Regelmissigkeiten im Wachstum und die Bestimmung der
Larvenstadien von Insekten

Von
HUBERTUS EIDMANN

Das Wachstum lebender Organismen ist ein sehr komplexer Vorgang.
Es ist abhiingig von den vielfaltigen Einfliissen der Umwelt wie Ernihrung,
Temperatur und Feuchtigkeit, ebenso aber auch von den verschiedenen in-
neren Prozessen des Stoffwechsels, der Neu- und Umbildung von Organen,
die sich auf den einzelnen Entwicklungsstufen abspielen. Je differenzierter
ein Organismus ist, desto mehr Faktoren bestimmen das Wachstum des
Ganzen und seiner Teile.

Wachstum im engeren Sinne liisst sich definieren als Zunahme der leben-
den Substanz. Als brauchbares Mass hierfiir haben Davidson & Leslie (fiir
Gewebekulturen) den Gehalt an Desoxyribonukleinsiure vorgeschlagen.
Nicht nur Zellvermehrung, sondern auch Zellvergrosserung kann Wachstum
verursachen. Im allgemeinen stellt man den Zuwachs an Gewicht oder
Grosse, gelegentlich auch die Zunahme bestimmter Substanzen als Ausdruck
fiir das Wachstum fest. Nicht alle Teile eines Organismus pflegen gleich-
missig zu wachsen; man spricht von Allometrie oder heterogonem Wachs-
tum, wenn ein bestimmter Teil oder auch eine Substanz eine abweichende
Zuwachsrate besitzt. Allometrie ist die Voraussetzung fiir Formverinder-
ungen bei der Entwicklung von Lebewesen.

Es haben sich bestimmte Regelmissigkeiten im Wachstum von Organis-
men herausgestellt. Bei allometrischem (disharmonischem) Wachstum pfle-
gen die Masse des Teils (y) sich zu denen des Ganzen oder eines anderen
Teils (x) so zu verhalten, dass sich bei doppelt logarithmischer Darstellung
eine Gerade ergibt (nach der Formel y=k - x?). v. Bertalanffy wies auf einen
Zusammenhang zwischen der Art des Stoffwechsels und des Wachstums
hin und unterschied drei Stoffwechsel- und Wachstumstypen. Man hat auf
den verschiedensten Wegen und bei vielen Gruppen von Lebewesen versucht,
den Verlauf des Wachstums in Regeln zu fassen. Oft sind aus solchen Regeln
und Modellen Riickschliisse auf die physiologischen Grundlagen des Wachs-
tums gezogen worden. Unsere heutigen Kenntnisse iiber die komplexe Natur
der beteiligten Vorgéinge lassen es nicht zu, allgemeinere Schliisse aus em-
pirischen Regeln zu ziehen. Besonders die Ergebnisse der Biochemie und der
Hormonforschung haben vollig neue Perspektiven ercffnet.

Die Entwicklungsgeschwindigkeit poikilothermer Organismen ist von der
Temperatur abhiingig. Deshalb sollte der Zeitfaktor bei der Bestimmung von

Entomol. Ts. Arg. 83. H. 3—4, 1962

11 [153]



154 HUBERTUS EIDMANN

Regelmiissigkeiten im Wachstum wenigstens bei Wechselwarmen nicht be-
riicksichtigt werden. Dies empfiehlt sich auch wegen des haufigen Auftretens
von Entwicklungsstagnationen (Diapause).

Wachstumsregeln bei Insekten

Man muss bei der Postembryonalentwicklung der Insekten zwischen Ge-
wichts- und Grossenzunahme unterscheiden. Das Gewicht nimmt in der
Regel kontinuierlich zu, wenn man von einem gewissen Riickgang im Zu-
sammenhang mit den Hiutungen absieht. Dagegen bedingt die Beschaffen-
heit des Aussenskelettes, dass das Grissenwachstum mehr oder weniger stu-
fenweise vor sich geht. Die aufeinanderfolgenden Entwicklungsstufen oder
Stadien werden durch Hiutungen erreicht, und wihrend der Hiutungen
erfolgt die eigentliche Grossenzunahme. Je stiirker sklerotisiert ein Tier ist,
desto weniger kann es nach dem Erhiirten des Chitinskelettes seine Form
verindern: nur durch Dehnung an weichhiutigen Stellen wie Segmentgren-
zen kann ein Stadium vor der niichsten Hiutung an Grosse zunehmen. Stark
chitinisierte Korperteile wie Kopfkapseln oder Chitinplatten haben praktisch
wihrend des ganzen Stadiums unveriinderte Grosse. An solchen Teilen kann
man deshalb Messungen ausfiihren, und oft lisst sich das Stadium durch
Messwerte charaklensneren.

Als erster hat Dyar durch Messungen an Schmetterlingsraupen nach-
gewiesen, dass die Breiten der I\()pfkdpseln in aufeinanderfolgenden Stadien
im Sinne einer geomelrischen Progression zuzunehmen pfleﬂ'en Die Werte
fiir die einzelnen Stadien stimmen also mit den Gliedern einer geometrischen
Reihe iiberein: die Grosse des folgenden Gliedes ergibt sich jeweils durch
Multiplikation des vorhergehenden Gliedes mit stets demselben Faktor.
Selbstverstandlich ist dieser Progressionsfaktor oder die Zuwachsrate unter-
schiedlich fiir verschiedene Arten und bei allometrischem Wachstum (vergl.
de Beer) auch fiir verschiedene Korperteile. Triigt man graphisch die Grosse
der Stadien gegen die Stadien auf, so werden wie einzelnen Punkte durch
eine Exponentialkurve verbunden. Man spricht deshalb auch von exponen-
tiellem Wachstum.

Exponentielles Wachstum (Dyars Regel) ist in vielen Fiillen und bei ver-
schiedenen Insektengruppen gefunden worden Die Regel lidsst sich nicht
nur fiir Kopfkapseln anwenden, sondern auch fiir andere Teile, fiir die Ge-
samtliinge des Tieres und fiir die Gewichlszunahme. Gelegentlich ist Dyars
Regel missverslanden worden, indem man eine fiir alle Arten feststehende
Wachstumsrate annahm oder nur den Quotienten zwischen den Messwerten
zweier Stadien als Progressionsfaktor verwendete. Dyar stellte jedoch ledig-
lich die geometrische Progression fest, und aus seinen Daten ist kaum zu
ersehen, auf welche Weise er die Zuwachsraten bestimmte.

v. Bertalanffy charakterisierte die Insekten durch einen Wachstums- und
Stoffwechseltypus: Grossenwachstum und Gewichlszunahme verlaufen expo-
nentiell, der Stoffwechsel (die Atmungsintensitit) ist dem Gewicht direkt
proportional. Diese Verhilinisse sind in vielen Fillen bestiitigt worden. Es
darf hier erwihnt werden, dass eigene, unveroffentlichte Untersuchungen
bei dem Riisselkifer Hylobius abietis L. ebenfalls in diese Richtung deuten:
Gewicht, Volumen und Kopfkapselbreite nehmen offensichtlich im Sinne
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einer geomeltrischen Reihe zu. Der Stoffwechsel ist anscheinend dem Gewicht
proportional und die Kubikwurzel aus dem Gewicht der Kopfkapselbreite
(Freilandtiere). Bei Stoffwechseluntersuchungen ist allerdings zu beachten,
dass Tiere in Diapause eine abweichende Atmung zu haben pflegen.

Dyars Regel hat trotz der zahlreichen Bestitigungen nicht den Rang eines
immer zutreffenden Gesetzes. Bei vielen Arten stimmt die Grossenzunahme
der Larvenstadien nicht mit einer geometrischen Reihe iiberein. Ghent stellte
bei einigen Blattwespenarten lineares Wachstum fest. Dies bedeutet, dass die
Kopfkapselbreiten der einzelnen Stadien mit den Gliedern einer arithmeti-
schen Reihe iibereinstimmen. Bei einer arithmetischen Reihe wird das fol-
gende Glied durch Addition des stets gleichen Summanden zu dem jeweils
vorhergehenden Glied erhalten: die Differenzen zwischen benachbarten Glie-
dern einer Reihe sind also immer gleich. Aus Lingenmessungen an Raupen
von 5 Argynnis-Arten schloss Fischer, dass sich die Masse der spiiteren
Stadien jeweils aus der Addition der beiden vorhergehenden ergaben. Dies
entspricht einer Fibonacci-Reihe. Sein Material hatte allerdings sehr geringen
Umfang (siehe unten).

Als Sonderfall geometrischer Progression kann die von Przibram auf-
gestellte Regel betrachtet werden. Danach sollen sich Gewicht und Grosse

3 _
wie n: Jn verhalten, und in aufeinanderfolgenden Stadien soll eine Gewichls-

verdoppelung eintreten: dem Progressionsfaktor n=2 fiir das Gewicht ent-
3

spricht so die Zuwachsrate ¥n=1.26 fiir die Grosse. Die Gewichtsverdop-
pelung wird durch Zellteilungen erklirt. Fiir Fille, in denen das Grossen-
wachstum den Faktor 1,26 mehrfach iiberstieg, wollte Bodenheimer ,latente
Teilungsschritte® annehmen. Przibrams Regel kann zutreffen, ist jedoch im
Lichte neuerer Befunde als Ausnahmefall anzusehen. Das allometrische
Wachstum, die bei bestimmten Zelltypen verbreiteten Endomitosen (siehe
z.B. Henke, Kunze] und das Wachstum durch Zunahme der Zellgrisse (s.
Abercrombie) beraubt die Annahmen der Grundlage. Bei Pristiphora erich-
soni Htg. ist die Gewichtszunahme grosser als der Faktor 2 und im iibrigen
kaum durch eine geometrische Reihe zu charakterisieren: das Verhiltnis der
Kubikwurzel aus dem Gewicht zu der Kopfkapselbreite nimmt zu (eigene
unveroffentliche Daten: vergl. Davey, Teissier 1931).

Abweichungen von Regeln und Fehlerquellen

Nicht bei allen Insekten liegen die gleichen Verhiltnisse beziiglich des
Wachstums vor. Darauf soll spiter noch niiher eingegangen werden. Das
Wachstum ist bekanntlich eng mit dem Stoffwechsel verkniipft. Die Hiu-
tungen werden durch Hormone gesteuert. Auch das Wachstum und der
Stoffwechsel werden von Hormonen beeinflusst. Die Abgabe der Hormone
wiederum ist von verschiedenen Bedingungen abhingig (s. z.B. Novak,
Pflugfelder). So erklirt es sich von selbst, dass viele Ausnahmen und Un-
regelmissigkeiten vorkommen kénnen. Dafiir sind nicht nur erbliche oder
innere Faktoren verantwortlich. Ganz allgemein wird die Anwendung von
Regeln auf das Wachstum von Insekten durch bestimmte Umstinde er-
schwert:
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Je weniger Stadien eine Art durchliuft, desto schwieriger wird der Nach-
weis, dass eine bestimmte Regel zutrifft. Unsichere Messwerte auf Grund
ungenauer Messungen, geringen Umfangs oder grosser Streuung des Mate-
rials lassen oft keine sicheren Schliisse zu. Weibchen werden héufig grisser
und schwerer als Minnchen, sie durchlaufen auch nicht selten ein Stadium
mehr. Unter ungiinstigen Verhiltnissen (bes. Nahrung, Temperatur, Feuch-
tigkeit) konnen mehr Hiutungen, auch Hiutungen ohne Wachstum vor-
kommen. Auch unter gleichen, nicht abnormen Bedingungen kann dieselbe
Art und oft sogar dasselbe Geschlecht eine unterschiedliche Anzahl von
Stadien durchmachen. Das Vorkommen von mehr oder weniger Hiutungen
bei einer Art kann genetisch bedingt sein. Unterschiedliche Entwicklungs-
bedingungen, beispielsweise beziiglich Temperatur oder Nahrung, sowie Dia-
pause konnen das Wachstum von Tieren voriibergehend (fiir ein oder einige
Stadien) oder endgiiltig (z.B. Zwergwuchs) beeinflussen (vergl. Roeder).
Nicht selten kommen fallende Zuwachsraten vor, anscheinend besonders
zwischen dem letzten und dem vorletzten Stadium.

Im Folgenden sind die gewdhnlichsten Fehlerquellen bei der Beurteilung
von Regelmissigkeiten im Wachstum von Insekten zusammengestellt.

A. Fehler der Methode

1. Ungeniigende Anzahl von Messungen
2. Ungenaue Messungen

Messungen an ungeeignetem Korperteil
Ungeeignetes Rechenverfahren

rar

B. Fehlerquellen im Material

Geringe Anzahl von Stadien

Unterschiedliche Anzahl von Stadien

Grosse Variation der einzelnen Stadien

Rassen-, Familien- oder dhnliche Unterschiede
Unterschiede zwischen den Geschlechtern, Sexualindex
Unterschiedliche oder ungiinstige Entwicklungsverhiltnisse

—_

S

a) Nahrung

b) Temperatur

c¢) Feuchtigkeit

d) Bestrahlung, Photoperiode

e) Diapause

f) Parasitierung, Krankheiten

g) andere giinstige oder ungiinstige Einfliisse

Betrachtet man die vielen Besonderheiten und Fehlerquellen, so kann man
eine allgemeingiiltige Regel kaum erwarten. Fiir eine solche fehlen auch
die theoretischen Grundlagen.

Die Anwendung von Regeln

Nichtsdestoweniger ist es oft bei praktisch entomologischen Untersuch-
ungen wiinschenswert, den Verlauf des Wachstums bestimmen oder an Hand
unvollstiindiger Daten voraussagen zu kénnen. Ausser der Beobachtung der
Insekten in Zuchten, der morphologischen oder biologischen Charakteri-
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_sierung der Stadien ist man hiufig gezwungen, Messungen vorzunehmen.
Ein einigermassen zuverlissiger mathematischer Ausdruck koénnte auch bei
der theoretischen Uberpriifung gefundener Werte gute Dienste leisten.

Hierzu bedarf es zweier Voraussetzungen, erstens einer einfachen Formel
fiir die Berechnung, zweitens der Kenninis, in welchen Gruppen die betref-
fende Formel zuzutreffen pflegt. Bei der theoretischen Fragwiirdigkeit einer
jeden Wachstumsfunktion kann eine komplizierte Formel wie etwa die von
Bachman vorgeschlagene nur fiir spezielle Untersuchungen in Betracht kom-
men. Da die Entwicklungsverhiilinisse in den einzelnen Insektengruppen
recht unterschiedlich sind, muss die Anwendbarkeit der Funktion fiir die
systematischen Gruppen gepriift werden.

Fiir den praktischen Gebrauch kommen in erster Linie arithmetische und
geometrische Reihen in Betracht. Wenn diese einfachen mathematischen
Ausdriicke nicht zutreffen, so diirfte es im allgemeinen besser sein, nicht
nach Wachstumsregeln zu suchen. In besonderen Fillen kann man natiir-
lich priifen, ob sich der Verlauf des Wachstums etwa durch sigmoide Kurven
beschreiben lisst. Die am besten geeigneten Werte als Grundlagen der Be-
rechnungen sind in der Regel die Mittelwerte fiir die einzelnen Stadien und
eventuell Geschlechter oder die Maxima der Verteilungskurven. Andere Werte
wie beispielsweise die Grenzen der Streuung sind sind oft schwerer zu ermit-
teln und geben nicht so gute Daten an die Hand. Aus den Reihenformeln
konnen die Formeln zur einfachen Berechnung der Differenzen d oder der
Progressionsfaktoren r hergeleitet werden:

a,—a
Fiir arithmetische Reihe: dz-"—Tl
s
i
Fiir geomeltrische Reihe: r= \/ﬁz_
a4

Dabei bedeutet n die Anzahl der Reihenglieder a (Stadien); a, ist das letzte
und a; das erste Reihenglied. Die Berechnungen nach diesen Formeln sind
einfach und vorteilhaft, und man kann d oder r aus den Messungen an
beliebigen Stadien wie z.B. den am sichersten bestimmten ermitteln. Sie
kénnen auch als arithmetischer Mittelwert aus den Differenzen bzw. als
geometrisches Mittel aus den Quotienten zwischen den einzelnen, aufein-
anderfolgenden Stadien berechnet werden. Mit Hilfe von d und r werden die
theoretischen Werte fiir die Glieder einer arithmetischen und einer geometri-
schen Reihe errechnet, wobei man wiederum von dem am sichersten bestimm-
ten Stadium ausgehen kann. Eine einfache Schiitzung der Ubereinstimmung
mit der Serie ergibt sich aus der Bestimmung der prozentuellen Abweichung
der gemessenen von den theoretisch berechneten Werten fiir die Stadien.

Bei ungenauen oder wenigen Messungen kann man die Werte der Kopf-
kapselbreiten (arithmetisch) oder ihre Logarithmen (geometrisch) graphisch
gegen die Stadien auftragen: bei Ubereinstimmung mit der entsprechenden
Reihe muss sich wenigstens anniihernd eine Gerade ergeben. Fiir eingehende
Untersuchungen stehen genauere, statistische Methoden zur Verfiigung. So
lisst sich mit einer Varianzanalyse priifen, ob die gemessenen Wachstums-
stufen von der linearen Regression y=a-bx fiir eine arithmetische Reihe
und log y=a-+bx fiir eine geometrische Reihe abweichen (y=Messwerl fiir

Entomol. Ts. Arg. 83. H. 3—4, 1962



158 HUBERTUS EIDMANN

das Stadium, x=Stadium). Die Verwendung solcher genauer Methoden ist
nur in speziellen Fillen angezeigt.

Im Folgenden soll an Hand von Literaturangaben und einigen eigenen
Beitriigen ein kurzer Uberblick iiber die Wachstumsverhiltnisse in verschie-
denen Insektengruppen gegeben werden. Die Beispiele sind vorwiegend aus
dem Gebiet der angewandten Entomologie gewiihlt. Die Ubersicht soll nur
zur Orientierung iiber die Probleme dienen und ist nicht als eine umfas-
sende Behandlung des Themas zu betrachten. Die im Literaturverzeichnis auf-
gefithrten Arbeiten enthalten weitere Beispiele. Der Verlauf des Wachstums
wurde mit arithmetischen und geometrischen Reihen verglichen, andere Funk-
tionen wurden nicht gepriift. Da fast alle Messwerte in der Literatur zuging-
lich sind und sich die Schitzungen und Berechnungen leicht ausfithren las-
sen, brauchen Daten und Tabellen hier nicht wiedergegeben zu werden.

Der Verlauf des Wachstums in verschiedenen Insektengruppen

Hemimetabole Insekten

Zu den beziiglich ihres Wachstums am besten untersuchten Tieren gehort
die Stabheuschrecke Carausius morosus Br. (Doskoc¢il, Janda & Wenig, Eid-
mann, Teissier u.a.). Sie hat eine feststehende Anzahl von Hiutungen (6
Larvenstadien), und zwischen zwei Hiutungen bleibt die Kérperlinge fast
unveriindert. Die verschiedenen Korperteile zeigen allometrisches Wachstum,
und das Lingenwachstum wie auch die Gewichtszunahme folgen einiger-
massen einer geometrischen Progression (das 1. Stadium hat stirkeren Zu-
wachs). Die Liange nimmt durchschnittlich mit dem Faktor r=1,27 zu, das
Gewicht mit r=2.1. Diese Werte kommen Przibrams Regel sehr nahe. Die
individuelle Variation beim Wachstum scheint hauptsachlich von zwei
bestimmten Faktoren abhiingig und regelmiissig zu sein (Teissier 1953). Die
Art vermehrt sich thelytok parthenogenetisch, und Minnchen treten sehr
selten auf. Die Minnchen der Wanderheuschrecken Schistocerca gregaria
Forsk. und Locusta migratoria migratoricides (R.&F.) durchlaufen ebenso
wie die Weibchen 5 Larvenstadien, doch werden die Weibchen im Verlauf
der Entwicklung schwerer und grisser (Davey, Duarte). Gewichts- und
Grossenzunahme erfolgen mehr oder weniger exponentiell (bei S. gregaria
ist Gewicht=Faktor k- Linge®), und Duarte will sogar die von Bodenhei-
mer erweilerte Regel von Przibram fiir verschiedene Korperteile bestitigt
finden. Weibchen von L. migratoria konnen 6 Stadien durchlaufen, wobei
das iiberzihlige Stadium in morphologischer Hinsicht einem 3. oder 4. Sta-
dium entspricht: dieser Sonderfall der Entwicklung scheint erblich zu sein
(Key). Auch Blatta orientalis L. hat bei 6 Larvenstadien fiir beide Geschlech-
ter grossere Weibchen als Médnnchen. Die Grossenzunahme erfolgt nicht
streng regelmissig, aber doch wenigstens teilweise in geometrischer Pro-
gression (Quadri). Seamans & Woodruff (nach Wigglesworth) stellten bei
Blattella germanica L. fest, dass die Tiere bei schlechler Nahrung eine gros-
sere Anzahl von Hiutungen mit geringerer Wachstumsrate durchmachen.
Die Zikade Euscelis plebeius (Fall.) kann bei gleicher Entwicklungsdauer
unterschiedliche Wachstumsraten zeigen, die von der Photoperiode ab-
hingig sind (Miiller).
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Diptera

Der Lingenzuwachs von Drosophila-Larven erfolgt in geometrischer
Progression (v. Bertalanffy, bezogen auf Zeit). Der Pharynx von Haema-
topota wichst ebenfalls exponentiell (s. Wigglesworth). Andererseits kann
man das Wachstum oft nicht in Regeln fassen, wie z.B. bei den von Terterjan
angegebenen Massen fiir die 6 Larvenstadien der Simuliiden Wilhelmia para-
equina Puri und Odagmia Kiritshenkoi Rubz. Es lidsst sich noch nicht beur-
teilen, inwieweit Regelmissigkeiten im Wachstum bei Dipteren zu erwarten
sind. Vermutlich liegen in verschiedenen Gruppen unterschiedliche Verhiilt-
nisse vor.

Coleoptera

Auch bei den Kiéfern muss man zumindest die grisseren systematischen
Einheiten auseinanderhalten, da die Bedingungen und der Verlauf der Ent-
wicklung sehr verschieden sein kiénnen.

Die Carabiden durchlaufen in der Regel 3 Larvenstadien (Bengtsson, van
Emden). Van Emden stellte in Ausnahmefillen 2 Stadien fest und vermutete,
dass bei den Helluonini mehr als 3 Stadien auftreten konnen. Die von ihm
angegebenen Masse fiir die Kopfkapselbreiten von vielen Arten lassen auf
exponentielles Wachstum schliessen. Die Linge der Exuvien von Chlaenius
impunctifrons Say. nimmt nach den Messungen von Claassen ebenfalls expo-
nentiell zu.

Blunck studierte eingehend die Entwicklung von Dytiscus marginalis L.
Die Verinderung der Korperproportionen in den 3 Larvenstadien geht u.a.
aus den verschiedenen Zuwachsfaktoren fiir die einzelnen Teile und Stadien
hervor. Die Liange der Tiere und der Exuvien auf den 3 Stadien verhiilt
sich wie 2 :3:5, folge also weder einer arithmetischen noch einer geometri-
schen Reihe.

Die Elateriden koénnen, wie das Beispiel von Agriotes sputator L. zeigt,
Hiutungen ohne Wachstum durchmachen (Basden): dies wird vermutlich
durch Nahrungsmangel verursacht. Die Art lisst weder aus Grossenmes-
sungen noch auf andere Weise deutliche Larvenstadien erkennen, sondern
nur Entwicklungsstufen, und selbst deren Anzahl ist unterschiedlich.

Besondere Vorsicht in der Anwendung von Wachstumsregeln scheint bei
den Dermestiden geboten zu sein. Nach den Untersuchungen von Kreyenberg
an Dermestes lardarius L. und D. vulpinus F. bewirkt erhohte Temperatur
eine grossere Anzahl von Hautungen. Dagegen hat héhere Feuchtigkeit nur
eine Verlingerung der Entwicklung zur Folge, und bei Nahrungsmangel tre-
ten nicht vermehrte Hautungen, sondern zwergwiichsige Tiere auf. Weib-
chen sind grosser als Miannchen, bei lardarius pflegen sie auch ein Stadium
mehr durchzumachen als die Midnnchen. Bei Versuchen iiber die Erndhrung
von D. vulpinus fand Gay in den Kontrollen unter véllig gleichen Beding-
ungen 6 und 7 Larvenstadien fiir beide Geschlechter. In einer Versuchs-
gruppe erfolgte die Verpuppung nach 7—10 Larvenstadien. Die Dauer der
Entwicklung und die in jeder Versuchsgruppe variierende Zahl der Hiu-
tungen war von der Zusammensetzung des Nihrmediums abhiingig. Bei
Anthrenus verbasci L. variiert die Anzahl der Larvenstadien (bis zu 19) in
Abhiingigkeit von der Temperatur (Blake). Hohere Temperatur und un-
giinstige Entwicklungsverhiiltnisse ergeben mehr Hiutungen, und die Anzahl
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der Hautungen ist mit der Dauer der als Larve verbrachten Zeit korreliert.
Unter ungiinstigen Bedingungen kénnen ausgewachsene Larven sich mehr-
fach hiuten und dabei wesentlich an Grésse abnehmen.

Bei den Coccinelliden fillt die anscheinend konstante Zahl der Larven-
stadien auf. Van Emden gibt an, dass alle Coccinelliden 4 Larvenstadien
durchlaufen, und fiithrt in einer Tabelle Kopfkapselbreiten und andere Werte
fiir eine Reihe von Arten auf. Bei manchen Arten scheint Dyars Regel zuzu-
treffen, bei anderen nur teilweise oder nicht. Allerdings hilt van Emden die
Messwerte in vielen Fillen fiir ungenau, und seine Annahme, dass grossere
Arten stiirker wachsen, bediirfte wohl der Bestitigung an umfangreicherem
Material. Die 4 Larvenstadien von Pullus impexus Muls. (s. Delucchi) stim-
men gut mit den Gliedern einer geometrischen Reihe iiberein. Bei Hyperaspis
binotata Say. lisst sich Dyars Regel nur auf die drei ersten Stadien anwen-
den, withrend das 4. geringeren Zuwachs zeigt (Simanton). Es ist moglich,
dass die Coccinelliden eine hinsichtlich des Wachstums einheitlichere Gruppe
sind.

Die Zunahme der Kopfkapselbreite von Larven des Anobiiden Dryophilus
pusillus Gyll. erfolgt exponentiell, doch handelt es sich hier nur um drei
Stadien (Eidmann).

Die Ubereinstimmung mit einer Wachstumsfunktion ist bei wenigen Sta-
dien schwerer nachzuweisen. Dies gilt auch fiir die Engerlinge der Scara-
baeiden. Alle hier angefiihrten Arten besitzen normalerweise 3 Larvensta-
dien. Kern gibt zwar fiir Amphimallus solstitialis 1.. 5 Stadien an, die nicht
Dyars Regel folgen, sondern — mit Ausnahme des 1. Stadiums — gut mit
den Gliedern einer arithmetischen Reihe iibereinstimmen. Nach den Unter-
suchungen von Brammanis dagegen macht die Art zumindest in Schweden
ebenso wie Serica brunnea L. nur 3 Larvenstadien durch und wiichst expo-
nentiell. Die von Golovjanko mitgeteilten Werte fiir die 3 Stadien von Poly-
phylla fullo L. und Anoxia pilosa Fabr. zeigen grossenordnungsmiissig
gleiche Abweichungen von den Gliedern einer arithmetischen oder geometri-
schen Reihe; seine Daten fiir Melolontha hippocastani Fabr. folgen Dyars
Regel. Einigermassen gute Ubereinstimmung mit diesen Daten und Dyars
Regel ergeben auch die Kopfkapselmessungen fiir M. hippocastani und M.
melolontha L. bei Jorgensen (Werte von Subklew). Dem Wachstum von
Popillia japonica Newman hat Abercrombie eingehendere Unlersuchungen
gewidmet. Er fand fiir die drei aufeinanderfolgenden Stadien abnehmende
und stark variierende Zuwachsraten von Gewicht, Korperlinge sowie Liinge
und Breite der Kopfkapsel. Das Grissenwachstum der Larve wird haupt-
siichlich durch Zunahme der Zellgrisse und nicht durch Zellteilungen ver-
ursacht.

Die Larven des Cerambyciden Tetropium gabrieli Weise durchlaufen nach
Gorius 8 und 9 Entwicklungsstadien. Sie lassen sich mit Ausnahme des 1.
den Gliedern einer geometrischen Reihe zuordnen. Auch das 1. Stadium
passte in diese Reihe, wenn man annehmen wollte, dass ein weiteres Stadium
zwischen dem festgestellten 1. und 2. liegt. Der Umfang des Zuchtimaterials
(87 Messungen) lisst aber keine weiteren Schliisse zu.

Abnehmende Zuwachsraten und zunehmende Differenzen zeigen Kopf-
kapselbreite und Linge der 3 Larvenstadien von Bruchus atomarius L.
(Scherf), so dass sich die Masse dieses Bruchiden keiner einfachen Reihe
zuordnen lassen.
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Die Larvalentwicklung einiger Curculionidenarten ist niher studiert wor-
den. Otiorrhynchus niger F. hat drei Larvenstadien (Schindler), die genau
den Gliedern einer geometrischen Reihe entsprechen. Nach Andrewartha
durchliuft O. eribricollis Gyll. 10 Stadien in geometrischer Progression. Die
drei Stadien von Brachonyx pineti Payk. (Bakke) haben einigermassen expo-
nentielles Wachstum. Bei Pissodes approximatus Hopk. weichen die nach
Dyars Regel berechneten Werte zwar etwas von den gemessenen (Finnegan)
ab, stimmen aber wesentlich besser als die einer arithmetischen Reihe mit
den vier Stadien iiberein. Schwierigr werden die Verhiltnisse bei den Hylo-
bius-Arten. Hylobius pales Hbst. macht nach Finnegan 5 oder auch 6 Larven-
stadien durch. Die kleineren Larven des 5. hiiuten sich noch einmal zum 6.
Stadium und ergeben so griossere Vorpuppen und Imagines als die Tiere mit
5 Stadien. Weibliche Larven sind im Durchschnitt grisser als minnliche.
Beide Geschlechter wachsen wenigstens bis zum 5. Stadium exponentiell.
Hylobius radicis Buch. hat sogar 5—7 Larvenstadien (Finnegan). Unter
etwas willkiirlicher Anwendung von Dyars Regel versuchte Trigardh, die
Anzahl der Larvenstadien von Hylobius abietis L.. auf 6 zu schitzen. Neue
Untersuchungen an einem grossen Freilandmaterial (Nordic Forest Ento-
mologists) lassen vermuten, dass sowohl 5 als auch 6 Stadien vorkommen.
Unter giinstigen Bedingungen diirfte die Entwicklung iiber 5 Stadien vor-
herrschen, und die Zunahme der Kopfkapselbreiten erfolgt in geometrischer
Progression. In individuellen Laboratoriumszuchten (eigene, unverdiffent-
lichte Ergebnisse) treten 5 und — weniger hiufig — 6 Stadien auf. Vermut-
lich spielt bei der griosseren Zahl der Hiutungen der Nahrungsfaktor eine
Rolle. Diese Annahme wird gestiitzt durch die etwas lingere Entwicklungs-
dauer der Tiere mit 6 Stadien und durch die gegeniiber Kiefer unklarere
Verteilung der Kopfkapselbreiten bei Freilandtieren von Fichte (Nordic
Forest Entomologists). Ausserdem héutete sich in den Zuchten eine Larve,
die auf Grund einer Deformation nicht normal fressen konnte, in fast rhyth-
mischen Zeitabstinden und ging schliesslich im 14. Stadium ein, wahrschein-
lich an Unterernihrung (Ehnstrom & Eidmann). In allen Zuchtversuchen
trat eine sinkende Tendenz der Zuwachsraten zutage.

Die Ipiden durchlaufen eine unterschiedliche Anzahl von Larvenstadien
und wachsen oft exponentiell. Nach Lekander hat Crypturgus cinereus Hbst.
2 Stadien (keine Regel anwendbar), Polygraphus poligraphus L. 3 Stadien
und exponentielles Wachstum, Blastophagus piniperda L. 4 Stadien und
ebenfalls exponentielles Wachstum. Dyars Regel folgen auch die von Prebble
untersuchten Arten Dendroctonus simplex Lec. (4 Stadien), Pityokteines
sparsus Lec. (3 Stadien) und Ips pini Say (3 Stadien). Dendroctonus brevico-
mis Lec. hat 4 Stadien (Miller & Keen), D. micans Kug. hat 5 (Goehrn, Hen-
riksen & Beier Petersen) und folgt Dyars Regel. Fiir D. pseudotsugae Hopk.
berechnete Bedard mit Hilfe von Dyars Regel und basierend auf dem 1., 2.
und letzten Stadium zwei fehlende Zwischenstadien und fand an Freiland-
material gute Ubereinstimmung mit den postulierten 5 Stadien. Dagegen
konnten Vité & Rudinsky bei derselben Art nur 4 Stadien feststellen: sie
folgen ebenfalls Dyars Regel. Nach den Befunden von Kaston & Riggs lassen
gemischte Proben von Hylurgopinus rufipes Eichh. eine Bestimmung der
Anzahl von Larvenstadien an Hand der Kopfkapselbreiten nicht zu. In der
Natur treten namlich Unterschiede zwischen verschiedenen Bruten auf, und
es kommen Familien mit 5 und solche mit 6 Stadien vor. In Zuchten wurden
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6. 7 und evtl. auch 8 Stadien durchlaufen, in einer Brut bei rasch trocknen-
der Rinde sogar 9—12 (Nahrungsfaktor?). Die Zahl der Larvenstadien war
mit der Dauer der Larvalentwicklung korreliert. Bei Freilandtieren erfolgt
das Wachstum bis zum 5. Stadium in geometrischer Progression, zwischen
dem 5. und 6. Stadium ist die Zuwachsrate geringer.

Bei Kifern kann, wie die Beispiele zeigen, ein regelmissiges Wachstum
vorkommen. Besonderheiten in der Entwicklung sind jedoch so allgemein,
dass man Regeln nur mit grosster Vorsicht anwenden kann. Vielleicht herr-
schen in gewissen Gruppen wie den Carabidae, den Coccinellidae und den
Scarabaeidae einheitlichere Verhiltnisse, aber auch hier lassen sich kaum
Voraussagen machen.

Lepidoptera

Bei Beobachtungen an Schmetlerlingsraupen fand Dyar die geomelrische
Progression im Wachstum. Die Lingenmessungen an Raupen von 5 Argyn-
nis-Arten mit 4 bzw. 5 Stadien, aus denen Fischer auf die Ubereinstimmung
mit einer Fibonacci-Reihe schloss, reichen nicht zur Bestitigung dieser oder
einer anderen Regel aus. Bei Boarmia bistortata Goeze folgen die 5 Stadien
(Schefer-Immel) wahrscheinlich Dyars Regel. Die Anzahl der Stadien und
der Verlauf der Entwicklung iiberhaupt ist bei vielen Schmetterlingsarten
stark von der Nahrung abhingig. In Zuchten an ungewéhnlichem Futter
(Canna indica) erhielt Kurir bis zu 12 Stadien von Synfomis phegea L. und
6—7 Stadien von Lymantria dispar L. anstatt der normalen 5—6. Lymantria
monacha L. durchliuft, ebenfalls in Abhingigkeit von der Nahrung, 5—9
Stadien (meist 6), und wie bei L. dispar haben auch bei dieser Art die Weib-
chen oft ein Stadium mehr als die Minnchen (Mayer). Die Larvalentwick-
lung der Noctuide Papaipema nebris Gn. verlauft bei schlechter Nahrung
langsamer (Decker), und bei den in periodischen Zeitabstinden erfolgenden
Hautungen wachsen die Tiere enisprechend weniger oder gar nicht. So kon-
nen 7—16 Sladien auftreten, meist sind es 7—9, und im letzten Stadium
haben die Raupen in allen Fillen ziemlich die gleiche Grosse. Oft durch-
laufen weibliche Raupen von P. nebris ein Stadium mehr als méinnliche. Die
Tiere wachsen tiber 7—10 Stadien exponentiell. Auch Luperina stipata Morr.,
die normalerweise 6 Stadien hat, kann unter ungiinstigen Bedingungen (z.B.
Nahrung, Temperatur) bis 11 Stadien durchmachen (Decker). Das normale
Wachstum mit 6 Stadien erfolgt in geometrischer Progression; bei 7 Stadien
ist die Zuwachsrate nur bis zum 5. konstant und nimmt dann ab. Die von
Zwolfer angegebenen Werte fiir die 5 Stadien von Panolis flammea Schiff.
nihern sich zwar teilweise einer geometrischen Progression an, stimmen
aber weder mit den Gliedern einer geometrischen noch einer arithmetischen
Reihe tiberein. Ripley stellte bei Untersuchungen an Noctuiden stark variie-
rende Wachstumsraten fest; meist lag der Zuwachs vom 1. zum 2. Stadium
iiber und der vom vorletzten zum letzten Stadium unter dem Durchschnitt.
In Zuchten mit hoher Feuchtigkeit machte Agrotis ypsilon Rott. ein Stadium
weniger, Polia renigera eins mehr als normal durch. Nur bei einer der
untersuchten Arten durchliefen die Weibchen zum Teil ein Stadium mehr
als die Minnchen. Gaines & Campell konnten bei Heliothis obsoleta Fab.
Dyars Regel nicht verwenden, da die Zuwachsrate nicht konstant war.
Bruten an Mais hatten 6, an Baumwolle 7 Stadien.
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In verschiedenen Fillen trifft bei Kleinschmetterlingen Dyars Regel zu.
Dies ist u.a. bei Coleophora laricella Hbn. der Fall (Eidmann). Allerdings
kann bei vorzeitigem Wecken aus der Diapause in der letzten Larvenhiu-
tung zum 4. Stadium abnorm geringer Zuwachs erfolgen (eigene Unter-
suchungen, unverdffentlicht), so dass die Grosse solcher Tiere zwischen
einem normalen 3. und 4. Stadium liegt. Dioryctria disclusa Heinrich hat 5
Stadien mit exponentiellem Wachstum, die 5 Stadien von D. abietella D. & S.
dagegen stimmen nur schlecht mit einer Reihe iiberein (Lyons). In Abhéingig-
keit von der Nahrung macht Tineola biselliella Hum. 4—40 Hiutungen
durch: die Weibchen haben oft eine grossere Anzahl von Stadien (Titschack).
Nach McGugan haben parasitierte Riupchen von Choristoneura fumiferana
Clem. kleinere Kopfkapseln. In den beiden letzten Stadien (5. und 6.) sind
die Kopfkapseln ménnlicher Tiere kleiner als die weiblicher. Dieser Unter-
schied scheint allerdings nicht in allen Populationen zutage zu treten (Bean
& Batzer). Das Wachstum erfolgt zwar exponentiell, doch haben die spi-
teren Stadien eine stirkere Zuwachsrate als die ersten. Dies hingt vielleicht
mit verinderten Erndhrungsverhélinissen (Friihjahrsfrass an Knospen) oder
auch mit der Diapause zusammen. Eiraupen nehmen keine Nahrung von
aussen auf, sondern leben von den mitgegebenen Dotterreserven. Das 2.
Stadium iiberwintert in Diapause. Es kommen auch Tiere vor, die im Friih-
jahr in eine zweite Diapause eintreten (meist im 4. Stadium). Diese Tiere
nehmen in dem der 2. Diapause vorhergehenden Stadium weniger Nahrung
auf als solche, die sich normal weiterentwickeln, auch haben sie im Dia-
pause-Stadium wesentlich geringere Kopfkapselbreiten (Harvey). Auch Cho-
ristoneura murinana Hbn. lebt im 1. Stadium von den Dotterreserven im
Mitteldarm (Franz) und iiberwintert nach dem Eintritt ins 2. Stadium. Das
Wachstum zwischen dem 1. und 2. Stadium ist deutlich geringer als zwischen
den spiteren: vom 2. Stadium an stimmen die Kopfkapselbreiten gut mit
den Gliedern einer geometrischen Reihe iiberein. Franz wie auch Wittig
haben die Angabe bei Weber iiber Dyars Regel missverstanden: deshalb
weichen die von IFranz mit dem Faktor 1,44 berechneten Werte stark von
den gemessenen ab. Schon vom 3. Stadium an sind weibliche Raupen im
Durchschnitt grosser als ménnliche (Wittig). Bei einer anderen Choristo-
neura-Art, dem jack-pine budworm, sind weibliche Raupen ebenfalls gros-
ser und haben 7 Stadien, die kleineren Minnchen haben 6 oder 7 Stadien.
Das Wachstum erfolgt exponentiell (Lejeune: er deutet Dyars Regel falsch),
doch treten ernihrungs- oder mikroklimatisch bedingte Unterschiede in den
Zuwachsraten auf. Das Endstadium erreicht ndmlich unabhéingig vom Frass-
ort die gleiche Grésse, aber die Zwischenstadien von an minnlichen Bliiten
fressenden Tieren sind grosser als die von Raupen an Nadeln. Aus den
Angaben von Kudler & Hochmut lisst sich schliessen, dass die 5 Stadien von
Cacoecia crataegana L. zumindest vom 2. Stadium an einigermassen Dyars
Regel folgen. Das 1. Stadium, dessen Griossenzunahme zum 2. anscheinend
geringer ist, muss erst zu der Nahrung in die Baumkronen klettern. Der
Wickler Argyrotaenia citrana Fernald hat in Abhiingigkeit von Temperatur
und Feuchtigkeit 5—7 Larvenstadien (Basinger). Zeiraphera diniana Guengée
und Exapate duratella Heyden durchlaufen 5 Larvenstadien (Maksymov)
in einigermassen geometrischer Progression. Das gleiche ist der Fall mit den
4 Stadien von Evetria resinella L. bei zweijihriger Entwicklung (eigene Er-
gebnisse, unveroffentlicht). Die weiblichen Raupen dieser Art sind im letz-
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ten Stadium im Durchschnitt linger und wesentlich schwerer als die méinn-
lichen und haben breitere Kopfkapseln.

Allgemein diirfte bei den Lepidopteren eine Tendenz zu exponentiellem
Wachstum vorliegen. Der Verlauf der Entwicklung wird aber von den ver-
schiedensten Faktoren beeinflusst. Besonders die Nahrung scheint eine Rolle
zu spielen. Hiufig werden weibliche Tiere grésser als miinnliche. Das
Wachstum folgt keinen strengen Regeln und kann nicht vorausbestimmt
werden.

Hymenoptera

Unter den Hymenoptera eignen sich besonders die Symphyta dank ihrer
festen Kopfkapsel zu genauen Messungen. Bei einer Anzahl von Blattwespen-
arten stellte Taylor fest, dass Dyars Regel auch fiir diese Insektengruppe
zutreffen kann. Er betonte jedoch, dass wenige, zufillige Messungen nicht
ausreichend sind. Auch lineares Wachstum kann vorkommen, wie Ghent
nachwies. Kontuniemi fand bei mehreren Arten von Siigewespen eine unter-
schiedliche Anzahl Larvenstadien: auch die Miannchen oder die Weibchen
einer Art konnen sich mehr oder weniger oft hiuten.

Cephalcia abietis L. hat nach Heqvist 4 Larvenstadien; im letzten Stadium
sind die Kopfkapseln weiblicher Larven im Durchschnitt breiter als die
ménnlicher. Das Wachstum verlduft bei dieser Art und bei den 5 Stadien
von C. marginata Middlekauff (Daviault) in geometrischer Progression.
Dagegen weichen die von Réhrig bestimmten durchschnittlichen Kopfkapsel-
breiten von C. alpina Klug. von den theoretischen Werten fiir sowohl arith-
metische als auch geometrische Reihen ab. Nunberg gibt Masse von 5 Sta-
dien von Acantholyda nemoralis C. G. Thoms. an (nach Hirditl kommen 6
fressende Stadien vor), aus denen man auf ein annihernd lineares Wachs-
tum der Kopfkapseln schliessen kann. Die Weibchen von A. erythrocephala
L. durchlaufen ein Stadium mehr als die Minnchen und werden entspre-
chend grisser (Schwerdtfeger). Die Verteilung der Kopfkapselbreiten erlaubt
jedoch keine sichere Aussage, ob es sich um insgesamt 5 oder 6 Stadien
handelt. Die letzten 4 Stadien passen sich einigermassen den Gliedern einer
arithmetischen Reihe an. Wenn man annehmen diirfte, dass das 1. Stadium
von insgesamt 5 stark streut und sich nicht, wie Schwerdtfeger vermutet,
2 Stadien dahinter verbergen, so wiirde sich auch dieses Stadium in dieselbe
Reihe einordnen. Daraus darf aber nicht geschlossen werden, dass es sich
wahrscheinlich nur um 5 Stadien handelt; die Frage lisst sich allein durch
neue Beobachtungen entscheiden.

Die Diprioninae scheinen sich durch einige Eigentiimlichkeiten auszu-
zeichnen. Das kokonbildende Stadium (,Einspinnstadium®) pflegt keine
Nahrung mehr aufzunehmen und in der Grosse bzw. Kopfkapselbreite etwa
dem vorhergehenden Stadium zu entsprechen. Die Weibchen durchlaufen oft
ein Stadium mehr als die Minnchen und werden entsprechend grésser. Dies
trifft fiir Diprion pallipes (Fall.) nicht zu. Die Art hat 4 fressende Stadien
und ein nicht fressendes ohne Grossenzunahme (Scheidter, Forsslund). In
Forsslunds Zuchten schliipften aus den Kokons von Larven mit 4 fressen-
den Stadien sowohl Weibchen als auch Ménnchen (miindl. Mitt.). Mdglicher-
weise unterscheiden sich die Larven in der Grosse, denn Kokons weiblicher
Larven sind im Durchschnitt griosser als die mannlicher. Bei Diprion pini L.
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(Eliescu, de Fluiter) und D. simile Htg. (Sturm) haben die minnlichen
Larven 5, die weiblichen 6 fressende Stadien und ein Einspinnstadium (ohne
Grossenzunahme). Berechnet man fiir alle Stadien theoretische Werte fiir
die Kopfkapselbreiten nach arithmetischen oder geometrischen Reihen, so
ergeben sich in beiden Fillen grobe Abweichungen von den gemessenen
Daten. Wenn man jedoch das 1. Stadium nicht beriicksichtigt, so stimmen
die iibrigen Stadien mit den Gliedern arithmetischer Reihen iiberein. Durch
Messungen an eingesandten Proben stellte Schwerdtfeger bei Diprion sertifer
Geoffr. 5 Stadien fest, deren Lingenmasse linear zunehmen, wihrend die
Kopfkapselbreiten keine gute Ubereinstimmung mit einer berechneten Reihe
ergeben. Schonwiese fand bei derselben Art entsprechend den Verhiltnissen
bei D. pini und D. simile 5 Stadien fiir die méinnlichen und 6 fiir die weib-
lichen Larven sowie je ein Einspinnstadium. Aus seinen Messwerten lisst
sich bis wenigstens zum 4. Stadium eine einigermassen exponentielle Zu-
nahme der Gesamtlinge annehmen; dagegen nehmen die Kopfkapselbreiten,
wenn man das 1. Stadium ausser Acht lidsst, ungefihr linear zu. Neodiprion
pratti banksianae Roh. hat 4 (£ J) bzw. 5 {9%) fressende Larvenstadien,
und bei dieser Art hat Ghent das lineare Wachstum nachgewiesen. Schedl
fand bei Neodiprion dubiosus Schedl und N. nanulus Schedl 6, bei N. swainei
Middlt. 6 und 7 Stadien, wobei jeweils das letzte Stadium als ,Einspinn-
stadium® keine Grossenzunahme hat. Die verschiedene Anzahl von Stadien
bei N. swainei kann innerhalb derselben Brut von Geschwistern auftreten;
die Larven mit mehr Stadien werden entsprechend grisser. Korrigiert man
einige in der Arbeit abgedruckte Fehler, so entzieht man auch Schedls An-
nahme, dass das Wachstum der Kopfkapseln vom 1. zum 2. Stadium bei
nanulus durch die Dauer des Stadiums bedingt sein kann, die Grundlage.
Die Larven der drei Arten wachsen nicht exponentiell, aber auch nicht rich-
tig linear. Die fallenden Quotienten und steigenden Differenzen deuten eher
auf eine Grossenzunahme hin, die zwischen diesen beiden Moglichkeiten liegt.

Fiir die 4 Stadien von Fenusa pusilla Lep. berechnete Ghent lineares
Wachstum (Daten von Friend). Erythraspides (Blennocampa) pygmaeus
Say. wiichst ebenfalls linear. Die Minnchen dieser Art machen 5, die Weib-
chen 6 Stadien durch (Horsfall). Die von Harukawa mitgeteilten Grossen-
messungen an den 5 Larvenstadien von Heplocampa pyricola Roh. (angege-
ben als H. minuta Christ.) lassen sich nicht mit den Gliedern einer Reihe
identifizieren. Auch Sprengels Daten fiir Hoplocampa minuta Christ und
H. flava L. gestatten keine Aussagen iiber Regelmiissigkeiten im Wachstum.
Diese beiden Arten verpuppen sich ebenfalls nach 5 fressenden Stadien. Bei
Pachynematus scutellatus Htg. fand Gibler bis zu 5 Stadien; seine Messungen
einzelner Kopfkapseln der Stadien 1—4 lassen auf exponentielles Wachstum
schliessen. Pristiphora abietina Christ. ist von verschiedenen Auloren unter-
sucht worden. Auf Grund der zweigipfligen Verteilungskurven vermutete
Niklas, dass Minnchen wie Weibchen 5 Stadien durchlaufen konnen. Die
Verteilung deutet auf lineares Wachstum hin. Dagegen fanden Nigeli und
Beier Petersen! iibereinstimmend, dass Minnchen 4, Weibchen 5 Larven-
stadien haben. Das in der Schweiz und das in Dinemark im Freien ein-
gesammelte Material zeigte keine zweigipflige Verteilung der Kopfkapsel-

1 Am. Beier Petersen hatte die Freundlichkeit, mir sein Primirmaterial zur Verfiigung zu
stellen. In seiner Verdffentlichung sind auf S. 312 bei der Zitierung von Nigelis Ergebnissen
durch einen Druckfehler Minnchen und Weibchen verwechselt.
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breiten auf den einzelnen Stadien. Doch weichen die von Nigeli geziichte-
ten Tiere in der Grosse von Freilandtieren ab. Wihrend das Wachstum
geziichteter Minnchen und Weibchen einigermassen Dyars Regel folgt, lisst
sich das Wachstum von Freilandtieren lediglich vom 2. Stadium an durch
eine arithmetische Reihe darstellen (bei geziichteten Larven kann dies eben-
falls zutreffen). In Nigelis Zuchten kam jeweils ein Minnchen und ein
Weibchen mit einem iiberzihligen Larvenstadium vor. Pristiphora ambigua
Fall. hat 4 Larvenstadien (Beier Petersen) mit vermutlich exponentiellem
Wachstum, zumindest bis zum 3. Stadium. Fiir die 5 Stadien von Pristiphora
erichsoni Htg. trifft Dyars Regel zu; besonders gut stimmen die Stadien 1—4
mit einer geometrischen Reihe iiberein (eigene, unverdiffentlichte Messungen,
vergl. Drooz).

Bei den Symphyten kommen, wie die Beispiele zeigen, unterschiedliche
Formen des Wachstums und viele Ausnahmen und Unregelmissigkeiten vor.
Auch bei nahe verwandten Arten konnen verschiedene Verhiilinisse vor-
liegen. Mathematische Formulierungen des Wachstums miissen daher bei
dieser Gruppe rein deskriptiven Charakter haben und konnen nicht zu Vor-
aussagen verwendet werden.

Schlussfolgerungen

Wachstum bedeutet Vergrosserung, Vermehrung. Dies schliesst den Be-
griff multiplikativer Vorgéinge ein. Im Wachstum hoherer Lebewesen wer-
den solche Vorgiinge am deutlichsten in den Zellteilungen sichtbar. Man
darf annehmen, dass bei dem stufenweisen Wachstum der Insekten jedes
neue Stadium in gewissem Grade ein integrierendes Mass fiir die abgelaufe-
nen Wachstumsprozesse abgibt. Erfolgt ein regelmiissiger Zuwachs von
Stufe zu Stufe, so liegt der Gedanke an eine geometrische Progression nahe.
Die vielen Fille, in denen die Entwicklung von Insekten Dyvars Regel folgt,
deuten auf das Vorkommen regelmiissiger, multiplikativer Prozesse hin.
Der exponentielle Verlauf des Wachstums kann als die logische Grundein-
heit regelmiissiger Entwicklung bei den Insekten betrachtet werden.

Die komplexe Natur des Wachstums von Insekten lisst strenge Regel-
miissigkeit kaum erwarten. Eine streng geometrische Progression fordert
die stets gleiche Zuwachsrate des gemessenen Teils von Stadium zu Stadium.
Die einzelnen Stadien kénnen sich aber — auch bei dhnlichem Aussehen —
durch Lebensweise, Entwicklungsverhiiltnisse, Neu- oder Umbildung von Ge-
weben oder Lagerung von Reservestoffen stark unterscheiden. Diese Unter-
schiede finden sichtbaren Ausdruck in unterschiedlichen Zuwachsraten.

Mit bestimmter Regelmissigkeit sinkende Zuwachsraten fithren zu line-
arem Wachstum. Dies darf nicht als ein dem exponentiellen Wachstum ent-
gegengesetzter Entwicklungsmodus betrachtet werden. Es stellt vielmehr
einen der vielen moglichen Entwicklungsginge dar. der sich mathematisch
besonders leicht erfassen lisst.

Ebenso wenig wie es eine universelle Wachstumsfunktion geben kann
(Medawar), gibt es einen allgemein giiltigen mathematischen Ausdruck fiir
das Wachstum der Insekten. Die hier aufgefiihrten Beispiele und Fehler-
quellen weisen auf die Moglichkeiten und Grenzen bei der mathematischen
Beurteilung von Regelmiissigkeiten im Wachstum hin. Feste Funktionen
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sind nur sehr begrenzt verwendbar, doch lisst sich mit ihrer Hilfe in man-
chen Fiillen der ungefiihre Verlauf der Entwicklung beschreiben. Statistische
Modelle, die die Einwirkung vielfaltiger und variabler Faktoren erfassen,
diirften grossere Genauigkeit in der Darstellung von Wachstumsprozessen
ermoglichen. Die damit verbundenen schwierigeren Rechenverfahren stehen
aber einer allgemeinen Anwendung von statistischen Modellen entgegen: sie
bleiben speziellen Untersuchungen vorbehalten. Die einfachsten und erprob-
testen Funktionen sind die geometrische und die arithmetische Reihe. Will
man Funktionen nicht allein deskriptiv verwenden. sondern auch, um be-
stimmte Voraussagen iiber das Wachstum zu machen, so darf man dies nur
unter Vorbehalt tun. Regeln wie Dyars Regel stellen Hilfen, Faustregeln dar
und fiihren nicht zu verbindlichen Aussagen.

Ich bin Herrn Dozent B. Matérn fiir die kritische Durchsicht des Manuskriptes zu
Dank verpflichtet.
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