gradient
Faktors der neu entstandenen Corpora allata entwickelt hat. Die Bedeutung, welche der 
Entstehung des Juvenilhormons für die Entwicklung der heute riesigen Gruppe der Ptery
goten zukommt, kann mit Recht mit jener Bedeutung verglichen werden, welche die 
Entstehung der Homöiothermie für die. Entwicklung der Vögel und Säuger die Lebend- 
gebürtigkeit für die Säuger und andere Arromorphosen (im Sinne von Severcov) besitzen.

Gestützt auf die Gradient-Faktor-Theorie, verhält sich der Verfasser zu der von 
P oyarkoee und H inton  entwickelten Theorie über die Entstehung des Puppenstadiums 
ablehnend und betont zum Unterschied von dieser die Unentbehrlichkeit einer zwei
fachen Häutung in der Metamorphosenperiode, das ist nach beendeter Differenzierung 
der Imaginalseheiben. In Übereinstimmung mit seiner Erklärung des Wirkungsmodus 
des Juvenilhormons beleuchtet der Verfasser auch den Zusammenhang zwischen der 
inneren Anlage der Imaginalseheiben und dem Vorkommen des Puppenstadiums bei 
Endopterygoten und bespricht die abweichenden Ansichten anderer Autoren.

Voraussetzung des Gradient-Faktors und die Klarlegung der Funktion des 
Juvenilhormons erbringt auch einen neuen Gesichtspunkt für die Beurteilung von 
experimentellen und natürlichen Entwicklungsstörungen, die als Metathetelie und 
Prothetelie bezeichnet werden. Der Verfasser führt die neuen Kategorien der pro
gressiven und regressiven Heterochronien ein und unterscheidet zwischen progressiver 
und regressiver Metathetelie und progressiver und regressiver Prothetelie. Er schlägt 
vor, die Kategorie der Hysterotelie den Störungen nicht hormonaler Herkunft vorzu
behalten und zeigt die Möglichkeit, einige dieser Störungen mit den Störungen in der 
räumlichen und zeitlichen Verteilung des Gradient-Faktors zu erklären. Er verweist 
ferner darauf, daß einige Ausnahmefälle der Metamorphose (Polymetabolie, Hyper
metamorphose, regressive Metamorphose) als kleine erbliche Abweichungen in der 
Wirkung der Metamorphosehormone erklärt werden können.

Im Schlußteil der Arbeit werden Ergebnisse von einigen Arbeiten der letzten Zeit 
über Metamorphosehormone diskutiert, die in scheinbarem Widerspruch zur Gradient
Faktor-Theorie stehen, und die Übereinstimmung von Erkenntnissen der letzten fünf 
Jahre mit den Voraussetzungen dieser Theorie festgestellt.
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O n th e  H ydrogen-ion  C oncen tra tion  in  th e  
A lim en tary  C anal of C ertain  O rth o p te ro id  Insects

By U. S. Sr iv a sta v a  & P. D. Sr iv a sta v a  

Department of Zoology, University of Allahabad, India

I n t r o d u c t i o n
There is little doubt that the hydrogen-ion concentration of the different 

parts of the alimentary canal is strongly related to their digestive activity 
and determines to a greater or lesser extent the mode of enzymatic action. 
There is, however, considerable divergence of opinion regarding the relation
ship between the hydrogen-ion concentration and the feeding habits of in
sects. It has been observed by some workers that within the same group 
different insects with different feeding habits show considerable difference 
with regard to the hydrogen-ion concentration in the midgut. Thus, 
Sinis'ODA (1930) noted that the midgut is alkaline in the wood-eating beetles 
hut weakly acidic in predacious ones, and G r a y so n  (1955) has recently conc
luded that the pH reaction in the alimentary canal of Diptera is more closely 
related to the type of food consumed than with taxonomic relationship. At 
the same time, there are a number of observations that indicate a consid
erable degree of uniformity of pH in the midgut of different members of the 
same group, irrespective of the difference in the type of food and W a t e r 
h o u s e  (1949) has inferred that the pH in the midgut of insects is indepen
dent of the type of the food eaten. This obviously indicates the presence of 
some common factor in the group which determines the midgut pH in the 
forms belonging to it.

With a view to clear these and other related controversies, the authors 
have undertaken the study of the pH of different parts of the alimentary
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