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EINLEITUNG

Die Hautungsphysiologie der Crustaceen ist nahezu gleich-
bedeutend mit der Hiutungsphysiologie der Dckapso ton, vor

allem dann, wenn es um die hormonelle Regulation der

Hdutung geht und um die Frage, wie sich verschicdene Stoff-
wechselvarameter im Verlaufe der Héutung idndern. Is werden
zwar imaer wieder vergleichende Untersuchungen or pfohlen
{CARLISLE und KNOWLES, 1%59; WATERMAN, 1960Q; HIGHNKAM und

HILL, 1969 u.a.) und besonders auf die Wissensliicken bei den
sogenannten "Entomostraken" (im folgenden wird der Einfachheit
halber der Begriff "Entomostraken” flir alle nicht-malakostraken
Krebse gebraucht, ohne damit eine systematisch-piivlogencetische
Einheitlichkeit dieser Gruppe ausdriicken zu wollen) oder
niederen Krebsen hingewiesen. Untersuchungen hieriiber liecgen

allerdings nur sehr spidrlich vor.

Zweck der vorliegenden Arbeit gollte es deshall: soin, eine
vergleichende lbersicht liber die Héutungsphysiologie der
Crustaceen zu bieten und dabeil besondgrs die "Entcmostraken”
zu hericksichtigen, um mdgliche Ansatzpunkte zu Untersuchungen

fiir eine vergleichende Hdutungsphysiologie aufzu..13en.

Daf "Entomostraken" hdutungsphysiclogisch so weniqg bearbeitet
wurden hat 2zumindest zweil Griinde : zum eincn sind die
"Entomostraken" im allgemcinen viel kleincer und +« niger gut
getrennt in Stoffwechselrdume. So ist z.B. eine .usreichende
Himolymphentnahme praktisch unmdglich. Gerade Himelymphe ist

aber ein ginstiges Crgan filir Steffwechseluntersuchungen.

Zum zweiten sind dic Hautungsintervalle bei den "Fntomostralon®
melst sehr kurz. So kann etwa beil Artemia (HENTSCHEL, 1968)

oder bei Cyclops (SPINDLER, 1977a) weniger als cin Tag zwischen
zwvel aufeinanderfolgenden Hidutungen liegen. Auflerdem ist auch
die Dauer eines Héutungsintervalles bei einzelnen Individuen der

gleichen Art trotz gleicher Versuchsbedingungen und selbst bei



genetisch einheitlichem Material sehr unterschiedlich {siehe
etwa COSTLOW und BOCOKHOUT, 1953, 1956 £iir Balanus oder

SPINDLER, 1971b fiér Cyclops). Dies alles erschwert eine
Einteilung in verschiedene H&utungsstadien bei den "Entomostraken
sehr und so ist es auch nicht verwunderlich, daB erst bei zwet
"Entomostraken” versucht wurde, das Hiutungsintervall in

einzelne Hdutungsstadien einzuteilen und zwar durch ANDERSON

und BROWN (1930} bei Daphnia und neuerdings durch DAVIS et al.
(1973) k=2i Balanus amphitrite, Diese Autoren konnten den
Hidutungeszyklus des Balaniden in 3 Nach-, 1 Zwischen- und

4 Vorhautungsstadien einteilen auf Grund von Untersuchungen

der Bnderungen im Integument der Cirren. Eine genaue Kenntnis

des Hautungsstadium ist aber wichtig, da die hormonelle und
stoffwechselphysiologische Situation eines Tieres zu ver-
schiedenen Zeiten im HAutungszyklus v6llig unterschiedlich sein
kann (siehe Kapitel 2 und 3). Wenn es bei den "Entomostraken"
geldnge, die Einzelindividuen in ihrem Hdutungsablauf hbesser
zu synchronisieren, kdonnte man die Stadien zwischen 2
Hautungen zumindest in distinkte Zeitabschnitte zerlegen

und hitte somit ebenfalls genau definierte Hdutungsstadien.
Bei Dekapoden kann man Einzelindividuen besser synchronisieren
und zwar durch Autotomie der Extremitdten (BUCKMANN und
ADELUNG, 1964; SKINNER und GRAHAM, 1972). Dies dlrfte aber

bei dem geringen Regenerationsvermégen der "Entcmostraken”
(siehe BLISS, 1960) kaum Erfolg ersprechen und zudem

technisch schwierig sein.



I Einfluf duBerer Faktoren auf die Hdutung

Inwieweit AuBenfaktoren das H&utungsgeschehen bei Crustaceen
beeinflussen k&dnnen, wurde besonders bei der. sogenannten
Entomostraka erforscht. Hier erwies sich die Kleinheit des
Objektes z.B, filr die Zucht als glinstig, da man auf kleinem

Raum eine groBfe Anzahl von Einzelindividuen zlichten kann und
damit ausreichend Material fiir statistische Aussagen hat. AuBSerdem
sind einige der "Entomostraken" in der Zucht wesentlich einfacher
als Malakostraken, so kommt man z.B. in vielen F&llen ohne
Belliftung aus. Besonders vorteilhaft flr experimentelles Arbeiten
sind hier natiirlich auch die meist sehr kurzen Entwicklungszeiten
der "Entomostraken".

Dem Vorteil "Kleinheit der Objekte" steht allerdings auch der
Nachteil gegeniilber, daB die Mechanismen schwieriger aufzuklaren
sind, durch die AuBenfaktoren das H&utungsgeschehen beeinflussen.
Um zu dieser Fragestellung Erkenntnisse zu gewinnen, sind
vergleichende Untersuchungen an den anscnsten weit besser
erforschten Decapoden wilinschenswert.

Im folgenden werden einige der wichtigsten AuBenfaktoren
behandelt.

1. EinfluB der Temperatur

Aus der Fiille von Arbeiten {lber den Einfluf der Temperatur auf
das Hiutungsgeschehen bei Krebsen selen zwei zusammenfassende
Darstellungen angegeben, eine &ltere von PASSANO (1960) tiber
Decapoden und eine neuere Zusammenfassung ven KINNE (1970}, die
sich auf marine Krebse beschridnkt, 2uch bei limnischen Formen
liegen viele Informationen iiber den EinfluB der Temperatur auf
das Hiutungsgeschehen vor, besonders bei den Copepoden (siehe
SPINDLER, 1971a). Beil dem Siifwassercopepoden Acanthocyclops viridis
wurde untersucht, ob Unterschiede in der Entwicklungsdauer
zwischen konstanter und variierender Temperatur bestehen

(KHAN, 1965).



Das zundchst so klar erscheinende Bild : hblLere Temperatur =
kilrzeres Hautungsintervall ist nur bei erstem Hinsehen so klar

und eindeutig. So stellt sich die Frage : greift die Temperatur
direkt oder lediglich indirekt in das H&duturgsgeschehen ein ?
Bewirkt alsoc etwa eine herabgesetzte Temperatur eine verminderte

Produktion oder Sekrection des Hautungshormons, oder wird nur

die Empfindlichkeit der Stellen und Organe herabgesetzt, an denen
dieses Hormon angreift oder werden generell alle Stoffwechsel-

prozesse verlangsamt und somit auch das Wachstum, das filir eine

Hdutung noétig sein kdnnte., ?

Ein spezifischer Effekt der Temperatur auf cas Hautungshormon
erscheint von vornherein nicht sehr wahrscheinlich. Man miBte
sonst ndmlich annehmen, daB eine tiefere Temperatur spezifisch
die Bildung oder Ausscheidung des HAutungshormons hemmt, nicht
aber die Freisetzung ocer Synthese des hdutungshemmenden Hormons.
Eine verminderte Empfindlichkeit der Erfolgsorgane durch tiefere
Temperaturen ist ein durchaus denkbarer Mechanismus. Da man
allgemein annimmt, daB das hdutungshemmende Hormon lediglich die
Ausschiittung oder auch Synthese des Hdutungshormons hemmt und
nicht direkt an den Erfolgsorganen hemmend angreift, ergeben

sich hier auch keine Verstdndnisschwierigkeiten.

Die wohl plausibelste Erklérung filir die Beeinflussung des
Hiutungsgeschehens durch die Temperatur ist die, daB eine
generelle Beeinflussung der Stoffwechselgeschwindigkeit erfolgt.
Das bedeutet im Falle einer tieferen Temperatur, daB aufier einem
verringerten Energiestoffwechsel auch ein verringerter Baustoff-
wechsel und somit wenicer Wachstum erfolgt. DaB aber ein ganz
bestimmter Wachstumsbetrag fiir eine Hdutung notwendig ist, wurde
unter anderem durch Untersuchungen an Carcinus maenas Klar
(ADELUNG und BUCKMANN, 1965; ADELUNG, 1971). Allerdings trifft
auch dies nicht fir alle bisher untersuchten Krebse zu
(TEISSIER, 1960).



Tab.: 1 EinfluB der Photopericde auf das Bdutungsgeschehen bei Crustaceen

Systematische Art Bemerkungen Autoren
Gruppe
Branchiopoda Daphnia schodleri unklare Beziehungen 2zwischen Photoperiode Parker, 1966
und Hiutung
Copepoda Calanus finmarchicus qualitat. Angaben. Licht wirkt fdrdernd Marshall und Crr, 1955
s
- Fucyclops serrulatus qualitat. Angaben. Kurztag hemmend Auvray und Dussart 1967
Is; Cyclops abyssorum Langtag hemmend Cinzle, 0224
é " vicinus " v " "
8 " " zunehmende Tageslinge = zunehmende Spindler, 1970;
S Entwicklungsdauer in allen Stadien und 1971a
bei beiden Geschlechtern
Dekapoden Gecarcinus lateralis Licht hemmt H&iutung, verldngerter Bliss, 1954;
Aufenthalt in Dauerdunkel ebenfalls Bliss und Boyer, 1964
hemmend
Carcinus maenas in Kurztag optimale Entwicklung Blickmann und
Adelung, 1964
Orconectes virilis Licht fordert H3utungen Sterphens, 1955
" " Je nach JTohrooroir vntcrochicdliche diken, 1969
Reaktion auf gleiche Photoperioden
" nais hthere Hdutungsraten bei Langtag Armitage et al., 1973
Homarus (Larven) héhere Hdutungsfrequenz bei Templeman, 1936

konstanter Dunkelheit



2. Der Einflufl des Lichtes

Das Licht kann bei den Arthropoden in vielfdltiger Weise in das
Entwicklungsgeschehen eingreifen, was besonders bei Insekten
untersucht wurde (siehe z.B. BUCKMANN, 1962; BECK, 1968;
MULLER, 1965). Von den drei dabei zu becobachtenden Faktoren

- der Photoperiocde, der Lichtintensitdt und der spektralen
Zusammensetzung - wurden lediglich die beiden ersten

daraufhin untersucht, ob sie das Hiutungsgeschehen bei Crustaceen
beeinflussen.

a) EinfluB der_ Photoperiode

— o —— i o — Al e A . A A ——— e .

Im Vergleich zum Faktor Temperatur ist die Beeinflussung des
H&utungsgeschehens durch die Photoperiocde bei den
"Entomostraken” als auch bei den Malakostraken sehr wenig
untersucht. Im folgenden wird eine tabellarische Ubersicht iber
die bisher untersuchten Fdlle photoperiodisch beeinfluBiter
Hdutungen bei Krebsen geboten (Tabelle 1).

Die Tabelle bietet ein sehr uneinheitliches Bild : in einigen
Fidllen hemmt Licht die Hdutung, in anderen Fédllen wirkt Licht
frdernd, Diese Uneinheitlichkeit mag mehrere Griinde haben :
zum einen geben einige Autoren nur gqualititative Angaben,
systematische Untersuchungen mit vielen Licht-Dunkel-Bedingungen
sind selten. Bei Untersuchungen an einer Art wurden nicht in
allen Fdllen bei den verschiedenen Photopericden gleiche
Beleuchtungsstirken eingehalten, was das Bild verfdlschen kann
{siehe 1c). Ferner wurden Tierarten sehr unterschiedlicher
bkologischer Anspriiche untersucht. All dies erschwert einen
Vergleich oder macht ihn gar unméglich.

Was die Mechanismen der photoperiodischen Steuerung des

Hiautungsgeschehens angeht, so liegen nur sehr spdrliche
Informationen vor.

Nur in einem Fall wurde untersucht, ob das Licht {iber das
Komplexauge gehen muf, um steuernd in das H&éutungsgeschehen

einzugreifen und zwar bei der Landkrabbe Gecarcinus. Licht



entfaltete hier seine spezifische Wirkung nur bei intaktem
optischem System (BLISS und BOYER, 1964). Wahrend der Ort der
Perzeption unterschiedlicher Tagesldngen wenigstens in einem
Fall bekannt ist, so ist die Frage der Zeitmessung im

Zusammenhang mit hdutungsphysioclogischen Untersuchungen an
Crustaceen noch gar nicht erforscht.

Wenn auch nicht vollig unbekannt, so doch noch duBerst unklar ist
die Beziehung zwischen Tageslinge und hormoneller Regulation.

BOBEM und PARKER (1968) berichten idber eine Tendenz zur erhihten
Produktion von paraldehydpositivem Material in den optischen
Ganglien von Daphnia schodleri bei Kurztag, wdhrend nach

ebenfalls histologischen Untersuchungen von BOSCH de AGUILAR

(1968) nur die cesophagiale Gruppe neurosekretorischer Zellen

etwas mit dem Hiutungsgeschehen zu tun haben soll und zwar als
Produzent eines hiutungshemmenden Faktors. AIKEN (1969)

postuliert einen Zusammenharg zwischen Tagesl&dnge und Konzentration

des hiutungshemmenden Hormeors bei Orconectes.

Ein weiterer denkbarer Angriffspunkt der Photoperiode, ndmlich eine
direkte Wirkung auf die Synthese von Lipid, Protein und
Glykogen scheint nach Untersuchungen von ARMITAGE et al.({1973)

zumindest flir den FluBkrebs Orconectes nais unwahrscheinlich.

Aus diesen wenigen Befunden kann bisher kein aussagekrdftiges
Modell entwickelt werden, mit dessen Hilfe man den Einflug des
auBenfaktors Photoperiode auf die hormonelle Regulation des
Hiutungsgeschehens bei Crustaceen verstehen kénnte. Sowohl auf

der Ebene cder AuBenfaktoren als auch auf der Ebene der Hormone
sind eingehendere Untersuchungen nétig, z.B. zur Fragestellung

der Perzeption der Tageslinge, der Zeitmessung, der Isolierung und
Charakterisierung des h#utungshemmenden Hormons, dessen
Wechselwirkung mit dem Hdutungshormon, dem Titer des hdutungs-
hemmenden Hormons, einer direkten experimentellen Prifung der
Frage, ob Licht die Synthese oder Freisetzung des h#&utungshemmenden

Hormons im einen Fall tats&chlich hemmt, im anderen dagegen
férdert w.a.m..



b) EinfluB der Lichtintensitit

S e v —— T . A T — . S ————

Bisher liegt nur ein Hinweis auf einen EinfluB der Lichtintensitdt
auf den Hiutungsrhythmus vor und zwar bei einem "Entomostraken",
dem Siifwassercopepoden Cyclops vicinus (SPINDLER, 1971a).

Hbhere Lichtintensitdten verzdgern in allen Entwicklungsstadien und
bei beiden Geschlechtern die Hdutung, sie filhren auch zu einer
erhhten Mortalitdt. Auf welche Weise eine hdhere Lichtintensitdt

eine H3utung verlangsamt, ist noch unbekannt.

Fiir die Malakostraken liegen hieriiber noch keine Ergebnisse vor.

3. Rhythmische Hdutungsfolgen

Rhythmische H&utungsfolgen bei Crustaceen sind erst in 3 Fdllen
sicher bekannt, bei einem "Entomostraken" und bei 2 Malakostraken.
Ein tagesperiodischer Hdéutungsrhythmus konnte bei dem Siifwasser-
copepoden Cyclops vicinus nachgewiesen werden (SPINDLER, 1971a),

ein lunarer Hiutungsrhythmus wurde bei der Garnele Anchistiod:s
gefunden (WHEELER, 1944; WHEELER und BROWN, 1937) und ein
Gezeitenrhythmus der Hdutungen konnte bei dem Isopoden Ligia oceanica
nachgewiesen werden (GLACON, 1968).

Im Zusammenhang mit den rhythmischen H&utungsfolgen sind sowohl
die Bkologischen als auch die physiologischen Fragen noch
v8llig unerforscht. Im Falle der Gezeitenrhythmik von Ligia wird
der hohen Hiutungsaktivitidt zur Zeit von Niedrigwasser ein
adaptivwert zugesprochen. Welche Bedeutung rhythmische H&utungs-
folgen aber sonst haben k&nnten, ist unbekannt.

Auch die physiologischen Grundlagen solcher H&utungsrhythmen sind
noch unerforscht. Fragen der Zeitmessung und Ort der Perzeption

von Tagelinge oder Mondphase sind nicht gekl&rt. Bel Cyclops vicinus
konnte nachgewiesen werden, daf die ebenfalls tagesperiodische
Eiablage auch nach Ausschalten des Naupliusauges erhalten

blieb (SPINDLER, 1971a), gleiches k#nnte auch bei der tages-
periodischen Hiutungsrhythmik dieser Art gegeben sein,

_10_
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V8llig unklar ist noch, ob den rhythmischen Hiutungsfolgen auch

rhythmische Anderungen der fiir die Hiutung wichtigen Hormone
entsprechen.

4, Dormanzphédnomene

Als poikilotherme Organismen sind die Crustaceen nur innerhalb
bestimmter Gkologischer Valenzgrenzen zu regelmdfigen
Hiutungen in der Lage. Werden diese Valenzgrenzen unter- oder
iiberschritten, kann es zur Einschiebung von Ruhestadien kommen,

fiir die sich der Ausdruck Dormanz eingebiirgert hat
(MULLER, 1965).

Wihrend das Phinomen Dormanz bei den Insekten weitverbreitet

und gut untersucht ist, — bis hin zur Isolierung eines
Diapausehormons (ISOBE et al,, 1973) -, sind vergleichsweise
wenige Fdlle von Dormanz bei den Crustaceen bekannt und noch
weniger experimentell untersucht. Die bisher bekannten Vorkommen
von Dormanz beschridnken sich auf 2 Gruppen, die Branchiopoden
und die Copepoden. Eindeutige Fdlle von Dormanz und experimentelle
Untersuchungen zur Frage der Dormarnzsind nur an limnischen

Formen durchgefiihrt worden, wenngleich Freilanduntersuchungen

fiir das Vorkommen von Dormanz auch bei marinen Copepoden sprechen
(MARSHALL und ORR, 1955; ELGMORK, 1967). Literaturiibersichten
{iber Dormanz bei Copepoden : EINSLE, 1967; ELGMORK, 1967.

Experimentelle Untersuchungen, die sich mit der Frage beschdaftigen,
welche Faktoren in der Entwicklung der Larve die H&utung stoppen,
bzw. die Blockierung wieder aufheben, sind seltener. Als
dormanzeinleitende Faktoren kommen nach Laboruntersuchungen
Sauerstoffentzug (WIERZBICKA und KEDZIERSKI, 1964), Temperatur
(SMYLY,1961) und Photoperiode (EINSLE, 1964; SPINDLER, 1969

und 1971b, WATSON and SMALMAN, 1971a) in Betracht. An Faktoren,
die die Dormanz beenden und damit wieder zu einem normalen
Hidutungsrhythmus {iberleiten, sind Temperatur (ELGMORK, 1959),
Sauerstoff (WIERZBICKA, 1962) und Photoperiode (SPINDLER, 1969)
experimentell nachgewiesen. Eine physiologische Charakterisierung

- 11 -



dormanter Copepodide wurde nur in wenigen Fédllen versucht
(MITTENECKER, 1970; WATSON und SMALLMAN, 1971b; SPINDLER, 1971b).
Die hormonellen Grundlagen des Hdutungsstops bei den Copepoden sind
noch gédnzlich unbekannt. CARLISLE und PITMAN (1961) vermuten, daB
verminderte neurosekretorische Aktivit&dt der lateralen
neurosekretorischen Zellgruppen des Gehirns bei Calanus finmarchicus

fiir die "Uberwinterung" im 5., Copepodidstadium verantwortlich sind.

Dormanzerscheinungen bei Branchiopoden sind im Zusammenhang mit
der Hiutungsphysiologie uninteressant, da es sich hier um
Embryonaldiapausen handelt. Gleiches gilt fiir einige Dormanz-

vorkommen von Harpacticiden und Diaptomiden.

DaB unterschiedliche Lichtbedingungen bei Decapoden Hdutungen
verzdgern kdnnen, wurde schen im Kapitel Photoperiocde erwdhnt.
Ob es sich bei den ldngeren Hiutungsverzdgerungen eindeutig um
Dormanzerscheinungen handelt, ist nicht klar.

5. EinfluB von Extremitdtenverlust

tiber die Regeneration von Extremit&dten liegen flir decapode Krebse
zahllose Untersuchungen vor (siehe z.B. BLISS, 1960;
TCHERNIGOVTZEFF, 1965). Welchen EinfluB aber eine Regeneration

auf die H3utungsintervalldauer hat, ist weit weniger untersucht.

In vielen Fillen kann durch Verlust einiger Beine eine vorzeitige
Hiutung ausgeldst werden und zwar wurde dies nachgewiesen fur :
Gecarcinus lateralis (BLISS, 1956; SKINNER und GRAHAM, 1970},
Carcinus maenas {ADELUNG, 1971), Callinectes sapidus, Uca
pugilator und Uca pugnax (SKINNER und GRAHAM, 1972), Cancer
pagurus (BENNETT, 1973) und Procambarus clarkiil (BITUNER und
KOPANDA, 1973). Bei Libinia emarginata wurden dagegen durch
Autotomie von Pereiopoden keine vorzeitigen H&utungen ausgeldst
(SKINNER und GRAHAM, 1972)., In allen Fdllen muB eine Mindestzahl
von Pereiopoden autotomiert werden, um das Hiéutungsintervall

zu verkiirzen, z.B. 5 bis 8 bei Gecarcinus. Entfernt man bei
dieser Art aber alle 10 Pereiopocden, so wird die Hdutung gehemmt
(SKINNER und GRAHAM, 1972). Beim FluBkrebs Procambarus clarkiil

- 12 -



hingegen wird durch Entfernen aller 10 Pereicpoden die
Hiufigkeit der Hdutungen innerhalb eines bestimmten Versuchs-
zeitraumes noch mehr erhdht (82%), als dies bel der Entfernung
aller 8 Schreitbeine der Fall ist (42%), widhrend sich von
Kontrolltieren im gleichen Untersuchungszeitraum nur 20%
hduteten (BITTNER und KOPANDA, 1973).

tiber die endogenen Mechanismen, die der vorzeitigen Hdutungs-
ausldsung durch Beinamputation zugrunde liegen, ist bisher

nicht viel bekannt. Sicher ist nur, daB die vorzeitige AuslSsung von
Héutungen weder durch den Verlust an Kdrpergewicht verursacht
wird, noch die Folge einer gr&Beren Unbeweglichkeit ist, wie
BITTNER und KOPANDA bei dem FluBkrebs Procambarus clarkii zeigen
konnten. Bei dieser Art geniigt schon die Durchtrennung von Nerven,
die zu den Pereiopoden filhren oder eine Durchtrennung des
abdominalen Bauchmarks, um eine vorzeitige Hdutung auszul&sen.
Nach Ansicht der Autoren kdnnten trophische Faktoren aus den
durchtrennten Nerven fir die Hiutungsbeschleunigung eine Rolle
spielen, welcher Art aber das Zusammenspiel mit dem endokrinen
System des Krebses ist, bleibt noch ungekldrt. Hiutungsbe-
schleunigung durch Autotomie der Beine ist vorldufig nur eine
Technik, die gegeniiber der gleichfalls hdutungsbeschl=unigenden
Augenstielextirpation den Vorteil hat, daB sie zu einsr
wesentlich geringeren Mortalitdtsrate fiilhrt. Dies ist gut
verstdndlich, denn Augenstielextirpation schaltet nicht nur das
optische System aus, sondern auch andere Hormonzentren
(KLEINHCLZ, 1966; FINGERMAN, 1970), widhrend die Beinamputation
das endokrine System intakt 1&Bt.

Fiir die "Entomostraken" liegen noch keine vergleichbaren
Untersuchungen vor, was auBer den technischen Schwierigkeiten
sicher auch auf deren geringes Regenerationsvermdgen

{BLISS, 1960) zuridckzufilhren ist.



6. Einflul anderer AuBenfaktoren

AuBer den bisher genannten Aufienfaktoren gibt es noch einige
weltere Faktoren, die das Héutungsgeschehen‘bei Crustaceen
beeinflussen kdnnen und die im folgenden nur kurz abgehandelt
werden sollen, da sie z.T. nur fir ganz bestimmte Gruppen
innerhalb der Crustaceen gelten und der Mechanismus ihrer
Einwirkung meist v&llig unerforscht ist.

Ein sicher entscheidender Faktor fir einen geregelten
Hautungsablauf ist die Erndhrung, wobei sowohl die Quantitdt als
auch die Qualitdt der aufgenommenen Nahrung von Bedeutung ist.
An keimfrei gehaltenen Kulturen einiger "Entomostraken" wurde
ermittelt, welche Ndhrstoffe essentiell fir diese Arten sind.

So konnte z.B, gezeigt werden, daB Vitaminmangel die Entwicklung
von Artemia salina stoppt. Die Tiere hduten sich dann 1 bis 2
Monate lang nicht, wdhrend unter optimalen Bedingungen der

gesamte Lebenszyklus nur 15 Tage dauert (PROVASOLI et al., 1970).

Ein essentieller Ndhrstoff filir Crustaceen ist auch das
Steroid-Grundgeriist. Bei Crustaceen konnte bisher keine
Steroidsynthese nachgewiesen werden (Literatur hierzu bei
WILLIG, im Druck), wohl aber Umwandlungen vcon Steroiden

@~ zu B-Ecdyson bei Uca und Crangon, KING und SIDALL, 1869;
Umwandlung von Cholesterol zu "o =" und "B8"-Ecdyson in
Hemigrapsus, SPAZIANI und KATER, 1973). Da die Hautungshormone
der Crustaceen Stercide sind, ist die Bedeutung der Steroide

in der Nahrung fiir das Hdutungsgeschehen offensichtlich.

Welche Ndhrstoffmengen aufgenommen werden miissen, um erfolgreiche
Hautungen zu erméglichen und wie die quantitativen Beziehungen
zwischen Ndhrstoffangebot und Hautungsintervalldauer aussehen,
kann nicht eindeutig angegeben werden, da systematische
Untersuchungen hieriiber fehlen. Hungern kann Hiutungen verzigern,
aber auch beschleunigen (PASSANO, 1960}, bei Cyclops vicinus
kdnnen aber 1 bis 2 Hdutungen nach Nahrungsentzug im gleichen
zeltlichen Abstand erfolgen wie bei Kontrolltieren (SPINDLER,
unverdffentlicht). In all diesen F3llen ist nicht sicher, ob
aufier den kOrpereigenen Reservestoffen auch Nihrstoffe aus

dem umgebenden Medium aufgenommen werden (ANDERSON und



STEPHENS, 1969). Zu beachten ist ferner noch, daB wihrend des
Hautungszyklus unterschiedliche Mengen an Nahrung aufgenommen
werden, kurz vor und kurz nach der Hiutung wird sogar {berhaupt
nichts aufgenommen. Systematische Untersuchungen iiber den
Zusammenhang Erndhrung und H&utung bei Crustaceen miissen von
Freilandbeobachtungen iiber die Nahrungswahl der zu untersuchenden
Arten ausgehen und enden bei synthetischem Futter und gnoto-
biotischen Kulturen, da nur dann mit Sicherheit auszusagen ist,

welche essentiellen Ndhrstoffe die einzelnen Arten bendtigen.

Der Faktor Salinitdt, der selbstverstidndlich fiir die Entwicklung
mariner Crustaceen von Bedeutung ist, wird von KINNE (1971)

ausfiihrlich behandelt und hier nicht weiter bertlicksichtigt.

huBer diesen Faktoren spielen sicher auch noch der Sauerstoffgehalt
des umgebenden Mediums (siehe auch Kapitel Dormanz), sowie
die Feuchtigkeit fiir landbewohnende Krebse (BLISS und BOYER, 1964)

eine Rolle und kdnnen den zeitlichen Ablauf des Hdutungsgeschehens

veradandern. Auf welche Weise allerdings solche Faktoren in die

Hautung eingreifen, ist unbekannt.

Die bisher behandelten AuBenfaktoren wurden einzeln abgehandelt
und es wurde nicht berticksichtigt, daB verschiedene, gleichzeitig
einwirkende Umweltfaktoren sich in ihrer biologischen Aktivitdt
verstdrken oder abschwdchen k&nnen. Am bekanntesten und am
genauesten untersucht unter diesen Faktorenkombinationen ist die
Temperatur-Salinitdts-Relation (KINNE, 1956). Meines Wissens

erfolgten erst 2 solcher Untersuchungen ber den EinfluB von
Faktorenkombinationen auf den HAutungsrhythmus bei Crustaceen
und zwar an Gammarus (XKINNE, 1960 und 1961) und an Artemia
{v. HENTIG, 1971), wobei sich zeigte, dap die Temperatur-
Salinitdts-Relation nicht in allen Lebensstadien gleich ist.



7. EinfluB von Artdgenossen

Nicht nur abiotische Umweltfaktoren k&dnnen das Hdutungsgeschehen
bei Crustaceen beeinflussen, sondern auch hiotische Faktoren.
Einer daven und der bislang einzig untersuchte ist die

Anwesenheit von Artgenossen.

Daf die Anwesenheit von Artgencssen die H&utungen verzégern kann,
ist mehrfach becobachtet worden, doch nur bei den beiden Krabben
Carcinus maenas (ADELUNG, 13%70) und Gecarcinus lateralis (BLISS
und BOYER, 1964) wurde dieser Fragestellung ausfiihrlicher

nachgegangen.

Der biologische Sinn dieser Hdutungsverzdgerung ist offensichtlich,
denn Krebse neigen zu Kannibalismus und ein frischgehdutetes

Tier ist Angriffen seiner Artgenossen gegeniiber wehrlos ausgeliefert,
ausgenommen allerdings frischgeh&utete geschlechtsreife Weibchen.
Mdnnchen helfen solchen Weibchen z.T. sogar aktiv bei der
Befreiung aus der alten Schale (SNOW und NEILSON, 1966). Bei
dieser Umsteuerung des ridnnlichen Verhaltens ist ein weibliches
Geschlechtspheromon beteiligt (bisherige Literatur {iber dieses
Pheromon : RYAN, 1966; }cLEESE, 1970; CHRISTOFFERSCON, 1971;
KITTREDGE et al., 1971; KITTREDGE und TAKAHASHI, 1972; ATEMA und
ENGSTROM, 1971; KAMIGUCII, 1972a und 1972b), das sehr wahrschein-
lich identisch mit dem (rustecdyson ist (KITTREDGE und TAKAHASHI,
1972). Der hdutungshemmende Einflufl eines Artgenossen setzt aber
nicht erst ganz kurz vor der Hdutung ein, vielmehr werden bei
Gecarcinus lateralis schon Prozesse in der Vorhadutungsphase
gestoppt (BLISS und BOYER, 1964). Fiir diese Art ist der Faktor
"Einsamkeit" unter allen hdutungsbeeinflussenden Umwelteinfliissen
der "kritische Faktor" (BLISS .und BOYER, 1964). Eine H&utungs-
hemmung durch Anwesenheit eines Artgenossen kann allerdings nicht
unbegrenzt lange aufrecht erhalten werden, wie ADELUNG (1971)

bei Carcinus maenas z2eigen konnte.

Die biologische Bedeutung der Hiutungsverzdgerung durch
anwesenheit von Artgenossen ist klar, die zugrunde liegenden

Mechanismen sind aber noch weitgehend unbekannt. Es ist dies



ein dhnliches Problem wie bei dem EinfluB des Lichtes auf das
Hautungsgeschehen : ein Sinnesreiz muf in ein hormonelles

Signal umgesetzt werden. Diese Umsetzung ist derjenige Teil, der
noch am wenigsten verstanden wird. 2Aber auch der sinnes-
physiologische Aspekt dieses Problems ist nur in Umrissen bekannt.
So konnte ADELUNG bei der Strandkrabbe Carcinus maenas zeigen,

daB von 2 Tieren, die zusammen sind, lediglich der kleinere

sich verzdgert hdutet. Die Tiere werten also offensichtlich ein
optisches Signal aus. Daneben milssen auch taktile Reize eine Rolle
spielen, da auch bei Dunkelheit ein Teil der kleineren Tiere

signifikant l&dngere Hautungsintervalle aufweist.

8. Geschlechtsspezifische Unterschiede in den Hdutungsintervallen

In einigen Fdllen wurden flir Weibchen lidngere Entwicklungszeiten
festgestellt als flir Midnnchen. Dies trifft unter den "Entomostraken"
besonders fiir die Copepoden zu (siehe SPINDLER, 1971a) und wurde
auch bei Malakostraken gefunden (ARMITAGE et al., 1973).

Diese léngeren Entwicklungszeiten der Weibchen kdnnten mit den
gesteigerten Syntheseleistungen flir die Ovarentwicklung und

fiir die Eiproduktion zusammenhdngen. So konnte in einigen

genauer analysierten Fdllen bel Copepoden nachgewiesen werden,

daB8 die Linge der Hiutungsintervalle in der Naupliusphase fir
beide Geschlechter gleich ist. Gegen Ende der Copepodidphase
verlingerten sich jedcoch die Hdutungsintervalle bei den weiblichen
Tieren im Vergleich zu den Minnchen (AUVRAY und DUSSART, 1969;
SPINDLER, 1971a). Ebenso sind bei juvenilen Tieren der Strand-
krabbe Carcinus maenas die HHéutungsintervalle beider Geschlechter
gleich (ADELUNG, 1971). Eine entsprechende Untersuchung geschlechts-
reifer Tiere liegt filir diese Art noch nicht vor. Jedoch wiesen
ARMITAGE et al. (1973) an geschlechtsreifen FluBkrebsen der Art
Orconectes nais nach, daf die H&utungsintervalldauer bei den
weiblichen Tieren weit gréBer ist als kel den MiAnnchen. War die
Hiutungshdufigkeit innerhalb eines bestimmten Untersuchungszeit-
raumes fiir Weibchen dieser Art groB, so war das Ovariengewicht

gering, bei kleinen HAutungshidufigkeiten dagegen grof.
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ITI Hormonelle Regulation der Hiutung

Die hormonellen Grundlagen der Hiutung bei Crustaceen wurden
schon mehrfach beschrieben (siehe z.B., : CARLISLE und KNOWLES,
1959; PASSANO, 1960; HIGHNAM und HILL, 1969; WILLIG, im Druck)
und auch mit der besser erforschten H&utungsphysiologie der
Insekten verglichen (BUCKMANN, 1970). Die folgenden Ausfiithrungen
bemiihen sich darum, den neuesten Wissenstand zu vermitteln

und einige der Tatsachen libersichtlich zu Tabellen zusarmen-

zufassen, sowie noch ungekl&rte Probleme aufzuzeigen.

Einige der Schwierigkeiten und der noch ungekl&drten Fragen
seien gleich erwdhnt

a) bei der Untersuchung der hormonellen Grundlagen der Hiutung
kann von einer vergleichenden Betrachtung innerhalb der
Crustaceen noch nicht die Rede sein. Vielmehr wurden bisher

nur einige wenige Dekapoden bearbeitet.

b) Hdutung ist nicht gleich Hdutung, auch nicht bei einer Art.
Es gibt jeweils eine Kette von Hdutungen : Larvenhdutung,
Metamorphose, Hdutung juveniler Tiere, Hiutung zur Geschlechts-
reife, HA3utung geschlechtsreifer Tiere und z.T. noch eine
terminale Hautung. Es ist sehr unwahrscheinlich, daB diesen
unterschiedlichen Hdutungen genau gleiche hormonelle Regula-
tionen zugrunde liegen. In keinem einzigen Fall wurden bisher
die verschiedenen Hiutungen einer Art hormonphysiolecgisch
bearbeitet.

c) Die Primdrwirkung (en) der H&utungshormone ist bisher
- im Gegensatz zu den Insekten (siehe : KARLSON und SEKERIS,
1966; KRUGER und LEZZI, 1966) - bei den Crustaceen unbekannt,

d) Ungliicklicherweise wurden Untersuchungen zur Isolierung und
physiologischen Charakterisierung der am Hautungsgeschehen
beteiligten Hormone und Injektionen exogener Ecdysone zum
Zwecke vorzeitiger Hdutungsausldsung, sowie Bestimmungen der
Hdutungshormon-Titer und Untersuchungen iiber den Metabolismus

der Hidutungshormone jeweils an verschiedenen Arten durchgefiihrt.

- 18 -



So kénnen diese Fragen nicht in elnem einzigen Fall fiir

eine Art beantwortet werden, was iibrigens aach fiir

Anderungen der Stoffwechselparameter im H&utungszyklus gilt.

1. Einteilung des Hdutungszyklus

Die zyklische Natur des ges
war

amten Hautungsgeschehens bei Krebsen
schon lange bekannt, bevor man auch nur ann&hernd iiber

die hormonelle Regulation der Hautung Bescheid wufte. Ein
entscheidender Schritt fur die Hautungsphysiologie der
Crustaceen war es, deren Hautungszyklus in definierte Abschnitte
zu unterteilen und dabei nicht etwa nur reine Zeitabstidnde

zu verwenden, sondern morphologisch erkennbare Unterschiede

in der Beschaffenheit des Panzers oder dem Entwicklungszustand
neuer Borsten oder dgl. als Kriterien fiir einzelne H&utungs-
stadien heranzuziehen (DRACH, 1939). Zum einen war es damit
méglich, den H&utungszyklus einer Art genau verfolgen und
cinzelne Hiutungsstadien ziemlich sicher erkennen zu kénnen,
z.B. auch von Freilandtieren, deren "Vorleben" nicht bekannt
war. Zum anderen war es damit auch mdglich, die HAutungs-
zyklen verschiedener Arten vergleichen zu kdnnen, sowohl
hinsichtlich der hormonellen als auch der stoffwechsel-
physioclogischen Situation in bestimmten H&utungsabschnitten.

Die Unterteilung des Hdutungszyklus der Crustaceen wird auch
heute noch im wesentlichen nach den Kriterien von DRACH (1939)
vorgenommen mit z.T. etwas modifizierter Untertelilung (DRACH
und TCHERNIGOVTZEFF, 1965; STEVENSON, 1972). ADELUNG (1969)
hat fiir seine Untersuchungen an Carcinus maenas eine
abweichende Einteilung des Hdutungszyklus vorgenommen, die

im wesentlichen die Aughirtung des Carapax, die Regenerat-
bildung und den Faktor 72eit berickslchtigt. Auf Grund der

von ADELUNG durchgefiihrten Beinamputationen an den juvenilen
s sind die einzelnen Tiere in ihren HEutungs-

Carcinus maena

zyklen sehr gut synchronisiert, die Hiutungsintervalldauer

- 19 -~
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Legende zu Abb. 1

Vergleich der Stadienbestimmungen nach DRACH und ADELUNG,
Die Zahlen in Klammern neben den Hdutungsstadien nach DRACH
geben die Anzahl der Tiere an, deren Hdutungsstadium nach

den beiden Einteilungsschemata bestimmt wurde.

Legende zu Abb. 2

Vergleich der HAutungshormon-Titerkurven von Carcinus maenas

nach den Einteilungsschemata von ADELUNG und von DRACH.

e—e Stadienbestimmung nach ADELUNG (1969)

o=-0 Stadienbestimmung nach Drach (Zahlen in Klammern geben
die Anzahl der Bestimmungen wieder). Die Einteilung der
Hdutungsintervalle nach DRACH erfolgte nach den aus
Abb. 1 errechneten Mittelwerten. Das H3utungshormon wurde
in beiden F&llen nach ADELUNG (1967} extrahiert und nach
der Methode von ADELUNG und KARLSON (1969) bestimmt.

y-Achse : ng "Hiutungshormon"/g Frischgewicht.



bei Tieren gleicher Grdpe ist auBerordentlich konstant
(ADELUNG, 1969), was eine sehr feine Unterteilung des
Zwischenhdutungsintervalles in 21 Stadien zulieB. Diese feine
Unterteilung erlaubt die Erfassung schneller hormoneller und
stoffwechselphysiologischer Anderungen im H&utungszyklus

von Carcinus maenas.

Wie weit sich die beiden Einteilungsschemata nach DRACH und
ADELUNG an ein und demselben Obiekt decken, wurde in einer
bisher unverdffentlichten Studie verglichen (ADELUNG,
TCHERNIGOVTZEFF und SPINDLER, unverdffentlicht). Die Hdutungs-
stadien von Carcinus maenas {(Caraxbreite : 18 bis 28 mm)

wurden unabhdngig voneinander sowhl nach DRACH (Tchernigovtzeff)
als auch nach ADELUNG (1969) (Adelung) bestimmt und auferden
wurden einige der so bestimmten Tiere aufgearbeitet und der
Hdutungshormongehalt im Musca-Test quantitativ bestimmt
(Spindler und Adelung). Die Ergebnisse dieser Untersuchungen

sind in den Abbildungen 1 und 2 dargestellt.

Mit Ausnahme des Stadiums DO nach DRACH sind die anderen
Stadien offensichtlich sehr eng und lassen sich gut mit der
Stadieneinteilung von ADELUNG vergleichen. Stadium Dy ist

das wchl am ungenauesten definierte Stadium, was sich auBer
bei den geschilderten Ergebnissen z.B. auch in einer sehr
groBen Streubreite des HHutungshormongehaltes bei Orconectes
limosus im Stadium D_zeigt (WILLIG und XELLER, 1973). Die
wenilgen durchgefilhrten Bestimmungen des Hdutungshormongehaltes
lassen zwar noch keine endgliltige Aussage zu, sie zeigen

aber doch schon die Tendenz auf, daB némlich die Hdutungs-
hormen-Titerkurve bei dem grtberen Raster der Drach'schen
Stadieneinteilung die Maxima im Hdutungshormongehalt in den
Stadien IVa und vielleicht auch in VIII nach ADELUNG nicht
erkennen lassen, so daf eine eingipfelige Kurve vorge-
tduscht werden kdénnte. Um sicher entscheiden zu kdnnen, ob bei
der Stadieneinteilung nach DRACH in der Vorh&utungsphase ein
oder 2zwel Maxima des Hdutungshormongehaltes vorliegen, miiBten

zusdtzliche Bestimmungen durchgefilhrt werden.
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Tab.: 2

Nachweise von Hdutungshormonen bei Crustaceen. + =

Substanzen, die im biologischen Test

Hiutungshormonaktivit#t aufwiesen, chemisch aber nicht ndher charakterisiert wurden.

Systematische Gruppe

Art

Ha&utungshormoen

Autocren

"ENTOMOSTRACA"
COPEPODA
"MALACOSTRACA"
EUCARIDA
Euphausiaceen

Decapoda Natantia

Palinura

Reptantia :

H

Astacura

Anomura

Brachyura

Euchaeta norvegica

Meganyctiphanes norvegica

Crangen vulgaris

Jasus lalandei

Orconectes limosus

il 1"

S5P.

virilis
Emerita talpodia

Carcinus maenas

1t "

" n
Libinia Ssp.
Calinectes sapidus

Hemigrapsus nudus

B-Ecdyson

2-Deoxycrustecdyson

+
+

+

Carlisle, 1965

1965

Karlson und
1960

Bampshire vwnAd Horn,
1966

Galbraith et al.,1968
Feller u. Adelung,197C
1973

Carlisle u. Cecnnick,
1973

Carlisle,

zit. in :
Skinner,

Willig u. Keller,

proteingebundener polarer Gorell et al.,

Metabolit des % -Ecdysen

+

+ + + +

f-Ecdyson,

Callinecdyson A u.D
u.

o

"R"-Ledyseon

()

1972a

Karlson und
1960

Skinner,15¢
1965
1969

Karlson und
1960

1969

Kater,

zit.in:
Skinner,

Karlson u.
Carlisgle,
Adelung,

zit.in:
Skinner,

Faux et al.,

Spaziani unad
T
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Abbildung 3 : Formeln der bis jetzt aus
Crustaceen isolierten Ecdysone
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2. Ecdyson-Nachweise

Die bisher erfolgten Nachweise von Hdutungshormon aus
Crustaceen sind in Tabelle 2 wiedergegeben.

Nicht in allen Fidllen, in denen Hdutungshormone aus

Crustaceen isoliert wurden, erfolgte auch eine chemische
Charakterisierung dieser Hormone, z.T. wurden nur Bestimmungen
der Aktivitdt im biologischen Test (Musca- oder Calliphora-
Test) durchgefilhrt. Die chemischen Strukturen der

bisher bekannt gewordenen H&utungshormone aus Crustaceen

sind in der folgenden Abbildung dargestellt (Abb. 3).

Bei verschiedenen Arten wurden mehrere Hdutungshormone
gefunden. Hier ist noch unklar, in welchem biochemischen
zusammenhang die einzelnen Hormone zueinander stehen, ob es
sich also um Gemische von Prohormon, Hormon und Abbaupro-
dukten handelt. Derartige Fragen k&nnen erst gekldrt werden,
wenn bekannt ist, welche Synthesewege beschritten werden und
welche Inaktivierungsmechanismen vorliegen. Leider sind die
Angaben hieriiber fiir Crustaceen sehr spédrlich. Bisher weisB
man nur, daB Krebse ®- in B-Ecdyson umwandeln k&nnen (KING
und SIDALL, 1969), man weiB ferner, daB Crustaceen nicht in
der Lage sind, das Steringrundgeriist selbst aufzubauen (siehe
WILLIG, im Druck). Das Problem der Biosynthese von Crustaceen-
Hiutungshormonen wurde erst in allerjlingster Zeit angegangen.
SPAZIANI und KATER (1973) fanden bei der Krabbe Hemigrapsus
nudus je nach H#utungsstadium unterschiedliche Aufnahme- und
Umsatzraten fiir 14a_markiertes Cholesterol. Als Metaboliten des
Cholesterols treten sehr wahrscheinlich ® - und B-Ecdyson auf.
pamit scheint die Biosynthese der Crustaceen-H&utungshormone
von der gleichen Grundsubstanz auszugehen wie bei’'den

Insekten (WILLIG et al., 1971).

tlber die Inaktivierung der Hi#utungshormone liegen fiir
Crustaceen im Gegensatz zu den Insekten (siehe KARLSON et al.,
1973) keine Angaben vor, mit einer einzigen Ausnahme :

5 [
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ADELUNG (1967) fand an Carcinus maenas eine relativ schnelle
Inaktivierung des injizierten Edysterons. Ein Minimum der
Ecdysteronaktivitdt war 4 Stunden nach Injektion festzustellen.
Der Ecdysterongehalt stieg dann im Verlauf eines Tages wieder
etwas an. Verbleib, Organverteilung, aktive Ausscheidung und
Inaktivierung des injizierten Ecdysterons sind allerding noch
ungekldrt. Diese Fragen sind mit hochmarkiertem H3—Ecdyson
angehbar, das seit neuestem verfiighar ist. Flr Orconectes
virilis wurde schon die Organverteilung markierten Ecdysons
untersucht (GORELL et al., 1972). Solche Analysen scheinen
nicht nur unter hidutungsphysioclogischen Aspekten von Interesse
zu sein, gibt es doch Hinweise dafiir, daB ausgeschiedenes Ecdy-
steron ein weibliches Sexualpheromon bei Krabben ist

(KITTREDGE und TAKAHASHI, 1972).

Eine weitere Frage in diesem Zusammenhang ist das Problem der
Trigerproteine fiir Ecdyson und dessen Metabolite. GORELL et al.
(1972) fanden im Hepatopancreas des FluBkrebses Orconectes
virilis Proteine der 6,35 S- und 11,5 S-Fraktion, die einen
Metaboliten des Ecdysons zu binden vermdgen. Ecdyson-bindende
Proteine wurden auch aus Insekten isoliert (EMMERICH, 1970

und 1972; THAMER und KARLSON, 1972). Es ist vorl&dufig noch nicht
klar, ob das freie oder das proteingebundene H&utungshormon

das aktive ist. Mdglicherweise ist bei zukiinftigen Extraktionen
und Konzentrationsbestimmungen der H&utungshormone aus
Crustaceen auch die Proteinfraktion zu beachten.

Isolierungen von Hiutungshormonen aus "Entomostraken" wurden
meines Wissens bisher nicht durchgefiihrt, was im wesentlichen
eine Materialfrage sein diirfte. Durch Massenzuchten - etwa
von Artemia - oder durch den Einsatz des hochempfindlichen
Radioimmunagsays fiir Ecdysone diirften sicher auch Hdutungs-
hormone bei den "Entomostraken" nachzuweisen sein, wobei es
nach unseren heutigen Kenntnissen der H#utungsphysiologie und
Stammesgeschichte der Arthropoden (KRISHNAKUMARAN und
SCHNEIDERMAN, 1970) als wahrscheinlich gilt, daB es sich bei
den Hiutungshormonen der "Entomostraken" um die gleichen

wie die der Malakostraken handelt.
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Tab. 3 : Ubersicht ilber die Wirkungen exogener Ecdysone auf Crustaceen

Systematische Gruppe Art Hormon Hiutungsbe- sonst. Autoren
einflussung Effekte
*MALACOSTRACA"
ENCARIDA
Decapoda Natantia Palamonetes B-Ecdyson + hohe Dosen HUBSCHMAN &
kadiakensis in Stadium D toxisch ARMSTRONG,
unwirksam 1972
Penaus japonicus Inokosteron + KURATO, 1968
- Reptantia:
Astacura Orconectes obscurus ¢= u.B- + WARNER &
Ecdyson 4-u.B8-Ecdyson STEVENSON ,
gleich wirksam 1972
& | = " o sanborni B-Ecdyson + STEVENSON &
in Stadien C TSCHANTZ ,
bis D glelcg 1973
wi%ksam
. » limosus B-Ecdyson + KRACHT, 1972
» » virilis g~Ecdyson Gastrolithenbil-  McWHINNIE
dung, Zunahme et al.,1972
freier Aminosduren
im Muskel, verstidrk-
ter Aminosdurenein-
bau in Proteine der
. Hypodermis (nicht
in Hepatopancreas)
gesteigerter O0,-
Verbrauch in Bran-
‘chiostegiten.
» . - B-Ecdyson erhthter Einbau GORELL &
von Uridin u. GILBERT,
Leucin in RNA u. 1969
Protein
» Procambarus simulans B-Ecdyson - LOWE et al.,
+bei augenstiel- 1968
losen Tieren
" " 85p. & -u, B- + Hiutungen wurden = KRISHNAKUMORAN
Ecdyson, selten Uberlebt, & SCHNEIDERMAN,
Inokosteron, keine DNA- 1970
Ponasteron, Replikation
Cyasteron,
B-SEA-1
L % clarkii 8~Ecdyson + Gastrolithen=- SMILEY, 1971
bildung
= Cambarus sciotensis > . o "
- Homarus americanus w-u. B~ + RANGO RAO et a
Ecdyson in Nachhdu- 1973
tungsphase un-
wirksam
B-Ecdyson
"toxischer"
1 Brachyura Carcinus maenas Extrakte aus + CARLISLE, 1965
Crustaceen
Insekten
“ Ly . W ~Ecdyson - ADELUNG, 1967
" @Gecarcinus lateralis f=Ecdyson - SKINNER &
GRAHAM, 1970
" Uca pugilator g~Ecdyson + KRISHNAKUMARAN
& SCHNEIDERMAN
1970
w - o %=u,p- + beide Regenerat- RANGA RAO et &
Ecdyson B-Ecdyson wachstumsphasen 1972
"toxischer" beschleunigt



Tab.3 Ubersicht Uber die Wirkungen exogener Lcdysone auf Crustaceen (Fortsetzung)
iystematische CGruppe Art Hormen [ldutungs- sonst., Autoren
) beeinflussung Effekte
FERACARIDA
Isopoda Sphaeroma serratum 8-Ecdyson + CHARMANTIER &
TRILLES, 1973
Armadillidium vulgare B-Ecdyson + KRISHNAKUMARAM
& SCHNEIDERMAN
+ 1968
Proassellus cavaticus B-Ecdysen in Stadium D MAISSIAT &
unwirksam GRAF, 1973
p-Ecdyson hemmt
Exuviation
asellu; aguaticus -Ecdyson + Einflufl auf
Vitellogenese BALESDENT, 1971
Idntea kalthica f-Ecdyson + MAISSIAT &
B-Ecdyson hemmt GRAF, 1973
Exuviation
" " w-FEcdyson + Einflus auf REIDENBACH, 197
Vitellogencse
+
Ligia ocearnica B-Ecdyson B-Ecdyson hemmt MATSSIAT &
Exyuviation GRAF, 1973
" " s~Ecdyson + MATISSIAT, 1970
Gewebe in Stadium
A u., B refraktir
" N ®-Ecdyscn + MAISSIAT &
LEGRAND,1970
Porcellio dilatatus % -Ecdyson + " "
Gewebe in Stadium
A u. B refraktér
Amphripoda Orchestia gammarella @-Ecdyson + BLANCHET &
CHARNIAUX-
COTTON, 1971
n " Y- y.fB- + BLANCHET, 1972
Ecdyson
" cavimana B-Ecdyscn + GRAF, 1972a
" " f8-Ecdyson + Kontrolle Uber GRAF. 1972b
Ca-Metaholismus
in Caecur
tiphorgus virei B-Ecdyson + LGRAF, 1972a



3. Einflupf von exogenen Ecdysonen

In einem Ubersichtsreferat von FINGERMAN (1970; konnten erst

2 Arbeiten zitiert werden, in denen die Wirkungen von
exogenen Ecdysonen auf das Hiutungsgeschehen bei Crustaceen
beschrieben war. Die Beziehungen zwischen den damals scheon
aus Krebsen isolierten Ecdysonen und der physioclogischen
Bedeutung dieser Substanzen war noch weitgehend unklar und man
war auf Analogieschliisse zu den Insekten angewiesen. In der
Zwischenzeit hat sich dies v81llig gedndert und eine Viclzahl
von VerSffentlichungen iiber den EinfluB exogener Ecdysone

auf das Hdutungsgeschehen und einige physiologische Prozesse
bei Krebsen ist erschienen. Die folgende Tabelle gibt eine
lbersicht iiber die bisherigen Ver&ffentlichungen zu dieser
Fragestellung (Tabelle 3). Die Tabelle bietet ein uneinheit-
liches Bild. Nach Ecdysongaben traten z.T. gar keine Effekte
auf, in einigen Fédllen war die Mortalitdt erh&ht, die Hiutungs-
vorbereitungen konnten beschleunigt werden, der gesamte
Hdautungszyklus wurde verkiirzt, in einigen Fdllen traten aller-
dings auch Verzdgerungen im H&utungsablauf ein. Diese unter-
schiedlichen Ergebnisse kénnen sicher mehrere Ursachen haben
regative Ergebnisse nach einmaliger Injektion einer niederen
Dosis sind sehr wahrscheinlich auf die schnelle Inaktivierung
des injizierten Ecdysons zurilickzufiihren. Bei Carcinus maenas
wird injiziertes Ecdyson in 2 Stunden inaktiviert (ADELUNG,
1967) . Injiziertes Ecdyson kann bei dieser Art aber auch

die endogene. Ecdysonproduktion steigern, sc daf es sehr
schwierig ist, Aussagen iiber die Ecdysonkonzentration an den
Erfolgsorganen zu machen., Wenn man ferner noch beaenkt, das
man mit Injektionen von Ecdyson das natiirliche hormonelle
Milieu, das fir einen geregelten Hiutungsablauf sicher wichtig
ist, empfindlich stért, dann sind die unterschiedlichen und
teilweise negativen Ergebnisse verstdndlich. Trotz allem

kann es nun aber als gesichert gelten, daf Ecdysone die
Hidutungshormone der Crustaceen sind, wenngleich noch unklar
ist, welcher der bisher isolierten Ecdysonmetabolite die aktive
Form darstellt und was die Primdrwirkung der Ecdysone ist.
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4, Hiutungshormontiter

Da die H&utungshormone ®%- und f-Ecdyson mehrfach steuernd

in den H&autungszyklus eingreifen, ist ein gleichbleibender
Hormontiter wdhrend des Hdutungszyklus nicht zu erwarten.
Der Fragestellung, welche Hormonmengen zu welchen Hiutungs-
zeitpunkten vorliegen, wurde allerdings nur sehr selten
nachgegangen, meines Wissens erst in 4 F#llen und zwar von
ADELUNG an Carcinus maenas (1969), von FAUX und Mitarbeitern
(1969) an Callinectes, von KELLER und ADELUNG am FluRkrebs
Orconectes limosus (1970) und von WILLIG und KELLER (1973)
bei der gleichen Art.

Leider sind die 4 Untersuchungen nicht direkt vergleichbar.
FAUX und Mitarbeiter untersuchten z.B. nur 3 verschiedene
Héutungsstadien, die als frilhe und spdte Vorhdutung, bzw.

als frisch geh&utete Tiere bezeichnet wurden. Den Unter-
suchungen an Carcinus maenas {ADELUNG, 1969) und an Orconectes
limosus (WILLIG und KELLER, 1973) liegen zwar unterschiedliche
Einteilungen des Hdutungszyklus zu Grunde, diese erm&glichen
aber dennoch einen Vergleich (siehe Vorbemerkungen zu Kapitel
2). Einige grundlegende Dinge sind bei den beiden letztgenann-
ten Arten gleich : in der Vorhdutung wird der héchste
Hiutungshormeongehalt erreicht, beil Carcinus 110 ng, bei
Orconectes 50 ng, jeweils bezogen auf 1 g Frischgewicht.

Kurz vor der Exuviation sinkt der Hormongehalt aber drastisch
ab. In einigen Punkten liegen aber Unterschiede in den
Titerkurven dieser beiden Arten vor : so sind die Hdutungs-
hormongehalte bei Carcinus immer hdher als beil Orconectes,

was wahrscheinlich ein artspezifischer Unterschied und nicht
methodisch bedingt ist, da die Ausbeute an Hiutungshormon

bei Orconectes 98% betrigt (WILLIG und KELLER, 1973). Ferner
welst die HHutungshormontiterkurve nur 1 Maximum auf, diejenige
von Carcinus dagegen hat 4 Maxima., Dies mag ebenfalls ein
Artunterschied sein, kdnnte aber auch methodisch bedingt sein;
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ADELUNG unterteilte das H&utungsintervall in 21 Stadien,
WILLIG und KELLER dagegen nur in 8, so daB kieinere Maxima
in den Stadien B und C bei Orconectes mdglicherweise nicht
erfaft werden und vor allem das Stadium Dy nicht weiter
unterteilt wurde {(siehe III, 1.). Ferner amputierte ADELUNG

7 der 8 Schreitbeine von Carcinus, um deren Hiutungszyklen

zu beschleunigen und um die einzelnen Tiere besser zu
synchronisieren. Zur Bildung der Regenerate wird sehr
wahrscheinlich Ecdyson bendtigt (ADELUNG, 1969), so daB
méglicherweise 1 der 4 peaks in der H&utungshormon-Titerkurve
von Carcinus mit der Regeneration zu tun haben kdnnte,

Im Gegensatz zu Carcinus und Orconectes wurden bei Callinectes
sapidus die hochsten Hd&utungshormongehalte kurz nach der
Hidutung gefunden und zwar 300 ng Ecdysteron und Callinecdy-
sone insgesamt pro g Frischgewicht (FAUX et al., 1969).

Weiltere Aufnahmen von Hiutungshormontiterkurven bei anderen
Crustaceen wiren wliinschenswert, da man u.U. aus dem Verlauf
des Hdautungshormentiters Rilickschliisse auf das Eingreifen des
Ecdysterons in das gesamte Hiutungs- und Stoffwechsel-
geschehen bei Krebsen erhalten kann. Ebenso winschenswert
sind selbstverstdndlich Analysen der aktuellen Hormonkonzen-
trationen in verschiedenen Organen zu verschiedenen Zeit-
punkten des Hiutungszyklus. Zum Fragenkomplex Hiutungshormon-
titer zdhlen natiirlich auch Untersuchungen ilber die Bio-
synthese und den Metabolismus des HHutungshormons (siehe
vorheriges Kapitel).

5. Andere morphogenetische wirksame Hormone

a) "Juvenilhormon”

Wenn in der Einleitung die Rede war, daB Hiutungsphysiologie
fast ausschlieflich an Dekapoden durchgefiihrt wurde, so

muB nun einschrénkend gesagt werden, daB es sich um Hautungs-
physiologie der adulten Tiere handelt. H&utungsphysiologie
der Larven wird durch zwei Tatsachen erschwert : zum einen
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treffen alle die Schwierigkeiten, die in der Einleitung fir
die "Entomostraken" genannt wurden, auch auf. die Larven der
Malakostraken zu und auBerdem ist eine vollsténdige Labor-
zucht vom Eil bis zum geschlechtsreifen Tier bei Dekapoden weit
schwieriger als bei vielen "Entomostraken". So ist es auch
verstédndlich, daf die Metamorphose der Crustaceen weit
weniger erforscht wurde als die der Insekten (COSTLOW, 1968)
und daB bisher noch keine eindeutigen Hinweise auf ein
Juvenilhormon bei Crustaceen vorliegen. Es wvurden zwar

schon Substanzen aus Dekapoden iscoliert, die bei Insekten
Juvenilhormon-aktivitit zeigen (SCHNEIDERMAN urnd GILRERT,
1958; SCHNEIDERMAN et al.,1965), was aber bei der Vielzahl

der Substanzen, die Juvenilhormon-Aktivitdt aufweisen,

ohne aber chemisch identisch zZu sein mit dem Juvenilhormon

der Insekten {(ROLLER et al., 1967), nicht weiter verwunderlich
ist., Substanzen mit Juvenilhermon-2ktivitdt wurden z.B.

auch aus Protozoen und Hefen isoliert (SCHNEIDERMAN et al.,
1965).

Erstaunlicherweise wurde erst einmal getestet, cbh Juvenil-
hormon oder dessen Analoge einen Einflun auf das larvale
Héutungsgeschehen und die Metamorphose bel Crustaceen habon
und zwar von GOMEZ et al. (1972) an Balanus galcatus,
Experimente mit den beiden Substanzen ZR-512 (Kthyl-3,7,11-
trimethyl~dcdeca-2,4~diencat ) und ZR-515 (Isopropyl-11-
methoxy~3,7,11~trimethyl~dodeca-2,4-diencat ', die bei
Insekten Juvenilhormon-Aktivitdt aufweisen und auch als
Insektizide eingesetzt werden, ergaben, daB die eine Substanz
(ZR-512) in Konzentrationen vaon 0,1 bis 500 ppl: (parts per
bhillion) in der Lage ist, bei Balanus galeatus vorzeitige
Metamorphoste auszuldsen. Ein normales Anheften der meta-
morphosierten Larven war allerdings nicht gewdhrleistet, so
daf daran gedacht wird, 2ZR-512 als - anti-fouling - Substan:z

einzusetzen.
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b) Hiutungshemmendes Hormon (moult inhibiting hormone MIH)

Daf Extirpation der Augenstiele die Hautung beschleunigen karnn,
wurde schon 1905 von ZELENY beschrieben; . daB es sich hierbei
um einen hormonellen Effekt handelt, zeigten BROWN und
CUNNINGHAM (1938). Der eindeutige Nachweis und auch die
Lokalisation des MIH in den neurosekretorischen Zellen des
X-Organs gelang dann PASSANO (1953). Hinweise fiir Titer-
dnderungen des MIH sind bisher nur indirekter Art. Durch
Extirpationsstudien an Larvenstadien von Brachyuren konnte
COSTLOW zeigen, daB wdhrend einer fritheren Phase der
Megalopaentwicklung noch kein MIH gebildet wird (COSTLOW,

1963 und 1966). Ebenfalls durch Extirpation der Augenstiele
kamen ADELUNG und BUCKMANN zu dem SchlufB, daB bei Carcinus
maenas MIH kurz nach der Metamorphose gebildet und im Verlaufe
der weiteren Entwicklung mit zunehmender Gr&pfe vermehrt MIH
ausgeschiittet wird (ADELUNG und BUCKMANN, 1965). Jahreszeitlich
unterschiedliche Ausschiittungen von MIH werden von AIKEN

(1969) diskutiert. Die bisher einzige Studie, die sich um eine
Anreicherung und chemische Charakterisierung des MIH bemihte,
ist die Untersuchung von RAO (1965). Er konnte zeigen, daB

es sich bei dem MIH um ein Peptidhormon handelt, wie alle bisher
bekannt gewcrdenen Augenstiellhormone. Leider ist seither

weder die chemische noch die physiologische Charakterisierung
des MIH weiter fortgeschritten.

c) HEutungsbeschleunigendes Hormon (moult accelerating
hormone = MAH)

2.T. werden nach Entfernung der Augenstiele dekapoder Krebse
auch Hiutungen verzdgert oder verhindert, so daB auf die
Existenz eines h&utungsbeschleunigenden Hormons geschlossen
wurde (Literatur : siehe bei McWHINNIE et al., 1972). Da der
Augenstiel der Dekapoden aber eine Flille von Hormonen mit
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unterschiedlichen Funktionen enth&dlt (siehe : KLEINHOLZ,
1966; FINGERMAN, 1971}, ist es denkbar, daB ein Ausfall
dieser Hormone beli einigen Arten zu einem Stoffwechselmiliey
fiihren kann, das eine Hautung nicht mehr zulidRt oder
zumindest erschwert. Ein absolut sicherer Nachweis fir das
MAH wurde bisher auch nie gefiihrt. Falls die Existenz des
MAH aber klar bewiesen werden kénnte, wire damit eine
weitere Parallele zur hormonellen Regulation der Hdutung

bei den Insekten gefunden (Diskussion dieses Punktes

bei BUCKMANN, 1970).



III stoffwechseldnderungen im Verlaufe des Hiutungszyklus

Der Zweck des Kapitels IIT sollte es sein, einige ausgewdhlte
Stoffwechselfaktoren und deren Anderungen im Hiutungszyklus zu
beschreiben und mdgliche Zusammenhdnge mit dem H&utungshormon
aufzuzeigen. Eine Aufzihlung aller sich indernder Faktoren
wurde nicht angestrebt, ebensowenig wurde versucht, einen
vollsténdigen Uberblick iiber die Stoffwechselphysiologie der
Crustaceen zu bieten {siehe hierzu : WATERMAN, 1960; HUGGINS
und MUNDAY, 1968; URICH, 1969; HOHNKE und SCHEER, 1970).

1. Proteine

Bei der Besprechung des Faktors Protein im Hiutungszyklus sind
3 verschiedene Gesichtspunkte zu beachten, 1)} ein quantitativer,

2) ein qualitativer und 3) ein metabolischer.

Quantitative Anderungen des Gesamtproteingehaltes widhrend des
Hautungszyklus wurden schon mehrfach beschrieben {(dltere
Literatur bei PASSANO, 1960 und FLORKIN, 1960; an neueren
Arbeiten zu dieser Fragestellung seien genannt : ANDREWS, 1967;
GLYNN, 1968; DJANGMAH, 1970; ADELUNG, 1971; BURSEY und LANE, 1971;
HUMPHREYS und STEVENSON, 1973). Allen diesen Untersuchungen ist
gemeinsam, daB in der spdten Zwischenhdutungsphase und Vcr-
hdutungsphase die hdchsten Proteinkonzentrationen gefunden wurden,
sowohl in der Hdmolymphe, als auch in Hepatopankreas und
Epidermis. Gleichartige Verdnderungen im H&autungszyklus

ergeben sich auch fir den Reststickstoff. So zelgen z.B. die
beiden Titerkurven fir Protein und Reststickstoff in der
Himolymphe von Carcinus maenas einen nahezu deckungsgleichen
Verlauf. Beide Kurven stimmen im {brigen auch gut mit der
Hidutungshormon-Titerkurve ilberein.
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McCWHINNIE und MOHRHERR, 1970; GORELL und GILBERT, 1971;
HUMPHREYS und STEVENSON, 1973). Ebenfalls in der Vorhidutungs-
phase wurden auch die h&chsten Nucleinsdurekonzentrationen
gefunden (SKINNER, 1966; KELLER und ADELUNG, 1970; GORELL

und GILBERT, 1971; HUMPHREYS und STEVENSON, 1973). Direkte
Hinweise auf einen Zusammenhang zwischen Ecdyson und Protein-
synthese fanden McWHINNIE et al. (1972) und GORELL und

GILBERT (1969). Nach B-Ecdysongaben erh&hten sich der Gehalt
an freien Amincsduren und auch die Einbkauraten von Leucin in
Proteine der Epidermis und des Hepatopankreas (McWHINNIE et al.,
1972) . GORELL und GILBERT (1969) stellten erhdhte Protein- und
RNS-Synthese nach Injektion von B-Ecdyson fest. Der direkte
Beweis fiir eine Genaktivierung durch Ecdyson, der Nachweis

spezifischer mRNS, steht filr Crustaceen allerding noch aus.

2. Kohlenhydrate

Der Metabolismus der Kohlenhydrate ist das meistbearbeitete
Teilgebiet der Stoffwechselphysiologie an Crustaceen (siehe
HUGGINS und MUNDAY, 1968; URICH, 1969; HOHNKE und SCHEER, 1970).
Mit dem Hiutungszyklus verkniipfte zyklische Anderungen des
Kohlenhydratbestandes wurden schon frilhzeitig erfaft (siehe

z.B, RENAUD, 1949), doch sind nach wie vor viele Fragen offen.
Auch k&nnen nicht alle dlteren Werte iibernommen werden, da z.T.
unspezifische Methoden, etwa bel der Glucosebestimmung, ange-
wandt wurden. Aber auch neuere Arbeiten an einer Art mit gleicher
chemischer Methodik sind meist nicht vergleichbar, da in

vielen Fdllen zu grobe Einteilungen des H8utungszyklus zugrunde
liegen und z.T, auch Freilandfinge verwendet wurden, deren
Erndhrungszustand unbekannt ist.

Daf die Beobachtung dieser Faktoren sehr wichtig ist, zelgt ein
Vergleich der Glucosetiterkurven in der H&émolymphe von Carcinus
maenas von TELFORD und ADELUNG. Die Freilandfdnge weisen
Glucosewerte zwischen 5,8 und 12,2 mg/100 ml auf (TELFORD, 1968),
wdhrend ADELUNG (1971) Werte zwischen 18 und 50 mg/100 ml

findet. TELFORD unterteilt den Hdutungszyklus nur in 5 Stadien
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Legende zu Abb. 4 und 5

Glykogengehalt von Hdmolymphe (mg/100 ml), Muskel, Kiemen,
llepatopankreas, Epidermis, Herz (jeweils mg/g Trockengewicht)
im Verlaufe des Hdutungszyklus (Zahlenangaben im Anhang).
Den Kurven liegen rund 500 Einzelbestimmungen nach :ior
anthron-Methode (Van HANDEL, 1965) zugrunde. Es wurden nur
Tiere verwendet, die noch nicht geschlechtsreif waren. Die
Tiere wurden nach der Methode von BAKER (1953) getdtet, die
Organe sofort tiefgefroren und lyophilisiert, Hdmolvmphe
wurde sofort aufgearbeitet. Von jeder Probe erfolgten
Doppelbestimmungen.

¥-Achse : Hiutungsstadien nach ADELUNG (1969).




und findet eine eingipfelige Kurve mit einem Maximum in der
Vorhidutungsphase, wihrend ADELUNG einen komplizierteren Kurven-
verlauf feststellt mit dem hdchsten Wert in der Nachhiutungs-
phase zur Zeit der Bildung der Endokutikula.

HEATH und BARNES (1970) verdffentlichten eine Glykogentiter-
kurve von Carcinus maenas. Da sie auch von Freilandtieren
ausgingen, das Hdutungsintervall nur grob unterteilten und
lediglich den Hepatopankreas untersuchten, erschien uns eine
eingehendere Untersuchung des Glykogengehaltes in Himolymphe
und verschiedenen Organen angebracht. Die bisherigen Ergebnigse
hierzu sind in den Abkildungen 4 und 5 dargestellt (Zahlen-
angaben im Anhang). Die niedrigsten Werte weisen Kiemen, Muskel
und Hepatopankreas auf (bis Stadium VI unter 2% des Trocken=-
gewichtes), wdhrend das Herz aus rund 15% Glykogen besteht,
bezogen auf das Trockengewicht (bis Stadium VI). Recht hohe
Glykogenwerte wurden auch in der Hémolymphe gefunden, wags die
Untersuchungen von JOHNSON et al. (1971) an Zwischenhdutungs-
tieren von Carcinus maenas bestdtigt. Allen Organen gemeinsan
ist, daB maximale Glykogenkonzentrationen im Hiutungsstadium
VIII, also zur Zeit der Apolyse, gefunden werden. Da Carcinus
maenas im Hiutungsstadium IXb mit der Nahrungsaufnahme aufhort,
kéGnnte das gespeicherte Glykogen zur Rufrechterhaltung des
Energiestoffwechsels dienen. Eine andere Moglichkeit ist die,
dafl dieses gespeicherte Glykegen zur Chitinsynthese verwéndet
wird. Nach Untersuchungen an FluBkrebsen (LANG, 19271; HORNUNG
und STEVENSON, 1971; SPECK et al., 1972a) erfolgt vor der
Hdutung kaum Einbau von Glucose in Chitin, obwohl lebhafte
Chitinsynthese stattfindet. Vor der H&iutung wird N-Acetyl-
Glucosamin eingebaut, wdhrend nach der Hiutung auch Glucose
eingebaut wird., Welche der beiden M&glichkeiten £iir Carcinus
maenas zutrifft, muB erst noch untersucht werden. Unklar ist
auch noch die Bedeutung der peaks in den Hautungsstadien 1Ia
(Epidermis) und IIIb (Epidermis und H&molymphe). Weitere
Untersuchungen zum Kohlenhydratstoffwechsel von Carcinus
maenas, insbesondere dem Chitinmetabolismus, sollen diese

Fragen kléren.



Es ist nicht wahrscheinlich, daB die Requlation des Kohlen-
hydratstoffwechsels allein durch das Hdutungshormon erfolgt,
denn auBer den Schwankungen im Hdutungszyklus gibt es Xnde-
rungen im Zusammenhang mit der Tageszeit, der Jahreszeit, dem
Zustand der geschlechtlichen Entwicklung und auch kurzfristige
Reaktionen auf Stress. Teilaspekte des Kohlenhydrat-stoff-
wechsels kdnnten aber durchaus direkt durch das Hiutungshormon
geregelt werden. Fir Insekten liegen Befunde vor, daB Ecdyson
direkt in den Chitinmetabolismus eingreifen kannh und zwar
durch Aktivierung synthetisierender und abbauender Systeme
(KIMURA, 1973).

Ob eine Kopplung zwischen dem hyperglykdmischen Hormon aus dem
Augenstiel dekapoder Krebse (KLEINHOLZ et al., 1967; KELLER,
1967; KLEINHOLZ et al., in Vorbereitung) und dem Hédutungszyklus
besteht, ist noch vdllig unbekannt. Denkbar ist, dag im
Hiutungszyklus unterschiedliche Syntheseraten oder Sekretions-
rhythmen dieses neurosekretorischen Peptidhormons wvorliegen,
méglich ist aber auch, daB sich im Verlaufe des Hdutungs-

zyklus die Kompetenzen der Organe, an denen das hyperglykidmische

Organ angreift, &ndern.

3. Lipide

Im Vergleich zu den Kohlenhydraten und Proteinen wurden die
Lipide bei den Crustaceen weit weniger erforscht, was im
wesentlichen durch methodische Schwierigkeiten bedingt diirfte
(O'CONNOR und GILBERT, 1968) und durch die Tatsache, daf
Crustaceen keinen speziellen Fettk&rper besitzen wie die
Insekten. Von den vorhandenen Untersuchungen iiber Lipide
bei Crustaceen befafit sich ein gréferer Teil mit der Lipid-
zusammensetzung {(z.B. BLIGH und SCOTT, 1966; COLLATZ, 1969;
HUGGINS und MUNDAY, 1968; ALLEN, 1972; HERRING, 1973),
Schwankungen des Lipidgehaltes im Jahresverlauf (COLLATZ,
1969; HEATH und BARNES, 1970; SPECK et al., 1972; ARMITAGE
et al., 1972) und dem Lipidctoffwechsel (HUGGINS und MUNDAY,
1968; GRASZYNSKI, 1968 und 1970). Nur wenige Arbeiten



beschdftigen sich mit der Frage des Lipidtiters im Verlaufe
des Hdutungszyklus (O'CONNOR und GILBERT, 1969; HEATH und
BARNES, 1970; LAUTIER und VERNET, 1972; CARLISLE und DOWNER,
1972; Hdltere Literatur bei PASSANO, 1960). Anderungen im
Lipidgehalt wurden entweder fiir den Hepatopankreas oder fir die
Hémolymphe erfaft. Untersuchungen an Carcinus maenas haben zum
Ziel, den Lipidtiter widhrend des Hiutungszyklus sowohl in der
Hémolymphe als auch in verschiedenen Organen zu bestimmen.
Carcinus maenas hat im Vergleich zu friher untersuchten

Arten den Vorteil, daf bei unseren standardisierten HElte-
rungsbedingungen vor allem auch standardisiertes Futter
geboten wird, was filr die Erfassung des Lipidgehaltes wvon
Bedeutung ist. Erste Befunde deuten daraufhin, das die
Schwankungen im Lipidgehalt dey Hamolymphe am ausgeprdgtesten
sind und in der frithen Vorhiutungsphase maximale Werte
erreicht werden. Die gleiche Tendenz, wenn auch viel

schwdcher ausgepridgt, ist auch filir Hepatopankreas und Kiemen
festzustellen (SPINDLER-BARTH, in Vorhereitung}). Auch in

allen ibrigen Untersuchungen iiber den Lipidtiter im Hautungs-
zyklus wurden die hdchsten Werte in der spdten Zwischen- und
friilhen Vorhdutungsphase gefunden, unabhdngig vom untersuchten
Organismus oder Organ.

Ein direkter Zusammenhang zwischen dem Hiutungshormon und dem
Lipidgehalt ist nicht gegeben, wie ein Vergleich der Hautungs-
hormon-Titerkurven und der Lipidtiterkurven zeigt und wie
durch BOLLENBRACHER et al. (1972) nachgewiesen wurde. Diese
Autoren konnten die Einbauraten von Natriumacetat in Gesamt-
lipid weder durch Injektion von Ecdysteron, noch durch
Entfernung des Y-COrgans als der Hiutungshormondriise dndern.
Erh8hte Einbauraten wurden aber nach Entfernung der Augenstiecle
gefunden, so daf anzunehmen ist, daB der Lipidgehalt durch

ein Augenstielhormon geregelt wird.
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4. Enzymaktivitdten

Untersuchungen {iber Enzymaktivitdten beil Crustaceen hatten
zundchst zum Inhalt, Auf- und Abbauwege von Nihrstoffen
ausfindig zu machen und durch Vergleich von Enzymaktivititen
verschiedener Stoffwechselwege einzelne Organe zu charakteri-
sieren (URICH, 1969; ARVY, 1969). Es wurde zunichst fast
ausschlieflich mit Zwischenhdutungstieren gearbeitet und

Anderungen im Hautungszyklus wurden nicht systematisch erfaft.

Da aber viele organische Stoffe zyklische Konzentrations-
dnderungen im Verlaufe eines H&utungsintervalles aufweisen,
stellt sich die Frage, ob auch zyklische Anderungen von
Enzymaktivitdten auftreten. Angaben hierilber liegen vor fir :
Amylasen (BAUCHAU und MENGEOT, 1965; WORMHOUDT et al., 1972),
Arginase (WORMHGOUDT et al., 1972), Glucosamin-6P-Isomerase
(LANG, 1971), Nucleotid-Pyrophosphatasen (PUYEAR, 1969},
saure Phosphatase (JENNINGS und HALVERSEN, 1971; McWHINNIE

et al., 1972), Phencloxidase (DECLEIR und VERCAUTEREN, 1967)
und Proteasen (BAUCHAU und MENGEQT, 1965; WORMHOUDT et al.,
1972) . Abgesehen von den unzuldnglichen Befunden an Amylasen,
Arginase und Proteasen liegen damit fiir einige Enzyme ein-
deutige Beweise flr zyklische Anderungen ihrer Aktivitat im
Verlaufe des Hdutungsintervalles vor. Allerdings ist es noch
schwierig, einen Zusammenhang zwischen diesen Anderungen und
den sonstigen hormon- und stoffwechselphysiologischen
Verdnderungen im H&utungszyklus herzustellen. So ist 2.B. die
Bedeutung der sauren Phosphatase fiir das Hdutungsgeschehen
von Krebsen nicht bekannt und bei der Phenoloxidase in der
Hdmolymphe der Crustaceen handelt es sich sehr wahrscheinlich
um das H&mocyanin, das eine Pseudo-Phenoloxidase-Aktivitdt
aufweist (DECLEIR und VERCAUTEREN, 1967). Die Glucosamin-
6P-Isomerase zeigt im Verlauf des Hiutungszyklus von Orconectes
limosus ausgepridgte Aktivit#dtsdnderungen mit signifikant
htheren Werten kurz vor und unmittelbar nach der Hidutung

verglichen mit Zwischenhiutungstieren (LANG, 1971}. Die
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Bedeutung dieses Enzyms wurde frilher in der Beteiligung an
der Chitinsynthese gesehen, liegt aber nach neueren Befunden
in der Glucosamindeaminierung wdhrend der Resorption des
alten Panzers (SPECK et al., 1972).

Ein Zusammenhang zwischen den beobachteten Aktivititsdnderungen
der Enzyme und Anderungen des Hdutungshormongehaltes ist

bisher noch nicht bekannt. Fir Crustaceen ist auch noch nicht
erwiesen, daB Ecdysone Enzymdukticonen bewirken kénnen, wie

dies bei den Insekten bekannt ist (KARLSON, 1966).Versuche,
durch Injektion von B-Ecdyson in Orconectes virilis die
spezifische Aktivitdt der sauren Phosphatase zu erhthen,
verliefen jedenfalls negativ (McWHINNIE et al., 1972).

5. Ionen

Rund ein Viertel des Trockengewichtes der Crustaceen ist Asche
(REMAUD, 1949; VONK, 1960; SPECK et al., 1972), bevorzugt
CaCO3 . Aber nicht nur der Panzer enthdlt anorganisches
Material, sondern auch verschiedene Organe. So kann der
Hepatopankreas bis zu 30% seines Trockengewichtes anorganisches
Material enthalten (DRACH, 1939). Allerdings sind mindestens
80% des Gesamtgehaltes an Calcium in der Kutikula gespeichert
{Werte fiir Carcinus maenas, ADELUNG, 1970). Da Calcium den
Hauptbestandteil des anorganischen Materials darstellt, wurden
fast ausschlieBflich Untersuchungen iiber den Calciumhaushalt

im Verlaufe des hdutungszyklus gemacht (dltere Literatur beil
PASSANO, 1960), und auf die beiden Organe Hamolymphe und
Hepatopankreas beschrinkt. Quantitative Bestimmungen anderer
Ionen in der Himolymphe lagen zwar schon viele vor, aber nur
fir 2Zwischenhdutungstiere (siehe FLORKIN, 1960; ROBERTGSON,
1960} . Neuerdings wurden aber auch Bestimmungen £{ir andere
Iconen im Hautungsverlauf durchgefiihrt (siehe etwa : GLYNN,
1968; ADELUNG, 1971; ALIKHAMN, 1972).



Der Zusammenhang zwischen Ionenhaushalt und Hiutungszyklus
erscheint nicht sehr einheitlich. Selbst fiir ein und dasgselbe
Ion wurden vollig unterschiedliche Beziehungen in der
Ionenkonzentration wdhrend des Hdutungszyklus gefunden, z.B.
fiir Xupfer (siehe ALIKHAN, 1972). Kalium kann wihrend des
Hiutungszyklus auBerordentlich konstant sein (Befunde an
Carcinus maenas, ADELUNG, 1970), es kann aber auch dasijenige
Ion sein, das die gréBten Schwankungen aufweist (Befunde

an Homarus vulgaris, GLYNN, 1968).

Im Hinblick auf die Interpretation des Einflusses des
Hiutungshormones auf die Ionenverschiebungen wihrend des
Héutungszyklus liegen ebenfalls unterschiedliche Befunde vor.
So k&nnen Ecdysone bei Flupfkrebsen die Gastrolithenbildung
und somit die Calciumspeicherung stimulieren. Bei Orchestia
wird durch Crustecdyson die Speicherung von Calcium im
Caecum gefdrdert. Extrakte von ¥-Organ erhthen bei Carcinus
den Calciumspiegel in der H&molymphe um das Dreifache
(CARLISLE, 1957), widhrend ADELUNG (1970) bei der gleichen
Art durch Vergleich der Hormontiterkurve mit der Titerkurve
des Hdmolymphcalciums zur Auffassung gelangt, daB kein
direkter Zusammenhang zwischen Hidutungshormon und Calcium~-
metabolismus besteht.

Diese widerspriichlichen Ergebnisse konnen zum grofen Teil durch
Artunterschiede erklédrt werden., Es ist zweifelschne der
Lebensraum einer Art der entscheidende Faktor. Land- und
SiiBwasserkrebse miissen wegen des geringen Calciumangebotes
Calciumspeicher anlegen (bei dem einzigen untersuchten
"Entomostraken", dem Slifwasserostracoden Heterccypris erfolgt
allerdings weder Reabsorpticn noch Speicherung von Calcium

vor der H&utung,TURPEN und ANGELL, 1971), widhrend marine
Krebse Calcium in gentigender Menge im Seewasser vorfinden

und daher Calcium weder reabsorbieren noch speichern. Ein
welterer Unterschied zwischen diesen beiden Gruppen besteht

in der hormonellen Regulation des Wasser-Ionen-Haushaltes.
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Slipwasserformen besitzen ein neurosekretorisches Hormon, das
den Chloridgehalt in der Hamolymphe erhdht, wdhrend das ent-
sprechende Hormon der marinen Formen die Chloridkonzentration
erniedrigt (KAMEMOTO und TULLIS, 1972).

Da die Calciumspeicherung vor der Hdutung nur beil SiiBwasser-~
formen erfolgt, ist es nicht sehr wahrscheinlich, daB dies

eine der Primidrwirkungen der Ecdysone ist. Gemeinsam ist aber
allen bisher untersuchten Krebsen, daB der Calciumgehalt in

der HiZmolymphe in der Vorh&utungsphase zunimmt, was eine
Bedeutung fir die Erhdhung des osmotischen Wertes der Himolymphe
vor der Hiutung haben kdnnte. Da dies ein Prozess ist, der allen
Crustaceen gemeinsam ist und der filir die Exuvation wichtig ist,

kdnnte man hier eventuell an ein Eingreifen des Ecdysons denken.



Diskussion

Eine Diskussion der 3 behandelten Fragenkomplexe - Einfluf
von AuBenfaktoren, hormonelle Steuerung und Anderungen von
Stoffwechselparametern wihrend des Hautungszyklus - ist unter
vergleichenden Gesichtspunkten auBerordentlich schwierig

und zwar deshalb, da nicht einmal ein Fragenkomplex in sich
ein geschlossenes Bild liefert, was besonders etwa beim
Einflup der Photoperiode auf das Hiutungsgeschehen

diskutiert wurde.

loch viel schwieriger ist allerdings die Verknlipfung der 3
Fragenkcmplexe zu einer einheitlichen Diskussion. Die
kritischen Punkte sind dabei die Nahtstellen zwischen dem
Einfluf von AuBenfaktoren und dem ldutungshormon einerseits
und andererseits die Nahtstelle zwischen den Anderungen von
Stoffwechselparametern und dem Hiutungshormon. Um einige der
aufgeworfenen Probleme einmal als Frage zu stellen : wie ist
es z.B. m&glich, daB ein optisches Signal (grdSerer Art-
genosse, Tageslidnge) eine Hdutung beeinflussen kann oder ein
Signal z.B. verminderte Nahrungszufuhr oder fehlendies Bein-
paar ebenfalls die Héutung verlangsamen kanng Gdnzlich unter-
schiedliche Sinneseindriicke fiilhren zu ein und demselben Effckt,
etwa Héutungsﬁerzégerung. Wio sind die Orte der Perzeption {ir
diese unterschiedlichen Sinneseindriicke, wo sind die Schalt-
stellen, in denen diese Sinneseindriicke in ein hormonelles
Signal umgesetzt werden und schlieBlich, wie erfolgt diese
Umsetzung ? Bedeutet sie eine verminderte Sekretion des
Hiutungshormons oder eine verminderte Syntheserate oder eine
erhdhte Syntheserate oder crhéhte Sekretion fir des hdutungos-
hemmende Hormon oder sind beide Hormone gleichzeitig daven
betroffen ? So lange das hiutungshermende Hormon noch nicht
genauer bekannt ist, so lange Bildungs- und Angriffsorte von
Hiutungshormon und hiutungshemmenden Hormon nur unklar bekannt
sind und so lange aktuelle Konzentrationen dieser beiden

Hormonsysteme nicht erfaft werden kdnnen, ist eine Beantwortundg



der oben angeschnittenen Fragen noch nicht méglich. Gleiches
trifft auch zu flir die 2. Nahtstelle, nimlich die zwischen
Hautungshormon und den verschiedenen Stoffwechselparametern,
die sich wdhrend des Hiutungszyklus dndern. Um dies an einem
Beispiel n8her zu erlidutern : wie erfolgt die Regulation des
Kohlenhydratstoffwechsels widhrend des Hiutungszyklus ? Z.D.
liegen bei Carcinus maenas ausgeprdgte Konzentrationsdnderungen
des Glucosehaushaltes in der Himolymphe wihrend des Hiutungs-
zyklus vor (ADELUKG, 1971). Ebenfalls drastische fnderungen
wihrend des Hdutungszyklus konnten festgestellt werden im
Glykogengehalt der Hameolymphe und anderer Organe bei Carcinus
maenas. Die diesen Schwankungen zugrunde liegenden Regulations-
mechanismen sind allerdings noch unbekannt. Zwar ist ein
hyperglykiémisches Hormon aus Augenstielen dekapodoer Krebse
genauer bekannt und charakterisiert worden (KLEINHOLZ et al.
1967; KELLER, 1967; KLEINHOLZ et al., in Vorbereitung), doch
ist die Fragestellung, wie ein Zusammenspiel und ob iiberhaupt
ein solches Zusammenspiel mit dem HEutungshermon e¢rfolgt, noch
nicht geklédrt. Was die Requlation der anderen Stoffwechsel-
parameter im Hautungszyklus angeht, so sieht es noch schlechter
aus und zwar deshalb, weil die anderen stoffwechselaktiven
Hormone noch weniger bekannt sind als das hyperglykiémische
Hermen und es stellt sich - um nur ein Beispiel zu nennen -

bei der Regulation des Wasserhaushaltes die Frage, ob nicht
einige der Effekte direkt dem Hdutungshormon zuzuschreiben

sind, z.B. die vermehrte Wasseraufnahme kurz nach der Hautung.

Wenn die bisherige Diskussion nur ungeklirte Problemstellungen
aufwarf, so s0ll nicht verschwiegen werden, dafi es necuerdings
auch hoffnungsvolle Ansdtze zu experimentellen Lésungen diescr
Fragestellung gibt. Vor allen Dingen 3 Aspekte scheinen dazu
in der Lage zu sein, ein genaueres Bilé der hiutungsphysio-
logischen Vorgénge zu liefern und zwar zum ersten ist es
méglich, Bedyson nun im Picogrammbereich mit Hilfe eines
Radioimmunassay nachzuweisen (BCRST und O'CONNCR, 1972;
BECKERS und EMMERICH, 1973). Das erdffnet Miglichkeiten,

stationire Konzentrationen von Ecdyson zu verschiedenen



Héutungszeitpunkten und in verschiedenen Organen in ein

und demselben Tier zu erfassen und etwas liber die ndtigen
Hormonkonzentrationen fiir die Ausl&sung bestimmter physioclo-
gischer Prozesse auszusagen. Zum zweiten ist es nun méglich,
hochmarkiertes radicaktives - u. f-Ecdyson zu bekommen,
Damit sind alle Fragen {iber Biosynthese, Metabolismus,
Ausscheidung, Organverteilung und Inaktivierung experimentell
angehbar. Und zum dritten wird auf stoffwechselphysiologischer
und endokrinologischer Ebene intensiv an der chemischen

und physiologischen Charakterisierung von Hormonen dekapoder
Krebse gearbeitet, was letztendlich Aussagen iiber die
Regulaticen von Stoffwechselparametern im Hautungszyklus

ermdglichen wird.

2 grofe Fragenkcmplexe, die in dieser Diskussion noch nicht
angesprochen wurden, sind noch weitestgehend in Dunkel

gehiillt. Zum einen eine HAutungsphysiologie nicht-malakostraker
Krebse im Sinne von hormonellen und stoffwechselphysiologischen
Untersuchungen wdhrend des HEutungszyklus und zum anderen

die Frage der Kompetenz der Gewebe flir ein Hutungshormon

oder hdutungshemmendes Hormon und mégliche cder wahrschein-
liche Anderungen dieser Kompetenzen im Verlaufe des Hautungs-
zyklus, Vergleicht man mit der Wirbeltierendokrinologie, so
erscheinen Untersuchungen {iber Rezeptorproteine fiir diese
morphogenetischen Hormone Aussagen liber die entwicklungs-—
physiologische Kompetenz zu crmdglichen. In diesem Zusammenhang
ist es noch unklar, ob es sich bei dem von GORELL et al.(1972)
isclierten Protein aus dem Hepatopankreas eines Fluflkrebses

um ein Rezeptor - oder ein Trigerprotein fiir Ecdyson

handelt.
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I1Ia 20,3%11,% = a,3%5,0 1 5,2%0,1 5 17,3%6,9 5
N 134,2%82,47 18,0315,9 ¢
IITb 48,0%34,3 7 73,4 3 11,4 3 17,7 3
+ - . + +
v 26,7%10,2 7 28,5 3 7,8%2,5 4 139,0 3 '20,1%5,4 4 18,7 2
v 37,3 3 20,4 3 6,6 3 - - 19,9 3 6,8 2
+
VI 57,0532,4 6 24,2 3 15,3%7,2 4 188,9228,0 4 28,6%21,1 4 18,1315,2 4
+
VII 46,4%35,0 6 114,38 3 26,5 3 195, 8 3 31,5 3 15,5312,0 4
VIII 77,1 3 191,7 3 75,6 3 304,8 2 47,7 3 50,8 2
+
IX a2,6%12,7 4 120,38 3 45,5 3 279,0 3 31,8 3 32,7 3



