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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,

13



|

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).
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den EinfluB des Ecdysons auf die Speicheldriisenchromo-
somen der Dipteren. In den Larven der Dipteren — also
bei Fliegen und Miicken - finden wir einen eigentiimli-
chen Chromosomentyp, die sogenannten Riesenchromo-
somen. Wihrend sich an anderen Organismen die Fein-
struktur der Chromosomen — der Triger der Erbsubstanz
— wegen ihrer Kleinheit nur schwer untersuchen 148,
sind die Riesenchromosomen in den Zellkernen der Dip-
teren ungemein giinstige Forschungsobjekte. Besonders
gut kann man sie in den Zellkernen der Speicheldriisen
beobachten. Diese Chromosomen sind deshalb so unge-
wohnlich groB, weil der feine, die Erbanlagen enthaltende
Faden, der jedes Chromosom durchzieht, sich mehrfach
verdoppelt hat, so daB hier tiber 1000 solcher Fiden vor-
handen sind. Wihrend der einfache Faden im gewohnli-
chen Chromosom zu einer engen und daher kurzen Spi-
rale aufgewunden ist, sind die vielen Féden in den
Riesenchromosomen alle weitgehend gestreckt.

Im Lichtmikroskop erkennt man an den Riesenchro-
mosomen ein sehr regelmidBiges Muster von Querschei-
ben. In diesen Querscheiben liegen die Gene. Durch
scharfsinnig ersonnene und geschickt ausgefiihrte Versu-
che gelang es, die Lage vieler Gene in diesem Muster zu
ermitteln. Aber man kennt nicht nur die Lage der Gene,
man sieht sie auch »arbeiten«. Wihrend der Entwicklung
einer Fliege oder einer Miicke weichen die Chromoso-
menfdden zu bestimmten Zeiten an bestimmten Quer-
scheiben auseinander, weil die Erbsubstanz (DNS = Des-
oxyribonukleinsédure) hier plotzlich Ribonukleinsdure
(RNS) bildet, die von dem Chromosom und dem Zellkern
in das Plasma der Zelle gelangt. Die RNS iibertrdgt die
Erbinformation der DNS und veranlaBt die Bildung be-
stimmter EiweiBe — meistens von Enzymen -, die den
»Auftrag« des Gens realisieren und die Entwicklung des
Tieres vorantreiben. Die aufgeblédhten Stellen des Riesen-
chromosoms, an denen die RNS gebildet wird, heiBen
mit einem englischen Ausdruck Puffs (sprich: Paffs). Im
Verlauf der Entwicklung der Larve erscheinen nacheinan-
der in regelméBiger Folge ganz bestimmte Puffmuster.
Daran sieht man, welche Gene in welcher Entwicklungs-
phase titig sind.
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Es ist nun interessant, daB durch die Injektion von Ec-
dyson in die Larven der Kriebelmiicke (Chironomus ten-
tans) das Puffmuster, das normalerweise bei der Verpup-
pung erscheint, auch kiinstlich erzeugt werden kann.
Offenbar aktiviert das Ecdyson die Gene bestimmter
Querscheiben. Aber ebensowenig wie wir wissen, welche
Aufgaben die EiweiBe haben, die wihrend der Verpup-
pung in den Zellen der Speicheldriise entstehen, so wenig
konnen wir auch sicher sein, daB8 das Ecdyson direkt auf
die Gene einwirkt. Vielleicht beeinfluBt es einen ganz an-
deren Ort in der Zelle, und die Bildung der Puffs ist nur
eine mittelbare Folge seiner eigentlichen Wirkung.

Alles, was auf den vorhergehenden Seiten iiber die In-
sektenhormone gesagt wurde, waren grobe Vereinfachun-
gen. Vermutlich gibt es mehr als die beschriebenen Hor-
mone. Beispielsweise haben wir Hinweise auf ein weiteres
Hirnhormon, das die Corpora allata aktiviert. Vor allem
duBern sich Hormonwirkungen auf die unterschiedlichste
Weise, so daB die tatsichlichen Vorginge im Insekten-
korper sehr verwickelt sind.

Zum SchluB dieses Kapitels wollen wir noch erwdhnen,
daB die Insekten im Gegensatz zu den Wirbeltieren keine
Geschlechtshormone bilden. Daher finden wir bei ihnen
gelegentlich Tiere mit einer ménnlichen und einer weibli-
chen Korperseite. Solche Halbseitengynander gibt es bei
Wirbeltieren nicht; denn dort entscheiden im Blut krei-
sende Hormone dariiber, welches Geschlecht der Organis-
mus hat. Selbst wenn auf einem frithen Stadium der Ent-
wicklung ein »Unfall« bei der Verteilung der Chromoso-
men passiert, so daB ein Teil des Korpers von seinen
Erbanlagen her ménnlich und ein anderer weiblich ist,
veranlassen die Geschlechtshormone, daB der Korper in
allen seinen Teilen im wesentlichen gleichgeschlechtlich
wird — entweder ménnlich oder weiblich oder auch da-
zwischenstehend. Ein vergleichbarer Defekt der Erbanla-
gen bei einem Insekt hingegen fithrt dazu, daB sich sein
Korper aus médnnlichen und weiblichen Anteilen zusam-
mensetzt. So gibt es beispielsweise Schmetterlinge, die
links ein ménnliches und rechts ein weibliches Fliigelmu-
ster haben — oder umgekehrt rechts ménnlich und links
weiblich sind.
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Die Vielfalt der Verwandlungen

Es gibt mehr als eine dreiviertel Million Insektenarten.
Deshalb verwundert es nicht, daB wir in dieser Klasse des
Tierreichs die verschiedensten Lebensformen finden.
Auch im Verlauf ihrer Metamorphosen unterscheiden
sich die Kerbtiere auf vielfiltige Weise.

Die Insektenforscher — die Entomologen — bezeichnen
die verschiedenen Typen der Verwandlung und die man-
nigfaltigen Jugendstadien mit besonderen Fachausdriik-
ken. Wollte man diese Bezeichnungen alle anfiihren, er-
lautern und durch Beispiele illustrieren, so brauchte man
mehr als die 128 Seiten eines akzent-Bandes.

Dennoch wollen wir versuchen, einen ganz kleinen
Eindruck von der Vielfalt der Metamorphosetypen zu ver-
mitteln: Schon die Anzahl der Hautungen kann sehr un-
terschiedlich sein. Es gibt ein Urinsekt, das sich nur ein-
mal hdutet. Das andere Extrem bilden verschiedene Ein-
tagsfliegen mit iiber vierzig Héutungen. Wihrend die
meisten Insekten ihre Verwandlung in weniger als einem
Jahr durchlaufen, brauchen andere bedeutend mehr Zeit.
Die unterirdisch lebenden Engerlinge unseres Maikifers
entwickeln sich bekanntlich in 3 bis 5 Jahren. Die eben-
falls unterirdisch lebende Larve der nordamerikanischen
Singzikade Magicicada septemdecim bendtigt sogar
17 Jahre, um die Metamorphose zu erreichen!

Es wurde schon erwédhnt, daB die Wanzen eine unvoll-
kommene Verwandlung durchlaufen, wihrend sich die
Schmetterlinge vollkommen verwandeln. Alle Insekten-
metamorphosen werden in diese beiden Typen eingeord-
net. Der wesentliche Unterschied ist, daB Insekten mit
unvollkommener Verwandlung — die Hemimetabolen —
kein Puppenstadium haben, das fiir Kerbtiere mit voll-
kommener Verwandlung — die Holometabolen — charak-
teristisch ist.

Bei einigen Hemimetabolen entwickeln sich die Fliigel
ganz allméhlich und werden von Héutung zu Hautung
langer. Bekanntes Beispiel hierfiir sind die Heuschrecken.
Andere Insekten mit unvollkommener Verwandlung ha-
ben mehrere fliigellose Larvenstadien; erst bei der letzten
Larve erscheinen Fliigelanlagen. Dieses Stadium nennt
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man Nymphe. Nymphen finden wir unter anderem bei
Fransenfliiglern (Thysanoptera) und Schildldusen (Coc-
cina).

Etwas eingehender soll die Verwandlung der Libellen
beschrieben werden; denn der Lebenslauf dieser hemime-
tabolen Insekten ist fast noch interessanter als der eines
Schmetterlings. Raupen und Falter sind immerhjn noch
luftatmende Landtiere; die Larven der Libellen leben
aber im Gegensatz zu ihrem Imagines am Boden der Ge-
wasser.

Die groBen Libellen (Anisopteren) gehdren zu den am
schnellsten fliegenden Insekten. Dazu sind sie ungewohn-
lich beweglich. Sie konnen in der Luft stehen und rasche
Wendungen vollfiihren. Weil sie nur bei Sonnenschein
fliegen, oft sehr ansprechend gefirbt und mit groBen,
schonen, eigentiimlich schillernden Netzaugen ge-
schmiickt sind, gehéren sie flir uns genauso zu einem
schonen Sommertag wie Blumen, Vogel und der blaue
Himmel.

Viele Libellen legen ihre Eier in Pflanzenteile. Das
Weibchen der Griinen Mosaikjungfer (deschna viridis)
bohrt sie in lebende Pflanzen der Krebsschere (Stratiotes
aloides). Die Larven schliipfen im Mai des folgenden Jah-
res. Ihren Korper umgibt eine enge Hiille, die aber schon
nach wenigen Sekunden platzt und die erste eigentliche
Larve frei gibt. Das kurzlebige umbhiillte Stadium heiBit
Vorlarve. Die ersten echten Larven haben noch keine
Fliigelanlagen. Am Brustabschnitt sitzen drei Beinpaare,
auf denen das Tierchen recht geschwind laufen kann. Der
Hinterleib besteht aus zehn Gliedern. Vor dem Gesicht
tragen die Larven eine sogenannte Fangmaske. Sie be-
steht aus zwei gelenkig miteinander verbundenen Platten,
an denen vorn zwei bewegliche Haken sitzen. GroBe Lar-
ven konnen diese Maske bis zu etwa 1,5 cm vor den Kopf
ausschleudern, wobei die Haken die Beute — Zuckmiik-
kenlarven, kleinere Libellenlarven, Wasserasseln, Wasser-
wanzen, junge Fische usw. — ergreifen. Die hinter der
Maske verborgenen eigentlichen Mundwerkzeuge zerklei-
nern dann das Opfer.

Wie die Imagines atmen die Larven durch Tracheen.
Ihr Tracheensystem hat jedoch keine Offnungen nach au-
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Die unscheinbaren, im Wasser lebenden Larven der Libelle tragen eine
Fangmaske, die hier (stark vergrifert) sowohl in ihrer Ruhelage als
auch ausgeklappt dargestellt ist.

Ben. Der im Wasser geloste Sauerstoff dringt bei den ganz
jungen Larven vermutlich durch die diinne Korperhaut in
das geschlossene Rohrensystem. Bei den dlteren Larven
geschieht das iiber die Darmkiemen, die sich im End-
darm befinden. Der After 6ffnet und schlieBt sich regel-
miBig, so daB stidndig frisches, sauerstoffreiches. Wasser
an die Kiemen gelangt. Durch pl6tzliches HervorstoBen
des Atemwassers aus dem Enddarm konnen die Tiere
ruckartig vorwirtsschieBen. Im allgemeinen sind die farb-
lich unscheinbaren Libellenlarven ungemein trige und
werden nur dann aktiv, wenn sich ihnen eine Beute ni-
hert oder eine Gefahr droht.

Zusammen mit der Vorlarve gibt es bei der Griinen
Mosaikjungfer dreizehn Larvenstadien. Bevor die Imago
schliipft, muB die Larve zweimal iiberwintern. Von Héu-
tung zu Héutung wird sie der Imago immer #dhnlicher.
Dennoch besteht auch zwischen dem letzten Larvensta-
dium und der erwachsenen Libelle noch ein erheblicher
Unterschied. Etwa eine Woche vor der Imaginalhdutung
beginnt die Larve zu fasten. Jetzt setzt ihre Verwandlung

Entwicklung der Libellen
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zur Libelle ein. Dabei werden die Darmkiemen abgebaut.
Deshalb hebt die Larve schon 2 Tage vor dem Schliipfen,
an einem Pflanzenstengel sitzend, den Vorderkorper aus
dem Wasser, so daB sie durch Atemldcher, die Stigmen,
atmosphirische Luft in die Tracheen aufnehmen kann.
Unmittelbar bevor sie schliipft, was gewOhnlich an einem
warmen Sommermorgen geschieht, lduft die Larve an
dem Pflanzenstengel weiter empor. Die Larvenhaut platzt
auf dem Riicken ihres Brustabschnitts, so daB zuerst die
Brust und spiter der Kopf der Mosaikjungfer hervorkom-
men. Nachdem sich die Beine befreit haben, kippt der
noch weiche Vorderkorper nach hinten um und héngt
etwa 20 Minuten lang riickwérts herab. Dann richtet er
sich durch einen plétzlichen Ruck wieder auf. Die Beine
ergreifen jetzt den Pflanzenstengel oder die an ihm befe-
stigte Larvenhiille, so daB3 sie Halt bekommen und das
Tier den Hinterleib aus der Larvenhaut ziehen kann. Die
Fliigel straffen sich. Nach wenigen Stunden kann die Li-
belle schon fliegen. Die Haut verfestigt sich allméhlich
und ist nach einigen Tagen ausgeférbt.

Die merkwiirdigste Metamorphose unter den heimi-
schen Insekten ist die des Olkifers (Meloe proscarabaeus)
und seiner Verwandten. Sein flugunféhiges Weibchen ist
wohl schon jedem einmal aufgefallen. Wihrend die Flii-
gel der Minnchen wie bei anderen Kifern das Ende des
Korpers erreichen, bedecken die kurzen Vorderfliigel des
Weibchens nur die vorderen Glieder des michtigen Hin-
terleibs. Vor allem in den Monaten April und Mai sieht
man die blauen Olkifer oft recht zahlreich im Gras sit-
zen. Deshalb werden sie auch Maiwiirmer genannt. Das
Weibchen erzeugt die fiir Kidfer ungewdhnliche Anzahl
von 2000 bis 4000 Eiern. Es legt sie paketweise in selbst-
gegrabene Erdhohlen. Aus dem Ei schliipft eine Larve,
die nur etwa 2 mm lang wird. Sie ist deutlich in Segmente
gegliedert. An ihren Brustringen sitzen drei Paar gutent-
wickelte Beinchen, die vorn drei Klauen tragen. Daher
heiBt das Tierchen Triungulinus oder Dreiklauer. Der
Triungulinus klettert an einer blithenden Wiesenpflanze
empor und setzt sich in die Bliite. Dort versucht er sich
an jede nektarsuchende Hummel oder Biene anzuklam-
mern. Erwischt der Dreiklauer dabei eine Hummel oder
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eine Biene aus einer »falschen« Art, geht er zugrunde.
Klammert er sich aber an eine geeignete Wildbiene und
wird er von ihr in das Bienennest getragen, so ist seine
Weiterentwicklung gesichert. In einer mit Honig und Pol-
len gefiiliten Zelle friBt der Dreiklauer zuerst das Bienen-
ei und verwandelt sich dann zu einem zweiten madenfor-
migen, blinden Larvenstadium, das ebenfalls funktions-
4lichtige Beine besitzt. Nachdem diese zweite Larve den
Honig der Zelle verzehrt hat, verldBt sie den Bienenbau
und kriecht in die Erde. Hier hdutet sie sich zu einer drit-
ten Larve mit zuriickgebildeten Beinen und verkiimmer-
ten Mundwerkzeugen. Mit ihrem Hinterkérper verbleibt
sie in der Larvenhaut des zweiten Stadiums. Daher nennt
man diese Larve Scheinpuppe. Die Scheinpuppe {iberwin-
tert und hiutet sich zu einem vierten Larvenstadium, das
wiederum dem zweiten dhnelt, aber keine Nahrung mehr
aufnimmt. Dieser Larve verpuppt sich. Aus der Puppe
schliipft der Olkafer.

Weil sich beim Olkifer die Larven nicht nur von den
Imagines, sondern auch deutlich voneinander unterschei-
den, bezeichnet man seine Entwicklung auch als Hyper-
metamorphose (Uberverwandlung).

Die Frage, warum sich die Larven vieler Insekten so
stark von den Erwachsenen unterscheiden, ist in einem
allgemeinen Sinne leicht zu beantworten: Sie sind »FreB-
larveny, also fiir die Nahrungsaufnahme spezialisiert. Oft
erschlieBen die Larven ganz andere Nahrungsquellen als
die Imagines, die bei manchen Arten gar nicht mehr fres-
sen und sich ausschlieBlich der Fortpflanzung widmen.

Sexualitdt im Dienste der Anpassung?

Verwunderlich ist, daB viele vollentwickelte Insekten
keine Nahrung mehr aufnehmen; denn nach der Meta-
morphose sollte doch das »eigentliche« Leben erst so
richtig losgehen. Ebenso wie wir geneigt sind, in der
menschlichen Kindheit eine Vorbereitung auf das Er-
wachsensein zu sehen, erscheinen uns die Larvenstadien
als Schritte auf dem Wege zur Imago. Jedoch zeigt schon
die Dauer der verschiedensten Lebensabschnitte, daB
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diese Betrachtungsweise verfehlt ist. Die Larven der Ein-
tagsfliegen leben etwa ein Jahr lang im Wasser oder
Schlamm unserer Gewidsser und Seen. Die gefliigelte
Imago stirbt aber schon wenige Stunden oder wenige
Tage, nachdem sie aus dem vorhergehenden Stadium, der
Subimago, geschliipft ist.

Das Leben einer Eintagsfliege besteht also aus ihrem
Larvendasein. Die wenigen Stunden ihres Lebens, die
eine Eintagsfliege als Vollinsekt verbringt, mit ihrer Teil-
nahme am Hochzeitsflug als dem eigentlichen Hohe-
punkt, stellen sich uns als eine kurze Episode in einer
sonst ganz andersartigen Existenz dar.

Als gefliigeltes Vollinsekt friBt die Eintagsfliege nicht
mehr. Thr Darmkanal ist gar nicht fahig, Nahrung aufzu-
nehmen. Der Mitteldarm dient nur als Luftballon. Der
Schlund und der Enddarm konnen durch Muskeln fest
verschlossen werden, so daB die durch Schlucken in den
Mitteldarm gelangte Luft nicht wieder entweicht. Der
prall mit Luft gefillte Darmabschnitt soll beim Flug wie
ein Fallschirm wirken.

Da nun - wie in diesen und anderen Fillen — die ein-
zige Funktion solcher vollentwickelten Insekten die Fort-
pflanzung ist, konnte man denken, daB die ganze kompli-
zierte Organisation der Imago, die Fliigel, Augen, Fiihler
usw., nur dazu entwickelt wurde, um den Tieren bei der
Fortpflanzung zu helfen; denn fiir die andere der wichtig-
sten LebensduBerungen - fiir die Gewinnung von Nah-
rung — werden diese Gebilde hier ja offensichtlich nicht
bendétigt. Da die Imagines als hoher entwickelt anzusehen
sind als die Larven, konnte man sogar den SchluB ziehen,
daB die Sexualitdt ein wesentlicher, vielleicht sogar der
wesentliche AnstoB zur stammesgeschichtlichen Entwick-
lung von hoheren Organisationsstufen im Tierreich sei;
denn auch die Gebilde, die wir bei den Pflanzen am mei-
sten bewundern, die Bliiten, stehen ja ebenfalls im Dien-
ste der Fortpflanzung.

Die Gemeine Eintagsfliege (Ephemera vulgata) verbringt nahezu ihr
gesamtes zweijihriges Leben als im Schlamm der Gewdsser verborgene
Larve. Die gefliigelte Imago lebt nur wenige Stunden. Sie geht aus

einer noch kurzlebigeren, ebenfalls gefliigelten Subimago hervor.

43



Bevor wir uns etwas niher mit diesem Gedanken befas-
sen, ist ein kleiner Ausflug in die Vorstellungen vom
»biologischen Sinn« der Sexualitdt angebracht.

Sexualitdt — also die Produktion ménnlicher und weib-
licher Keimzellen — ist keineswegs eine notwendige Vor-
aussetzung der Fortpflanzung. Wie jeder weill, konnen
sich manche Pflanzen durch Ableger vermehren. Einzel-
lige Pflanzen und Tiere wie auch Bakterien vermehren
sich oft iiber viele Generationen hinweg ausschlieBlich
durch einfache Teilungen ihres Korpers. Beim Wechsel-
tierchen (Amoeba proteus), das an vielen zoologischen In-
stituten stindig geziichtet wird, hat man geschlechtliche
Fortpflanzung liberhaupt noch nie beobachtet, obgleich
verschiedentlich systematisch danach gesucht wurde. In
der groBen Klasse der Blaualgen, der immerhin rund
2000 Arten angehoren, ist Sexualitit ebenfalls unbe-
kannt. Verschiedene mehrzellige Tiere konnen sich
gleichfalls durch Teilung vermehren, z. B. die Strudelwiir-
mer der Gattungen Microstomum und Stenostomum.

Fiir eine erfolgreiche Fortpflanzung sind also keines-
wegs immer zwei Geschlechter mit Keimzellenbildung
und eine Befruchtung notwendig.

Weiterhin gibt es Geschlechtsprozesse, die nicht un-
mittelbar zu einer Vermehrung, sondern manchmal zu-
néchst sogar zu einer Verminderung der Individuenzahl
fiilhren. Manche Einzeller, beispielsweise das GeiBeltier-
chen Chlamydomonas eugametos, konnen plotzlich als
Keimzellen (Gameten) funktionieren und miteinander
verschmelzen. Statt zweier Organismen ist danach nur
noch einer vorhanden. Allerdings teilt sich das Ver-
schmelzungsprodukt (die Zygote) frither oder spiter der-
art, da3 vier Individuen daraus hervorgehen.

Uber die tatsdchliche Bedeutung der Sexualitidt wurden
in jlingster Zeit heftige Diskussionen gefiihrt. Es sind also
auch noch heute wesentliche biologische Fragen unge-
16st!

So verschieden die Standpunkte der Forscher auch ge-
genwirtig noch sind, so gehen sie doch alle von der glei-
chen Grundlage aus. Diese Grundlage ist die Amphimi-
xislehre, die schon am Ende des vergangenen Jahrhun-
derts von dem bekannten Zoologen August Weismann

44



entwickelt wurde. Hiernach dient Sexualitit dem Ver-
schmelzen verschiedener »Keimplasmen«. Das Keim-
plasma Weismanns entspricht dem heutigen Begriff des
Genoms, worunter wir die Gesamtheit der Erbanlagen
eines Individuums verstehen. Bei jeder Befruchtung, also
dem Verschmelzen zweier Keimzellen, sollen die Erban-
lagen neu gemischt werden. Das ist, wie die Mendelsche
Vererbungslehre gezeigt hat, auch tatsdchlich der Fall.

Bei jeder Befruchtung verschmelzen die in den Keim-
zellen vorhandenen Genome zu einem neuen Ganzen.
Das Genom eines Organismus wird bei der Bildung jeder
Keimzelle auf eine besondere Weise halbiert, so daB sich
alle Keimzellen in ihrem Gehalt an Erbanlagen (Genen)
unterscheiden. (Man kann ja auch eine Torte auf ver-
schiedene Weise halbieren.) Allerdings sorgt ein sinnrei-
cher Mechanismus dafiir, daB jede Hilfte immer einen
vollstdndigen Satz von Erbanlagen enthilt. In der Keim-
zelle sind daher immer sdmtliche Anlagen, die ein Orga-
nismus bendtigt, vorhanden, also — sehr vereinfacht ge-
sagt — sowohl die fiir den Rumpf und den Kopf als auch
die fiir die Extremitdten und den Schwanz. Jedoch ist es
von Fall zu Fall verschieden, welches der beiden Exem-
plare, die jedes Genom von jeder Erbanlage besitzt, in die
Keimzelle gelangt. Enthélt ein Genom unterschiedliche
Typen bestimmter Erbanlagen — beispielsweise eine An-
lage fiir blaue und eine fiir braune Augen, eine fiir die
Blutgruppe A und eine fiir die Blutgruppe B sowie eine
fiir schwarzes und eine fiir blondes Haar -, so entstehen
beim Halbieren des Genoms Keimzellen, die entweder
die Anlagen blaue Augen, Blutgruppe A, schwarzes Haar
oder aber blaue Augen, Blutgruppe B, schwarzes Haar
oder auch braune Augen, Blutgruppe A, schwarzes Haar
usw. enthalten. Da alle Lebewesen sehr viele Erbanlagen
besitzen (meist viele tausend), ist es offensichtlich, daB
alle Keimzellen, die ein Individuum hervorbringt, von-
einander verschieden sind.

Noch verschiedener sind die Nachkommen eines El-
ternpaares, die aus der Verschmelzung dieser Keimzellen
hervorgehen. Fiir ein Kind gibt es drei Moglichkeiten:
Entweder — und das ist der Normalfall — ist es dhnlich
wie seine Eltern befdhigt, sein Leben zu flihren. Es kann
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aber auch, weil es von beiden Eltern relativ viele ungiin-
stige Erbanlagen mitbekommen hat, in dieser Hinsicht
schlechter dran sein als Vater und Mutter. Gelegentlich
ist ein Kind oder Jungtier seinen Eltern aber auch iiberle-
gen; denn es passiert, daB iiberdurchschnittlich vorteil-
hafte Neukombinationen von Genen entstehen. Manche
Forscher nehmen an, daB die Natur die Sexualitét des-
halb »erfunden« hat, um diese begiinstigten, ihrer Um-
welt besonders gut angepaBten Individuen hervorbringen
zu konnen.

Hiernach steht die Sexualitdt im Dienste der Anpas-
sung. Dieser Gedanke lieB sich auch an mathematischen
Modellen bestidtigen, an denen man die Folgen von unge-
schlechtlicher und geschlechtlicher Fortpflanzung fiir das
Tempo von Anpassungen in Populationen untersuchte.

Neuerdings wurden diese Berechnungen durch andere
mathematische Modelle wieder in Frage gestellt. Die da-
mit entstandenen Meinungsverschiedenheiten veranlaB-
ten einen Biologen zu der AuBerung, das einzige Klare in
dieser Frage sei, daB es noch groBer Miihe bedarf, um das
Problem zu 16sen.

Vielleicht ist die geschlechtliche Fortpflanzung weni-
ger zur Forderung der Anpassung, sondern mehr zu ihrer
Erhaltung entstanden und so weit verbreitet.

In den Erbanlagen aller Organismen erfolgen stindig
Verinderungen, sogenannte Mutationen. Diese fiihren
nur selten einmal zu Anlagen, die die Leistung des Orga-
nismus steigern oder seine Anpassung verbessern. Mei-
stens sind Mutationen nichts anderes als Unfille, die erb-
liche Defekte erzeugen. Bei stindig ungeschlechtlicher
Fortpflanzung miiBten sich in den Genomen aller Indivi-
duen einer Art zunehmend mehr von solchen defekten

Entstehen defekifreier Keimzellen und Nachkommen durch ge-
schlechtliche Fortpflanzung. Sowohl in den Korperzellen des Minn-
*chens als auch des Weibchens einer Tierart mit einem Paar langer und
einem Paar kurzer Chromosomen sind — durch rote Punkte dargestellt
— nachteilige Erbfaktoren vorhanden. Bei der Redukti ilung wah-
rend des Entstehens von Keimzellen bilden sich unter anderem auch
solche ohne defekte Chromosomen. Verschmelzen zwei derartige Ga-
meten, so entsteht ein defektfreies Individuum.
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Genen ansammeln. Individuen mit den meisten oder ge-
fahrlichsten nachteiligen Anlagen werden zwar immer
wieder durch natiirliche Auslese beseitigt, aber auf die
Dauer ist die stindige Verschlechterung der Genome
aller Individuen einer Population, die sich ausschlieBlich
ungeschlechtlich fortpflanzt, nicht aufzuhalten.

Die zufallsgemiBe Neukombination der Gene bei der
geschlechtlichen Fortpflanzung ist ein wirksamer Mecha-
nismus zur Beseitigung nachteiliger Mutationsfolgen,
denn mit ihrer Hilfe entstehen immer wieder einige Indi-
viduen, die weniger defekte Erbanlagen tragen als ihre El-
tern. Diese Organismen werden im »Ringen yms Dasein«
besser bestehen als ihre weniger begiinstigten Verwand-
ten, wodurch sich die »gesunden« Erbanlagen rascher ver-
mehren als die »defekten«.

Durch diesen Mechanismus kénnen die Arten ihr ein-
mal erreichtes Anpassungs- bzw. Leistungsniveau halten.

Vermutlich hat die sexuelle Fortpflanzung zwei Aufga-
ben im Leben der Organismen. Sie erhdlt einmal er-
reichte Anpassungen, indem sie die stdndig neu entste-
henden nachteiligen Erbfaktoren eliminiert. Weiterhin
begiinstigt sie die Entwicklung neuer Anpassungen. DaB
sie tatsichlich eine entscheidende Rolle spielt, zeigt ihre
weite Verbreitung und zeigen die vielen komplizierten
Mechanismen, die die Natur hervorbrachte, um sexuelle
Vorgéinge zu ermoglichen.

Miissen wir nun annehmen, daB die hochentwickelte
Korperstruktur, die viele erwachsene Insekten im Ver-
gleich zu ihren Larven auszeichnet, nur deshalb entstand,
weil sich die Imagines geschlechtlich fortpflanzen?

Ihr einziger »Zweck« scheint es ja zu sein, am Hoch-
zeitsflug teilzunehmen, zu kopulieren und — im Falle der
Weibchen — ihre Eier abzulegen. Nur fiir diese Lebens-
aufgabe scheinen sie ihre Fliigel zu entwickeln, die ihren
Larven fehlen. Nur hierfiir scheinen sie ihre komplizier-
ten Netzaugen zu haben.

Aber so wahrscheinlich es ist, daB viele Eigenschaften
der Imagines ihr Entstehen ihrer Mitwirkung bei der Fort-
pflanzung verdanken — man erinnere sich z.B. an die
kriftigen Fiihler der Mannchen vieler Schmetterlinge und
Kifer —, so haben wir doch zu bedenken, daB wir bei der
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Erkldrung vieler biologischer Phinomene einen weiteren
Faktor beriicksichtigen miissen: den EinfluB der Vergan-
genheit der betreffenden Tierart.

Wenn die heutigen Eintagsfliegen auch nichts anderes
mehr tun, als sich fortzupflanzen, so ist es dennoch
durchaus méglich - ja sogar wahrscheinlich —, daB sich
ihre Vorfahren auch als erwachsene Tiere einmal ernéh-
ren muBten und daB sie ihre Fliigel deshalb entwickelt
haben, um die Futterpldtze aufzusuchen.

Die weitgehende UngewiBheit iiber wesentliche Vor-
ginge in der Vergangenheit aller heutigen Arten er-
schwert es uns, viele Erscheinungen in der gegenwértigen
Tierwelt zu verstehen. Durch geeignete Annahmen iiber
Vergangenes kann man zwar alles Heutige irgendwie er-
kldren. Aber solche Erklirungen sind oft deshalb wertlos,
weil sie auf Voraussetzungen fuBen, die wir nicht iiber-
priifen konnen.

Von der Kaulquappe zum Frosch

In froschreichen Gegenden wird der Besuch eines Tei-
ches im Friithjahr immer wieder zu einem Erlebnis. Wenn
sich an den ersten warmen Tagen des Jahres die Frosche
zum Laichen versammeln, verraten sie ihre Anwesenheit
oft schon von weitem durch ihre lauten Quakkonzerte.
Ein groBeres Wasserloch kann jetzt Hunderte von Fro-
schen beherbergen. Viele finden wir gepaart. Das Médnn-
chen sitzt auf dem Riicken des Weibchens und hélt es
mit seinen Vorderpfoten unter den Achseln fest umklam-
mert. Diese Umklammerung kann tagelang andauern und
wird erst nach der Laichabgabe des Weibchens, der die
Abgabe der Spermien des Minnchens unmittelbar folgt,
wieder gelost.

Die eigentlichen Froscheier sind nur etwa 1 bis 2 mm
groB. Aber bevor sie ins Freie gelangen, erhalten sie beim
Durchqueren des Eileiters eine gallertige Hiille. Sobald
sie vom Wasser des Tiimpels benetzt wird, quillt diese
Hiille bis zu einem Mehrfachen des Eidurchmessers auf.
Hierbei verschmelzen alle Eier eines Geleges zu einem
groBen Klumpen. Dieser sinkt entweder auf den Grund
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des Gewissers — wie die Eiballen der Wasserfrosche —,
oder er schwimmt — wie die des Grasfrosches — an der
Oberfldche.

Wie wir wissen, schliipfen aus den Eiern keineswegs
kleine Frosche, sondern eigentiimliche fischihnliche We-
sen, die Kaulquappen. Auch sie sind unmittelbar nach
dem Schliipfen noch sehr unvollkommen entwickelt.
Mund, After und Augen fehlen ihnen noch. Im wesentli-
chen bewegen sie sich durch die Flimmerhaare ihrer
Haut. Erst spiter iibernimmt der kriftige Schwanz diese
Aufgabe. Statt des Mundes tragen die jungen Kaulquap-
pen noch ein Haftorgan aus Driisenzellen. Mit dessen
Schleim heften sie sich an Wasserpflanzen oder anderen
Gegenstinden fest. Spidter brechen Mund und After
durch. Um den Mund bilden sich hornige Kiefer, die mit
vielen ebenfalls hornigen Zihnchen besetzt sind. Die
winzigen duBeren Kiemenbiischel werden bald von Haut-
falten iiberwachsen. Jetzt nimmt die Kaulquappe das
Atemwasser durch den Mund auf und st6B8t es, nachdem
die Kiemen den Sauerstoff entnommen haben, durch ein
Atemloch — das Spiraculum - wieder aus.

In den folgenden Wochen wachsen die Kaulquappen
allmiéhlich bis zu einer GroBe von wenigen Zentimetern
heran. Dann lassen die hervorsprieBenden Hinterbeine
erkennen, daB die Verwandlung zum Frosch begonnen
hat. Nun erfolgen in einer kurzen Zeitspanne eine vollige
Umkonstruktion des Kérpers und eine drastische Ande-
rung der Lebensweise.

Die Vorginge wihrend der Verwandlung der Kaul-
quappe zum Frosch wollen wir nun etwas nédher betrach-
ten.

Wiihrend die gréBeren Kaulquappen durch kriftige Ru-
derbewegungen ihres Schwanzes umherschwimmen, be-
wegen sich die Frosche bekanntlich mittels ihrer vier paa-
rigen GliedmaBen. Der Kaulquappenschwanz verschwin-
det erst, wenn das Froschlein schon wohlentwickelte und
funktionstiichtige Beine hat.

Bald nachdem die #uBeren Kiemen der jungen Kaul-
quappen von den Hautfalten verdeckt sind und sich somit

Entwicklung vom Ei zum Wasserfrosch
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eine Atemkammer gebildet hat, erkennt man auf der
Bauchseite seitlich rechts und links' vom Schwanzansatz
winzige, unpigmentierte Knospen. Hieraus entwickeln
sich die Hinterbeine. Urspriinglich bestehen die Beinan-
lagen nur aus einer Ansammlung dichtgepackter Zellen
unter der Oberhaut, die sich in rascher Folge teilen. Spa-
ter bilden sich in jeder Anlage der Oberschenkelknochen
das Schien- und Wadenbein, die FuBwurzel- und Mittel-
fuBknochen sowie die Zehenknochen. Zuerst bestehen
diese Strukturen aus Knorpel. Aber noch bevor der kleine
Frosch seinen Larvenschwanz verloren hat, beginnen sie
zu verknochern.

Damit die Hinterbeine den Korper tragen und fortbe-
wegen konnen, miissen die Oberschenkelknochen An-
schluB an das Becken finden. Die Beckenknochen miis-
sen sich wiederum mit der Wirbelsdule verbinden. Dies
geschieht dadurch, daB vom neunten der zwdlf Riicken-
wirbel der Kaulquappe kriftige seitliche Fortsdtze aus-
wachsen, die sich mit den Darmbeinen verbinden. Damit
wird der neunte Wirbel zum Kreuzbein. Der zehnte, elfte
und zwolfte Wirbel verwachsen beim Frosch zu einem
Knochenstab.

SchlieBlich entwickeln sich die kréftigen Beinmuskeln,
und vom Riickenmark her wachsen Nerven in die Extre-
mitdten hinein. Selbstverstindlich miissen sich in den
Hinterbeinen auch die erforderlichen BlutgefdBe bilden.

Wihrend die Kaulquappe schon recht kriiftige Hinter-
beine hat, ist von den vorderen Extremitdten noch nichts
zu sehen. Das liegt aber nicht daran, daB die Vorderbeine
zu diesem Zeitpunkt noch fehlen. Sie befinden sich in
der Atemkammer und sind daher verborgen. SchlieBlich
treten sie aber doch hervor. Der linke Arm zwingt sich
durch das Atemloch, der rechte durchstoBt die Haut der
Atemkammer. Allerdings braucht der Arm dabei keine
kriftige Wand zu durchbohren; denn genau an der richti-
gen Stelle bildet sich in der Haut ein Loch. Diese Off-
nung entsteht auch dann, wenn man die Anlage des rech-
ten Arms rechtzeitig entfernt. Bei normaler Entwicklung
beschleunigt der Druck des Arms nur das Aufreifen der
Offnung.

Nachdem der kleine Frosch seine Beine erhalten hat,
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kann er den jetzt iiberfliissigen Schwanz abbauen. Weil
dieses volumindse Organ sehr viel wertvolle Korpersub-
stanz enthilt, wirft er es nicht ab, sondern 146t es langsam
einschrumpfen. Viele weile Blutkorperchen dringen in
die Schwanzgewebe ein, verzehren die dort absterbenden
Zellen und transportieren die so gewonnenen Stoffe in
den Korper des Frosches.

Ist es nicht wie ein Wunder, daB alle diese Vorgénge,
an denen sich viele Tausende von Zellen beteiligen und
die hier nur sehr summarisch dargestellt wurden, gewShn-
lich reibungslos funktionieren?

Aber das Hervorwachsen der Beine und das Verschwin-
den des Schwanzes sind noch lange nicht alles, was wih-
rend der Metamorphose geschieht.

Auch der Ubergang von der Kiemenatmung der Kaul-
quappe zur Lungenatmung des Frosches ist ein kompli-
zierter Vorgang, der ebenfalls gewohnlich ohne Unfall
verlduft. Die Lungen beginnen mit ihrer Arbeit schon
lange, bevor sich die Kiemen der Kaulquappe zuriickbil-
den. AuBlerdem atmen sowohl die Larven als auch die er-
wachsenen Frosche durch ihre Korperhaut und die
Schleimhdute der Mundhohle. Sogar der erwachsene
Frosch gibt mehr Kohlendioxid iiber die Haut als durch
seine Lungen ab.

Dennoch sind die Verdnderungen der Atmungsorgane
und der zu ihnen fiihrenden BlutgefiBe beim Ubergang
zum Landleben nicht unbetrichtlich. Die beiden auffal-
lenden, feingefiederten Kiemenbiischel, die am Kopf der
jungen Larven jederseits vorn ersten und zweiten Kie-
menbogen aus hervorragen, verschwinden schon, wenn
die Hautfalten hervorwachsen, um die Kiemenkammer
zu bilden. Diese Kiemenkammer 6ffnet sich bei den mei-
sten Froscharten durch ein auf der linken Korperseite lie-
gendes Spiraculum nach auBen.

Jetzt stromt das durch den Mund aufgenommene
Atemwasser durch drei Paare von Kiemenspalten, die den
Vorderdarm seitlich durchbrechen, in die Kiemenkam-
mer, und es verldBt sie dann durch das Spiraculum.

Vor, hinter und zwischen den drei Kiemenspalten lie-
gen vier Paar Kiemenbdgen, die durch Knorpelstibe ge-
stiitzt sind. Um die Kiemenspalten herum sitzen die fein-
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Blutversorgung der Kaulquappenkiemen, von unten her gesehen. Das
Blut wird vom Herz (1) in die Kiemen (2) gedriickt. Nachdem es die
Kiemen durchstromt und sich dabei mit Sauerstoff angereichert hat,
sammelt es sich oberhalb der Kiemen in zwei Aortenbégen (3), um von
hier aus den Korper mit Sauerstoff zu versorgen. Wahrend der Ver-
wandlung bilden sich diese Gefdfe weitgehend zuriick. 4 — Lunge;
5 — untere Hohlvene; 6 — Knorpel

gefiederten inneren Kiemen. Sie erhalten ihr Blut durch
vier Arterien, die von unten her in die Kiemenbdgen hin-
einlaufen. Diese zufiihrenden GefdBe geben, wihrend sie
die Kiemenbdgen durchziehen, zahlreiche feine Aste ab,
die sich in den Kiemenbldttchen noch weiter verzweigen.
Hier verlieren die feinen Kapillaren ihr Kohlendioxid
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Kaulquappenkieme. Das Blut gelangt iiber das dunkelgehaltene zu-
fiihrende Gefdp in den Kiemenbogen, stromt durch feine Kapiliaren in
den gefiederten Kiemen, um durch das hellgezeichnete abfiihrende Ge-
fap in die Aorta zu gelangen.

durch die GefiBwand und das Kiemenepithel hindurch
an das Atemwasser, dem sie dafiir den Sauerstoff entzie-
hen.

Aus dem Netzwerk der Kapillaren gehen wieder etwas
stirkere Aste hervor, die alle in regelmiBigen Abstinden
in ein ableitendes BlutgefdB miinden; es verlauft parallel
zum zufiihrenden GefdB, verliBt die Kieme aber in der
ihm entgegengesetzten Richtung — also nach oben hin.

Schon in der Kaulquappe geht jederseits vom letzten
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KiemengefdB ein Zweig ab, der zur Lunge zieht und des-
sen Blut sich in der Lungenwand mit Sauerstoff anrei-
chert.

Wihrend der Metamorphose verschwinden nicht nur
die inneren Kiemen, auch die zugehdrigen BlutgefiBe
bilden sich um. Das GefdBsystem zwischen der zweiten
und dritten Kiemenspalte verschwindet vollstindig. In
den anderen Bogen bilden sich die zufithrenden Arterien
zuriick, und das Blut gelangt nun, statt den Umweg iiber
die Kiemen zu machen, direkt in die Wurzel der abfiih-
renden GefiBe. Letztlich werden die Reste der ersten
Kiemenarterie zur Wurzel der Halsschlagader, die der
zweiten zu einem Abschnitt der groBen Korperschlagader
und die der vierten zum Ursprung der Lungenarterie. Alle
diese GefiBe — auch die Aortenbogen — sind bei den
Froschen sowohl rechts als auch links vorhanden.

Die hier nur angedeuteten Verdnderungen des Atemap-
parats und der zugehorigen BlutgefdBe geniigen aber al-
lein nicht, um die Atmung des Tieres von der Wasser- auf
die Luftatmung umzustellen. Dazu miissen die roten
Blutkorperchen des Frosches auch noch einen etwas an-
deren Blutfarbstoff bilden als die Erythrozyten der Kaul-
quappe. Der rote Blutfarbstoff — das Hamoglobin — der
Kaulquappen nimmt den Sauerstoff zwar sehr leicht auf,
gibt ihn aber nur sehr schwer wieder ab. Hingegen bindet
das Hamoglobin der Frosche Sauerstoff verhdltnisméBig
schlecht. Die hohe Bindungsfihigkeit des Kaulquappen-
hédmoglobins ermdglicht es den Larven, auch aus dem
Wasser geniigend Sauerstoff aufzunehmen, der hier ja in
viel geringerer Konzentration vorhanden ist als in der
Luft. Den Froschen mag die niedrige Bindungsfahigkeit
ihres Himoglobins dann zugute kommen, wenn sie sich
rasch bewegen; denn bei ihren oft sehr kraftvollen Spriin-
gen verbrauchen die Muskeln in kurzer Zeit sehr viel
Sauerstoff, den sie dem Blut schnell entnehmen miissen.

Seltsamerweise bilden Kaulquappen, denen man roten
Blutfarbstoff von Froschen einspritzt, Antikorper gegen
dieses Hiamoglobin. Das ist deshalb verwunderlich, weil
das Immunsystem jedes Wirbeltiers wihrend einer frithen
Phase seiner Entwicklung die Besonderheiten der korper-
eigenen Substanzen »kennenlernt«. Gegen diese bildet es
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Der rote Blutfarbstoff der Kaulquappe sdttigt sich bereits bei wesent-
lich geringerem Sauerstoffdruck als das Himoglobin der Frosche. Da-
her kinnen die Kiemen der Kaulquappen auch aus dem Atemwasser
geniigend Sauerstoff gewinnen.

dann spiter keine Abwehrstoffe. Hingegen vernichtet es
fremde Verbindungen, die wihrend des weiteren Lebens
in den Korper gelangen. So schiitzt sich der Organismus
gegen Bakterien, Viren, Gifte und auch gegen eigene ent-
artete Zellen.

Fiir die Kaulquappe ist also das Himoglobin des Fro-
sches, das sie spdter einmal dringend benétigen wird,
noch fremd. Wie kommt es aber, daB der Frosch nach der
Metamorphose diesen Blutfarbstoff als korpereigen ak-
zeptiert?

Offenbar stellt sich wihrend der Verwandlung auch das
Immunsystem noch einmal um.

Das ergibt sich auch aus verschiedenen anderen Expe-
rimenten: Man injizierte sowohl Kaulquappen als auch
Froschen mit den gleichen Erbanlagen eine korperfremde
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Substanz, wogegen die Tiere Antikorper bildeten. Solche
die Produktion von AntikOrpern auslosenden Stoffe hei-
Ben Antigene. Obwohl diese Frosche und Kaulquappen —
genetisch geseéhen — identische Individuen waren, erzeug-
ten sie dennoch ganz verschiedene Antikorper. Gegen ein
einziges Antigen fand man in einer Kaulquappe bis zu
zwolf, in einem Frosch bis zu zwanzig verschiedene Anti-
korper. Manchmal war keiner der Froschantikérper mit
einem der Larvenantikorper identisch.

Vor allem werden die Zellen des Immunsystems — die
Lymphozyten — der Kaulquappe durch Zellen des Fro-
sches und umgekehrt die Lymphozyten des Frosches
durch Zellen der Kaulquappe dazu angeregt, sich zu
Lymphoblasten umzuwandeln, die zelluldre Antikorper
produzieren. Die Zellen von Kaulquappe und Frosch tra-
gen also offenbar an ihren Oberfldchen verschiedene An-
tigene. Fiir die Lymphozyten der Kaulquappe sind die Zel-
len des Frosches und fiir die Lymphozyten des Frosches
die Zellen der Kaulquappe Fremdkorper. Das miifite
eigentlich wihrend der Verwandlung zu schweren Kom-
plikationen fiihren. DaB dennoch in der Regel alles glatt
geht, hidngt vermutlich damit zusammen, daB Immunre-
aktionen wihrend der Metamorphose weitgehend unter-
driickt sind.

Die Kaulquappen erndhren sich von winzigen Algen
und absterbenden Teilchen hoherer Pflanzen. Die Fro-
sche leben hingegen von Insekten und anderen wirbello-
sen Tieren. Die Organe der Nahrungsaufnahme und das
Verdauungssystem miissen sich also wihrend der Meta-
morphose von pflanzlicher auf tierische Kost umstellen.

Dazu wandelt sich der winzige Mund der Kaulquappen
zum breiten Froschmaul. Die Hornkiefer und Hornzdhne
der Larve verschwinden und werden durch echte Zihne
an Oberkiefer- und Gaumenknochen ersetzt. Die Unter-
kiefer der meisten Frosche bleiben zahnlos. Der paarige
ldngliche Knochen, der jederseits den Unterkiefer tragt,
ist bei der Kaulquappe, von der Ohrregion ausgehend,
schrig nach vorn gerichtet. Im Verlauf der Verwandlung
zum Frosch dreht er sich um seinen Ursprung nach hin-
ten, so daB er zuerst gerade nach unten und spiter schrig
nach unten und hinten zeigt. Damit zieht dieser Knochen
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Kopfskelett und Blutgefipe eines Frosches vor und nach der Metamor-
phose. Die Form der Knorpel hat sich erheblich verdndert. Insbeson-
dere der Unterkiefer ist nach der Verwandlung bedeutend veridngert.
Das Blutgefdfsystem hat sich stark umgebildet.

— der trotz seiner gestreckten Form auch bei den Fro-
schen Quadratum heiBt — das Gelenk des Unterkiefers
weit nach hinten. Somit vergroBert sich die Mundspalte
erheblich, und der Knorpel des Unterkiefers muB, um das
Vorderende des Mauls zu erreichen, betrichtlich in die
Lénge gehen. Am Ende der Verwandlung ist er sechsmal
so lang wie zu ihrem Beginn. Selbstverstindlich verwan-
deln sich beide Seiten des Mauls in gleichem Tempo.
Nicht nur die Kiefer, auch viele andere Teile des ur-
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Ammoniak * Ammoniak

BTN

Harnstoff

Wihrend die Kaulguappen Ammoniak ausscheiden, synthetisieren die
Frosche in einem komplizierten Zyklus aus Ammoniak und Kohlen-
dioxid Harnstoff, der mit dem Urin abgegeben wird. Im Verlauf der
Metamorphose beginnen die Enzyme dieses Zyklus mit ihrer Tatig-
keit.

spriinglich knorpeligen Schidels und des iibrigen Skeletts
verkndchern wihrend der Metamorphose. Natiirlich miis-
sen sich bei der Umwandlung des Larvenmunds zum
Froschmaul nicht nur die Knorpel und Knochen, spndern
auch alle zugehorigen Muskeln, Nerven und BlutgefidBe
entsprechend veréndern.

Wie bei anderen Pflanzenfressern ist auch der Darm-
trakt der Kaulquappen sehr lang. Nur dadurch, daB er zu
einer Spirale mit vielen Umgéngen aufgewunden ist, fin-
det er in dem Tierchen Platz. Man sieht diese Spirale
deutlich durch die Kérperwand schimmern. Obwohl der
Frosch viel groBer als seine Larve ist, hat er dennoch
einen kiirzeren Darm. Der Kaulquappendarm schrumpft
wihrend der Metamorphose auf etwa ein Achtel seiner
urspriinglichen Lénge zusammen. Man kann sich den-
ken, daB das ein recht komplizierter Vorgang sein muB.

Neben diesen strukturellen Verinderungen erfordert
die tierische Nahrung des Frosches eine ganz andere Zu-
sammensetzung der Verdauungssifte als die pflanzliche
Kost der Larve. Auch diese Umstellung vollzieht sich
wihrend der Verwandlung.

Das Ausscheidungssystem der Kaulquappe entwickelt
sich ebenfalls allmédhlich zu dem des erwachsenen Fro-
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sches. Die jungen Kaulquappen sammeln und sezernie-
ren! ihre Abfallstoffe durch eine Vorniere. Der Frosch
scheidet sie iiber die Urniere aus.

Die Vornieren der Embryonen aller Wirbeltiere entste-
hen beidseitig dicht hinter dem Kopf. Nur bei den Neun-
augen funktionieren sie auch noch, wenn die Tiere er-
wachsen sind. In den iibrigen Vertebraten bilden sie sich
wihrend der Embryonalentwicklung zuriick und werden
jederseits durch die weiter hinten im Korper liegende Ur-
niere ersetzt. Bei den Kriechtieren, Vogeln und Saugetie-
ren verschwindet auch diese und weicht der Nachniere.

Der Ersatz der Vorniere durch die Urniere wiahrend der
Metamorphose der Frosche ist also keine mit dem Uber-
gang vom Wasser- zum Landleben verbundene Besonder-
heit, sondern liegt auf der Linie einer Entwicklung, die
bei allen Wirbeltieren verlduft.

Sehr wichtig fiir die Verdnderungen im Lebenslauf der
Amphibien ist aber die Umstellung von der Ammoniak-
ausscheidung der Larven zur Harnstoffausscheidung der
Erwachsenen. Vor der Metamorphose scheiden Grasfro-
sche (Rana temporaria) 90% ihres Stickstoffs als Ammo-
niak aus. Bei den kleinen Froschen bestehen nur noch
12% des ausgeschiedenen Stickstoffs aus Ammoniak, die
iibrigen 88% sind im Harnstoff vorhanden.

Fiir die im Wasser lebenden Kaulquappen ist es nicht
schwer, ihren Stickstoff als Ammoniak auszuscheiden;
denn sie konnen diese giftige Verbindung so stark ver-
diinnen, daB sie unschiddlich wird. Das hierfiir notwen-
dige Wasser fehlt den auf dem Land lebenden Froschen.
Daher bilden sie in ihrer Leber aus dem Ammoniak, der
beim Abbau der EiweiBe entsteht, und aus Kohlendioxid
ungiftigen Harnstoff. Dieser 148t sich ohne Schaden fiir
das Tier stark konzentrieren und somit ohne groBen Was-
serverlust ausscheiden.

Der Harnstoff wird iiber einen KreisprozeB syntheti-
siert, in dem schlieBlich unter Wasseraufnahme aus Argi-
nin sowohl Ornithin als auch Harnstoff entstehen. Aus
dem Ornithin bildet sich unter Aufnahme von Kohlen-
dioxid und Ammoniak und bei Abgabe von Wasser iiber

1 sezernieren: absondern
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die Verbindung Citrullin wieder Ornithin. Dann beginnt
der Kreislauf von neuem. Das Ammoniak geht nicht di-
rekt in den Zyklus ein, sondern wird vorher an besondere
Ubertrigerstoffe gebunden. Die chemischen Reaktionen
werden durch Enzyme katalysiert. Wihrend der Meta-
morphose steigt nicht nur der Anteil des Harnstoffs am
ausgeschiedenen Stickstoff, sondern auch die Aktivitit
dieser Enzyme - z.B. von Arginase und Argininsyn-
thease — erheblich an.

Obwohl sich die meisten Frosche wéhrend ihrer Ver-
wandlung auf das Ausscheiden von Harnstoff umstellen,
ist dieser Vorgang dennoch keine notwendige Begleit-
erscheinung der Metamorphose. Der stindig im Wasser
lebende afrikanische Krallenfrosch (Xenopus laevis) schei-
det auch als erwachsenes Tier Ammoniak aus.

SchlieBlich miissen wir noch die Verinderungen in der
Haut und an den Sinnesorganen erwdhnen. In der Haut
der Kaulquappen gibt es nur vereinzelte Driisenzellen, in
der Haut der Frosche statt ihrer groBe, mehrzellige Drii-
sen. Sie sollen die Ko6rperoberfliche feucht halten; denn
nur eine feuchte Froschhaut vermag zu atmen. Auch
Zahl und Anordnung der Farbzellen der Haut verindern
sich wihrend der Metamorphose, so daB der Frosch meist
ganz anders gemustert ist als seine Larve.

Ebenso wie die Fische haben die Kaulquappen ein Sei-
tenliniensystem. Dieses Organ besteht aus lauter kleinen
Gruppen von Sinneszellen. Sie erstrecken sich jederseits
des Korpers in einer Linie vom Kopf bis zum Schwanz.
Die Sinneszellen liegen in der Oberhaut. Jede Zelle sen-
det ein kleines Haar in eine kleine Gallertkuppe, die iiber
die Zellgruppe hervorragt und durch Wasserstromungen
verbogen wird. Die Kriimmung iibertrdgt sich durch die
Haare auf die Sinneszellen, die dadurch gereizt werden.
Auf diese Weise bemerken die Kaulquappen auch leichte
Stromungen des Wassers.

Die vorwiegend auf dem Land lebenden Frosche bend-
tigen kein Seitenliniensystem. Daher bildet es sich bei
ihnen zuriick. Beim Krallenfrosch hingegen bleibt es er-
halten.

Auch die Augen entwickeln sich wihrend der Meta-
morphose noch weiter. Linse und Hornhaut passen sich
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den Erfordernissen des Landlebens an. Die Anzahl der
Sinneszellen in der Netzhaut und die der Nervenfasern
im Sehnerv nimmt noch zu. Erst jetzt bilden sich Augen-
lider und Trénendriisen.

Der Wechsel der Lebensweise veridndert auch das Ge-
hororgan. Wihrend bei den Larven die Lunge die Auf-
gabe des Trommelfells erfillt und ihre Schwingungen
durch das sogenannte runde Fenster auf das innere Ohr
iibertragen werden, haben die Frosche ein echtes Trom-
melfell. Da ein 4uBeres Ohr und ein Gehorgang fehlen,
sieht man es deutlich als groBe, runde Scheibe am Kopf
des Frosches. Seine Schwingungen gelangen — ebenso
wie die des menschlichen Trommelfells — {iber das ovale
Fenster ins innere Ohr.

Auch das Gehirn verdndert sich wihrend der Verwand-
lung zum Frosch noch ein wenig. Einige seiner Zellgrup-
pen verschwinden, andere erscheinen neu.

Wenn wir uns am SchluBl dieser Beschreibung die un-
gemein vielfdltigen und einschneidenden Verinderungen
wihrend der Metamorphose noch einmal vergegenwarti-
gen, so konnen wir uns nur dariiber wundern, wie genau
das alles funktioniert und ineinandergreift. Wir sollten
dabei aber nicht vergessen, daB auch die direkte Entwick-
lung — wie sie beispielsweise der Mensch durchlduft —
kaum weniger kompliziert und erstaunlich ist. Der Grund
zum Staunen besteht also nicht so sehr darin, daB es indi-
rekte Entwicklung mit Metamorphosen gibt, sondern
darin, daB so zellreiche und komplizierte Organismen,
wie Frosche, aber auch Eidechsen, Hiihner und Miuse es
sind, aus einer einzigen Zelle hervorwachsen konnen.

Allerdings ist die Entwicklung durch den Umweg iiber
die freilebende Kaulquappe besonders kompliziert und
verlduft mit der raschen Verwandlung zum Frosch unge-
wohnlich dramatisch. Aber das sollte uns nur noch wie
eine kleine zusitzliche Arabeske in einem schon von
vornherein ungewohnlich reichgegliederten Ornament er-
scheinen.
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Auch hier wieder Hormone

Die Zoologen haben sich viel Miithe gegeben, herauszu-
finden, wodurch alle diese Vorgidnge, die wéhrend der
Verwandlung ablaufen, in Gang kommen. Schon zu Be-
ginn unseres Jahrhunderts entdeckten sie, daB auch die
Metamorphose der Frosche durch Hormone ausgeldst
wird. Es ist hier also dhnlich wie bei den Insekten.

In der Schilddriise der Wirbeltiere wird eine Substanz
gebildet, die fiir die normale Entwicklung und den unge-
storten Ablauf der alltdglichen Stoffwechselprozesse not-
wendig ist. Ist der Arbeitsthythmus der:Schilddriise ge-
stort und wird deshalb zuviel oder zuwenig von dieser
Substanz erzeugt, flihrt das zu mehr oder weniger schwe-
ren Erkrankungen. Beim Menschen ist die Folge einer
iibernormal hohen Produktion des Schilddriisenhormons
die sogenannte Basedowsche Krankheit. Entsteht zuwe-
nig Hormon, so kann das zur Verblodung fiihren. Fillt
das Hormon schon im Kindesalter aus, verlangsamt sich
auch das Wachstum. Aus dem ungliicklichen Opfer eines
solchen Defekts wird ein stumpfsinniger, miBgestalteter
Zwerg, ein Kretin.

Im Jahre 1912 gelang es dem amerikanischen Forscher
Gudernatsch — er arbeitete als Gast in einem Prager Insti-
tut — durch das Verfiittern von Schilddriisen, die Meta-
morphose von Kaulquappen vorzeitig auszuldsen. Sollte
auch der Ablauf der Metamorphose durch das Schilddrii-
senhormon in Gang gesetzt oder geregelt werden?

Diese Vermutung lieB sich schon wenige Jahre spdter
dadurch bestétigen, daB man Kaulquappen die eigene
Schilddriise entfernte. Sie konnten sich dann nicht mehr
zu Froschen umwandeln und wuchsen zu Riesenkaul-
quappen heran.

Spiter stellte sich heraus, daB die Schilddriissen zur
Zeit der Metamorphose ungewohnlich viel Jod aufneh-
men. Jod ist ein Bestandteil des Schilddriisenhormons.
Offensichtlich wird wihrend der Verwandlung besonders
viel Hormon gebildet. Der erhohte Jodeinbau lieB sich
dadurch feststellen, daB man Kaulquappen in Wasser
setzte, das radioaktives Jod enthielt, oder dadurch, daB
man den Larven das Isotop (J**!) einspritzte. Der Stoff-
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wechsel der Kaulquappe verfahrt mit dem radioaktiven
Jod genauso wie mit dem normalen Isotop (J'¥’). Nach
dem Toten der Tiere wies man das radioaktive Jod mittels
geeigneter Gerdte durch seine Strahlung in der Schild-
driise nach. An der Intensitdt der Strahlung lieB sich er-
kennen, wieviel »radioaktiv markiertes« Jod vom Zeit-
punkt des Einspritzens bis zum Toten der Tiere
eingebaut worden war. Die gemessene Radioaktivitdt
wird als MaB fiir die Intensitdt der Hormonproduktion ge-
nutzt.

Das Schilddriisenhormon war zwar das erste Hormon,
dessen Bedeutung fiir das Auslosen der Metamorphose
erkannt wurde, es ist aber nicht das einzige, das hierbei
eine Rolle spielt. Wie bei anderen Wirbeltieren findet
man auch in der Hirnanhangsdriise oder Hypophyse des
Frosches ein Hormon, dessen Aufgabe es ist, die Tatig-
keit der Schilddriise anzuregen ~ das TSH oder Thyreoi-
dea stimulierende Hormon. Thyreoidea ist die wissen-
schaftliche Bezeichnung fiir die Schilddriise. Das Schild-
driisenhormon wird dementsprechend Thyroxin genannt.

Das TSH wird im vorderen der drei Abschnitte der Hy-
pophyse, im sogenannten Hypophysenvorderlappen, ge-
bildet. Seinen EinfluB auf die Metamorphose konnte man
dadurch nachweisen, da man die Hypophyse entfernte.
Auch hiernach unterblieb die Verwandlung zum Frosch.
Durch Verpflanzen der ganzen Hypophyse oder des Vor-
derlappens aus einem anderen Tier in die hypophysen-
lose Kaulquappe lieB sie sich wieder ausldsen. Vorausset-
zung hierfiir war, daB man dem Tier die Schilddriise
belassen hatte. War auch sie entfernt, dann niitzte das
Wiedereinpflanzen einer Hirnanhangsdriise nichts, weil
das TSH nur iiber die Schilddriise auf die Gewebe des
Korpers einwirkt.

Wieso nun die Hypophyse gerade im geeigneten
Augenblick mit der TSH-Produktion beginnt und damit
die Metamorphose in Gang setzt, wissen wir nicht. Ver-
mutlich wird die Hirnanhangsdriise ihrerseits wieder
durch Neurohormone des Zwischenhirns zur Hormonbil-
dung stimuliert. Das Neurohormon des Zwischenhirns
gelangt auf dem Blutwege in die Hypophyse. Hiernach
wird die Metamorphose letztlich vom Gehirn reguliert.
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Riickbildung der Spitze eines amputierten Kaulg h
der mit Thyroxin behandelt wurde. Links Schwanze in remer Kulturlo-
sung; rechts Schwinze nach Zugabe von Thyroxin im Verhdltnis von
1:5 Millionen. Die Abbildungen zeigen, den Zustand 6, 8, 10 und
12 Tage nach dem Beginn der Behandlung.

"Wie es das Gehirn aber fertigbringt, »zu wissen«, wann es
die Verwandlung zum Frosch auslosen muB, bleibt heute
noch vollig ritselhaft. Wir wissen auch nicht, warum ein
so kompliziertes hormonales System notwendig ist, um
die Metamorphose in Gang zu setzen. Konnte das Gehirn
nicht gleich selbst die letztlich an den Organen, Geweben
und Zellen wirksame Substanz produzieren? Warum er-
zeugt es erst einen Stoff, der die Produktion von TSH
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Zwei Versuche, die zeigen, wie verschieden sich die Organe der Kaul-
quappe wahrend der Verwandlung verhalten. Ein zweiter Schwanz, den
man einer Kaulquappe eingepflanzt hatte, bildet sich gleichzeitig mit
dem eigenen Schwanz zuriick (links). Wihrend der Schwanz einer an-
deren Kaulquappe immer mehr schrumpft, bleibt ein implantiertes
Auge erhalten (rechts) und gelangt so allmdhlich vom Schwanz auf
den Riicken des Tieres (rechts).

auslost, das dann seinerseits wieder die Synthese des im
Korper wirksam werdenden Stoffes veranlaBt?

Man konnte denken, daB es sich im Verlauf der stam-
mesgeschichtlichen Entwicklung vielleicht aus zufdlligen
»technischen Griinden« so ergeben hat. Der indirekte
EinfluB des Gehirns auf die Vorgidnge wiahrend der Meta-
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Hemmung der Metamorphose durch Actinomycin D. Oben eine Kaul-
quappe vor dem Hohepunkt der Metamorphose, unten links eine nor-
male Kaulquappe 7 Tage spadter, unten rechts eine Kaulquappe von
gleichem Alter, die mit Actinomycin behandelt wurde

morphose scheint aber einen besonderen Sinn zu haben;
denn auch das Aktivationshormon der Insekten wirkt ja
indirekt iiber die Anregung der Ecdysonbildung.

Vielleicht liegt der Vorteil eines komplizierten Hor-
monsystems darin, daB es an verschiedenen Stellen durch
sehr unterschiedliche Faktoren beeinfluBt werden kann
und somit in seiner Regulationsfahigkeit viel flexibler als
eine einzelne Driise ist, die nur eine einzige regulatori-
sche Substanz erzeugt.
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Wodurch nun vermag das Schilddriisenhormon, die
Metamorphose zu beeinflussen?

Selbstverstindlich wirkt das Hormon nicht auf jede
Zelle in gleicher Weise; denn die verschiedenen Korper-
regionen, Organe, Gewebe und Zelitypen verhalten sich
ja bei der Verwandlung ganz unterschiedlich. Beispiels-
weise beginnen im Verlauf der Metamorphose die Bein-
anlagen der Kaulquappen zu wachsen und sich zu diffe-
renzieren, wihrend sich die Augen nur wenig verandern.
Der michtige Schwanz wird hingegen vollstindig zuriick-
gebildet. Damit das Hormon wirksam werden kann, miis-
sen die verschiedenen Zellen auf seinen EinfluB sinnvoll
reagieren konnen. Die Fihigkeit hierzu fehlt aber in den
Geweben der ganz jungen Kaulquappen noch. Sie lassen
sich durch eine Hormonbehandlung nicht beeinflus-
sen.

Was geschieht aber, wenn das Thyroxin auf eine reak-
tionsbereite Zelle trifft?

Ein Hinweis zur Beantwortung dieser Frage ist viel-
leicht die Tatsache, daB sich die Metamorphose durch
Behandlung der Froschlarven mit Actinomycin D unter-
driicken 14Bt. Dieses Antibiotikum hemmt die EiweiBsyn-
these. Daher kann man annehmen, daB das Schilddriisen-
hormon dadurch wirkt, daB es die EiweiBsynthese in
bestimmten Zellen fordert. Vermutlich aktiviert es einige
Gene, d. h., es regt sie zur Synthese von RNS an. Wie es
das macht und wie es kommt, daB die verschiedenen Zell-
typen vom Schilddriisenhormon in unterschiedlicher
Weise beeinflufit werden, wissen wir heute noch nicht.

Sind Wasserlarven ein Paradoxon?

Warum entwickeln sich die Larven der Froschlurche
(Anuren) im Wasser? Diese Frage miissen wir uns des-
halb stellen, weil die meisten dieser Wasserlarven ster-
ben. Kaum 1% der aus dem Ei geschliipften Kaulquappen
des kanadischen Frosches Rana aurora iiberlebt in der na-
tiirlichen Umgebung bis zur Metamorphose. Von Mirz
bis August eines Jahres kommen also von 100 Larven
mindestens 99 um. Hingegen leben von den Froschen,
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die sich im Juli oder August erfolgreich verwandeln, noch
rund 50 Prozent bis zum Spétherbst des folgenden Jahres.

Die Amphibien, zu denen auBer den Anuren die Uro-
delen (Schwanzlurche) gehdren, miissen sich keineswegs
iiber solche hinfdlligen Jugendstadien entwickeln. Man
konnte ja denken, das Wasserleben ihrer Larven sei ein
noch nicht iiberwundenes Erbe aus ihrer Fischvorfahren-
schaft, das die Frosche und Schwanzlurche »gern« aufge-
ben wiirden, wenn es ihnen nur moglich wire. Das
scheint aber nicht so zu sein; denn es gibt durchaus Fro-
sche, die ihre Eier auf dem Land legen und deren Eier au-
Berhalb des Wassers heranwachsen. Der*Alpensalaman-
der (Salamandra atra) setzt seine beiden lebendgeborenen
Jungen auf festem Boden ab. Bei solchen Lurchen ster-
ben verhidltnismadBig wenig Jungtiere.

Da es einigen Amphibien gelang, eine anscheinend ra-
tionellere Fortpflanzungsweise zu erreichen, wire das
auch anderen gegliickt. Wenn dennoch die meisten Lur-
che ihre urspriingliche Fortpflanzungsweise beibehielten,
so muB auch diese irgendeinen Vorteil haben.

Sicher ist es fiir einen jungen Frosch unter allen Um-
stinden nachteilig, in einem Gewisser heranzuwachsen,
das austrocknen kann und in dem zahireiche andere Ge-
fahren drohen.

Der Vorteil, eine Kaulquappe und keine Landlarve zu
sein, konnte aber darin bestehen — vorausgesetzt, sie ent-
wickelt sich erfolgreich zum Frosch —, einmal mehrere
hundert Eier legen zu konnen, aus denen nahezu ebenso
viele Kaulquappen schliipfen werden, statt nur die weni-
gen Eier hervorzubringen, die einige Frosche in ein Erd-
loch absetzen.

Auf dem Land werden gewohnlich nur wenige Eier er-
zeugt. Die ganz kleinen Jungfrésche finden dort namlich
kaum Nahrung. Deshalb muB, um dem Froschlein einen
erfolgreichen Start zu sichern, jedes Ei einen groBen Vor-
rat an Reservestoffen enthalten. Diese ggichen daher nur
fiir wenige Eier.

Die ins Wasser abgelegten Eier kénnen deshalb sehr
arm an Nihrstoffen sein und daher in groBer Anzahl her-
vorgebracht werden, weil die Larven hier ausreichend
Futter vorfinden. Die Kaulquappen der Frosche leben
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vorwiegend von den gewdhnlich im UberfluB vorhande-
nen Wasserpflanzen, die Larven der Schwanzlurche von
den vielen Kleinkrebsen — den Wasserflohen — der Tei-
che.

Ein Tier kann sich auf sehr verschiedene Weise erfolg-
reich fortpflanzen. Entweder bringt es wenige Nachkom-
men mit hoher Lebenserwartung hervor oder aber viele
Nachkommen mit nur geringer Aussicht, heranzuwach-
sen. Diese »Strategie« kann jener durchaus gleichwertig,
unter gewissen Umstdnden sogar iiberlegen sein. Vermut-
lich erzeugen die meisten Amphibien deshalb so viele,
aber gefdhrdete Wasserlarven, um die groBen Nahrungs-
reserven der Gewdsser zu nutzen.

Obgleich beide Methoden grundsitzlich moglich sind,
gibt es dennoch in der Stammesgeschichte der Tiere eine
verbreitete Tendenz, die Anzahl der Nachkommen zu
verringern, sie dafiir aber besser zu schiitzen, zu pflegen
und zu erndhren. Gegeniiber den Amphibien — sie wer-
den als die niedersten VierfiiBer angesehen — produzie-
ren die hoheren Landwirbeltiere, also die Reptilien, V6-
gel und Sduger, die alle direkt oder mittelbar von
vorzeitlichen Amphibien abstammen, relativ wenige
Jungtiere. Diese sind als Embryonen in einer mit Fliissig-
keit gefiillten Hohle — der Amnionhdhle — vor schddigen-
den Umwelteinfliissen geschiitzt. Vogel treiben intensive
Brutpflege. Die jungen Sdugetiere wachsen im Mutterleib
heran und werden nach der Geburt von ihrer Mutter er-
ndhrt und gepflegt.

Woher riihrt diese verbreitete, wenn auch nicht univer-
selle stammesgeschichtliche Tendenz, Individuen — nicht
nur Jungtiere — immer besser gegen storende Umweltein-
fliisse zu wappnen, so daB sich ihre Aussicht, zu ge-
schlechtsreifen Organismen heranzuwachsen oder gar
einmal die natiirliche Altersgrenze zu erreichen, erhéht?
Grundsitzlich geht es doch auch anders. Mit dieser Frage
haben sich die Biologen bisher kaum beschiftigt. Ver-
mutlich konnten Arten mit relativ flexiblen und daher ro-
busten Angehdrigen mit plétzlichen Verdnderungen der
Umwelt besser fertig werden und daher verhdltnisméBig
oft dem Aussterben entgehen. Das konnte in vielen Ent-
wicklungslinien dazu gefiihrt haben, die Entwicklung

71



iiber zahlreiche, aber gefihrdete Nachkommen zu unter-
driicken.

Kehren wir wieder zu unserem eigentlichen Thema —
zu den Ampbibienlarven — zuriick. Diese passen den
Zeitpunkt ihrer Verwandlung zum Landtier anscheinend
den jeweiligen Bedingungen an. Jedenfalls ist es eine Tat-
sache, daB sich Larven der gleichen Art bei recht unter-
schiedlicher KorpergréBe und in recht ungleichem Alter
verwandeln. Der amerikanische Gefleckte Querzahn-
molch (Ambystoma maculatum) verwandelt sich manchmal
schon, wenn er 5cm lang ist; einige Exemplare treten
aber erst bei einer Linge von 7 cm in die Métamorphose
ein. Manche Larven verwandeln sich schon 57, andere
erst 144 Tage, nachdem sie aus dem Ei geschliipft sind.

Dariiber, was den Zeitpunkt der Verwandlung be-
stimmt, gibt es eine interessante Hypothese: Hiernach er-
folgt die Metamorphose innerhalb eines durch ein Mini-
mal- und ein Maximalgewicht artspezifisch festgelegten
Spielraums. Erreicht eine schnell wachsende Larve das
Minimalgewicht, so wichst sie zwar rasch weiter, aber
ihre Metamorphose wird verzogert und erfolgt im Extrem-
falle erst, wenn die Larve das Maximalgewicht erreicht
hat, bei dem sich die Tiere unter allen Umstdnden ver-
wandeln. Das fithrt dazu, daB aus der Metamorphose ein
relativ groBer Frosch oder Molch hervorgeht. Erreicht
eine langsam wachsende Larve das Mindestgewicht, dann
verwandelt sie sich sofort. Es entsteht also ein relativ klei-
nes Jungtier. Der biologische Sinn dieses hypothetischen
Mechanismus ist folgender: Rasch wachsende Larven ha-
ben gute Aussicht, das Maximalgewicht zu erreichen. Die
Gefahr, daB das Gewisser vorher austrocknet oder daB
die Larven noch gefressen werden, ist bei ihnen verhilt-
nismiBig gering. Der relativ groBe Jungfrosch hat eine
recht gute Chance, den ersten Winter zu iiberstehen.

Langsam wachsende Larven, die vielleicht nie das Ma-
ximalgewicht erreichen wiirden, verwandeln sich sofort
beim Minimalgewicht, also bei der ersten besten Gele-
genheit. Das langsame Wachstum der Tiere ist meist eine
Folge ungiinstiger Bedingungen, oft der starken Konkur-
renz unter den Larven, so daB es fiir die schwécheren Lar-
ven vorteilhaft ist, diesen Lebensumstinden durch die
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Verwandlung zum Landtier zu entgehen. Allerdings ent-
steht so nur ein verhiltnismiBig kleiner und wenig
lebenstiichtiger Frosch oder Molch.

Diese Hypothese wird durch verschiedene Beobachtun-
gen und Experimente gestiitzt. Es 148t sich auch vorstel-
len, auf welche Weise dieser Mechanismus vom Hormon-
system realisiert werden konnte. Das ist aber alles doch
noch etwas zu hypothetisch, um es hier zu erértern.

Eine Larve ist nicht wie die andere

Obwohl nur die wenigsten der im Wasser lebenden Am-
phibienlarven die Metamorphose erreichen, sind sie doch
sehr gut an die besonderen Lebensbedingungen angepaBt,
unter denen sie sich entwickeln miissen. Keineswegs alle
Wasserlarven gleichen den Kaulquappen der Gras- und
Wasserfrosche. Besonders die Larven der Frosche und
Kroten zeigen eine erhebliche Formenvielfalt. Die im
Wasser lebenden Molch- und Salamanderlarven erschei-
nen in ihrer K6rpergestalt allerdings wesentlich einformi-
ger.

Im Vergleich zu den typischen Kaulquappen der Fro-
sche und ihrer Verwandten ist der Korper der Wasserlar-
ven der Schwanzlurche etwas gestreckter. Im Gegensatz
zu den Kaulquappen tragen sie nicht zwei, sondern drei
Paare duBerer Kiemen. Die nur kurzen Hautfalten, die
bei den Larven der Schwanzlurche genau wie bei den
Kaulquappen hervorwachsen und die inneren Kiemen be-
decken, lassen die &uBeren Kiemen und die Vorderbeine
frei. Daher tragen die Larven der Molche und Salaman-
der bis zu ihrer Verwandlung duBere Kiemen. Ihre Vor-
derbeine werden vor den Hinterbeinen sichtbar.

Die jungen Molchlarven haben keine napfférmigen
Haftorgane, sondern ein Paar feiner Haftfiden an ihrem
Kopf. Ihr Mundspalt ist breit und tragt keine Hornkiefer,
dafiir echte Zihne. Der Darm der fleischfressenden Lar-
ven der Schwanzlurche ist verhdltnisméBig kurz und da-
her nicht wie bei den Kaulquappen spiralig aufgewunden.

Unter den im Wasser lebenden Schwanzlurchlarven
finden sich nur zwei Anpassungstypen: Diejenigen aus
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flieBendem Wasser haben einen verhiltnismaBig niedri-
gen Schwanz. Er wird nur von einem schmalen Flossen-
saum umgeben, der nicht weit auf den Riicken des Tieres
hinaufreicht. Die Kiemen und Zehen dieser Larven sind
kurz. Larven aus stehenden Gewdssern haben einen ho-
hen Flossensaum, der erst ganz vorn auf dem Riicken en-
det. Kiemen und Zehen sind relativ lang.

Auch verschiedene Froschlarven sind sehr hoch gebaut
und tragen breite Flossensdume, die sich weit auf den
Rumpf hinaufziehen. Hierzu gehéren die Larven unseres
Laubfrosches, die verhiltnismiBig gewandte Schwimmer
sind und sich vorwiegend von Pflanzen ernihren.

Andere Kaulquappen sind relativ breit und flach. Sie
sehen so aus, als ob sie von oben nach unten zusammen-
gedriickt worden wiren. Ihr Mund trégt einen kriftigen
Hornschnabel. Solche Tiere leben am Boden der Gewis-
ser und sind Fleischfresser.

Sehr merkwiirdig muten die sogenannten Trichter-
mundlarven an, deren Mund von einem weiten Haut-
trichter umgeben ist. Mit diesen Trichtern schwimmen
sie an der Wasseroberfliche umher und saugen die klei-
nen Nahrungspartikeln auf, die dort dahintreiben.

Bei anderen Froschlarven dient der Trichter als Haftap-
parat, mit dessen Hilfe sie sich in flieBendem Wasser an
Steinen festsaugen. Damit verhindern die Larven, daB die
Strémung sie forttrigt.

Auch in den Wasseransammlungen zwischen den
Blattbasen der auf den Bdumen des tropischen Regenwal-
des wachsenden Bromeliaceen entwickeln sich Kaulquap-
pen. Sie sind ebenfalls den besonderen Bedingungen
ihres Lebensraums angepaBt. IThr Korper ist sehr klein,
diinn und langgestreckt.

Diese Anpassungsfdhigkeit und Vielfalt ihrer Larven,
die im deutlichen Gegensatz zur Einférmigkeit des Kor-

Unterschiede zwischen den Larven der Schwanz- (oben) und Froschlur-
che (unten) auf verschiedenen Entwicklungsstadien. Die Schwanz-
lurchlarven haben drei, die jungen Froschlurche nur zwei dufere Kie-
menpaare. Die duferen Kiemen der Kaulquappen werden bald von
einer Hautfalte iiberwachsen; die dupBeren Kiemen der Schwanzlurche
bleiben bis zu ihrer Riickbildung frei.
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Schwanzlurchlarven aus fliefenden (oben) und stehenden (unten) Ge-
wadssern

perbaus der Erwachsenen stehen, haben vermutlich we-
sentlich dazu beigetragen, daB die Frosche und Kréten
eine so arten- und individuenreiche Tiergruppe geworden
sind. Die schwanzlosen Lurche iibertreffen mit ihren
2500 bis 3000 Arten die Artenzahl der Schwanzlurche
um etwa das Achtfache.

Verschiedene Froschlarven des Urwaldes leben nicht

An besondere Lebensumstinde angepafite Anurenlarven. Von oben
nach unten: Trichtermundlarve von Microhyla achatina, die Nah-
rungsteilchen von der Wasseroberfldche filtert; Larve des siidafrikani-
schen Leptodactyliden Heleophryne natalensis, die sich mit Hilfe ihres
Saugnapfs anheftet, um nicht vom Wasserstrom fortgerissen zu wer-
den; abgeflachte rduberische Larve von Lepidobatrachus laevis, eines
siidamerikanischen Leptodactyliden; auf dem Land lebende Larve des
indischen Frosches Rana beddomei
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im Wasser, sondern auf dem Land. Viele gleiten an
feuchten Felswinden hin und her. Die Metamorphose an-
derer Frosche verlduft schon im Ei. Diesen Tieren fehit
also ein Larvenstadium. Bei einigen entwickelt sich der
Keim verhiltnismidBig geradlinig zum Frosch — ohne
Umwege zu machen und ohne die typischen Strukturen
der Kaulquappen auszubilden. Allerdings haben solche
Embryonen immer kriftige Schwénze.

Auf den siidlichen Kontinenten lebt eine eigenartige
Familie schwanzloser Lurche. Es sind die Leptodactyli-
dae oder Siidfrosche. Friiher galten diese Tiere als Unter-
familie der Kréten (Bufonidae); denn in einigen Eigen-
schaften sind sie den Kréten recht dhnlich.

Zu den Leptodactylidae gehoren die Antillenfrosche
der Gattung Eleutherodactylus — meist kleine, oft sehr
farbenfrohe Tiere. Sie bevolkern Siid- und Mittelamerika
sowie die karibischen Inseln. Daher stammt ihr Name
Antillenfrosche.

Die Antillenfrosche verbergen sich tagsiiber unter Stei-
nen, Holzstiicken oder in anderen geeigneten Verstecken.
Einige Arten halten sich in der Nihe von Fliissen auf und
haben — wie unsere Gras- und Wasserfrosche —
Schwimmbhéute zwischen den Zehen ihrer HinterfiiBle.
Aber den meisten Eleutherodactylen fehlen sie. Statt des-
sen tragen diese Frosche an den Fingern und Zehen
kleine Haftscheiben. Die Haftscheiben werden besonders
von denjenigen Arten benétigt, die in den Blatttrichtern
epiphytischer — auf Bdumen wachsender — Bromeliaceen
wohnen.

Alle Antillenfrsche legen ihre Eier auf dem Land. Der
amerikanische Forscher W.Gardner Lynn untersuchte
die Embryonalentwicklung der auf Jamaika lebenden Art
Eleutherodactylus nubicola. Er fand, daB aus den sehr dot-
terreichen Eiern ein Embryo hervorgeht, der in keinem
Stadium einer Kaulquappe #dhnelt, trotz seines Schwan-
zes mit kriftig entwickelter oberer und unterer Flosse.
Der Embryo besitzt zu keiner Zeit Kiemen, bildet nie
Hornzdhne und entwickelt kein Seitenliniensystem. An
der Schnauzenspitze erscheint ein horniger Eizahn, mit
dem das schliipfende Froschlein die Gallerthiillen seines
Eis durchst6B8t. Schon 8 Stunden nach dem Schliipfen ist
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Embryo des Antillenfrosches Eleutherodactylus nubicola. Bei diesem
Tierchen erinnert nur noch der Schwanz an eine Kaulquappe. Er ist
auch noch vorhanden, wenn das Froschlein aus dem Ei schliipft, bildet
sich dann aber rasch zuriick.

der Schwanz zu einem kleinen Rest zusammenge-
schrumpft, der bald vollig verschwindet.

Die Entwicklung der Antillenfrésche ist zwar das voll-
kommenste Beispiel fiir eine direkte Entwicklung bei den
schwanzlosen Lurchen, jedoch bei weitem nicht das ein-
zige. Direkte Entwicklung gibt es mindestens in zehn der
dreizehn Familien der Frosche und Kroten. Bei den ge-
schwinzten Lurchen ist sie allerdings seltener. Die di-
rekte Entwicklung der Anuren ist sicher mehrfach aus der
indirekten hervorgegangen. Diese Tendenz zur Unter-
driickung des Kaulquappenstadiums verwundert den Zoo-
logen nicht; denn sie liegt auf der Linie der allgemeinen
Entwicklungstendenz der niederen Vierfiier, sich aus
ihrer Abhingigkeit vom Wasser zu befreien.
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Auch manche Frische pflegen ihre Brut. Das Mdnnchen des peruani-
schen Zweifarben-Blattsteigers (Phyllobates bicolor) schleppt die Kaul-
quappen auf seinem Riicken.

Auch unter den Schwanzlurchen gibt es Arten, deren
Eier und Larven sich auf dem Land entwickeln. Beson-
ders zahlreich sind sie unter den Lungenlosen Salaman-
dern (Plethodontidae) der neuen Welt. Diese Lungenlosen
Salamander sind die einzigen Schwanzlurche, denen es
von der nordlichen gemiBigten Zone her gelang, die Tro-
pen in groBerer Artenzahl zu besiedeln. Alle der nahezu
150 Plethodontiden des tropischen Mittel- und Siidame-
rika legen ihre Eier auf dem Land. Die Weibchen der
meisten Arten pflegen ihre Gelege, bis die Jungen schliip-
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fen. Daher kann die Zahl ihrer Eier gering sein; selbst bei
den fruchtbaren tropischen Arten betrigt sie nicht einmal
fiinfzig. In den gemiBigten Breiten Nordamerikas brin-
gen die Lungenlosen Salamander kaum halb soviel Eier
hervor.

Die Jungen des europdischen Alpensalamanders wach-
sen im Mutterleib heran. Die kleinen Salamander werden
erst geboren, wenn sie ihre Metamorphose durchlaufen
haben. Bei diesem sehr sicheren Verfahren kann es sich
ein Salamanderweibchen leisten, je Wurf nur zwei Junge
zu gebdren. Warum es die Mehrheit der Amphibien den-
noch »vorzieht«, sich iiber Wasserlarven zu entwickeln,
wurde schon besprochen.

Geschlechtsreife Larven

Im »See« von Xochimilco, einem etwa 20 bis 25 km siid-
ostlich der mexikanischen Hauptstadt gelegenen System
von Wasserarmen und Inseln, lebt eine eigentiimliche
Molchlarve, der Axolotl (Ambystoma mexicanum). Diese
bis zu etwa 30 cm langen Amphibien haben — wie andere
Molchlarven — jederseits drei duBere und vier innere Kie-
men. Sie besitzen eine Lunge. Augenlider fehlen, der
Schwanz ist hoch, seitlich abgeflacht und von einem brei-
ten Flossensaum umgeben, der sich auf dem Riicken des
Tieres bis weit nach vorn erstreckt. Die Axolotl sind dun-
kelbraun, graubraun oder samtschwarz gefirbt; meist ist
ein Muster stecknadelkopfgroBer, dunkler Flecken mehr
oder weniger deutlich zu erkennen. Diese Tiere, die frei-
lebend nur im See von Xochimilco vorkommen, gleichen
zwar weitgehend den Larven anderer Molche, z. B. denen
des nordamerikanischen Tigerquerzahnmolches (4mby-
stoma tigrinum), verwandeln sich aber im Gegensatz zu je-
nen unter natiirlichen Bedingungen niemals in die sala-
manderdhnliche Landform. Dennoch pflanzen sie sich
fort. Obwohl sie nur Larven sind, produzieren die mexi-
kanischen Axolotl Eier und Spermien. Die Fihigkeit,
sich als Larve fortzupflanzen, bezeichnen wir als Neote-
nie.

Mit dieser merkwiirdigen Erscheinung haben sich viele
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Biologen beschiftigt, die natiirlich gern wissen mochten,
warum es Neotenie gibt und wodurch sie zustande
kommt. Dariiber hinaus fragen sie sich: Ist Neotenie viel-
leicht ein Weg, der zu stammesgeschichtlich Neuem
fiihrt?

Konnten nicht beispielsweise aus Froschen und Mol-
chen oder Schmetterlingen, Kéfern sowie anderen Arten
mit Metamorphose einfach dadurch neue Tierformen ent-
stehen, daB schon ihre Larven geschlechtsreif werden?
Aus Froschen entstiinden so fischdhnliche Wesen, aus
Fliegen und Schmetterlingen Wiirmer. Vielleicht ge-
schieht das gelegentlich schon allein.deshalb, weil die
Tiere aus irgendeinem Grund ein Hormon nicht mehr er-
zeugen, das sie zur Verwandlung bendtigen.

Der mexikanische Axolotl beweist, daB eine Art tat-
sdchlich eine andere hervorbringen kann, die ihrer Larve
gleicht; denn seine nahen Verwandten sind alle Molche
mit der Fahigkeit, sich vollig zu verwandeln. Da sich
auch der Axolotl im Laboratorium zur Metamorphose
bringen 1dBt, konnen wir nicht bezweifeln, daB er von
Vorfahren abstammt, die sich regelmédBig zu einer Land-
form umbildeten. Wie der Axolotl sind zweifellos auch
die blinden Olme (Proteus anguineus) in den unterirdi-
schen Hohlen Jugoslawiens geschlechtsreife Larven; denn
sie atmen nicht nur durch ihre Lungen, sondern auch mit
duBeren Kiemen. Ihre GliedmaBen sind schwéchlich, der
Schidel ist weitgehend knorpelig, Augenlider fehlen. Im
Gegensatz zu den Axolotln verwandeln sich die Olme
aber unter keinen Umstinden mehr zum reifen Molch.
Unter den schon erwéhnten nordamerikanischen Lungen-
losen Salamandern gibt es weitere neotene Arten.

Es ist also sicher, daB durch Neotenie stammesge-
schichtlich neue Formen entstehen. Eine andere Frage
ist, wie oft das geschieht.

Auch unter Molchen, die sich gewohnlich verwandeln,

Neotene Schwanzlurche. Von oben nach unten: Axolotl (Ambystoma
mexicanum) aus Mexiko, Grottenolm (Proteus i ) aus Jugo-

lawien und Rathbunscher Bi Ich (Typhlomolge rathbuni) aus
Texas, der dem Grottenolm zwar sehr dhnlich, aber nicht niher mit
ihm verwandt ist

82



83



findet man immer wieder einmal geschlechtsreife Larven.
Das gilt auch fiir die mitteleuropdischen Arten. In den
oberitalienischen Seen sollen ziemlich regelmiBig neo-
tene Bergmolche (Triturus alpestris) vorkommen. Bei ande-
ren finden wir gewShnlich erst unter vielen Tausenden
von Molchen einmal eine geschlechtsreife Larve. Gele-
gentlich erscheinen solche neotenen Molche aber in gro-
Ber Anzahl. Beispielsweise fand man im Sommer 1937 in
einer alten Kiesgrube am Stadtrand von Ko&ln unter
2006 Teichmolchen (Triturus vulgaris) 293 neotene Tiere.
Das waren immerhin 14,6% der gefangenen Molche. Bei
weitem die meisten der neotenen Tiere waren Weibchen.
Trotz intensiver Bemiithungen fand man keinen Hinweis
auf die Ursache dieses Phinomens. Im Wasser der Kies-
grube lebten auch Kammolche, unter denen es keine neo-
tenen Larven gab. Die Wasserfrosche entwickelten sich
dort ebenfalls normal. Auch dig Teichmolche der benach-
barten Gewisser waren vollkommen entwickelte Tiere.
Noch im Herbst verschwanden die neotenen Molche fast
alle. Offensichtlich hatten sie sich nach und nach doch
noch verwandelt. Im Friihjahr 1938 trocknete das Gewis-
ser aus, so daB im folgenden Jahr keine Molche gefangen
wurden.

Die Fihigkeit, als Larve geschlechtsreif zu werden, ist
offenbar bei vielen Molchen latent vorhanden. Welche
Bedingungen aktivieren aber diese Fahigkeit?

Zur Beantwortung sind besonders die griindlichen Un-
tersuchungen iiber die Verwandlung des mexikanischen
Axolotls interessant. Die Forscher suchten zwar vor allem
nach den Ursachen der Verwandlung der neotenen Mol-
che. Aber aus den Erkenntnissen, die sie hierbei gewan-
nen, lassen sich auch Schliisse darauf ziehen, warum die
Verwandlung unter gewissen Umstinden unterbleibt.

Schon von 1875 bis 1876 war es Marie von Chauvin am
Freiburger Zoologischen Institut gelungen, Axolotl zur

Ungewéhnlich viele neotene Teichmolche in einer Kiesgrube bei Kdln
im Jahre 1937. Von oben nach unten: normales Mdnnchen, neotenes
Miinnchen im prichtigen Hochzeitskleid mit deutlich erkennbaren Gu-
Beren Kiemen und noch spitzem Larvenkopf, neotenes Weibchen und
ein weiteres neotenes Mdnnchen
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Landform zu verwandeln. Sie entzog den Tieren nach
und nach das Wasser und zwang sie somit zur Luftat-
mung. Danach wurden aus ihnen salamanderdhnliche
Landbewohner.

Spater fand man, daB sich mexikanische Axolotl
ebenso wie andere Amphibienlarven durch Verfiittern
von Schilddriisen oder die Zufuhr von Thyroxin verwan-
deln. Das deutet darauf hin, daB bei neotenen Molchen
die Titigkeit der Schilddriise gestort ist. Die mikrosko-
pische Untersuchung dieses Organs scheint das zu besti-
tigen. Vermutlich produzieren die Driisen zwar das Hor-
mon, kénnen es aber nicht in die Blutbaln abgeben. DaB
die Schilddriise neotener Tiere durchaus wirksames Hor-
mon erzeugt, ergibt sich daraus, daB sich nach dem Ver-
fiittern von Axolotlschilddriisen Kaulquappen zu Fro-
schen verwandeln. Die primdre Ursache fir die Wir-
kungslosigkeit der Axolotlschilddriise im eigenen Korper
ist wahrscheinlich ein Defekt der Hirnanhangsdriise, der
Hypophyse. Damit konnte es zusammenhéngen, daB neo-
tene Molche oft Albinos, also farblos, sind; denn die Hy-
pophyse beeinfluBt auch die Korperfirbung. Man fand
z. B. albinotische neotene Larven des Fadenmolchs (Tritu-
rus hebveticus). Auch die in Gefangenschaft lebenden me-
xikanischen Axolotl sind meist weiBe Tiere. Allerdings ist
der Albinismus bei Amphibien keineswegs auf neotene
Formen beschrankt.

Die stindig neotenen Olme verwandeln sich nicht un-
ter dem EinfluB von fremdem Schilddriisenhormon. Das
wurde in einem sehr eleganten Versuch bewiesen. Man
verpflanzte ein Hautstiick eines Axolotls auf einen Olm.
Dann spritzte man dem Tier Thyroxin. Wahrend das Im-
plantat sich in einer fiir die Metamorphose typischen
Weise umbildete, blieben der Olm und seine Haut unver-
dndert.

Soviel wir wissen, sind die Nachkommen gelegentlich
auftretender geschlechtsreifer Larven bei Arten, die sich
gewOhnlich vor dem Erreichen der Geschlechtsreife ver-
wandeln, nicht besonders zur Neotenie veranlagt. Bei-
spielsweise verwandelten sich die im Labor gehaltenen
Nachkommen der schon erwihnten neotenen Teichmol-
che aus der Kolner Kiesgrube genauso wie normale Tiere.
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Neotenie des menschlichen Schddels. Wihrend die Schddel des noch

geb Schimp (oben links) und des ungeborenen Men-
schen einander sehr dhnlich sind, unterscheiden sich die Schddel der
Erwachsenen erheblich. Zwischen den Schddeln des jugendlichen und
des erwachsenen Schimpansen (links unten) bestehen deutliche Unter-
schiede. Das Kopfskelett des erwachsenen Menschen bleibt dem ju-
gendlichen hingegen sehr Ghnlich, wie das relativ wenig verformte Ko-
ordinatensystem zeigt.

Obwohl auch heute noch vieles iiber die tatsdchlichen
Ursachen regelmiBiger oder gelegentlich auftretender
Neotenie unklar ist, 1dBt sich doch sagen, daB diese Er-
scheinung den Verlauf der Stammesgeschichte sicherlich
wiederholt beeinfluBt hat, jedenfalls bei den Schwanzlur-
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chen. Ein einfacher erblicher Hypophysen- oder Schild-
driisendefekt geniigt aber vermutlich nicht, um auf die-
sem Wege eine konstant neotene Art entstehen zu lassen.
Die Tiere miissen ja nicht nur stindig Larven bleiben,
sondern sich auch in diesem Zustand fortpflanzen.

Aber die hiufige Neotenie unter den Urodelen ist doch
eine Ausnahme. Schon bei ihren nidchsten Verwandten,
den Froschlurchen, gibt es keine neotenen Formen mehr.
Ein Grund hierfiir konnte die méchtige Darmspirale ihrer
Larven sein, die soviel Platz bendtigt, daB fiir die Ent-
wicklung von Keimzellen in der Leibeshohle der Kaul-
quappen kein Platz bleibt. .

Dennoch ist es nicht ausgeschlossen, da Neotenie den
Verlauf der Stammesgeschichte der verschiedenartigsten
Tiere und Pflanzen wiederholt beeinfluBt hat. Vielleicht
entstanden sogar die Wirbeltiere einmal aus neotenen
Larven von Manteltieren (Tunicaten).

Auch bei Tieren ohne ausgesprochene Larvenform und
ebenso unter den Pflanzen traten verschiedentlich Arten
oder groBere systematische Einheiten auf, die sich von
ihren Vorfahren dadurch unterschieden, daB sie noch als
Erwachsene jugendliche Merkmale besaBen. Auch der
erwachsene Mensch weist gegeniiber seinen nichsten
Verwandten — den Menschenaffen — verstirkt jugendli-
che Ziige auf.

Jugendstadien und Vorfahren

Die Kaulquappen gleichen in ihrer gesamten Erschei-
nung mehr einem Fisch als dem Frosch, zu dem sie sich
spiter einmal verwandeln werden. Wie verschiedene Fi-
sche tragen sie einen Flossensaum, der ihren Korper auf
seiner Mittellinie umgibt. Auch ihre Kiemen haben die
Kaulquappen wohl mit den Fischen, aber nicht mit ihrem
eigenen erwachsenen Stadium gemein. Da die Vorfahren
der Frosche sicher einmal Fische gewesen sind, treten bei
den Jugendstadien der Anuren also noch Merkmale ihrer
Ahnen auf, die dann bei den erwachsenen Tieren nicht
mehr vorkommen. Ahnliche Zusammenhinge sind im
Tierreich weit verbreitet. Der Jenenser Zoologe Ernst
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Haeckel hat sie im Jahre 1866 in seinem Werk »Gene-
relle Morphologie der Organismen« folgendermaBen cha-
rakterisiert: »Die Ontogenie (Individualentwicklung) ist
die kurze und schnelle Rekapitulation (Wiederholung)
der Phylogenie (Stammesgeschichte), bedingt durch die
physiologischen Funktionen der Vererbung und Anpas-
sung. Das organische Individuum wiederholt wihrend des
raschen und kurzen Laufes seiner individuellen Entwick-
lung die wichtigsten von denjenigen Formverdnderungen,
welche seine Voreltern wéhrend des langsamen und lan-
gen Laufes ihrer paldontologischen Entwicklung nach
den Gesetzen der Vererbung und Anpassung durchlaufen
haben.«

In seiner 1872 erschienenen »Monographie der Kalk-
schwimme« bezeichnete Haeckel diesen Zusammenhang
als Biogenetisches Grundgesetz. Haeckel war ein begei-
sterter Anhdnger Darwins, dessen Hauptwerk »Die Ent-
stehung der Arten« 1859, also erst wenige Jahre vor Haek-
kels »Genereller Morphologie«, erschienen war. Darwin
hatte erkannt, da unsere heutige Organismenwelt das Er-
gebnis eines sich liber viele Millionen Jahre hinziehen-
den Entwicklungsvorgangs ist, der dazu gefiihrt hat, daB
aus einer Urform oder wenigen duBerst primitiven Urfor-
men die ganze Vielfalt der Tierwelt und der Pflanzenwelt
hervorging, die in der Gegenwart unseren Planeten bevol-
kert.

Haeckel machte es sich zur Aufgabe, den Verlauf die-
ser Entwicklung zu rekonstruieren. Die Ergebnisse dieser
Rekonstruktion stellte er dann in Form von Stammbéu-
men dar. Hierbei war ihm das Biogenetische Grundgesetz
eine wesentliche Hilfe. Er begriindete das einmal mit fol-
genden Worten: »Wenn dieses groBe Grundgesetz der
Ontogenese und Phylogenese im eigentlichen Sinne des
Wortes volle und unbedingte Geltung hitte, so wiirden-
wir nur mit Hilfe des Mikroskops und des anatomischen
Messers die Formenreihe festzustellen haben, welche das
befruchtete Ei des Menschen bis zu seiner vollkommenen
Ausbildung durchlduft; wir wiirden dadurch sofort uns
ein vollstindiges Bild von der merkwiirdigen Formen-
reihe verschaffen, welche die tierischen Vorfahren des
Menschengeschlechts von Anbeginn der organischen
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Entwicklung des Blutkreislaufs im menschlichen Embryo. Wahrend im
jungen Keim (a) noch wie bei unseren Fischvorfahren rechts und links
»Ki bogenarterien« (b) vorhanden sind, werden diese wihrend der
Embryonalentwicklung allmdhlich zu dem typisch menschlichen Arte-
riensystem (c) umgebildet.

Schopfung an bis zum ersten Auftreten des Menschen
durchlaufen haben.«

Leider ist dieses Biogenetische Grundgesetz kein
eigentliches Gesetz, das immer gilt, sondern nur eine Re-
gel, die, wie spiter einmal festgestellt wurde, im Tierreich
in nicht ganz 70% zutrifft. Auch Haeckel wuBte, daB die
Ontogenie die Phylogenie nicht unverfilscht widerspie-
gelt. Er unterschied daher palingenetische Phasen der In-
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dividualentwicklung, in denen sich Merkmale stammes-
geschichtlicher Vorfahren erkennen lassen, von verdnder-
ten, gestorten oder gefdlschten Phasen, den sogenannten
Caenogenesen. Das voriibergehende Auftreten von Kie-
menspalten bei den Embryonen der Landwirbeltiere ist
eine Erscheinung der Palingenese, die daher riihrt, daB
ihre Vorfahren einmal im Wasser gelebt und mit Kiemen
geatmet haben. Die Plazenta — der Mutterkuchen der
Sdugetiere —, die den Embryo mit Sauerstoff und Nah-
rung versorgt, ist ein caenogenetisches Merkmal; denn in
der Vorfahrenreihe der Sdugetiere hat es selbstverstind-
lich nie erwachsene Individuen ndit einer Plazenta gege-
ben.

Durch die zahlreichen Caenogenesen wird das Bioge-
netische Grundgesetz fiir das Ermitteln der Vorfahren
eines Organismus stark entwertet; denn es gibt in der Re-
gel kein Mittel, wodurch wir Caenogenesen und Palinge-
nesen unterscheiden kénnen.

Um das Biogenetische Grundgesetz gab es viele Dis-
kussionen, die biologiegeschichtlich sehr interessant sind
und auf die wir hier kurz eingehen wollen.

Der in diesem Gesetz formulierte Zusammenhang ist
nicht etwa Ernst Haeckel zum ersten Mal aufgefallen.
Allerdings wurde er von seinen Vorgingern meistens an-
ders interpretiert; denn vor 1859 — dem Erscheinungsjahr
von Darwins »Entstehung der Arten« — war den Biologen
die Vorstellung, daB sich verschiedenartige Organismen
einmal auseinanderentwickelt haben, noch weitgehend
fremd. Man hatte damals aber schon bemerkt, daB nicht
alle Lebewesen die gleiche Organisationsh6he aufweisen.
Einige Wissenschaftler versuchten iiberhaupt, alle Natur-
korper — von den Mineralien iiber die Pflanzen und Tiere
bis hin zum Menschen, einer sogar bis' zu den Engeln —
in eine Stufenleiter einzuordnen.

Wenn man die Wissenschaftler aus dem 18. oder aus
der ersten Hilfte des 19.Jahrhunderts gefragt hitte,
warum sie bestimmte Naturkérper hoher oder niedriger in
der Stufenleiter anordnen als bestimmte andere, hitten
sie vermutlich nur recht verworrene Antworten gegeben.
Auch heute ist es schwierig, das subjektive Werturteil, das
wir spontan fdllen, wenn wir z. B. einen Affen als hoheres
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Wesen als eine Spitzmaus oder die Wirbeltiere als hGher
organisiert ansehen als die Wirbellosen, auf ein objekti-
ves Kriterium zuriickzufiihren, das durchgéngig in allen
Vergleichen angewandt werden kann.

Jedoch so unklar die Begriffe »hoch« und »niedrig«
auch waren, sie erlaubten doch schon vor der Entwick-
lung der Abstammungslehre, den spidter durch Haeckel
im Biogenetischen Grundgesetz formulierten Zusammen-
hang zu erkennen, obgleich man ihn zu jener Zeit natiir-
lich anders beschreiben muBte.

Schon 1821 bemerkte der Hallenser Anatom Johann
Friedrich Meckel (1781-1853), »daB der Embryo hoherer
Tiere, ehe er eine vollkommene Ausbildung erreicht,
mehrere Stufen durchlduft« und »daB diese verschiede-
nen Stufen denen entsprechen, auf welchen tieferste-
hende Tiere das ganze Leben hindurch erscheinen«.

Hieraus schloB Meckel, »daB das hohere Tier in seiner
Entwicklung dem Wesentlichen nach die unter ihm ste-
henden bleibenden Strukturen durchlduft«.

Spiéter wies Darwin auf solche Beziehungen hin, um
seine Abstammungslehre zu stiitzen. Das Biogenetische
Grundgesetz stiitzt diese Lehre deshalb, weil wir es nur
mit Hilfe dieser Lehre verstehen konnen; denn die Wahr-
scheinlichkeit, daB eine Theorie richtig ist, wird um so
groBer, je mehr Tatsachen sich durch sie iiberzeugend er-
kldren lassen.

Der beriihmte Embryologe Karl Ernst von Baer
(1792-1876) faBte die Beziehung zwischen der Embryo-
nalentwicklung und den Merkmalen der verschiedenen
Arten allerdings etwas anders auf als Meckel und Haek-
kel. Nach seiner Meinung erscheinen wihrend der Ent-
wicklung eines Lebewesens zuerst die allgemeinen und
spdter die speziellen Merkmale. Zuerst sollen also die
charakteristischen Eigenschaften der Klasse, dann die der
Ordnung, darauf die der Familie und spiter die der Gat-
tung erscheinen. Die besonderen Eigentiimlichkeiten der
Art bilden sich erst ganz zum SchluB der Individualent-
wicklung. Deshalb soll ein bestimmter Embryonalzustand
nie einem anderen erwachsenen Stadium gleichen, son-
dern nur den Embryonalzustinden anderer Arten.

Wie dhnlich die jungen Embryonen grundverschiede-
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ner Arten desselben Tierstamms sein konnen, illustrierte
von Baer treffend durch ein MiBgeschick, das ihm wider-
fahren war: »Die Embryonen der Sdugetiere, Vogel, Ei-
dechsen und Schlangen, wahrscheinlich auch der Schild-
kroten, sind einander im frithesten Stadium sowohl als
Ganzes wie in der Ausbildung der Teile tatsdchlich so
dhnlich, daB wir sie oft nur ihrer GroBe nach unterschei-
den kénnen. In meinem Besitz befinden sich 2 Embryo-
nen in Spiritus, deren Namen ich beizufiigen vergaB3, und
es ist mir nun unmdglich, anzugeben, welcher Klasse sie
angehoren. Sie konnen Eidechsen, kleine Vogel oder sehr
junge Sdugetiere sein, so vollkommen gleichen sich diese
Tiere in der Bildungsweise von Kopf und Rumpf. Die
GliedmaBen fehlen noch bei den Embryonen. Aber selbst
wenn sie in diesem frithesten Entwicklungsstadium vor-
handen wiren, wiirden wir nichts dadurch erfahren, denn
die FiiBe der Eidechsen und Siugetiere, die Fliigel und
FiiBe der Vogel sowie die Hinde und FiiBe des Menschen
entstehen alle aus derselben Grundform.«

Natiirlich kann es auch kaum anders sein, als daB die
Entwicklungsstadien verschiedener Tiere einander immer
dhnlicher werden, je jiinger sie sind. Die meisten Organis-
men beginnen ihre Entwicklung als befruchtete Eizelle,
die dann anfingt, sich zu teilen. Die Anlagen der Organe
sind verstdndlicherweise zuerst vollkommen ungegliedert
und unterscheiden sich bei verschiedenen Arten kaum
oder iiberhaupt nicht. Erst im Laufe ihrer Entwicklung er-
langen sie dann ihre charakteristische Form.

Aber nicht so selbstverstdndlich ist, daB bestimmte em-
bryonale Eigenschaften nur bei wenigen Arten auftreten.
Diese Erscheinung ist ein ernsthafter Hinweis auf eine
stammesgeschichtliche Verwandtschaft (jedenfalls wenn
man nicht annehmen muB, es handele sich um unabhin-
gig voneinander erworbene Ahnlichkeiten).

Viele Krebse haben ein charakteristisches Larvensta-
dium, den Nauplius, ein meist mikroskopisch kleines,
sackformiges Wesen mit einem unpaaren Auge und drei
Paaren von GliedmaBen. In der Krebsordnung der Ran-
kenfiiBer gibt es verschiedene parasitische Arten, die so
weit zuriickgebildet sind und die charakteristischen
Krebsmerkmale so vollkommen verloren haben, daB man
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Naupliuslarve der niederen Krebse. Diese durch drei Gliedmafenpaare
und ein einfaches Auge gekennzeichnete Larve ist sehr vielen im Er-
wachsenenstadium vollig verschiedenen niederen Krebsen gemeinsam.
1 - Auge; 2 — Ant ; 3 — Ausscheid, gan; 4 — Mandibel

nicht erkennen kénnte, daB sie Krebse sind, entwickelten
sie sich nicht iiber eine typische Naupliuslarve. In diesem
Falle erfahren wir also durch die Ahnlichkeit zweier Em-
bryonalstadien etwas iiber eine stammesgeschichtliche
Verwandtschaft und nicht daraus, daB sich ein embryona-
ler Zustand und ein erwachsenes Tier dhnlich sind.
Nicht jeder berechtigte SchluB aus embryonalen Beson-
derheiten auf stammesgeschichtliche Zusammenhinge
beruht also auf dem Biogenetischen Grundgesetz, das
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nicht verschiedene jugendliche Merkmale miteinander
vergleicht, sondern jugendliche und imaginale Struktu-
ren. Es gibt also auch noch andere Beziehungen als die
im Biogenetischen Grundgesetz formulierte Beziehung
zwischen embryonalen Eigenschaften und Strukturen von
Vorfahren und Verwandten. Wir haben schon iiber die
Neotenie gesprochen. Die Beziehung neotener Organis-
men zu ihren Vorfahren ist ja geradezu umgekehrt, als es
das Biogenetische Grundgesetz vorschreibt; denn die Er-
wachsenen neotener Arten zeichnen sich durch Merk-
male ihrer jugendlichen Vorfahren aus. Die Art und
Weise der Beziehungen zwischen embryonalen oder lar-
valen sowie imaginalen Eigenschaften verschiedener Or-
ganismen ergibt sich daraus, wie sich die Embryonalent-
wicklung wihrend der Evolution der betreffenden
Organismen verdnderte.

Die verschiedenen Formen der Abidnderung des Ver-
laufs der Individualentwicklung, die stammesgeschicht-
lich zu Unterschieden zwischen den Erwachsenen oder
auch den Embryonen von Nach- und Vorfahren fiihren,
nennt man biometabolische Modi. Wir kdnnen sie hier
nicht alle besprechen. Erwdhnt seien nur die héufig be-
nutzten Begriffe Archallaxis, Deviation und Anaboli, die
der sowjetische Zoologe Alexei N. Sewertzoff pragte.

Archallaxis heiBt unterschiedliche Entwicklung zweier
Formen vom Beginn der Embryonalentwicklung an. De-
viation bedeutet das Abweichen der Entwicklung auf
einem mittleren Stadium. Anaboli ist die Entwicklung
des Nachfahren iiber das Endstadium seines Vorfahren
hinaus.

Nur der letzte dieser drei Modi — die Anaboli — fiihrt
zur Nachahmung — Rekapitulation — von Erwachsenen-
stadien durch den Embryo oder die Larve. Beispielsweise
hat der Schédel eines noch ungeborenen 5 Monate alten
heutigen Pferdes genau die Form des Kopfes seines er-
wachsenen, etwa fuchsgroBen, mehrzehigen Vorfahren
Eohippus aus dem frithen Tertidr. Das kommt daher, weil
die heutigen Pferde langere Zeit wachsen und groBer wer-
den als ihre Vorfahren, ihr Schidel sich aber, wihrend er
heranwichst, noch in gleicher Weise umformt.

Entwickelt sich eine bestimmte Struktur bei den Nach-
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fahren schneller als bei der Stammform (sogenannte He-
terochronie), dann kann sie ebenfalls schon in einem Ju-
gendstadium so ausgeprégt sein, wie es in der Stammform
erst bei den Erwachsenen der Fall war.

Wihrend des Tertidrs — vom unteren Eozédn bis zum
mittleren Oligozdn — lebten in Nordamerika merkwiir-
dige Huftiere aus der Verwandtschaft der Pferde, die Tita-
notherien. Sie wurden im Verlauf ihrer stammesge-
schichtlichen Entwicklung stéindig groBer. Eine frithere
Gattung, die Lamdotherium genannt wird, war nur 70 cm
lang. Das Brontotherium aus dem Oligozén erreichte hin-
gegen eine Linge von iiber 4 m. Noch auffallender als der
Korper vergroBerten sich die paarigen Knochenhdrner,
die nebeneinander auf der Schnauzenspitze dieser Tiere
saBen. An den frilhen Formen zeigten sie sich erst bei
den erwachsenen Exemplaren, bei den spiteren Arten der
Titanotherien entwickelten sich die Horner schon vor der
Geburt.

Die verschiedenen Eigenarten von Embryonen und
Larven geben uns also auf die eine oder andere Weise
AufschluB iiber Vorfahren und iiber die Stellung lebender
Organismen im natiirlichen System. Oft — aber nicht im-
mer — entspringen diese Erkenntnisse dem Umstand, daB
jugendliche Merkmale Eigenschaften erwachsener Vor-
fahren gleichen.

Die auf den ersten Blick vollig ritselhaften Zahne in
den Kiefern der Embryonen von Bartenwalen oder die
Kiemenspalten bei noch ungeborenen lungenatmenden
Landtieren und andere dhnliche Erscheinungen werden
als Erbe stammesgeschichtlicher Vorfahren grundsétzlich
verstidndlich. Dennoch ist es erstaunlich, wie lange solche
Strukturen erhalten bleiben. Die Vorfahren des Men-
schen verlieBen das Wasser vor mindestens 300 Millionen
Jahren. DaB trotzdem auch heute noch bei menschlichen
Embryonen Kiemenspalten erscheinen, muB8 im Lichte
anderer Tatsachen verwundern.

Die in den Keimzellen aller Lebewesen in jeder Gene-
ration auftretenden Mutationen wiirden bei allen Tieren
die verschiedensten Strukturen und Organe allméhlich
funktionsuntiichtig machen oder gar zum Verschwinden
bringen, merzte die natiirliche Auslese Individuen mit
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Drei Titanotherien aus dem Tertidr. Unten eine friihe, hornlose Form,
dariiber eine spdtere Art mit einem kleinen Horn; oben eine noch spi-
ter aufgetretene Art mit Riesenhiornern. Diese Tiere mit den grofien
Hornern trugen schon als Junge kleine Auswiichse auf dem Kopf und
glichen darin ihren erwachsenen stammesgeschichtlichen Vorfahren.

erblichen Schidden nicht stindig aus. Fehlt Auslese, so
vermehren sich diese Fehler ungestort.

Verschiedene Fische und Amphibien, die seit vielen
Generationen in dunklen Hohlen leben, haben ihre Kor-
perfarbe verloren. Ihre Augen wurden zum Sehen untaug-
lich. Blasse Tiere oder solche, die wegen eines erblichen
Defekts nicht richtig sehen konnten, waren in den lichtlo-
sen Hohlen gegeniiber ihren gesunden Artgenossen nicht
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mehr benachteiligt; denn im Dunkeln ist es ja gleichgiil-
tig, ob ein Tier einen farblosen oder einen farbigen Kor-
per hat und ob es sehen kann oder nicht.

Verschiedene harmlose und daher gefihrdete Schmet-
terlinge haben ein Fliigelmuster, das dem anderer Falter
gleicht, die — weil sie giftig oder unschmackhaft sind —
von Vogeln nicht gefressen werden. Der Vorteil dieser
Ahnlichkeit fiir die genieBbaren »Nachahmer« besteht
darin, daB sie von ihren potentiellen Verfolgern mit den
giftigen »Vorbildern« verwechselt und daher verschont
werden.

Nur etwa 4% des harmlosen afrikanischen Schwalben-
schwanzes Papilio dardanus haben in einer Gegend, in der
sehr viele giftige Vorbilder umherfliegen, eine unvoll-
kommene Ahnlichkeit mit giftigen Schmetterlingen. In
einem Gebiet, in dem die Vorbilder sehr selten sind, wer-
den sie hingegen von etwa 32 % der Individuen von Papi-
lio dardanus nur sehr schlecht nachgeahmt.

Dieser Unterschied wird verstindlich, wenn man an-
nimmt, daB dort, wo es wenige giftige Vorbilder gibt, die
Verfolger nicht lernen, daB die Falter mit bestimmten
Mustern giftig oder unschmackhaft sind. Daher erbeuten
sie hier auch sehr vollkommene Nachahmer. Der Vorteil,
einem giftigen Schmetterling zu gleichen, ist also in die-
sem Landstrich gering oder fehlt ganz. Demzufolge sind
die durch Mutationen entstehenden richtungslosen An-
derungen des Fliigelmusters nicht nachteilig und werden
von der natiirlichen Auslese verschont. Deshalb wird die
Nachahmung unvollkommen.

Diese und viele andere Beispiele zeigen, daB Eigen-
schaften und komplizierte Strukturen, die keine Funktion
mehr haben, gewohnlich recht schnell verschwinden.

Warum haben sich im Gegensatz zu dieser Erfahrung
bei den Embryonen und Jugendstadien vieler Tiere Ge-
bilde erhalten, die bei den Erwachsenen schon seit Hun-
derten Millionen Jahren verschwunden sind?

Vielleicht iiberlebten diese Strukturen einfach deshalb,
weil sie alle doch noch irgendeine Aufgabe haben. Bei-

Schwalbenschwanz (Papilio machaon) (oben) und Apollofalter (Par-
nassius apollo) (unten) mit ihren Entwicklungsstadien
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spielsweise entfernen die Urnieren der Embryonen von
Reptilien, Végeln und Sdugern Schlacken des Stoffwech-
sels aus dem Blut, die sich dann in der embryonalen
Harnblase ansammeln. Das macht es in gewisser Weise
verstindlich, daB die Urniere auch bei diesen Tieren wei-
terhin vorhanden ist. Allerdings muB man sich fragen,
warum die Entwicklung diesen Umweg geht und die
Nachniere der Erwachsenen nicht schon beim Embryo ar-
beitet.

Vielleicht haben auch zahlreiche andere rein embryo-
nale Gebilde irgendwelche Aufgaben bei der Entwicklung
des Organismus. Diese Aufgaben kdnnten sich durchaus
von denen unterscheiden, die sie einmal bei den erwach-
senen Vorfahren hatten.

Aber selbst dann, wenn embryonale Strukturen keine
Aufgabe mehr haben, sind sie vielleicht oft deshalb noch
vorhanden, weil sie mit anderen frither entstandenen,
aber auch heute noch wirkenden Vorgingen verkniipft
sind.

Die Ursache fiir eine Verdnderung oder fiir das Erhal-
tenbleiben einer biologischen Struktur liegt oft an ganz
anderer Stelle als dort, wo man sie vermutet.

Gibt es eine besondere Lebenskraft?

An frithen Stadien der Keime und an Larven der Amphi-
bien gelangen einige der wichtigsten Versuche, die uns
AufschluB iiber die Triebkrifte der Entwicklung tierischer
Individuen geben. Nur die Eier und Larven der Seeigel
konnen in ihrer Bedeutung fiir die Entwicklungsphysiolo-
gie — die Lehre von den Mechanismen der Individualent-
wicklung — mit den Amphibien konkurrieren.

Auf einige dieser Versuche wollen wir hier eingehen.
Um sie zu verstehen, muB man den Verlauf der Friihent-
wicklung vielzelliger Tiere ein wenig kennen. Daher sol-
len erst die hierbei wesentlichsten Vorgénge beschrieben
werden.

Am Ei und spiter am Keim unterscheiden wir zwei
Pole, den sogenannten animalen und, ihm gegeniiberlie-
gend, den vegetativen Pol. Um den animalen Pol herum
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ist das Plasma relativ rein. Am vegetativen Pol enthilt das
Ei verhiltnismidBig viele Dotterkérnchen, die den Keim
erndhren.

Nachdem das Ei durch ein Spermium befruchtet ist,
beginnt es sich rasch und wiederholt zu teilen. Diesen
Vorgang nennen die Zoologen Furchung; denn obwohl
die Zellen hierbei durchtrennt werden, bleiben sie doch
so eng zusammengelagert, daB man bei jedem Teilungs-
schritt nur eine Furche entstehen sieht. Furchen, die das
Ei in der Ebene der beiden Pole durchtrennen, heiBlen
Meridionalfurchen. Alle senkrecht dazu verlaufenden
Teilungen nennen wir Aquatorxalfurchungen Auch die
polnahen Einschnitte, die man auf einem Globus als
nordliche und siidliche Breitengrade bezeichnen wiirde,
heiBen so.

Sehr oft sind die ersten beiden Teilungen des Eis Meri-
dionalfurchen. Das heiBit, die erste Teilung durchtrennt
die Eizelle in einer durch die Pole gehenden Ebene. Bei
der zweiten teilen sich beide Tochterzellen gleichzeitig.
Ihre gemeinsame Teilungsebene durchschneidet zwar
ebenfalls die Pole, steht aber senkrecht auf der ersten.
Der dritte Teilungsschritt ist gewohnlich eine Aquatorial-
furchung. Hierbei furchen sich die vier Zellen, die jetzt
den Keim bilden, wiederum gleichzeitig im Aquator oder
in einer hierzu parallelen Ebene. So entstehen acht Zel-
len.

Durch weitere Teilungen bildet sich ein vielzelliger
Keim, der einer Himbeere oder Maulbeere gleicht und
daher gelegentlich Maulbeerkeim (Morula) genannt wird.
Gewohnlich entsteht innerhalb der Morula ein Hohlraum
(Blastocoel), sie wird damit zum Blasenkeim (Blastula).

Bevor der Blasenkeim Organe bildet, gliedert er sich in
zwei oder drei Zellschichten — die Keimbldtter. Keim-
bldtter gibt es bei den am niedrigsten organisierten viel-
zelligen Tieren bis hinauf zum Menschen. Wihrend die
niederen Vielzeller nur zwei Keimblitter entwickeln —
ein duBeres (Ektoderm) und ein inneres (Entoderm) -,
kommt bei den hoheren Tieren noch ein drittes — mittle-
res ~ Keimblatt (Mesoderm) hinzu.

Die Wand der Blastula gliedert sich auf sehr verschie-
dene Weise in Ekto- und Entoderm. Oft stiilpt sich der
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vegetative Pol des Keims ins Blastocoel — etwa so, wie
man einen luftleeren Gummiball eindriickt. Der einge-
stlilpte Bereich der Blastula wird zum Ento-, der Rest
zum Ektoderm. Die Einbuchtung des Keims ist der Ur-
darm. Seine Offnung heiBt Urmund. Den Vorgang der
Einstiilpung bezeichnen die Zoologen als Gastrulation
(Urdarmbildung), den Keim selbst nennt man jetzt Ga-
strula. Das Mesoderm der hoheren Vielzeller entsteht bei
verschiedenen Tieren durch Abfalten vom Urdarm.

Die Keimblitter bilden spiter die Organe des Tieres.
Die verschiedenartigsten Tiere bringen entsprechende Or-
gane gewohnlich aus gleichen Keimbldttern hervor. Kor-
perhaut, Nervensystem und Sinnesorgane bildet das Ekto-
derm. Das Darmrohr und seine Anhénge — Speicheldrii-
sen, Leber und Lunge — entstehen aus dem Entoderm.
Bindegewebe, Knochen und Muskeln sowie Blut- und
Keimzellen stammen gewohnlich vom Mesoderm.

Diese Zusammenhinge sind zwar sehr auffallend, den-
noch gibt es zahlreiche Ausnahmen. Héufig ist es schwie-
rig, zu erkennen, was man als Ekto-, Ento- oder Meso-
derm ansehen muB; denn nicht immer entsteht eine
typische Blastula, und die Bildung der Keimblitter ver-
lduft sehr unterschiedlich. Ja, manche Tiere entwickeln
sich sogar ganz ohne Keimblitter, z. B. einige Rotatorien
(Rédertiere). Das sind mikroskopisch kleine Organismen
aus dem Plankton des Sii- und Meerwassers. Auch bei
den Embryonen des Strudelwurms (Prorhynchus stagnalis)
fand man keine Keimblatter.

Um AufschluB iiber die Triebkrifte der Entwicklung zu
erlangen, schiadigten die Entwicklungsphysiologen Keime
der verschiedensten Tiere auf den unterschiedlichsten
Entwicklungsstadien. Trotz dieser Verstimmelungen ent-
wickelten sich oft ganz normale Organismen. Dieses
grundlegende Ergebnis ist so erstaunlich, daB einige For-

Normale (a) und experimentell veranderte Furchung des Eis des See-
igels Paracentrotus lividus, b — Furchung einer '/,-Blastomere;
¢ — Furchung einer Y-Blastomere; d — Furchung der vegetativen
Halfte. Wéhrend aus den '/,- und Y/,-Blastomeren normale Larven her-
vorgehen, kann die vegetative Halfte die animale nicht ersetzen.
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Schema der normalen Entwicklung des Seeigels Paracentrotus lividus.
Die Zellen der animalen Keimeshilfte (an;, any) und die aus ihnen
hervorgehenden Gewebe sind schwarz gezeichnet. Der am weitesten
Makromerenkranz (veg,) ist orange, der
dem vegetativen Pol mzchste Makromerenkranz (veg,) ist griin und die
Mikromeren mit ihren Abkémmlii sind rot gehalten. In f und h se-
hen wir die in e und g seitlich dargestellen Stadien von oben her; i und
k sind zwei verschiedene seitliche Ansichien der Pluteuslarve.

scher glaubten, es nur auf eine im Grunde mystische
Weise erkldren zu konnen.

Schon gegen Ende des vergangenen Jahrhunderts hatte
der Leipziger Zoologe Hans Driesch gefunden, daB aus
einzelnen isolierten Zellen des Zwei- und Vierzellsta-
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diums des Seeigelkeims wohlproportionierte, normale —
allerdings verkleinerte — Larven, sogenannte Plutei, her-
vorgehen. Driesch hatte die Zellen voneinander getrennt
und dadurch das normale Entwicklungsprogramm durch-
einandergebracht. Und doch waren nicht etwa halbe oder
viertel Larven, sondern ganze Pluteuslarven entstanden.

Um die winzigen Furchungszellen — die Blastome-
ren — des Seeigelkeims voneinander zu trennen, benutzte
Driesch eine sehr praktische Methode, die einer seiner
Freunde entdeckt hatte. Er brachte die Eier in kiinstli-
ches Seewasser, dem das Calcium fehlte. Darin zerfielen
die Keime ganz von selbst in ihré Zellen. Viele anschei-
nend komplizierte biologische Experimente sind also
technisch gar nicht so schwierig. Es muB nur erst jemand
herausgefunden haben, wie sie zu machen sind!

Spiter entdeckte man, daB auch aus vollig voneinander
getrennten Blastomeren des Zweizellstadiums von Mol-
chen und Froschen ganze Tiere hervorgehen. Dieser Ver-
such ist aber wesentlich schwieriger auszufiihren; denn
die Zellen lassen sich nach dem Entfernen der Gallert-
hiille des Eis nur durch eine feine Haar- oder Seiden-
schlinge voneinander trennen. Man kann sich vorstellen,
daB das einiges Geschick erfordert. Das Experiment ge-
lingt {ibrigens bei Molchen viel leichter als an Froschkei-
men; denn die Kapsel, die das Froschei umgibt, ist so
eng, daB die Blastomeren bei der Schniirung nur schlecht
auseinanderweichen konnen und leicht zerquetscht wer-
den. Vor allem dieser Umstand hat dazu gefiihrt, daB die
meisten entwicklungsphysiologischen Untersuchungen
an Amphibien nicht mit Froschen, sondern an Molchkei-
men durchgefiihrt wurden.

Hans Driesch fand fiir die Eigenschaft vieler Keime,
aus Teilen ganze Individuen entstehen zu lassen, den
zwar etwas gelehrt klingenden, aber das Wesentliche doch
recht gut treffenden Fachausdruck »harmonisch-dquipo-
tentiales System«. Das System — der Keim oder ein Teil
von ihm - strebt einen harmonisch und normal propor-
tionierten Organismus oder Korperteil an. Alle Teile des
Systems — in dem eben besprochenen Falle die beiden
Blastomeren — konnen in gleicher Weise wie das ganze
System dieses Ziel erreichen. Der Keim besteht also aus
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dquipotenten (mit der gleichen Fihigkeit ausgeriisteten)
Teilen.

Den Forschern Mangold und Seidel gelang es 1927,
mehrere Amphibienkeime miteinander zu verschmelzen,
z. B. die Zweizellstadien des Teichmolchs (Triturus vulga-
ris) und des Bergmolchs (Triturus alpestris). Sie entfernten
wihrend des Einschneidens der ersten Furche die das Ei
umgebende Dotterhaut. Danach kamen die Zellen in eine
besondere Salzlosung, die die Zellmembran auflockerte.
Deshalb trennten sich die beiden Blastomeren mehr als
gewohnlich und bildeten zusammen eine Hantel. Legten
die Forscher zwei solcher Hanteln kréuzweise iibereinan-
der, dann verschmolzen beide miteinander. Manchmal
entstand daraus ein ganz normaler — allerdings vergroBer-
ter — Keim. Ob das geschah oder ob mehrere Korperanla-
gen in dem zusammengesetzten Keim entstanden, hing
von besonderen Bedingungen ab: Im Amphibienei ist be-
reits festgelegt, wo einmal der Riicken und wo der Bauch
entstehen wird. Die erste Furche kann das Ei in sehr un-
terschiedlichen Winkeln zur Riicken-Bauch-Achse (Dor-
soventalachse) zerlegen. Die beiden ersten Zellen enthal-
ten also von Fall zu Fall sehr verschiedenartige
Eibestandteile. Entweder befindet sich in einer Zelle nur
Bauch- und in der anderen nur Riickenmaterial, oder
jede Zelle beherbergt wechselnde Anteile des Bauch- und
Riickenplasmas. LieBen Otto Mangold und Friedrich Sei-
del zwei »Hanteln« des Zwéizellstadiums verschmelzen,
so entstand nur dann ein normaler, aber vergroBerter
Keim, wenn Riicken- und Bauchmaterial so zusammen-
gelagert waren, daB die neue Anordnung der urspriingli-
chen entsprach.

Ein weiteres Beispiel fiir die Neigung, auch nach ge-
storter Entwicklung normale Proportionen zu erzeugen,
die gewihrleisten, daB die betreffende Struktur funktio-
niert, ist die Regulierung der LinsengroBe der Augenanla-
gen. Die Augen der Molche, Salamander und Frosche
entstehen — ebenso wie diejenigen der anderen Wirbel-
tiere — als Ausstiilpungen des Zwischenhirns. Nur die
Linse wird von der Epidermis — der Oberhaut — gebildet.
Sobald die vom Gehirn ausgestiilpten Augenanlagen in
die Nihe der Korperoberfliche gelangen, veranlassen sie
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Entstehung eines Molchauges. Die Abbildung zeigt gefirbte Schnitte
verschiedener Stadien. Vom Zwischenhirn her hat sich eine Blase aus-
gestiilpt, deren gegen die Kérperoberfliche gerichtete Wand sich stark
verdickt (a). Diese Wand stiilpt sich zuriick. Dadurch entsteht die Au-
genkammer (b, ¢ und d). Vorher hat die Augenblase die Epidermis zur
Bildung der Linse (1) angeregt.

auf chemischem Wege, daB aus Epidermiszellen eine
Linse entsteht. Verpflanzt man ortsfremde Oberhaut an
die Stelle, an der der Augenbecher die Bildung der Linse
auslost, so kann auch sie mehr oder weniger gut eine
Linse hervorbringen. Entfernt man die Augenanlage
rechtzeitig, so bildet die Epidermis gewOhnlich keine
Linse. Eine Ausnahme machen unsere Wasserfrosche.
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Bei ihnen entwickelt sich auch ohne einen AnstoB durch
die Augenanlage zur richtigen Zeit am richtigen Ort eine
normale Linse.

Soll das Auge richtig funktionieren, miissen natiirlich
Linse und Augapfel in jhren GréBen zusammenpassen.
Entfernt man rechtzeitig ein Stiick der Augenanlage, so
kann sich durchaus noch ein harmonisches Auge bilden.
Es wird aber etwas zu klein, ebenso wie die von ihm indu-
zierte Linse. VergroBert man durch Verschmelzen zweier
Augenanlagen den Augenbecher, so wird nicht nur der
Augapfel, sondern auch seine Linse groBer als gewohn-
lich. ]

Die GroBe der Linse wird also durch die Augenanlage
reguliert. Sie wirkt dann aber auch ihrerseits wieder auf
die Augenanlage zuriick. E.Rotmann pflanzte einem
Teichmolch iiber der Augenanlage die Haut eines Axo-
lotls ein. Dabei entwickelte sich eine fiir den Teichmolch
viel zu groBe Axolotllinse. Das fiihrte dazu, daB auch der
Augapfel vergroBert wurde.

Der Zusammenhang zwischen der Entwicklung des Au-
genbechers und der Linse wurde nicht etwa durch ein
»am Schreibtisch« geplantes Experiment erkannt. Auf die
Idee, die Augenanlage zu zerstoren, um zu sehen, ob sich
auch dann noch eine Linse bildet, kam der spétere Nobel-
preistriger Hans Spemann durch einen Beobachtungsfeh-
ler. Als er einen Froschembryo mit der Lupe betrachtete,
glaubte er fdlschlich, die Anlagen des Augenbechers zu
sehen. Bei ihrem Anblick kam dem Forscher die Idee,
daB es doch recht leicht sein miiBte, sie mittels einer hei-
Ben Nadel zu zerstoren.

Er merkte dann aber sehr schnell, daB er nicht die Au-
genanlagen, sondern die kiinftigen Kopfganglien gesehen
hatte — das sind Nervenknoten, die am Kopf auBerhalb
des Gehirns im Verlauf der Hirnnerven liegen. So hatte
ihn ein Zufall auf die richtige Fihrte gebracht.

Dies war nur eine ganz kleine Auswahl von vielen Bei-
spielen, die zeigen, daB auch bei stark gestorten Entwick-
lungsablédufen die Tendenz besteht, einen moglichst nor-
malen und funktionstiichtigen Zustand herbeizufiihren.
Etwas Ahnliches kennen wir ja auch von vielen erwachse-
nen Organismen, die in der Lage sind, verlorene Korper-
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teile zu ersetzen oder — im »einfachsten« Falle — Wun-
den auch heilen zu lassen.

Hans Driesch glaubte, solche Vorginge lieBen sich
nicht allein durch materielle Faktoren erkldren. Zwar ver-
liefen {iberall in heranwachsenden und in reifen Organis-
men Verdnderungen rein mechanischer oder stofflicher
Natur, aber ihr Zusammenwirken zum Herstellen eines
sinnvollen Ganzen wire nur durch einen nichtmateriel-
len Faktor moglich, den Driesch Entelechie nannte und
der in jedem Lebewesen wirken sollte.

Driesch hat diese Vorstellung einmal recht bildhaft
dargelegt: Die Vorginge bei einem Billard mit eisernen
Kugeln sind rein mechanischer Natur. Die mechanischen
Gesetze, denen die Bewegungen der Kugeln folgen, blei-
ben auch dann in Kraft, wenn man iiber dem Billardtisch
plétzlich ein Magnetfeld induziert; der Lauf der Kugeln
wird jetzt aber auch durch das Magnetfeld beeinfluBt.
Wie das Magnetfeld die Bewegungen der eisernen Ku-
geln, so soll die Entelechie das Geschehen im Organis-
mus richten.

Eine Hypothese, die eine besondere Lebenskraft an-
nimmt, bezeichnen wir als vitalistisch. Entgegengesetzte
Auffassungen, nach denen alles, was in lebenden Orga-
nismen geschieht, letztlich vollkommen durch physikali-
sches und chemisches Geschehen bedingt ist, nennt man
oft mechanistische.

Die Auseinandersetzung zwischen diesen beiden Posi-
tionen, der sogenannte Mechanismus-Vitalismus-Streit,
ist uralt. Der erste Vitalist, von dem wir wissen, war der
griechische Philosoph und Naturforscher Aristoteles
(384-322 v.u. Z.). Von ihm stammt auch der von Driesch
benutzte Ausdruck Entelechie. Beriihmte frilhe Mechani-
sten waren die Franzosen René Descartes (1596-1650)
und Julien Offray de Lamettrie (1709-1759). Lamettrie
duBerte seine Auffassung zu diesem Problem in seinem
1748 erschienenen Werk »Der Mensch eine Maschine«.

Heute gehort der Mechanismus-Vitalismus-Streit der
Vergangenheit an. Es gelingt zunehmend besser, die Vor-
génge in lebenden Organismen auf ihre chemischen oder
physikalischen Grundlagen zuriickzufiihren. Wir verste-
hen auch immer mehr die besondere Art und Weise, in
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der diese Vorginge in den Lebewesen zusammenwirken.
Dabei kommen der biologischen Forschung auch neue
naturwissenschaftliche Einsichten und Erkenntnisse von
allgemeinerer Natur zugute, z. B. die der Kybernetik —
der Wissenschaft von den sich selbst regelnden Syste-
men - und der physikalischen Theorie der Selbstorgani-
sation. Wenn der Biologe sich heute der Physik zur Erkla-
rung von Lebensvorgingen bedient, ist er nicht mehr wie
Descartes und Lamettrie auf die Mechanik angewiesen.
Er kann sich jetzt auch auf solche Bereiche der Physik
stiitzen, die sich mit dem Entstehen und der Erhaltung
komplexer Strukturen befassen. .

Wir wollen auf die Entwicklung und ihre Regulation
zuriickkommen. Der Keim kann bei weitem nicht alle
Storungen seiner Entwicklung wieder ausgleichen. Einige
Keime regulieren Defekte iiberhaupt nicht. In den Eiern
der Seescheiden (Ascidien) — das sind primitive, festsit-
zende Meerestiere — erkennt man verschieden gefdrbte
Plasmabezirke, von denen sich schon sagen 1dBt, welche
Korperteile einmal aus ihnen entstehen werden. Entfer-
nen wir friither oder spiter Zellen des Keims, so fehlt da-
nach das Organ, das normalerweise aus ihnen hervorge-
gangen wire. Solche Eier heiBen Mosaikeier; ihre
Entwicklung ist eine Mosaikentwicklung. Der Gegensatz
hierzu ist das Regulationsei. Die Fahigkeit zum Regulie-
ren von Storungen kann unterschiedlich gut entwickelt
sein. Aber auch bei den anpassungsfihigsten Regula-
tionseiern fithren viele Defekte zu Verstiimmelungen
oder enden mit dem Tod des Keims.

Die Blastomeren des Zwei- oder Vierzellstadiums des
Seeigelkeims, aus denen zwar verkleinerte, aber vollig

Die beiden linken Reihen zeigen vier verschiedene Blastulen, die sich
aus isolierten animalen Halften von Seeigelkeimen gebildet haber sie
wurden im 8- oder 16-Zellstadium abgetrennt. Am vollkommensten ist
die Larve g, die einen typischen Wimperschopf hat und, nachdem die-
ser verloren ist, die Andeutung eines Urdarms zeigt. Im Gegensatz zu
den animalen Halften bilden die in der rechten Reihe dargestellten ve-
getativen Teilkeime einen Urdarm und nehmen manchmal sogar wie
in e und f eine pluteusihnliche Form an. Weder die animalen noch die
vegetativen Halften entwickeln sich zu normalen Larven.
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Die isolierten animalen Zellkrinze an; und an, (siehe Abb. auf S. 104)
ergeben, wenn man ihnen geniigend Mikromeren (+ 1, + 2, + 3) mit
stark vegetativer Tendenz hinzufiigt, nahezu vollkommene Larven;
denn in diesen zusammengesetzten Keimen besteht ein normales ani-
mal-vegetatives Gefille. Mikromeren, die man vegetativen Zellkrinzen
anfiigt, konnen jedoch den Keim sogar desorganisieren.

normal gebildete Pluteuslarven hervorgehen, enthalten
Material der animalen und vegetativen Hilfte im glei-
chen Verhiltnis wie normale Keime. Das ist die Voraus-
setzung fiir ihre erfolgreiche Regulation. Trennt man den
Keim im Acht- oder Sechzehnzellstadium nicht in einer
meridionalen Ebene, sondern die animale von der vegeta-
tiven Keimeshilfte, so entwickeln sich zwar zwei Blastu-
len, aber keine normale Larve. Relativ gut proportionierte
Pluteuslarven lassen sich jedoch dadurch herbeifiihren,
daB man der animalen Hilfte die ganz am vegetativen Pol
des Keims gelegenen kleinen Zellen, die sogenannten Mi-
kromeren, hinzufiigt. Sie enthalten von allen Zellen die
stirkste »vegetative Tendenz« und erzeugen somit, wenn
man sie mit den Zellen der animalen Hilfte vereinigt, ein
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geniigend normales . »animal-vegetatives Gefdlle«. Da-
durch entwickelt sich der gestérte Keim relativ normal.

Die Mechanismen, deren Wirken unter gewohnlichen
Umstidnden einen harmonischen Organismus entstehen
1dBt, kann man fehlleiten, so daB sie den Keim desorgani-
sieren. Der Zoologe Johannes Holtfreter entfernte die
Hiille einer Axolotlblastula und legte den Keim in eine
besondere Salzlosung. Hierdurch stiilpten sich bei der
Gastrulation das Ento- und das Mesoderm nicht nach in-
nen zum Urdarm ein, sondern traten nach auBen vor.
Statt des Urmunds entstand eine Ringfurche. Das
Zellmaterial der sogenannten Randzone der Blastula, das
normalerweise in den Urmund hineingleitet, wanderte
iiber die Ringfurche hinweg nach auBen. Dabei streckte
es sich wie gewohnlich, was unter diesen Umstdnden zu
einer vollig abnormen Lage der Teile des Keims fiihrte.
Es entstand eine leere Blastula mit einem daranhéngen-
den Sack.

Solche Versuchsergebnisse zeigen, daB sich der Keim
durch die Wechselwirkung seiner Teile zu einem einheit-
lichen und funktionstiichtigen Ganzen entwickelt. Wer-
den diese Wechselwirkungen drastisch gestort, so entwik-
kelt sich das Tier nicht mehr normal. Was am
ungestorten Keim als »sinnvoll« erscheint, kann unter ge-
storten Bedingungen den jungen Organismus sogar vollig
desorganisieren.

Nun nehmen ja auch die Vitalisten nicht an, ihre Le-
benskraft sei allmdchtig — sozusagen mit gottlichen Fi-
higkeiten ausgeriistet —, so daB sie unter allen Umstén-
den das Richtige veranlaBt und grundsdtzlich jede
Storung beseitigen kann. Derartige experimentell er-
zeugte Fehlentwicklungen sind also kein Beweis gegen
das Wirken einer Entelechie, aber sie legen doch eine an-
dere Deutung nahe: Die befruchtete Eizelle ist eben so
programmiert, daB sie unter normalen Umsténden ein ge-
sundes Individuum hervorbringt. AuBerdem schafft das
Programm Regelmechanismen, die viele Storungen im
heranwachsenden Organismus beseitigen. Damit ist na-
tiirlich noch nicht gesagt, wie diese Regelmechanismen
funktionieren und wie es kam, daB wihrend der stammes-
geschichtlichen Entwicklung genetische Programme ent-
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Exogastrulation. Ein hillenloser Axolotlkeim wurde in eine zu starke
Nahrlosung gelegt. Statt in das Keimesinnere stiilpen sich Ento- und
Mesoderm nach aupen vor. Die Streckungsbewegungen, die normaler-
weise eine richtige Lagebeziehung der Kei ile herbeifiihren, des-
organisieren ihn jetzt. Das Ektoderm bleibt ein unorganisierter Sack.
Nur im ausgestiilpten Korperteil bilden sich Organanlagen, die aber in
dieser Lage kein lebensfdhiges Gebilde entstehen lassen; a und b zei-
gen zwei Stadien der Exogastrulation von auflen her, c ist ein Schnitt
durch den Keim. 1 — Enddarm; 2 — Ki darm; 3 — Mundhdhle;
4 — Kopfmuskeln; 5 — Leibeshohle; 6 — Diinndarm

stehen konnten, die zu solchen erstaunlichen Leistungen
fihig sind. Durch diese Annahme ist also im Grunde
auch noch nicht viel erkldrt; aber sie ist sicher wissen-
schaftlich fruchtbarer als die Erfindung eines nicht niher
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erforschbaren mystischen Faktors, auf den man alles Un-
verstandene zuriickfiihrt.

Solange unser Wissen liickenhaft ist, 148t sich natiir-
lich immer sagen, dieser oder jener Vorgang sei iiber-
haupt nicht durch materielle Krifte zu erkldren; aber
aller bisheriger Erkenntnisfortschritt ist nicht aus dieser
Haltung erwachsen. Das ist der Grund, warum es unter
den heutigen Biologen kaum noch Vitalisten gibt.

Das Leben ist schon ein erstaunliches Phanomen! Um
es vollkommen zu verstehen, werden wir uns noch lange
bemiihen miissen. Daher gibt es keinen Grund, gerade
von unserer heutigen Forschergeneration zu verlangen,
alles restlos erkldren zu kénnen.

Funktionswechsel bei den Neunaugen

Nur wenige Naturfreunde wissen, daB es unter den heimi-
schen Wirbeltieren auBer den Amphibien noch andere
Tiere mit markantem Larvenstadium und einschneiden-
der Metamorphose gibt. Das sind die Neunaugen. Diese
aaldhnlichen Geschopfe sollen frither weit verbreitet und
allgemein bekannt gewesen sein. Heute bekommen nur
sehr wenige Menschen einmal ein Neunauge zu Gesicht.
Der Grund fiir den erschreckenden Riickgang dieser in-
teressanten Tiere ist die Empfindlichkeit ihrer Larven ge-
geniiber der geringsten Verschmutzung der Umwelt.

Die Neunaugen sind die primitivsten heute lebenden
Wirbeltiere. Wihrend alle anderen Vertebraten ihre Nah-
rung durch ein Maul aufnehmen, das sie durch bewegli-
che Kiefer 6ffnen und schlieBen, ist der Vorderdarm der
Neunaugen von einem starren, knorpeligen Kiemenkorb
umgeben. Die erwachsenen Neunaugen — die Lampre-
ten — konnen daher nicht beiBen, sondern sich nur mit
ihrem runden Mund an einem Beutetier festsaugen und
sich dann mittels der spitzen Hornzdhne ihres Mundin-
nenraums bis zu dessen Leibeshohle hindurchraspeln.

Wihrend die Lampreten gierige Fischrauber sind, le-
ben ihre Larven — die Ammocoeten — im Schlamm und
gewinnen ihre Nahrung durch Filtrieren des Atemwas-
sers. Auch ihr Korper ist langgestreckt und aalférmig. Die
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typischen Riickenflossen der Lampreten sind bei den
Ammocoeten erst angedeutet. Sie haben noch keine
Augen. Der Saugmund fehlt. Ihr Maul ist durch ein Sieb
verschlossen, so daB nur winzige im Wasser schwebende
Teilchen in den vorderen Darmabschnitt, den Kiemen-
darm, gelangen. Der Kiemendarm hat jederseits sieben
Offnungen, durch die das Wasser wieder aus dem Korper
hinausflieBt. Vorher muB8 es die Kiemen passieren, die
vor den Ausstroméffnungen stehen. Hier gibt es nicht nur
seinen Sauerstoff an das Blut ab; die Kiemen filtrieren
auch Kleinstlebewesen aus dem Atemwasser heraus. Die
mit dem Sekret von Schleimdriisen iliberzogenen Nah-
rungspartikel werden zusammengeballt und gelangen in
den Mitteldarm, der sich bei den Larven der Neunaugen
unmittelbar an den Kiemendarm anschlieB8t, dhnlich wie
wir es von den Fischen kennen.

Beim erwachsenen Neunauge endet der Kiemendarm
blind. Er fithrt nur Atemwasser. Die vom Saugmund auf-
genommene Nahrung wird iiber ihn hinweg durch die
Speiser6hre in den Mitteldarm geleitet. Die Kiemen ha-
ben ihre Aufgabe als Nahrungsfilter verloren und dienen
ausschlieBlich der Atmung.

Die Larve des FluBneunauges braucht bei ihrer verhilt-
nismiBig uneffektiven Methode der Nahrungsgewinnung
etwa 3 Jahre und 6 Monate, um eine Linge von 15 cm zu
erreichen. Die Zeit, in der die Umwandlung zum erwach-
senen Tier erfolgt, ist demgegeniiber mit 6 bis 8 Wochen
nur sehr kurz. In diesem Zeitraum bildet sich aus dem
Larvenmaul der mit Zdhnen besetzte Saugmund der Er-
wachsenen. Die Augen und der Flossensaum entwickeln
sich. Aus dem Dach des Kiemendarms entsteht die Spei-
serohre. Der Kiemendarm wird zu einem hinten geschlos-
senen Atemsack. Im folgenden Jahr ist das nun riube-
risch lebende FluBneunauge (Petromyzon fluviatilis) schon
etwa 50 cm lang.

Die Lebensweise der Ammocoeten ist vermutlich eine
Reminiszenz an das Dasein ihrer erwachsenen Vorfah-
ren; denn die primitivsten heute lebenden Chordatiere
haben ebenfalls einen Kiemendarm und gewinnen ihre
Nahrung durch Filtrieren des Atemwassers.

Alle Chordatiere tragen — jedenfalls wihrend ihrer Em-
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M Bach

phose des Bac (Petromyzon planeri). Von oben
nach unten: Larve, Schema des Vorderdarms der Larve, Lamprete so-
wie Schema des Vorderdarms der Lamprete

bryonalentwicklung — einen elastischen Stab aus blasig
geschwollenen Zellen, die Chorda, der unter ihrem Riik-
ken entlangzieht und den Korper stiitzt. Bei den erwach-
senen hoheren Chordaten, den Wirbeltieren, wird die
Chorda durch die Wirbelsdule verdringt. Die niederen
Chordatiere (Manteltiere und Lanzettfischchen) haben
ebenso wie die Neunaugen einen Kiemendarm. Vermut-
lich besaBen auch die gemeinsamen Vorfahren aller heu-
tigen Chordatiere ein solches Gebilde. Manche Zoologen
nehmen an, daB der Kiemendarm zuerst ausschlieBlich
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zur Nahrungsgewinnung da war; denn die ersten Tiere
mit dieser Struktur waren vermutlich nur sehr klein und
konnten ihren Sauerstoffbedarf durch Aufnahme iiber die
Haut decken. Erst spiter, als die urtiimlichen Chordatiere
groBer wurden und damit besondere Atmungsorgane be-
nétigten — denn bei einer Zunahme der KorpergroBe ver-
ringert sich das Verhiltnis von O,-aufnehmender Korper-
oberfliche zum sauerstoffverbrauchenden Korpervolu-
men —, iibernahm der Reusenapparat des Kiemendarms
auch die Funktion eines Atemorgans. Die urspriingliche
Reusenfunktion wurde zur Reusenatemfunktion. Die wei-
tere GroBenzunahme der Tiere hatte zur Folge, daB das
Filtrieren nicht mehr ausreichte, um sie zu erndhren; so
begannen die Chordaten zu fressen. Jetzt diente der Kie-
mendarm nur noch der Atmung. Aus einem Organ der
Nahrungsaufnahme war ein Atemorgan geworden. Die
letzte Phase dieses Prozesses — die Umbildung des Reu-
senatemorgans zum reinen Atemorgan — vollzieht sich
auch heute noch bei der Metamorphose der Ammocoeten
zur Lamprete.

Wihrend wir diese Umbildung bei den Neunaugen mit
eigenen Augen verfolgen kdnnen, ist es natiirlich nur eine
Vermutung, daB der stammesgeschichtliche Umbildungs-
prozeB vor mehreren hundert Millionen Jahren in der be-
schriebenen Weise verlaufen ist.

Ahnliche Uberlegungen zur Stammesgeschichte hatte
schon im vergangenen Jahrhundert der Zoologe Anton
Dohrn angestellt. Er erkannte die groBe Bedeutung des
Funktionswechsels von Organen und Strukturen fiir die
Phylogenie.

Bekanntlich erklart die moderne Biologie stammesge-
schichtliche Wandlungen durch das Darwinsche Prinzip
der natiirlichen Auslese. Dieser Mechanismus erscheint
uns fiir das Zustandekommen kleinerer Verbesserungen
bei der Anpassung schon auf den ersten Blick sehr iiber-
zeugend. Schwierig wird es erst, wenn man ihn zur Deu-
tung groBerer Verinderungen — z. B. des Entstehens vol-
lig neuer Organe — heranzieht. Damit Selektion etwas
ausrichten kann, miissen vererbbare Unterschiede zwi-
schen den Angehorigen einer Art vorhanden sein. Diese
sind aber im allgemeinen recht unerheblich, jedenfalls
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wenn man sie mit den Unterschieden vergleicht, die wir
zwischen verschiedenen Familien, Ordnungen und Klas-
sen des Tierreichs finden. Man denke nur an die Unter-
schiede zwischen einem Fisch, einem Sdugetier und
einem Vogel. Zwar erscheinen gelegentlich Tiere, die vol-
lig aus dem Rahmen des Gewohnten fallen, z. B. Kilber
mit zwei Kopfen, Fliegen mit vier Fliigeln statt der iibli-
chen zwei Fliigel usw.; solche Abnormititen sind aber
nichts anderes als lebensuntiichtige Kriippel, die mit
ihren gesunden Artgenossen unter keinen Umstinden
konkurrieren konnen. Selbst wenn solche ungewohnli-
chen Eigenschaften vererbt werden, kommen sie als
Grundlage einschneidender stammesgeschichtlicher
Wandlungen nicht in Frage.

Wie entstanden dann aber einmal solche komplizierten
Organe wie die Fliigel der Vogel oder auch der Kiemen-
apparat der Fische?

Diese Frage kdnnen wir auch heute noch nicht in jeder
Hinsicht befriedigend beantworten. Gehen wir aber da-
von aus, daB viele Organe und Strukturen im Verlauf
ihrer stammesgeschichtlichen Wandlungen mehrfach ihre
Funktion gewechselt haben, so wird manches schon viel
weniger ritselhaft, als es beim ersten Hinsehen erscheint.

Der Vogelfliigel entstand nicht plotzlich aus dem
Nichts. Urspriinglich war er einmal die Brustflosse eines
Fisches, die sich spiater zum Laufbein umwandelte, aus
dem dann nach mehreren Erdzeitaltern das beim Flug be-
nutzte Fortbewebungsorgan wurde.

Auch die Fischflosse entstand nicht plétziich. Viel-
leicht war sie anfinglich nichts anderes als eine kleine
Hautfalte an einem Tier von nur sehr geringer Korper-
groBe. Das erste Auftreten einer solchen Struktur konnte
durchaus im Rahmen der normalen innerartlichen Varia-
bilitdt gelegen haben. Dann setzte die Auslese ein. Im
Laufe von Jahrmillionen wurden die Flossen allméhlich
immer besser fiir ihre Aufgabe ausgeriistet. Spiter be-
nutzten einige Fische ihre Flossen auch gelegentlich zur
Fortbewegung auf dem Boden der Gewisser. Damit dn-
derte sich die Richtung der Auslese. Diese Fische konn-
ten mit ihren Flossen nach und nach immer besser lau-
fen. Als dann im Erdzeitalter des Devons die ersten
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Fische das Wasser verlieBen, hatten sie schon Gliedma-
Ben, mit denen sie sich in dem neuen, ihnen noch frem-
den Milieu recht gut bewegten. Ebenso wie die Flosse die
Grundlage fiir das Laufbein war, so war spédter das Lauf-
bein die Grundlage fiir die Entwicklung des Fliigels.

Ein dhnlicher Vorgang vollzog sich vermutlich bei der
Entwicklung des Kiemendarms der primitiven Chordaten.
Auch diese recht komplizierte Einrichtung entwickelte
sich durch die Akkumulation vieler kleiner Verdnderun-
gen. Verschiedene ihrer Eigenschaften, die heute bei den
erwachsenen Neunaugen und den Fischen der Atmung
dienen, bildeten sich urspriinglich als*Strukturen der
Nahrungsaufnahme heraus.

Gerade die stammesgeschichtliche Entwicklung des
Kiemendarms wire auch ohne einen Funktionswechsel
vorstellbar. Das heute an der Metamorphose vom Ammo-
coetus zur Lamprete ontogenetisch noch deutlich erkenn-
bare Prinzip des phylogenetischen Funktionswechsels war
aber in anderen Fillen eine -notwendige Grundlage fiir
einschneidende Wandlungen im Verlauf der Stammesge-
schichte.

Milliarden Larven im Meer

Wer die Meereskiiste nur vom Strand unserer salzarmen
Ostsee oder vom Urlaub an dem verhéltnisméBig kiim-
merlich bevilkerten Schwarzen Meer her kennt, macht
sich kaum eine Vorstellung von dem iippigen Tierleben
an den steinigen Kiisten der groBen Weltmeere.

Viele Felsen und Uferbefestigungen Norwegens sind
von einer geschlossenen Schicht festsitzender Muscheln
bedeckt, auf der wiederum — kaum weniger dicht — zahl-
reiche Seeigel und Seesterne sitzen, die sich von den Mu-
scheln erndhren. Nirgends aber ist das Tierleben reichhal-

Larven von Stachelhdutern: oben hypothetische S form aller an-
deren Larven, die Dipleurula in zwei Ansichten. a — Pluteus der
Schlangensterne; b — Pluteus der Seeigel; ¢ und d — Seesternlarven;
e — Doliolaria der Seewalzen; f — Larve eines Haarsterns; unten: Plu-
teus mit jungem Schlangenstern
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tiger und vielgestaltiger als in den tropischen Korallenrif-
fen.

Die an den Kiisten oder am Boden der flachen Meeres-
teile lebenden wirbellosen Tiere sind oft an Steinen fest-
gewachsen oder stindig an derselben Stelle angeheftet.
Andere bewegen sich so langsam, daB sie wihrend ihres
Lebens nur wenige Meter zuriicklegen. Viele — etwa 70 %
der Arten — entwickeln sich iiber winzige im Wasser
schwebende Larven, die von der Meeresstromung davon-
getragen werden, bevor sie sich festsetzen und durch eine
Metamorphose zum Bodenbewohner umbilden. Diese pe-
lagischen Larven sind sehr vielgestaltig. Wir wollen nur
auf diejenigen der Stachelhéduter — also die der Seesterne,
Seeigel, Seewalzen und verwandten Tiere — ndher einge-
hen. Alle sind sie als Abwandlungen eines urspriinglichen
einfacheren Larventyps aufzufassen, der heute noch in
der sogenannten Dipleurulalarve der Eichelwiirmer (En-
teropneusten) vorhanden ist. Die Dipleurula hat die Form
eines kleinen Beutels. Innerhalb ihres Mundfeldes, das
von einem Saum stindig schlagender Wimpern umgeben
ist, liegt an einer Korperseite der Mund. Der Darmkanal
macht, von ihm ausgehend, einen Bogen und endet am
Hinterende des Beutels mit dem After.

Bei den verschiedenen Typen der Echinodermenlarven
ist der Beutel verformt und vor allem das Mundfeld mit
dem Wimpersaum in oft bizarrer Weise auseinandergezo-
gen, so daB der Wimpersaum wesentlich verlangert ist.
Von den Korpern einiger Larventypen gehen lange Fort-
sdtze aus. Sie verringern die Sinkgeschwindigkeit.

Die Umwandlung der Echinodermenlarven zum See-
igel, zur Seewalze sowie zum See-, Schlangen- oder Haar-
stern erfolgt gewohnlich in einem komplizierten ProzeB,
in dessen Verlauf nur ein geringer Teil des Larvenkorpers
in den Aufbau des erwachsenen Tieres eingeht. Ein See-
igel ist also keineswegs das Endstadium einer gleichfor-
migen Entwicklung seiner Larve — des Pluteus —, sondern

Trochophoralarve eines Meeresringelwurms (oben), aus der ein junger
Wurm  hervorwdchst (unten). 1 — Mitteldarm; 2 — Vorderdarm;
3 — Mund; 4 — Mesodermstreifen; 5 — Endd
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etwas vollkommen Neues, das zu seinen frithen Entwick-
lungsstadien nur eine sehr lockere Beziehung hat.

Die Metamorphosen der verschiedenen Stachelhduter
verlaufen sehr unterschiedlich. Das sogenannte Hydrozo6l
der Seeigel — das mit Wasser gefiillte R6hrensystem, von
dem beim erwachsenen Seeigel die vielen kleinen Saug-
fiiBchen ausgehen — regt die Einstiilpung einer Blase an,
die sich von der Korperoberfliche abschniirt. Diese Blase
umwichst einen Teil des Hydrozols sowie einen groBeren
Abschnitt des Darms und der Leibeshohle. Aus dem von
der Blase umschlossenen Korperteil bildet sich dann der
Seeigel. Der Rest des Larvenkdrpers geht zugrunde.

Im Pluteus der Schlangensterne bilden sich Ober- und
Unterseite des spiteren Tieres selbstindig aus. Danach
verwachsen sie miteinander. Darm und Mund der Larve
werden vom kleinen Schlangenstern iibernommen. Dieser
wichst heran, macht sich frei und hingt dann als ziem-
lich selbstdndiges Gebilde an der Larve, die mit dem wei-
teren Wachstum des Schlangensterns zugrunde geht.

Von den vielen anderen im Zooplankton — unter den
schwebenden Kleintieren — lebenden Larven wollen wir
nur noch die Trochophora erwdhnen. In ihrer reinen
Form kommt sie bei den Meeresringelwiirmern (Poly-
chaeten) vor. Thr Korper ist ein etwa kreiselformiges Ge-
bilde. Oben — an der Spitze des Kreisels — trégt sie einen
Schopf langer Wimpern. Der Mund 6ffnet sich seitlich,
etwas liber der Hohe der KOrpermitte, der After befindet
sich am Korperende gegeniiber dem Wimperschopf an
der unteren Spitze des Kreisels. Um den Korper ziehen
zwei Wimperkridnze, einer iiber, der andere unter dem
Mund. Oft liegt auch um die After6ffanung ein Ring feiner
Wimpern. Diese Trochophoralarven besitzen ein einfa-
ches Nervensystem, einen lichtempfindlichen Augenfleck
sowie ein Paar einfacher Ausscheidungsorgane.

Viele Muscheln haben eine Trochophora, die der Larve
der Polychaeten sehr dhnlich ist. Aus den Korperseiten
der Trochophoren der Meeresschnecken wachsen lappen-
artige Fortsdtze hervor, deren Rand die Wimpersdume
trigt. Diese Form heiBt Veligerlarve.

Pelagische Larven besiedeln offensichtlich immer neue
Lebensrdume. Die Erwachsenen sitzen in ihren Kolonien
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Prozentsatz der Arten

a b c d e f g

Prozentuale Verteilung von Meeresschneckenarten mit pelagischen und
nichtpelagischen Larven an Orten unterschiedlicher geographischer
Breiten. Wihrend im Norden nur am Boden lebende Larven vorkom-
men, nimmt der Anteil der Schwimmlarven nach Siiden hin stindig
zu. Der Anteil der Arten mit pelagischen Larven ist rot, der Prozent-
satz von Arten mit nichtpelagischer Entwicklung ist blau dargestellt.
a — Ostgrénland; b — Nord- und Ostisland; ¢ — West- und Siidisland;
d — Fdréerinseln; e — Siidnorwegen, Westschweden und Ddnemark;
f — Siidengland und Kanalinseln; g — Kanarische Inseln

oft so dicht beieinander, daf3 fiir die Jungen kein Platz
bleibt. Da sich die Eltern kaum fortbewegen, miissen die
Jungtiere selbst einen Ort finden, an dem sie leben kon-
nen. Deshalb sind sie mit Schwebefortsitzen und stru-
delnden Wimperkrdnzen ausgeriistet. Obwohl sich die

125



Larven selbsténdig fortbewegen, hiangt ihr Schicksal doch
weitgehend davon ab, wohin die Strémung sie verschligt.
Viele werden gefressen, andere gelangen nie an einen ge-
eigneten »Ankerplatz«, um sich erfolgreich festzuheften,
zu verwandeln und ihr Leben als erwachsenes Tier zu fri-
sten. Sie gehen zugrunde. Da nur wenige der pelagischen
Larven iiberleben, miissen die Eltern sehr viele Eier her-
vorbringen. Einige Seeigel produzieren im Laufe ihres
Lebens mehrere Millionen Larven. Selbstverstindlich
kann ein Seeigelweibchen sie nicht alle mit Néhrstoffen
versorgen. Daher miissen die Larven selber fressen. Die
Eier anderer Arten enthalten mehr Nihrstoffe, sind dafur
aber viel weniger zahlreich. Einige wirbellose Meerestiere
geben Eier ab, aus denen keine Larven, sondern Jungtiere
schliipfen, die den bodenbewohnenden Erwachsenen
schon weitgehend gleichen.

Die im Meer treibenden — pelagischen — Larven sind
bei den bodenbewohnenden Meereswirbellosen der Tro-
pen besonders haufig. Nach den Polen hin gibt es zuneh-
mend mehr Arten, deren Larven sich am Boden entwik-
keln oder die iiberhaupt keine freilebenden Larven
haben.

Die vermutlich beste Erkldrung hierfiir ist folgende: In
den tropischen Meeren besiedeln die Arten bodenbewoh-
nender Meeresorganismen viele kleine voneinander ge-
trennte Kolonien. Die relativ wenigen, aber sehr indivi-
duenreichen Arten der Meere hoherer Breiten bilden hin-
gegen groBe zusammenhidngende Bestinde. Durch die
jahreszeitlichen Schwankungen der Lebensbedingungen
in den polnahen Meeren sterben regelméBig viele Tiere,
so daB in diesen groBen Kolonien immer wieder Sied-
lungsplétze frei werden. Daher brauchen die Jungen ihre
heimatliche Kolonie nicht zu verlassen und entwickeln
sich meist ohne pelagisches Stadium.

In den tropischen Meeren sind die Lebensbedingungen
wihrend des ganzen Jahres viel gleichm@Biger. Deshalb

Entwicklung der Ohrenqualle (Aurelia aurita) aus einem Polypen. Der
Polyp schniirt nacheinander zahlreiche winzige Quallen ab. Die Poly-
pen selbst entstehen iiber schwi de Larven aus den befruchteten
Eiern der Quallen.
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sterben in den kleinen Kolonien nur wenige Tiere, so daf3
die Larven keine freien Pldtze finden und ausschwidrmen
miissen. Da die tropischen Arten auBerdem, wie ihr ver-
streutes Vorkommen zeigt, ganz spezielle Anforderungen
an ihre Umwelt stellen, sind fiir sie geeignete Lebens-
rdume schwer zu erreichen. Deshalb sind ihre Larven so
gute Schwimmer.

An dieser Stelle wollen wir erwédhnen, daB viele festsit-
zende Hohltiere sich nicht durch ihre Larven ausbreiten,
sondern durch eine besondere Generation — die Meduse.

Der Lebenszyklus der Ohrenqualle (Aurelia aurita) um-
faBt zwei Generationen. Aus dem befruchteten Ei ent-
steht ein festsitzender Polyp, der durch Abschniirungen
mehrere kleine Quallen (Medusen) erzeugt; sie wachsen
heran, treiben davon und produzieren je nach Geschlecht
Eier oder Spermien.

Das interessante Phianomen des Generationswechsels
ist im Tier- und Pflanzenbereich weit verbreitet. Aber
hiervon konnte nur ein besonderes Buch eine annihernde
Vorstellung vermitteln.



»akzent« —die Taschenbuchreihe

mit vielseitiger Thematik:

Mensch und Gesellschaft,

Leben und Umwelt, Naturwissenschaft
und Technik. — Lebendiges Wissen

fur jedermann, anregend und aktuell,
konkret und bildhaft.

Ist es nicht erstaunlich, dal ein Tier, um
ein Falter zu werden, erst einmal langere
Zeit als Raupe leben mul3 oder daf3 ein
Frosch sozusagen zwei Leben fuhrt —
eines als fischahnliche Larve und eines
als hipfendes Landtier?

Zu den interessantesten Phanomenen in
der Natur gehort der Gestaltwandel in
der Entwicklung mancher Lebewesen.
Die Ursachen dieser Metamorphose,
ihre Bedeutung im Prozel3 der Evolution
zahlen seit langem zu den Fragen, um
deren Klarung sich viele Zoologen be-
muhen.




