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Zu den groBen Ereignissen im Lebeh eines Kindes, das
die Wunder der belebten Natur entdeckt, gehort die erste
Bekanntschaft mit dem Formenwandel, der sich im Ver-
lauf der Entwicklung vieler Tiere vollzieht. Aus einer un-
scheinbaren, borstigen Raupe, die iiber den Weg kriecht,
soll ein farbenprichtiger Schmetterling hervorgehen? —
Wenn spiter der Lehrer in der Schule die Verwandlung
der Kaulquappe zum Frosch erldutert und anhand von
Abbildungen oder gar Priparaten die verschiedenen Ent-
wicklungsstadien vorfiihrt, ist das fiir den einen oder an-
deren der erste AnstoB zur intensiveren Beschiftigung
mit der heimischen Tierwelt. Bald stoB8t er dabei auf Fra-
gen, um deren Beantwortung sich mancher Forscher sein
Leben lang bemiiht. Warum gibt es eine indirekte Ent-
wicklung iiber eine Larvenform oder auch mehrere?
Durch welche Krifte wird sie vorangetrieben? Gibt es
eine »Arbeitsteilung« zwischen Larve und »Vollinsekt«?
— DaB nach jahrzehntelangen Untersuchungen selbst
manche der heutigen Antworten auf diese und andere
Fragen noch unvollstindig sind, 1dBt sich nicht ver-
schweigen. Aber es gibt bereits beachtliche Ergebnisse
bei der Erforschung jenes interessanten Phidnomens, das
als Metamorphose bezeichnet wird.
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Die griinlichen Raupen des Totenkopfschwiarmers (Acherontia atro-
pos) wachsen auf Kartoffelkraut, Mohren, Jasmin oder anderen Pflan-
zen heran. Die rotbraune Puppe lebt in einer hiihnereigrofen Erd-
hohle. Der Falter saugt an Bliiten oder nascht Honig in
Bienenstocken. Seinen Namen hat er von der totenkopfahnlichen
Zeichnung auf seinem Brustabschnitt. (Abb. auf S. 2)
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Metamorphose

Die Entwicklung eines Schmetterlings weicht weit von
dem ab, was wir bei anderen Tieren unserer Umgebung
gewohnt sind. Wihrend sich alle neugeborenen Séuge-
tiere oder aus dem Ei geschliipften Jungvigel ebenso wie
viele niedere Tiere stetig auf das Erwachsenenstadium
hin entwickeln, verlduft die Herausbildung des Schmet-
terlings mit merkwiirdigen Spriingen und Umwegen. Aus
dem Ei schliipft eine winzige wurmdhnliche Raupe, die
allmihlich heranwichst und sich dabei mehrfach héutet,
also unter der alten Korperhaut eine neue bildet und da-
nach die alte, fiir das heranwachsende Tier zu eng gewor-
dene Hiille sprengt und abwirft. Haben die Raupen ein
bestimmtes Stadium erreicht, beginnen sie sich zu ver-
puppen. Sie horen auf zu fressen, werden bewegungslos,
ziehen sich zusammen und bilden eine feste Puppen-
hiille. Nach einer kiirzeren oder ldngeren Zeit schliipft
dann aus der Puppe ein Falter.

Diesen Formenwandel bezeichnen die Zoologen als
Metamorphose. In einem engeren Sinne bezieht sich die-
ses Wort nicht auf den gesamten Verlauf der Entwicklung
eines Tiers iiber eine oder mehrere Larvenformen, die
sich vom erwachsenen Individuum deutlich unterschei-
den, sondern bezeichnet nur den Vorgang, der aus der
Larve das erwachsene Tier — die Imago, wie die Biologen

Die Raupen unseres GroBen KohlweiBlings (Pieris brassicae) fressen
an wilden Kreuzbliitlern oder an Kohlpflanzen. Die gelbgriine oder
gelbe, schwarzgefleckte Giirtelpuppe iiberwintert. Im Mai schliipfen
die weiB-schwarzen Falter. Nur die Weibchen haben vier schwarze
Punkte auf ihren Vorderfliigeln.



sagen — entstehen 14Bt, bei den Schmetterlingen also die
Umbildungen in der Puppe.

Der biologische Sinn, der Mechanismus und die stam-
mesgeschichtliche (phylogenetische) Entwicklung dieser
und anderer Metamorphosen gehoren seit langem zu den
interessantesten Problemen, um die sich die Zoologen be-
miihen; denn ist es nicht in hohem MaBe erstaunlich, daB
ein Tier, um ein Falter zu werden, erst einmal lange Zeit
als Raupe leben muB, oder daB ein Frosch sozusagen
zwei Leben fiihrt — eins als fischdhnliche Larve und eins
als hiipfendes Landtier?

Aber bevor wir auf die tieferen Fragen'eingehen, die
sich aufdringen, wenn wir ein wenig iiber die Metamor-
phosen nachdenken, wollen wir uns einen solchen Vor-
gang erst einmal ndher ansehen.

Die miihsame Jugend des KohlweiBlings

Wer kennt nicht unsern GroBen KohlweiBling (Pieris bras-
sicae) und seine Raupen? Wihrend sich die Falter harm-
los von Bliitennektar erndhren und dabei die Befruchtung
der Pflanzen vermitteln, fressen die oft ungemein zahlrei-
chen Raupen unermiidlich an den Kohlblittern und kén-
nen so empfindliche Schidden anrichten.

Das Falterweibchen heftet winzige, leicht gebogene, ke-
gelformige Eier in Gelegen zu etwa vierzig Stiick an eine
Blattunterseite. Nach ungefdhr ein bis zwei Wochen
zwingen sich die kleinen Raupen aus den Eihiillen, die
sie kurz danach verzehren.

Frisch geschliipfte KohlweiBlingsraupen sind etwa
2 mm lang. Ihr Kopf ist von einer harten Kapsel umge-
ben, der iibrige Kérper von einer weichen Haut. Diese
Haut wird zwar in den ersten Stunden nach dem Schliip-
fen aus dem Ei noch etwas gehirtet — sie bleibt aber auch
danach zart und empfindlich.

Die Raupen fressen mit Hilfe zweier kriftiger Kiefer
und bewegen sich mittels dreier Paare gegliederter Beine
ihres Brustabschnitts. Am Hinterkdrper tragen sie noch
fiinf Paar Hautzapfen, die sogenannten AfterfiiBe.

Nachdem sich die Haut der kleinen Raupen verfestigt
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Haufig sind Schmetterlingspuppen mit einem Giirtelfaden an ihrer Un-
terlage befestigt. Links oben eine Giirtelpuppe des Baumweiplings
(Aporia crataegi), rechts oben die Giirtelpuppe des Zitr falters (Go-
nopteryx rhamni). Andere Puppen sind mit ihrem Hinterende festge-
heftet und hdngen mit dem Vorderende herab. Links unten eine Stiirz-
puppe vom Kleinen Fuchs (Aglais urticae), rechts unten eine
Stiirzpuppe des Kaisermantels (Argynnis paphia)

hat, beginnen die Tierchen das Kohlblatt unermiidlich zu
benagen. Dabei wachsen sie schon am ersten Tag um
einen ganzen Millimeter, also um die Hilfte ihrer ur-
spriinglichen Korperlinge!

Am vierten Tag sind sie schon einen halben Zentime-
ter lang. Etwa zu dieser Zeit wird die Haut — die die
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Raupe nach dem Schliipfen aus dem Ei noch sehr locker
umhiillt hatte und die in einem gewissen Umfang dehn-
bar ist — fiir das schnell wachsende Tier endgiiltig zu eng.
Jetzt horen die Raupen zu fressen auf, rotten sich zusam-
men und befestigen sich mit feinen Féden, die sie durch
die Spinndriisen ihres Hinterleibs ausscheiden, am Kohl-
blatt. Nach einiger Zeit beginnt ihr Korper ganz eigen-
tiimlich zu zucken und sich hin und her zu bewegen.
Dann reiBt die Haut am Kopf, und die Raupe — bereits in
eine neue Haut gehiillt — arbeitet sich aus ihrem alten
Kleid heraus.

Die neue Korperhiille ist noch blaB und weich. Sie be-
noétigt einige Stunden, um an der freien Luft zu erhirten
und sich auszufirben. Wihrend dieser Zeit sitzen die
Tiere ruhig da. Danach stiirzen sie sich wieder mit groBer
Ausdauer auf ihre Nahrung. Solche Hidutungen wiederho-
len sich mehrfach. Beim KohlweiBling gibt es fiinf Rau-
penstadien, die durch Hiautungen auseinander hervorge-
hen. Die Raupen des letzten Stadiums sind 4 bis 4,5 cm
lang. Auch sie hduten sich. Vorher verlassen sie aber ihre
Futterpflanze, laufen zunichst anscheinend ganz planlos
umher und kriechen dann an Baumstimmen, Zdunen,
Hiauserwinden oder anderen senkrechten Gegenstinden
empor. Hier suchen sie sich einen geeigneten Platz, um
sich wieder festzuspinnen. Dazu erzeugen sie einen Fa-
den, den sie zu beiden Seiten ihres Korpers an der Unter-
lage befestigen und der ihre Brust wie ein Giirtel um-
schlieBt. Aus der nun einsetzenden Héutung geht keine
neue Raupe, sondern ein kurzes, relativ starres, walzen-
formiges Gebilde hervor, das mit vielen Kanten, Leisten
und Vorspriingen ausgestattet ist — die Puppe. Ihr Kopf-
ende zeigt nach oben, die Bauchseite zur Unterlage, an
die sie der Giirtelfaden festheftet.

Die Befestigung mit einem Giirtelfaden ist keine Be-
sonderheit der Puppe des KohlweiBlings. Giirtelpuppen
bilden beispielsweise auch die Schwalbenschwinze (Papi-
lio machaon) und die Segelfalter (Iphiclides podalirius). Die
Puppen vieler anderer Schmetterlinge, z. B. die des Klei-
nen Fuchses (Aglais urticae), des Tagpfauenauges (Inachis
io) und des Admirals (Vanessa atalanta), sind mit ihrem
Hinterende an einem Gegenstand festgeheftet und hin-
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Die Firbung der Puppe des Grofen KohiweiBlings wird vom Farbton
der Umwelt beeinfluBt, in der die Raupe heranwdchst. Hier das Ergeb-
nis eines Versuchs, bei dem die Tiere vor ihrer Verpuppung auf gelbem,
griinem oder schwarzem Papier gehalten wurden

gen mit dem Vorderende frei nach unten — sogenannte
Stiirzpuppen. Die Puppen vieler Schwérmer wie die des
Ligusterschwidrmers (Sphinx ligustri) findet man im Boden
verborgen. Manche Schmetterlingspuppen hédngen in Ge-
spinsten. Das Gespinst des Maulbeerseidenspinners
(Bombyx mori) besteht aus Seidenfiden, die eine feste
Hiille um die Puppe bilden — den Kokon.

Die Puppen des KohlweiBlings passen ihre Firbung
dem Untergrund an, auf dem sie sitzen. Diese Féhigkeit
haben auch die Puppen anderer Falter, z. B. die des japa-
nischen Papilio xuthus. Sie konnen natiirlich nicht jede
Farbe annehmen, aber die Tonungen ihrer natiirlichen
Umwelt ahmen die Puppen recht gut nach. Setzt man
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KohlweiBlingsraupen des letzten Stadiums entweder auf
rein gelben, vollig grilnen oder ausschlieBlich schwarzen
Untergrund, so vermehrt sich jeweils der Gelb-, Griin-
bzw. Schwarzanteil in der Pigmentierung der Puppenkuti-
kula.

Nachdem die WeiBlingspuppen etwa 14 Tage — duBer-
lich kaum verdndert — in einer Ruhestellung verbracht
haben, reiBt ihre Hiille an einer Nahtstelle beim Kopf,
und der Falter arbeitet sich heraus. Er wirkt zwar noch et-
was kiimmerlich; denn seine Fliigel hingen schlaff und
zerknittert herab. Aber in den falgenden Stunden glitten
und straffen sie sich. Dann fliegt der stattliche Schmetter-
ling davon.

»Hinter den Kulissen«

Alles das ist schon vom &uBeren Ablauf her sehr erstaun-
lich. Noch mehr miissen wir uns aber iiber die kompli-
zierten Vorginge wundern, die im Innern von Raupe und
Puppe die Verwandlung zum Vollinsekt — zur Imago —
herbeifiihren.

Schon wihrend der einfachen H&dutungen zwischen
den Raupenstadien vollzieht sich ein ungemein verwik-
keltes Geschehen. An den Verhaltensinderungen, die
diesen Hautungen vorausgehen, ist sicher das Gehirn be-
teiligt. Es muB irgendwie erfahren, daB eine Hiutung be-
vorsteht, und dann veranlassen, daB dem Tier der Appetit
vergeht. Es muB auch dafiir sorgen, daB die Raupen zu-
sammenkriechen und sich festspinnen. Irgendein Signal
setzt die Arbeit der Spinndriisen in Gang.

Die Vorgidnge in der Korperhiille sind heute noch
langst nicht vollstdndig aufgekldart. Gewohnlich geht der
Hiautung eine intensive Teilung der Zellen der Korper-
haut voraus. Die Haut der Insekten — die Epidermis — be-
steht nur aus einer einzigen Zellschicht. Sie enthilt ne-
ben den einfachen Epidermiszellen, die den Kérper nach
auBen abschlieBen, noch haarbildende Zellen sowie ver-
schiedene Driisenzellen.

Uber der Epidermis liegt die Kutikula, die bei vielen
Insekten einen kriéftigen Panzer bildet — man denke z. B.
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an die stabile Korperhiille der Kifer. Bei diesen Insekten
funktioniert sie als AuBenskelett, das den Korper trigt.
Die zarte Kutikula einer Schmetterlingsraupe kann das
natiirlich nicht. Die Raupe bekommt ihren Halt durch
die Himolymphe, die etwa dem Blut entsprechende Fliis-
sigkeit ihrer Leibeshohle; sie driickt gegen den Hautmus-
kelschlauch der Koérperwand und stiitzt so den Raupen-
korper — ebenso wie Luft, die eine Traglufthalle in die
Hohe hebt.

Die Kutikulen der verschiedenen Insekten in den un-
terschiedlichen Entwicklungsstadien sind alle aus »ge-
gerbten« EiweiBen und aus Chitin aufgebaut. Das Chitin
besteht aus vielen miteinander verkniipften Acetylgluco-
saminmolekiilen. Acetylglucosamin ist ein Traubenzuk-
kermolekiil, an das eine Aminogruppe sowie ein Essig-
sdurerest gebunden sind. Die hohe Festigkeit vieler
Insektenpanzer beruht nicht so sehr auf dem Chitin als
vielmehr auf seinem durch Chinone verfestigten Protein.
Chitin und Protein bilden Schichten unterschiedlicher
Struktur. Nach auBen wird die Kutikula durch eine was-
serabweisende Wachsschicht abgeschlossen.

Wenn die Héutung beginnt, 16st sich die alte Kutikula
von der Epidermis. Dadurch entsteht der sogenannte Ex-
uvialspalt. In diesen Spalt sondern die Epidermiszelien
verschiedene Enzyme ab, die die alte Kutikula auflosen.
Das fiir diese Enzyme — z. B. Chitinasen und Proteinasen
— gilinstige pH wird durch Ausscheiden von Calciumcar-
bonat in den Exuvialspalt erreicht. Wihrend die alte Ku-
tikula allméhlich von innen abgebaut wird, beginnt von
den Epidermiszellen her der Aufbau der neuen. Zuerst
entstehen ihre duBeren Schichten und danach die tiefer
liegenden. Die Abbauprodukte der alten Kutikula werden
aus dem Exuvialspalt heraus von den Epithelzellen »auf-
gesogen«. Dabei miissen die Spaltprodukte die allméhlich
immer stdrker werdende neue Exokutikula passieren.

Die duBeren Schichten der alten Kutikula widersetzen
sich dem Abbau. Bei der Hautung werden sie dann als
zusammenhingender Sack — als Exuvie — abgestreift.

Diese Schilderung ist duBerst oberflachlich. Wie kom-
pliziert allein die chemischen Prozesse wihrend der Hdu-
tung tatséchlich sind, geht wohl deutlich daraus hervor,
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Haut (1 — Epidermis) und Kutikula (2 — Endokutikula; 3 — Exokuti-
kula) wihrend einer Larvenhdutung. Von links oben nach rechts un-
ten: Die Hautung beginnt mit der Bildung eines Exuvialspalts (4), die
neue Kutikula ht, und der Exuvialspalt wird breiter, die alte
Exokutikula lost sich als Exuvie (zusammenhdngender Sack) ab, eine
neue Exokutikula (3) wird gebildet.

=

daB man (bis 1979) sechzehn verschiedene Enzyme ge-
funden hat, die entweder am Abbau der alten oder am
Aufbau der neuen Koérperhiille mitwirken. Vermutlich
kommt nicht jedes Enzym in jedem Insekt vor, und wahr-
scheinlich sind auch nicht alle Enzyme an jedem Hiu-
tungstyp beteiligt. Andererseits kennen wir aber sicher
noch nicht alle »Hautungsenzymex.
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Verschiedene Typen der Imaginalscheiben von Beinanlagen. Wahrend
drei dieser Anlagen die schwarzgezeichnete Kutikula nach aufen
driicken, ist die vierte villig versenkt und daher am lebenden Tier nicht
zu sehen.

Die eigentliche Metamorphose — die Umwandlung der
Raupe zum Falter — ist aber noch viel komplizierter als
die einfachen Hautungen zwischen verschiedenen Rau-
penstadien. Wihrend der Verwandlung entstehen ver-
schiedene Korperstrukturen und Organe vollkommen
neu, dagegen verschwinden einige larvale Strukturen
génzlich. Auch diejenigen Organe der Larve, die bei den
Faltern erhalten bleiben, werden mehr oder weniger um-
gebaut.
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Das HerzgefdB und die Muskulatur der Raupe iiber-
nimmt der Falter. Die larvale Muskulatur ergédnzt er
durch Neubildungen. Ebenso verfahrt er mit dem Nerven-
system. Da der Schmetterling im Gegensatz zur Raupe
groBe Komplexaugen hat, muB sich auch sein Gehirn ver-
groBern, das die von den Augen aufgenommenen Bilder
verwertet. Fliigel und imaginale Beine werden durch Ner-
venfasern versorgt, die wiahrend ihrer Bildung in diese
Korperanhidnge hineinsprossen.

Am eigenartigsten ist aber die Entwicklung von Orga-
nen aus Imaginalscheiben. Bei allen holometabolen® In-
sekten — das sind diejenigen Kerbtiere, die eine vollkom-
mene Verwandlung mit einem Puppenstadium durchlau-
fen - verdicken sich hdufig schon in den ersten
Larvenstadien die Zellen bestimmter Bereiche der Epi-
dermis. Diese verdickten Hautflecke heiBen Imaginal-
scheiben. Sie werden mehr oder weniger tief in das In-
nere der Raupe versenkt. In Fliegenlarven sind sie
schlieBlich nur noch durch lange Stiele mit der Epider-
mis verbunden. Die Schmetterlinge haben Imaginalschei-
ben fiir Beine, Fliigel, Augen und Fiihler. Wihrend der
Verpuppung wachsen sie besonders rasch. Jetzt sind aus
den Imaginalscheiben schon recht differenzierte Struktu-
ren hervorgegangen, die nun ausgestiilpt werden. Fliigel
und Fiihler erkennen wir dann oft schon an der duBeren
Form der Puppe. Der Darm der Raupe 16st sich wihrend
der Puppenruhe auf und wird durch Gruppen embryona-
ler Zellen — die Histoblasten — neu gebildet. Auch das
Tracheensystem bildet sich zuriick und entsteht noch ein-
mal.

Aber so erstaunlich die Verwandlungen von der Raupe
zum Falter und die anderer Insektenlarven zu den er-
wachsenen Tieren auch erscheinen — es geht doch alles
mit »rechten Dingen« zu. Den Insektenphysiologen ge-
lang es, in jahrzehntelanger miihevoller Arbeit verschie-
dene der an diesen Vorgingen beteiligten Mechanismen
aufzuklédren.

1 Bei hemimetabolen Insekten #hnelt die frisch geschliipfte
Larve weitgehend dem elterlichen Tier. Ein Puppenstadium gibt
es hier nicht (siehe S.25 und 36).
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Hormone regulieren die Entwicklung

Die komplizierten Vorgidnge wihrend der Verwandlung
der Raupe zum vollentwickelten Insekt bediirfen einer
prézisen Regulation. Um erfolgreich durchlaufen zu wer-
den, miissen alle an der Entwicklung beteiligten Prozesse
genau aufeinander abgestimmt sein. Wie sich herausge-
stellt hat, ist hierfir das Wechselspiel von drei Hormonen
wesentlich.

Hormone sind Stoffe, die in Driisen oder auch in ein-
zelnen Zellen gebildet werden. Von hier aus gelangen sie
in die Blutbahn und iiben dann oft schon in geringer
Konzentration entscheidenden EinfluB auf den Stoff-
wechsel der verschiedenen Organe und Gewebe des Kor-
pers aus. Das wohl bekannteste Hormon ist das Insulin.
Es reguliert bei den Wirbeltieren — auch beim Menschen
— den Blutzuckerspiegel. Fehlt es oder wird es in ungenii-
gendem MaBe gebildet, so ist der Mensch »zuckerkrank«,
d. h., der Glukosegehalt seines Blutes steigt so sehr an,
daB3 sich schwere gesundheitliche Stérungen einstellen.

Schon vor nahezu sieben Jahrzehnten bewies der polni-
sche Forscher Stefan Kope¢ in Versuchen mit dem
Schwammspinner (Lymantria dispar), daB auch an der In-
sektenmetamorphose Hormone beteiligt sind. Er schniirte
Raupen des letzten Stadiums mit einem feinen Faden
quer durch, so daB die Verbindung der Himolymphe des
vorderen Korperteils mit der des hinteren unterbunden
war. Schniirte er die Raupe kurz vor der Verpuppung, so
hatte das keine Wirkung. Wurde die Schniirung aber we-
sentlich frither vorgenommen — bis zu drei Tagen nach
der letzten Larvenhdutung —, dann verpuppte sich nur
der Korperabschnitt vor dem Faden. Auch wenn Koped
das Gehirn der Raupe entfernte, bildete sich keine Pup-
penkutikula. Pflanzte er in solche enthirnte Raupen die
Gehirne anderer Tiere ein, begannen sie sich dennoch zu
verpuppen.

Aus diesen Versuchen schloB Kopeé¢, daB im Gehirn
der Raupe ein Stoff entsteht, der ab dem vierten auf die
letzte Larvenhdutung folgenden Tag in die Himolymphe
abgegeben wird und, nachdem er eine geniigend hohe
Konzentration erreicht hat, die Verpuppung auslost.
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Durch das rechtzeitige Schniiren wird die Zufuhr dieses
Stoffes in den hinteren Korperteil unterbunden. Anschei-
nend unterbleibt deshalb die Bildung einer Puppenkuti-
kula. DaB ein Hirnhormon fiir das Einsetzen von Héutun-
gen notwendig ist, wurde spiter in zahlreichen Versuchen
anderer Forscher bestitigt.

Auch die innerhalb der Puppe erfolgende Umwandlung
zum Falter muB durch das Gehirn angestoBen werden.
Die Puppen des Riesenseidenspinners (Hyalophora cecro-
pia) machen eine fiinfmonatige Puppenruhe durch. Ein
solches Ruhestadium mit einem stark herabgesetzten
Stoffwechsel bezeichnen wir als Diapause. Wie der ameri-
kanische Forscher Carroll Williams zeigen konnte, 1aB8t
sich die Diapause von Hyalophora dadurch wesentlich ab-
kiirzen, daB man die Puppen 4 bis 6 Wochen lang Tempe-
raturen von nur 2 bis 5°C aussetzt und sie dann wieder in
eine Umgebung von 25°C bringt. Hierdurch beginnen sie
sich vorzeitig zum Schmetterling zu verwandeln.

Entfernt man solchen Puppen innerhalb der ersten
14 Tage, nachdem sie wieder in eine hohere Temperatur
gebracht wurden, das Gehirn, bleiben sie bis zu ihrem
Tode, der manchmal erst nach zwei Jahren eintritt, im
Zustand der Diapause. Durch das Einpflanzen von Gehir-
nen aus Puppen, die sich nicht in der Diapause befinden,
14Bt sich die Entwicklung solcher enthirnten Puppen wie-
der anregen.

DaB die Entwicklung zum Falter durch ein Hirnhor-
mon und nicht etwa durch die nervliche Titigkeit des Ge-
hirns ausgelost wird, demonstrierte Williams in einem
spektakuldren Versuch. Er enthirnte acht Puppen von
Hyalophora cecropia und verband sie alle miteinander
durch kleine Glasréhrchen. Nur in das erste Tier implan-
tierte er ein Gehirn aus einer gekiihlten Puppe. Dieses
Gehirn reichte aus, um alle acht Puppen der Kette zur
Metamorphose zu veranlassen.

Weiterhin konnte Williams iiberzeugend nachweisen,

Der amerikanische Forscher Carroll M. Williams verband acht ent-
hirnte Puppen des Falters Hyalophora cecropia miteinander (oben). Es
geniigte, einem dieser Tiere ein gekiihltes (aktiviertes) Gehirn einzu-
pflanzen, um alle acht Puppen zu Faltern zu verwandeln.
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Geteilte Puppe von Hyalophora cecropia. Nur das Vorderende kann
durch eine Gehirnimp zur Met rphose angeregt werden.
Am Hinterende bleibt das Einpflanzen eines Gehirns wirkungslos, weil
dort die Prothorakaldriise fehlt. Durch das Glaspldttchen lapt sich das

implantierte Gehirn beobachten.

daB die Umwandlung zum Vollinsekt nicht etwa durch
einen direkten EinfluB des Hirnhormons auf die Gewebe
der Puppe zustande kommt. Er halbierte Hyalophora-
Puppen und klebte sie mit den Schnittflichen auf sterile
Glasplittchen. Pflanzte er in die vordere Hilfte das Ge-
hirn einer gekiihlten Puppe, so entwickelte sie sich zum
normalen Vorderende eines Falters. Das Einpflanzen von
Gehirnen in das Hinterende blieb ohne jedes Ergebnis.
Offenbar muB das Hirnhormon mit einem anderen Organ
in der vorderen Korperhilfte zusammenwirken, um die
Metamorphose auszulosen.

Dieses Organ ist die Prothorakaldriise — ein langes,
veristeltes und meist paariges Gebilde. Wie ihr Name
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Schema des neurosekretorischen Systems der Schabe Leucophaea. Die
Ausldufer der nahe der Mittellinie des Gehirns in zwei Gruppen ange-
ordneten neurosekretorischen Zellen (1) verlassen als paarige Nerven
das Gehirn und gelangen in die beiden Corpora cardiaca. Dort wird
das Sekret gespeichert oder in die Blutbahn entlassen. Hinter den Cor-
pora cardiaca liegen die kugelférmigen Corpora allata (3). Der linke
Nerv wurde durchtrennt. Das Sekret sammelte sich vor der Schnitt-
stelle, wihrend sich das Corpus cardiacum entleerte. Auferdem vergri-
Berte sich das linke Corpus allatum (3).

schon erkennen 1dBt, befindet sie sich im vorderen Teil
der Brust der Tiere. Die Prothorakaldriise erzeugt das
eigentliche Hautungshormon. Das Hormon des Gehirns
regt ihre Hormonproduktion nur an. Deshalb nennen wir
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das Hirnhormon Aktivationshormon. Es wird in den soge-
nannten neurosekretorischen Zellen des Gehirns gebil-
det. Diese neurosekretorischen Zellen sind typische Ner-
venzellen, besitzen aber daneben noch die Fihigkeit,
Sekret zu bilden. Das Sekret 148t sich an diinnen Schnit-
ten durch das Gehirn mittels besonderer Firbungen sicht-
bar machen.

Im Mikroskop sieht man verschiedene Stadien der Se-
kretbildung. Manchmal sind die Zellen fast leer, in ande-
ren Stadien sind sowohl der Korper der neurosekretori-
schen Zelle als auch ihre Ausldufer prall mit Sekret
geflillt. Auch am noch lebenden, ungefirbten Gehirn sind.
die neurosekretorischen Zellen durch ihr oft bldulichwei
schimmerndes Sekret deutlich von der stumpfgrauen
Masse des Gehirns zu unterscheiden. Das sichtbare Se-
kret ist nicht das Hormon selbst, wohl aber eine Sub-
stanz, an die das Hormon aus irgendeinem Grunde ge-
bunden ist. Das Neurosekret wird im Zellkorper gebildet
und wandert dann langsam in die Ausldufer. Diese verlas-
sen das Gehirn und enden in kleinen Anschwellungen,
die zusammen mit anderen Zellen die sogenannten Cor-
pora cardiaca bilden. Diese paarigen Organe liegen unter
dem Gehirn. In ihnen wird das Neurosekret mit dem Ak-
tivationshormon gespeichert. Von hier aus kann es in die
Hémolymphe entlassen werden. Unmittelbar hinter den
Corpora cardiaca und eng mit ihnen verbunden liegt ein
zweites Organpaar — die Corpora allata. Sie entstehen
wihrend der Embryonalentwicklung aus Einfaltungen der
duBeren Korperwand. Der von den Corpora cardiaca und
den Corpora allata gebildete Komplex der Insekten zeigt
damit eine auffallende Ahnlichkeit mit der Hirnanhangs-
driise — der Hypophyse — der Wirbeltiere; denn diese be-
steht aus einem Hypophysenhinterlappen, der — wie die
Corpora cardiaca — ein Auswuchs des Gehirns ist, und
dem Vorderlappen, der aus einer Abfaltung des embryo-
nalen Darms hervorgeht.

Wihrend wir iiber das Aktivationshormon recht wenig
wissen, kennen wir die chemische Struktur des Hautungs-
hormons der Prothorakaldriise. Dem Nobelpreistriger
Adolf Butenandt und seinem Mitarbeiter Peter Karlson
gelang es, aus 500 kg Puppen des Seidenspinners (Bombyx
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Die weitverzweigte Prothorakaldriise (1) der Puppe eines Schmetter-
lings. Rechts unten liegt das Gehirn (2) mit den Corpora allata (3).

mori) 25 mg dieser Substanz zu gewinnen, die sie Ecdy-
son nannten. Das Ecdyson erwies sich als Steroidhormon.
Es ist also mit den Hormonen, die in der Nebennieren-
rinde der Wirbeltiere gebildet werden, chemisch ver-
wandt.

Das Aktivationshormon der neurosekretorischen Zel-
len des Gehirns 16st die Bildung des Ecdysons aus, und
dieses veranlaBt seinerseits die Hdutung und die Vor-
ginge, die ihr vorausgehen. Wodurch wird nun aber der
Charakter der Hidutung bestimmt, also dariiber entschie-
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den, ob aus ihr eine Raupe, eine Puppe oder ein Falter
hervorgehen wird?

Man konnte sich vorstellen, daB sich die an den Héu-
tungen beteiligten Gewebe selbst allmdhlich verdndern,
so daB der EinfluB des Ecdysons mit zunehmendem Alter
zu jeweils anderen Ergebnissen fiihrt. Wesentlicher fur
den Hiutungstyp ist aber zweifellos die Mitwirkung eines
anderen Hormons. Dieses wird in den Corpora allata ge-
bildet. Gelangt es wihrend der Vorbereitung der Hédutung
in ausreichender Konzentration in die Himolymphe, so
geht aus der Hautung eine Raupe hervor. Eine geringere
Konzentration dieses Hormons l4Bt* eine Puppe oder
einen Schmetterling entstehen.

Wegen der verjugendlichenden Wirkung des Hormons
der Corpora allata bezeichnet man diese Substanz als Ju-
venilhormon. Seine Wirkung wurde erstmals indirekt in
einigen der — jedenfalls in Entomologenkreisen — be-
rithmt gewordenen Versuche des »Altmeisters« der Insek-
tenendokrinologie, des Englinders V.B. Wigglesworth,
mit der blutsaugenden Wanze Rhodnius prolixus nachge-
wiesen. Wigglesworth kopfte Rhodniuslarven oder ent-
fernte ihre Corpora allata. In beiden Fillen ging aus der
folgenden Héutung statt des ndchsten Larvenstadiums
ein vollentwickeltes Insekt hervor.

Insekten — ideale Versuchstiere

Vielleicht erscheint es manchem unglaubwiirdig, daB sich
eine gekOpfte Wanze noch hduten soll. Aber das ist tat-
sdchlich moglich. Auch eine Schabe, der man den Kopf
abgeschnitten hat, lduft oft noch eine gute Woche lang
»recht munter« umher. Wegen dieser bemerkenswerten
Robustheit iiberleben Insekten auch schwerste Operatio-

Schema der hor len Regulation der Ha Der erste Impuls
geht vom Gehirn (1) aus. Hormone veranlassen dann die Hautung und
bestimmen ihren Charakter. An der oben abgebildeten Schabe sieht
man, wo diese Hormondriisen im Korper liegen; 2 — Prothorakal-
driise; 3 — Corpora cardiaca; 4 — Corpora allata; 5 — Aktivationshor-
mon; 6 — Hautungshormon; 7 — Juvenilhormon
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Calliphoratest. Eine Made wird kurz vor ihrer Verpuppung hinter der
Ringdriise geschniirt. Dann verpuppt sich nur das Vorderende. Man
schneidet es ab. Implantiert man in das Hinterende eine reife Ring-
driise (links) oder wird in das Hinterende ein Extrakt injiziert, dann
verpuppt sich auch dieses (unten). Die Verpuppung unterbleibt, wenn
man die geschniirte Made sich selbst iiberldft (rechts).

nen, die viele andere Tiere auf der Stelle toten wiirden.

Dazu kommt noch, daB die Insekten keine Antikérper
bilden. Deshalb kann man bei ihnen miihelos Organe von
einem Tier auf ein anderes verpflanzen. Bei Wirbeltieren
wiirden solche Versuche meistens miBlingen.

Ein weiterer giinstiger Umstand — die Tatsache, daB
bestimmte Insektenhormone ihre Wirkung bei verschie-
denen Arten ausiiben - ist allerdings keine Besonderheit
der Kerbtiere; denn Menschen, die an der »Zuckerkrank-
heit« leiden, kénnen ja ebenfalls mit dem Insulin der
Bauchspeicheldriise von Rindern behandelt werden. Die
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Gleichheit oder Ahnlichkeit der Hormone der verschie-
densten Insektenarten hat aber die Forschung auf diesem
Gebiet wesentlich erleichtert. Beispielsweise wire es Bu-
tenandt und Karlson kaum mdglich gewesen, das reine
Ecdyson aus den Seidenspinnerraupen zu gewinnen,
wenn sie den Hormongehalt ihrer Extrakte auch an Sei-
denraupen hitten feststellen miissen. Statt dessen benutz-
ten sie einen sehr zuverldssigen Test an den Maden der
SchmeiBfliege Calliphora erythrocephala. Bei diesen Tie-
ren sind die Corpora cardiaca und Corpora allata sowie
eine weitere, den Prothorakaldriisen der Schmetterlinge
entsprechende Driise unterhalb des Gehirns zu einem
Ring um die Aorta vereinigt. Schniirt man eine Made
zum geeigneten Zeitpunkt hinter dieser Ringdriise, so
kann sich ihr hinterer Teil nicht mehr verpuppen. Inji-
ziert man aber Ecdyson oder einen ecdysonhaltigen Ex-
trakt, so bildet sich auch an diesem Hinterende eine dun-
kelbraune Puppenkutikula.

An derartig priparierten Maden ohne Ringdriise a8t
sich also sehr schnell und einfach feststellen, ob und wie-
viel Hautungshormon in einer bestimmten Fliissigkeit
vorhanden ist.

»Insektenhormone« aus Pflanzen

Interessant ist, daB es Substanzen mit Juvenilhormonwir-
kung nicht nur in Insekten gibt. Man findet sie auch bei
anderen Lebewesen — besonders in Pflanzen. Das wurde
durch einen eigenartigen Zufall bei Arbeiten mit der
Feuerwanze (Pyrrhocoris apterus) entdeckt.

Wanzen sind Insekten mit unvollkommener Verwand-
lung. Die frisch aus dem Ei geschliipften Larven solcher
Tiere sind den Erwachsenen schon relativ dhalich. Das
imaginale Stadium erreichen sie iiber mehrere Hdutun-
gen, in deren Verlauf sie sich nur verhdltnismaBig wenig
verindern. Obwohl den Insekten mit unvollkommener
Verwandlung solche drastischen Entwicklungsspriinge
fehlen, wie sie flir Insekten mit vollkommener Metamor-
phose charakteristisch sind, wird ihre Entwicklung von
den gleichen Hormonen reguliert.
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Als in den sechziger Jahren der junge Prager Zoologe
Karel Slama zu einem Studienaufenthalt in den USA
weilte, muBte er feststellen, daB sich seine Feuerwanzen,
die er aus Europa mitgebracht hatte, nicht mehr zum
Vollinsekt entwickelten. Bei der letzten Héutung, die zur
Bildung der geschlechtsreifen Wanzen hitte fiihren miis-
sen, entstand immer ein weiteres Larvenstadium. In Prag
hatte man schon 10 Jahre lang Feuerwanzen gehalten, ein
uiberzidhliges sechstes Larvenstadium aber nie beobachtet.
Als Slama systematisch nach der Ursache der abnormen
Héutung suchte, fand er, daB sie durch das Papier verur-
sacht wurde, worauf er seine Feuerwanzen in Amerika
hielt. Daraufhin priifte er zwanzig verschiedene Papier-
sorten. Achtzehn von ihnen verhinderten die Entwick-
lung zu geschlechtsreifen Tieren. Diese Papiere wirkten
also dhnlich wie das Juvenilhormon auf die Wanzen.
Hierzu gehorte auch das Papier der amerikanischen Zei-
tungen und Zeitschriften »New York Times«, »Wallstreet
Journal«, »Boston Globe«, »Science« und »Scientific
American«. Die beiden Ausnahmen waren die in London
erscheinende Zeitung »Times« und die ebenfalls in Lon-
don gedruckte wissenschaftliche Zeitschrift »Nature«.

Die wirksame Substanz des amerikanischen Papiers er-
wies sich als unldslich in Wasser. Sie 16ste sich aber in
Methylalkohol. Die Juvenilhormonwirkung riihrt offenbar
vom Holzanteil des Papiers her; denn das Holz verschie-
dener amerikanischer Nadelbdume hat die gleiche Wir-
kung, z. B. das der Balsam- (4bies balsamea) und das der
Hemlocktanne (Tsuga canadensis).

Stoffe, die wie das Hormon der Corpora allata die Ver-
wandlung zu geschlechtsreifen Insekten hemmen, finden
sich auBler in verschiedenen Nadelbdumen noch in ande-
ren Pflanzen, beispielsweise in dem Lippenbliitler Oci-
mum basilicum und in Hefezellen. Auch aus dem Kot des
Mehlwurms — der Larve des Mehlkifers (Tenebrio molitor)
— isolierte man eine aktive Substanz. Es stellte sich her-
aus, daB sie mit dem Alkohol Farnesol — einer Verbin-
dung mit fiinfzehn Kohlenstoffatomen — identisch ist. In-
zwischen wissen wir, daB das eigentliche Juvenilhormon
der Corpora allata aus drei verschiedenen, einander dhnli-
chen Kohlenwasserstoffen mit recht komplizierten Struk-
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Verhinderung der Metamorphose der Feuerwanze durch Papierex-
trakte. Die Larve des 5. Stadiums (links oben) wiirde sich normaler-
weise in ein Vollinsekt (links unten) verwandeln. Durch die Juvenilhor-
monwirkung des Papiers entsteht statt dessen ein iiberzdhliges, sehr
grofes 6. Larvenstadium (rechts oben), das sich unter Umstinden noch
einmal zu einer noch groferen abnormen 7. Larve hdutet (rechts un-
ten).

turen besteht. Sie werden sogar schon synthetisch herge-
stellt.

Heute kennen wir mehr als 2 500 natiirliche und syn-
thetische Stoffe mit Juvenilhormonwirkung. Sie werden
meist als Juvenoide bezeichnet.

Da man zahlreiche Substanzen mit Juvenilhormonwir-
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kung aus verschiedenen Naturprodukten gewinnen oder
auch chemisch synthetisieren kann, entstand der Ge-
danke, sie als sehr umweltfreundliche Mittel zur Bekdamp-
fung von Insekten zu nutzen; denn es handelt sich hier-
bei ja nicht um Gifte im iiblichen Sinne. Durch die .
Juvenoide soll die Entwicklung geschlechtsreifer Tiere
unterbunden werden, so daB die behandelten Populatio-
nen aussterben. Urspriinglich glaubte man, daB es den In-
sekten nicht moglich wire, gegen die Juvenoide resistent
zu werden - ein Vorgang, der jedes andere Insektizid frii-
her oder spiter stark entwertet —, weil die Entwicklung
einer Unempfindlichkeit gegen ein eigenes Hormon oder
eine Substanz, die dessen Wirkung imitiert, unwahr-
scheinlich erschien. Diese Hoffnung hat sich aber nicht
erfiillt. Erstaunlicherweise wurden verschiedene Insekten
auch gegen diese Mittel allmihlich widerstandsfihig.

AuBerdem richten oft gerade die Larven und nicht die
hiufig weniger gefriBigen erwachsenen Insekten die groB-
ten Schidden an. Bei solchen Schidlingen kann man da-
her im giinstigsten Falle durch ein Juvenoid verhindern,
daB eine neue Generation heranwéchst. Der einmal ein-
getretene SchadfraB 148t sich aber so nicht eindimmen.

Fiir Insekten, die die gréBten Verwiistungen im Imagi-
nalstadium verursachen, konnte sich die Behandlung mit
Juvenoiden aber fiir den einen oder anderen Fall einmal
als Fortschritt gegeniiber den konventionellen Insektizi-
den erweisen.

Das Blau des »Brummers«

Auch nachdem die Imago aus ihrer Puppe geschliipft ist,
hingt ihre Entwicklung noch von Hormonen ab.
Wihrend die vollentwickelte SchmeiBfliege Calliphora
erythrocephala, deren stabiler Panzer in einem prachtvol-
len satten Blau schillert, ein stattliches Tier mit einer fiir
Fliegen recht betrichtlichen KorpergroBe ist, sind die
jungen Fliegen unmittelbar nach dem Verlassen der
Puppe viel kleiner und unscheinbarer. Ihre hellgraue Ku-
tikula ist noch ganz weich. Beide Fliigel sind klein und
verschrumpelt. Diese Tiere konnen zwar laufen, aber
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noch nicht fliegen. Erst im Verlauf der ersten halben
Stunde ihres Lebens als Imago nehmen sie ihre endgiil-
tige Form und GroBe an. Das erreichen sie durch krifti-
ges Luftschlucken, wodurch sie ihren Darmkanal aufbli-
hen. Damit dehnt sich auch ihr Kérper. Die Himolymphe
wird in die Adern der Fliigel gedriickt, und diese entfal-
ten sich.

Kurz nachdem die Fliege ihre endgiiltige Form erlangt
hat, bemerkt man, daB die Kutikula fester geworden ist
und einen leichten blauen Schimmer angenommen hat,
der sich allméhlich immer mehr verstirkt. Nach knapp
zwei Stunden ist die Kutikula vollstdndig ausgefarbt und
verhirtet, so daB der Brummer davonfliegen kann.

Das Verhirten der Kutikula wird durch einen Stoff aus-
gelost, der wenige Minuten nach dem Schliipfen in der
Himolymphe erscheint. Schniirt man einer jungen Fliege
sofort nach dem Verlassen der Puppe mit einem feinen
Faden den Hals, so untérbleiben das Verhirten und Aus-
farben der Ko6rperhiille. Injiziert man einem solchen Tier
Blut aus einer Fliege, die dabei ist, sich normal auszufir-
ben, dann wird auch seine Kutikula kriftig blau. Himo-
lymphe aus einer mehrere Tage alten Fliege ist unwirk-
sam. Die aktive Substanz der Hidmolymphe stammt
vermutlich aus der groBen’ Ansammlung von Nervenzel-
len im Brustabschnitt des Tieres — dem Thorakalgang-
lion; denn ein Extrakt von zerriebenen Thorakalganglien
kann in einer geschniirten Fliege ebenfalls die Gerbung
der Kutikula auslésen. Der Bildungsort der Substanz sol-
len die neurosekretorischen Zellen dieses Ganglions sein.
Auch die neurosekretorischen Zellen des Gehirns enthal-
ten offenbar den wirksamen Faktor. Den genauen Mecha-
nismus des Ausschiittens dieses Hormons — denn um ein
solches handelt es sich vermutlich — kennen wir nicht.
Die Wirkung der Schniirung beruht auf der Unterbre-
chung der Leitfdhigkeit des Halsnervs.

Wahrscheinlich wird das Gehirn auf nervalem Wege
nach dem Schliipfen dazu veranlaBt, seinerseits das Tho-
rakalganglion zur Abgabe des Stoffes an die Himolym-
phe zu bewegen.

Der biologische Sinn dieses Mechanismus ist offen-
sichtlich: Ein sofortiges Verhérten der Korperhiille un-
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mittelbar nach dem Schliipfen wiirde es der Fliege un-
moglich machen, ihre normale Form anzunehmen. Die
verzdgerte Abgabe des Hormons an die Himolymphe 148t
ihr Zeit, sich aufzublidhen und die Fliigel zu entfalten, be-
vor die Kutikula erstarrt ist. Befindet sich die Fliege,
nachdem sie aus der Puppe geschliipft ist, in einem engen
Raum, so kann sie sich nicht aufbldhen. Unter diesen
Umstinden wird auch kein Hormon an die Himolymphe
abgegeben. Dadurch wird verhindert, daB die noch zu
enge Kutikula erstarrt.

Die wirksame Substanz — ein EiweiBkorper — ist bei
den verschiedenen Fliegenarten,weitgehend identisch.

Wie »arbeiten« die Insektenhormone?

Auf welche Weise erfiillen die Hormone ihre Aufgaben?
Das ist eine noch immer nicht befriedigend beantwortete
Frage. Manche wirken vielleicht dadurch, daB sie die
Zellwinde oder Membranen innerhalb von Zellen fiir be-
stimmte Stoffe durchldssiger machen. Das kdnnte dann
neue Stoffwechselprozesse in Gang setzen. Einige Hor-
mone bringen das in der Zellwand gelegene Ferment
Adenylzyklase in einen funktionsfihigen Zustand. Da-
durch entsteht in der Zelle sogenanntes zyklisches Ade-
nosinmonophosphat, das dann seinerseits wieder weitere
Vorgiinge auslost.

Der Wirkungsmechanismus der verschiedensten Hor-
mone wird seit langem an vielen Instituten intensiv er-
forscht. In unserem Zusammenhang am interessantesten
sind zweifellos die Ergebnisse von Untersuchungen iiber

Hormonale Kontrolle des Verhdrtens und Ausfarbens der Kutikula der
Schmeiffliege (Calliphora erythrocephala). Die weiche, graue Kuti-
kula der frisch geschliipften Fliege (oben links) wird erst gedehnt und
danach verfestigt und ausgefdrbt (oben rechts). Schniirt man eine
Fliege unmittelbar nach dem Schliipfen am Hals (Mitte links) oder
zwischen Brust und Hinterleib (Mitte rechts), dann unterbleibt hinter
der Schniirung die Ausfarbung. Durch die Injektion von Hamolymphe
aus einer Fliege, die sich gerade ausgefarbt hat, blduen sich auch diese
Karperteile (unten).

33























































































































































































