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ABSTRACT: Studies on the moulting physiology of decapod crustaceans as exemplified by 
the shore crab Carcinusmaenas. Under constant laboratory conditions, juvenile shore crabs 
moult at fixed intervals which depend upon their body size. During one moult every crab ex- 
hibits increases of the same relative amounts, independent of its absolute size. Basing on the 
predictable duration of the intermoult period, the morphological changes in the structure of 
the cuticle and the development of limb-buds, the intermoult period could be divided into 21 
different stages. After studying the moulting rhythm in constant milieu, the influence of the 
following exogenous and endogenous factors upon the moulting rhythm and growth of normal 
and of eye-stalkless individuals was investigated: temperature, photoperiod, loss of pereiopods, 
feeding, and presence of larger specimens. From these investigations it became evident that the 
moulting rhythm is regulated by growth. The crabs are able to moult only after achieving a 
minimum of tissue growth. So long as this minimum growth is not achieved, a moult-inhibiting 
hormone is secreted and moulting is prevented. If the moult-inhibiting hormone is absent, 
moulting hormone is secreted and initiates a moult. Under dangerous conditions, the crabs are 
able to delay the next moult. Under unfavourable conditions they consume less food than 
normal. Therefore, the amount of tissue growth which is the necessary prerequisite for moult- 
ing is delayed, and continued release of moult-inhibiting hormone prevents the moult. Under 
conditions favourable for moulting, or demanding moult (e.g. after loss of many pereiopods) 
the crabs accelerate the moult. Temperature influences the moulting rhythm by indirect effects 
on the metabolic rate. During further investigations, the variation of the following parameters 
were determined quantitatively: content of moulting hormone in whole crabs; content of 
aminoacids, protein, glucose, Na+, K+, Mg ++ and Ca++ in the hemolymph; pH and 
osmotic pressure in the hemolymph; and Ca ++ content in skeleton and whole crabs. All 
parameters mentioned - excepting pH and K+ content of the hemolymph - vary characteris- 
tically during the intermoult period. The titre of moulting hormone has 4 different maxima. 
Of all parameters, only the content of animoacids and protein in the hemolymph vary in the 
same way as the titre of the hormone. From these results the following conclusions are drawn: 
The moulting hormone not only initiates the moulting process, but controls it at several stages. 
Only protein metabolism seems to be under direct control of the moulting hormone which 
stimulates protein-synthesis. Chitin formation, regeneration, apolysis and ecdysis are indirectly 
controlled by the moulting hormone through protein metabolism. As in most of the other 
processes mentioned, the calcification of the new cuticle is not under the direct influence of the 
moulting hormone. The conclusion of DIG~Y (1966) that calcification in crabs is an electro- 
chemical process, is confirmed. 

* Habilitationsschrift zur Erlangung der venia legendi fiir Zoologic an der Universit~t 
Giel~en. 
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EINLEITUNG 

Um wachsen zu k~Snnen, miissen sich die Krebse ebenso wie die Insekten h~iuten. 
Das starre oder nur wenig dehnbare Augenskelett wird yon Zeit zu Zeit abgeworfen 
und durch ein neues weiteres ersetzt. Das eigentliche Abstreifen der alten Kutikula, die 
H~iutung im engeren Sinne, nimmt nur wenig Zeit (je nach Art ftinf Minuten his 24 
Stunden) in Anspruch. Dagegen dauert die H~iutung im weiteren Sinne mehrere Tage 
oder Wo&en. Sie umfagt s~imtliche Vorg~inge, die in irgendeiner Weise mit der H~iu- 
tung zu tun haben, wie zum Beispiel die Abl6sung der alten Kutikula yon der Epi- 
dermis, die als Apolyse bezeichnet wird, die Sekretion einer neuen Kutikula und die 
Erh~irtung dieser zun~i&st noch weichen Kutikula ha& der H~iutung. Alle diese Vor- 
g~inge werden dutch Hormone gesteuert und sind mit zahlreichen Stoffwechselver~in- 
derungen verbunden. Entspred~end der Me&anik des H~iutungsvorganges, bei der die 
Aufnahme yon Wasser in das KtSrpergewebe eine grot~e Rolle spielt, und der &emi- 
schen Zusammensetzung des Krebspanzers handelt es si& in erster Linie um Ver~inde- 
rungen des Mineral- und Wasserhaushaltes sowie des Kohlenhydratstoffwechsels. Die 
H~iutung im weiteren Sinne ist ein vielf~iltig verflochtenes System yon Verilnderungen 
der physiologischen Abl~iufe im K6rper, das die spezielle Bezeichnung H~iutungsphy- 
siologie re&tfertigt. 

Die eingehenden Untersuchungen in den letzten 30 Jahren vor allem an deka- 
poden Krebsen haben einige h~iutungsphysiologische Prinzipien aufgekl~irt, so die Aus- 
16sung der H~iutungen dur& das H~iutungshormon und die Steuerung dur& das h~iu- 
tungshemmende Hormon. Unklar ist dagegen, wie diese beiden Hormone zusammen- 
wirken, ob das h~iutungshemmende Hormon nur die Ausschtittung des H~iutungshor- 
mons verhindert, die H~iutung also indirekt beeinflut~t, oder ob es nicht vielmehr di- 
rekt in die Hiiutungsprozesse eingreit~. Unklar ist weiterhin, auf welchem Wege die 
Auss&tittung des h~iutungshemmenden Hormons selber gesteuert wird, und wel&e 
Faktoren letztlich daftir verantwortli& sind. S&liet~li& gibt es nur vorl~/ufige und un- 
vollst~indige Angaben und Vermutungen tiber die Natur der stoffwe&selphysiologi- 
schen Ver~inderungen, welche die H~iutungen errn/Sglichen oder bedingen, und es ist 
ganz unbekannt, ob auch sie durch die erw~ihnten Hormone gesteuert werden. 

In all diesen Punkten widersprechen die bisherigen Ergebnisse einander sehr h~iu- 
fig. Dieses rtihrt wahrscheinli& vor allem daher, dag verschiedene Probleme an ver- 
schiedenen Krebsarten untersucht wurden. Gerade bei Krebsen dtirfen offensi&tlich 
Befunde, die an einer Art gewonnen wurden, ni&t ohne Berti&sichtigung der besonde- 
ten Lebensweise auf andere Arten iibertragen werden. Je na& ihrer Lebensweise ver- 
fiigen die Krebse tiber besondere Mechanismen, welche H~iutungen in ftir sie ungtin- 
stigen Bedingungen verhindern (vgl. BLiss 1956). Auch die Stoffwechselprozesse mtissen 
zum Teil an extreme Umweltbedingungen angepagt sein und dadurch die Ver~/nde- 
rungen bei der H~iutung noch mehr komplizieren. So miissen z. B. die Stigwasserkrebse 
tiber eine besonders leistungsf~ihige Osmoregulation verfiigen, die Landkrebse gegen 
Wasserverlust geschtitzt sein und beide mtissen Mineralien, die ot~ nur in Spuren vor- 
handen sind, absorbieren und in ihrem K/Srper anreichern und festhalten. In dieser 
sekund:,iren Komplikation eignen sich also gerade diese biologischen Gruppen nicht als 
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Modellobjekte zur Untersuchung der H~iutungsphysiologie, obwohl sie wegen ihrer 
grStgeren Widerstandsf~ihigkeit als Laborobjekte geeignet sin& 

Bei den Meereskrebsen treten die bekannten Schwierigkeiten ihrer Hattung und 
Zucht im Binnenland auf. Sie sind empfindlich gegen Ver~inderungen in der Zusarn- 
mensetzung ihres Milieus und gegen Temperaturiinderungen und durchlaufen Larven- 
stadien, deren vollst~indige Aufzucht no& nicht im Binnenlabor gelungen ist. 

Glticklicherweise gelang es in einer typischen marinen Kiistenform, die eine vor- 
iibergehende Aussiitgung des Wassers oder Trockenheit vertr':igt, der Strandkrabbe 
C a r c i n u s  m a e n a s  L., ein geeignetes, relativ widerstandsf~ihiges Objekt zu linden, dessert 
Aufzucht fiber viele Hiiutungen hinweg im Binnenlandlabor unter kontrollierten 
konstanten Bedingungen gelang (ADrLVNO 1964). 

Um Irrtiimer durch Ubertragung yon an verschiedenen Arten gewonnenen Er- 
gebnissen auszuschalten, sollten die oben angeschnittenen Fragen alle an diesem einen 
ausgew~ihlten Modellobjekt untersucht und durch die an demselben Objekt gewonne- 
nen friiheren Ergebnisse erg~inzt werden. 

Wiihrend bei den Insekten im Verlauf der H~iutungen zugleich die Metamor- 
phose der Larve zur Imago erfotgt, die HSiutungsphysiotogie also zugleich dutch die 
physiologische Steuerung der Metamorphose kompliziert ist, erfolgt bei C a r c i n u s  

rnaenas  wie bei allen marinen Dekapoden die Metamorphose auf einem sehr friihen 
Stadium, und es folgt eine lange Jugendperiode bis zur Geschlechtsreife, bei welcher 
die Hiiutungen und die mit ihr verbundenen morphologischen Veriinderungen eben- 
falls wieder durch fiberlagerte Vorgiinge, die mit der Fortpflanzung zusammenhiingen, 
kompliziert werden. W~ihrend dieser juvenilen Periode zwischen der Metamorphose 
und der Geschlechtsreife erfolgen bei C a r c i n u s  m a e n a s  zahlreiche H~iutungen ohne 
weitere morphologische oder physiologische Veriinderungen. Diese H~iutungen erwie- 
sen sich als der geeignete Angriffspunkt zur Analyse der H~iutungsphysiologie 
(ADELUN~ 1964). 

Der ~iuflere Verlauf der H~iutungen yon C a r c i n u s  rnaenas  wurde yon DRACH 
(1939) beschrieben, der die zyklische Natur dieser Vorg~inge erkannte. Jeder Krebs 
durchl~ufi bei jeder H~utung den gleichen Zyklus morphologisch und physiologisch 
unterscheidbarer Phasen. Die einzelnen H~iutungszyklen kSnnen direkt aufeinander 
folgen; dann durchl~iut~ der Krebs den Zustand der sogenannten Diecdysis, oder die 
H~iutungszyklen sind durch eine mehr oder weniger lang andauernde h~iutungsphy- 
siologisch inaktive Phase voneinander getrennt, durch den Zustand der sogenannten 
Anecdysis. Warm es zu einer Anecdysis kommt, und wann diese beendet wird, h~ingt 
offensichtlich bei den verschiedenen Arten in verschiedener Weise yon Umweltfaktoren ab 
(BLiss 1956, KNOWLrS & CARLISLE 1956). Far die Juvenilhiiutungen yon C a r c i n u s  

m a e n a s  wurde diese Abh~ingigkeit eingehend analysiert (B/)cKMANN & ADELUNG 1964). 
Unter giinstigen Umweltbedingungen wird die Anecdysis stark verkiirzt, oder sie 

f~illt ganz zugunsten einer vodibergehenden Diecdysis weg: Es kommt sofort nach Be- 
endigung des einen H~utungszyklus zur AuslSsung des niichsten. Wahrscheinlich steu- 
ert das Zentralnervensystem das auslSsende System der Hormone: Das h~iutungshem- 
mende Hormon wird in den neurosekretorischen Gehirnzellen gebildet, die den soge- 
nannten X-Organ-Sinusdriisenkomplex bilden (HANsTR6M 1939; PASSANO 1951a, b; 
1953, 1960, CA~LISL~ 1954, 1957). Es wirkt spezifisch auf die H~iutungsdriise, das 
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sogenannte Y-Organ, und hindert diese daran, das die H~iutung ausl/Ssende Hormon 
Crustecdyson zu bilden oder auszuschiitten. Zu einer H~iutung kommt es erst, nachdem 
der Spiegel des h~iutungshemmenden Hormons in der H~imolymphe welt genug ab- 
gesunken ist, dag das Y-Organ sein Hormon ausschiitten kann. Nach Ansicht der mei- 
sten Autoren hat das h~iutungshemmende Hormon allein die Aufgabe, das Y-Organ zu 
hemmen. Neuere Befunde yon AIKEN (1969) deuten allerdings darauf hin, dafg es auch 
direkt auf die Erfolgsorgane wirkt. 

Die H~iutungen werden jedenfalls na& den histologis&en Untersuchungen und 
Verpflanzungsexperimenten von Ga~E (1953, 1956) und ECHALIER (1954, 1955) allein 
durch das yore Y-Organ produzierte H~iutungshormon ausgel/Sst. Erst vor kurzem 
konnte die &emische Natur des H~iutungshormons und seine Struktur aufgekl~irt wet- 
den (KA~LSON 1956b, HAMeSHIRE & HORN 1966). Es handett sich um ein Steroid- 
hormon, das dem Insektenhormon Ecdyson nahe verwandt ist, um das 20-Hydroxy- 
ecdyson. Das Crustecdyson kommt in geringen Mengen auch bei den Insekten vor 
und ist dort etwa dreimal so wirksam wie das Insektenh~utungshormon Ecdyson. Um- 
gekehrt wird injiziertes Ecdyson yon den Krebsen in vivo in Crustecdyson umgewan- 
delt (KING & SIDALL 1969). M~iglicherweise stellt es eine Vorstufe fiir das Crustecdyson 
dar. 

Es wird allgemein angenommen, dag das H~iutungshormon direkt auf die Er- 
folgsorgane bei der H~iutung, also vor allem auf die Epidermis wirkt. Welches aller- 
dings seine prim~iren Wirkungen in der Epidermis sind, ist noch unklar. Ebenso war 
es bisher noch unklar, welche weiteren Organe yon dem H~iutungshormon direkt oder 
indirekt beeinflugt werden, wel&e Stoffwechselver~nderungen es direkt oder indirekt 
ausI~Sst, und ob es nur einmal, den ganzen Ablauf ausl/Ssend, oder mehrfach steuernd 
in den H~iutungsprozetg eingreitt. 

Bisher ist fiber diesen Prozetg folgendes bekannt: Als einer der ersten klar erkenn- 
baren H~iutungsvorg~inge t/Sst si& die Kutikula yon der Epidermis ab, und die Epi- 
dermis scheidet eine neue, zun~ichst sehr diinne Kutikula ab. Nach dieser Apolyse wer- 
den organis&e und anorganische Substanzen aus der alten Kutikula resorbiert und 
Reservestoffe aus der Mitteldarmdriise mobilisiert. 

Glei&zeitig bilden solche Krebse, die vor der H~iutung Extremit~iten verloren hat- 
ten, an der Wundstelle Regenerate aus, welche sp~iter bei der H~iutung im engeren 
Sinne als neue funktionsf~ihige Extremit~iten frei werden. 

Kurz vor der H~iutung stetlen die Tiere die Nahrungsaufnahme ein, und schliell- 
tich kommt es nnmittetbar vor der H~iutung erneut zu starken Resorptionen an vor- 
bestimmten Stellen der alten Kutikula. Gleichzeitig nehmen die Tiere gr6gere Mengen 
yon Seewasser durch den Magen auf, welches in die H~imolymphe und in die Gewebe 
gelangt. Dadurch wird ein starker Innendruck erzeugt, der die alte Kutikula an den 
stark resorbierten, pr~iformierten Stellen aufsprengt, so dag sich das Tier aus der alten 
Kutikula befreien kann. Unmittelbar nach dieser H~iutung im engeren Sinne ist die 
neue Kutikula v~Sllig welch, und das Tier nimmt weiter Wasser auf und vergrtiflert 
dadur& sein Volumen. 

Die H~irtung der neuen Kutikula setzt erst nach einiger Zeit ein, verl~iuflc dann 
aber sehr rasch. Der Panzer erstarrt in seiner neuen, gr~Sgeren Form. Dana& beginnt 
das Tier wieder Nahrung aufzunehmen. Im weiteren Verlauf wird das bei der H~iu- 
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tung aufgenommene Wasser atlm~ihlich durch neugebildetes Gewebe ersetzt. Bei der 
eigentlichen H~iutung findet also nur eine reine VolumenvergrSi~erung, aber kein echtes 
Wachstum statt. Dieses setzt erst sfiter nach der H~iutung ein. Die Dauer der geschil- 
derten Vorg~inge war bisher noch nicht festgestellt worden. Sie variiert mit der KSr- 
pergrSge der Versuchstiere. 

In der voriiegenden Arbeit wird der Gesamtablauf der H~iutung im weiteren 
Sinne in drei Abschnitten untersucht, die sich aus dem nattirlichen Verlauf ergeben: 

Der erste Abs&nitt befai~t sich mit den exogenen und endogenen Faktoren, die 
zur AuslSsung der H~iutungen ftihren. Dabei kann, auf die friiheren Untersuchungen 
tiber die normale H~iutungsfolge bei bekannten konstanten Bedingungen aufbauend, 
auch der Einflui~ sinnesphysiologischer Faktoren auf die H~utungen erfagt werden. 
Als methodische Grundlage zur Erfassung der die ~iugeren Ver~,nderungen bedingen- 
den hormonellen ~nderungen im KSrper war zur Bestimmung der Hiiutungshormon- 
konzentration, eine neue empfindliche Testmethode, der Musca-Test, entwi&elt wor- 
den, der eine Hormonbestimmung auch bei Einzeltieren ermSglicht (ADELUNG & 
KARLSON 1969). 

Im zweiten Abschnitt werden die stoffwechselphysiologischen Ver~inderungen 
w~ihrend des Hiiutungsintervalles untersucht. Hierbei geht es vor allen Dingen um die 
Ver~inderungen im Wasser- und Mineralhaushalt, den Kohlenhydrat- und Protein- 
stoffwe&sel. Als wi&tige Vorg~nge, die offensichtli& in enger Beziehung zur H~iu- 
tungsphysiologie stehen, erweisen sich die Veriinderungen in der Osmolalit~it und des 
pH-Wertes der H~imolymphe. 

Der dritte Abschnitt befagt sich mit der Kalzifizierung des Panzers nach der H~iu- 
tung. 

Die beiden letztgenannten Abschnitte ftihren zu unerwarteten Ergebnissen tiber 
die Beziehung zwis&en dem pH-Wert des ~iuf~eren und des inneren Mediums und den 
Hiiutungsvorgiingen. 

MATERIAL UND METHODE 

H ~ i l t e r u n g  d e r  T i e r e  im L a b o r a t o r i u m  

Die H~ilterung der Strandkrabbe Carcinus maenas ira Binnenlandlabor gelingt 
nach fr[iheren Vorarbeiten (AD~LUNG 1964) gut, und die Tiere erweisen sich als relativ 
widerstandsf~ihig. 

Ais Versuchstiere dienen Jungtiere yon 10-20 mm Carapaxbreite, die im Frei- 
land (schleswig-holsteinische Westktiste) eingesammelt werden. Sie werden dann in 
groi~en Seewasserbeh~ilterri individuelI in voneinander isolierten kubischen Beh~,iltern 
gehalten, die eine Kantenliinge yon 7 X 7 × 7 cm haben. In jeweils 100 1 Seewasser 
werden 50-90 junge Krebse gehalten. Das Seewasser wird zur Reinigung stiindig 
dutch ein Kies-Aktivkohlefitter geleitet und dann gut beltif~et durch eine KreiseI- 
pumpe in die Aquarien zuriickgepumpt. Wenn nicht anders angegeben, wurden die 
Tiere bei einer konstanten Versuchstemperatur yon 25 +_ I ° C gehalten. Bei dieser ftir 
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marine Tiere relativ hohen Temperatur entwi&etn sich die Krebse sehr gut, ohne ir- 
gendwelche Anzeichen yon Sch~digungen zu zeigen. Allerdings mug stets eine maxi- 
male BeliiPcung gew~/hrleistet sein. Vorteilhai°c gegeniiber niedrigeren Temperaturen ist 
die erhebliche Bes&leunigung des H~iutungsrhythmus der Tiere. 

Um eine m~Sglichst glei&artige Erniihrung zu gewqihrleisten, bekommen alle Tiere 
das glei&e Futter, n~imlich das herauspr~iparierte Mantelfleis& lebender Miesmus&eln 
(Mytilus edulis). Wenn es die Versu&sbedingungen zulassen, zeigen die Tiere an& 
nach einer einj~ihrigen H~ilterung keinerlei Folgeers&einungen einer einseitigen Ern~ih- 
rung. Die Tiere werden t~iglich einmal gefiittert und zweimal auf ihre H~iutungen bin 
kontrolliert. Die t~igliche Futtermenge wird so bemessen, daf~ jeder Krebs tagsiiber 
noch Futter in seinem Kasten finder. Bei denjenigen Versu&en, bei wel&en die Tiere 
bei Dunkelheit gehalten wurden, wurde die Fiitterung und Kontrolle der Tiere bei 
schwa&em Rotlicht durchgefiihrt. 

Die Tiere werden ni&t nur bei konstanter Temperatur und glei&m2if~iger Ern~ih- 
rung, sondern auch unter glei&m~gigen Li&tbedingungen gehalten. Eine Hauptbe- 
leu&tung wurde im Kurztagsrhythmus (6 Std Licht; 18 Std Dunkelheit) automatis& 
ein- und ausges&altet. W{ihrend der Dunkelphase wurde der Zu&traum nur yon einer 
semi& in Aquarienh6he angebra&ten Neonlampe s&wach erhellt. 

p H - V e r ~ i n d e r u n g e n  des  S e e w a s s e r s  

Der pH-Wert des natiirlichen Seewassers liegt zwischen 8,0 und 8,6. W~ihrend die 
Versuchstiere bei einem pH-Wert des Seewassers yon 8,0 his 8,4 (im Mittel 8,2) ge- 
halten werden, wurde in einigen Versuchen der pH-Wert des Seewassers auf 7,5 bzw. 
6,4 eingestellt. Um die natiirliche Alkalit~tt des Seewassers aufzuheben, wurde dem 
Seewasser t~iglich eine geringe Menge 0,1 n HC1 so lange zugegeben, his der gewtinschte 
pH-Wert eingestellt war. Der pH-Wert des eingestellten Seewassers wurde dann t~ig- 
lich zweimal iiberpriift und gegebenenfalls durch entsprechende Mengen 0,1 n Salz- 
s~iure bzw. 0,1 n Natronlauge korrigiert. Auch das natiirliche unver~nderte Seewasser 
muflte mehrmals w~ichentli& in dieser Weise korrigiert werden, wenn die Aquarien 
mit sehr vielen Krebsen besetzt waren. Die Krebse iiberstanden sowohl einen schritt- 
weisen als an& einen pl/Stzli&en pH-We&sel des Aut~enmediums ohne erkennbare 
Sch~iden. 

Q u a n t i t a t i v e  E x t r a k t i o n  u n d  B e s t i m m u n g  des  
H ~ i u t u n g s h o r m o n s  

Die Extraktions- und Bestimmungsmethoden fiir das H~iutungshormon sind be- 
reits an anderer Stelle ausfiihrlich beschrieben worden (ADELUNO 1966, 1969b, ADE- 
LUNC & KARLSON 1969). Es tiegt ihnen folgendes Prinzip zugrunde: Zur Extraktion 
des Hiiutungshormones werden die Versuchstiere einzeln homogenisiert und aus dem 
w~igrigen r3berstand des Homogenates, das vorher enteiweit~t worden ist, das Hormon 
mit n-Butanol ausgezogen. Dieser Extraktionsprozel~ wird viermal wiederholt und an- 
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schliel~end werden die vereinigten Butanol-Fraktionen durch Vakuum-Destillation 
schonend zur Trockene gebracht. Der dann meist nur no& geringftigig verunrein~gte 
Hormonextrakt kann in Wasser gel6st und zur quantitativen Hormonbestimmung 
verwendet werden. 

Der zur Zeit empfindlichste quantitative Test ftir H~iutungshormon ist der biolo- 
gische Test mit Musca domestica (ADELUNG & KARLSON 1969). Mit diesem Test k~Sn- 
nen noch t0 ng reines Hormon sicher quantitativ bestimmt werden. Die Testl~Ssung 
wird in die Abdomina verpuppungsbereiter Maden der Stubenfliege injiziert, deren 
eigene Hormondrtise vorher durch Abschnfirung des Vorderk~Srpers ausgeschaltet 
worden ist. Entsprechend der Aktivit{it der TestliSsungen verpuppen sich die Test- 
tiere entweder iiberhaupt nicht, teilweise oder ganz. Nach dem Grad der Verpuppung 
l~iBt sich mit Hilfe einer Eichkurve die Aktivit{it der zu prUfenden Substanz ermitteln 
und in die entsprechende Menge reinen Hormons umrechnen. 

B e s t i m m u n g  des F r i s c h g e w i c h t e s  und des T r o c k e n g e w i c h t e s  
der  K r e b s e  

Zur Bestimmung des Frischgewichtes wurden die Krebse ungef~ihr eine halbe 
Stunde vor der W{igung aus dem Wasser genommen und in trockene Petrischalen ge- 
setzt. Unmittelbar vor der W{igung wurden die Tiere mit einem Handtuch abgetrock- 
net und auf einer Feinwaage (1/lo mg Meggenauigkeit) gewogen. Dieser Messung hafLet 
ein relativ groger methodischer Fehler an, weiI die Tiere in ihrem Kiemenraum, auch 
nach dem Abtrocknen, eine unbekannte aber relativ grot~e Wassermenge behalten. 

Wesentlich genauer ist die Trockengewichts-Bestimmung. Dazu wurden die vor- 
her durch einen K~itteschock get/Steten Tiere ftir 24 Std in einem Thermostaten bei 
1000 C getrocknet. Zur Trocknung wurden die Tiere auf den Rticken gekehrt, um ein 
Auslaufen der K~Srperflilssigkeit zu verhindern. Die trockenen Tiere wurden dann in 
der gleichen Weise wie vorher gewogen. 

Q u a n t i t a t i v e  B e s t i m m u n g  y o n  E i w e i g ,  R e s t s t i c k s t o f f  
u n d  G l u c o s e  in der  H ~ i m o l y m p h e  

Zur Bestimmung des Proteins und Rest-N-Gehaltes wurde eine bestimmte Menge 
HSmolymphe (100-150 /A) enmommen und mit 1 mt 10 O/o Trichloressigs~iure zur 
Denaturierung des Proteins vermischt. Dann wurde voneinander getrennt der Sti&- 
stoffgehalt des abzentrifugierten ausgefSllten Proteins und des Uberstandes nach dem 
iiblichen Kjeldahl-Verfahren in einer Mikroapparatur bestimmt. Als Vorlage diente 
Bors{iure und zur Ri~cktitration wurde 0,1 n Schwefets{~ure verwendet. Aus dem Stick- 
stoffgehalt wurde dann der Proteingehalt pro Liter berechnet. 

Zur Blutzuckerbestimmung ~,mrde den Versuchstieren jeweils 100 #1 H~imolym- 
phe enmommen und mit 1,0 ml einer 0,3 % UranylacetatR5sung zur Enteiweif~ung 
vermischt. Bei jeweils 0,2 ml des 13berstandes wurde dann mit Hilfe eines Testsatzes 
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der Fa. MERc~ der Glucosegehalt der H~molymphe bestimmt. Die Bestimmung beruht 
darauf, dag das zugesetzte Enzym Glucoseoxydase die in der LSsung vorhandene 
Glucose oxydiert. Dabei wird H20~ freigesetzt, das durch Reduktion des Farbstoffes 
Dianisidin eine Farb~inderung der LSsung hervorruPc. Die damit verbundene Extink- 
tionsver~inderung wurde in einem ZEIss-Photometer gemessen. Durch Vergleich mit 
einer Glucose-Standard-LSsung wurde der Glucosegehatt der Probe berechnet. 

B e s t i m m u n g  des N a - ,  K - ,  C a -  u n d  M g - G e h a l t e s  
de r  H ~ i m o l y m p h e  

Die Natrium-, Kalium- und Calcium-Bestimmungen wurden mit einem Flam- 
menphotometer der Fa. NETHEL~R & HINZ an Proben yon jeweils 20 his 80 #I H{i- 
motymphe dur&gefiihrt. Fiir die Kalium- und Calcium-Bestimmungen wurde die H~i- 
molymphe mit destilliertem Wasser auf 2 ml, fiir die Natrium-Bestimmung auf 25 ml 
aufgefiillt. Zum Vergleich wurden stets Standard-LSsungen mitgemessen. Als Brenngas 
diente Acetylen, das fiir die Kalium- und Natrium-Bestimmungen auf einen niedrige- 
ten Brenndru& eingestellt wurde. 

Der Magnesium-Gehalt der H{imolymphe wurde mit einem Testsatz der Fa. 
MERCK durchgefiihrt (Mer&o-Test Nr. 3338). Die Reaktion beruht auf einem Farb- 
umschlag, der in einem festen Verh{ilmis zu der in der Probe enthaltenen Menge Ma- 
gnesium steht. Aus der Extinktion der ProbelSsung und einer Standard-Vergleichs- 
15sung, die in einem Eppendorf-Photometer gemessen wurden, kann der Magnesium- 
Gehalt der zu untersuchenden LSsung berechnet werden. Far die Magnesium-Bestim- 
mungen wurden jeweils 80 ~tl Hiimotymphe verwendet. 

Es wurde versucht, m6glichst viele der beschriebenen serologischen Bestimmungen 
an der Probe aus einem Tier durchzufiihren. Leider war dies wegen der geringen Menge 
H~imolymphe, die aus den Tieren entnommen werden konnte, nur bei sehr groflen 
Tieren mSglich. 

B e s t i m m u n g  des G e s a m t - C a - G e h a l t e s  de r  T i e r e  u n d  des 
C a - G e h a l t e s  de r  K u t i k u l a  u n d  de r  E x u v i e  

Urn den Calcium-Gehalt der Tiere insgesamt zu bestimmen, wurden die getSteten 
Tiere, nachdem ihr Trockengewicht bestimmt worden war, in mSglichst wenig, heif~er 
konzentrierter Salzs~iure aufgelSst. Die LSsung wurde dann mit Natronlauge neutra- 
lisiert und eine Probe dieser LSsung zur flammenphotometrischen Calcium-Bestim- 
mung verwendet. 

Um den Calcium-Gehalt der Kutikula zu bestimmen, wurden die Tiere, nachdem 
vorher ihr Trockengewicht bestimmt worden war, mit heif~er 5'0/0-Kalilauge so lange 
behandelt, his das Skelett v/51tig yon Geweberesten befreit war. Das Skelett wurde 
dann mit dest. Wasser abgespiilt, bei 100 ° C his zur Gewichtskonstanz getrocknet und 
anschlie~end gewogen. Dana& wurde das Skelett in wenig konzentrierter Salzsiiure 
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aufgelSst, die LSsung anschlief~end mit Natronlauge neutralisiert und mit destilliertem 
Wasser zur flammenphotometrischen Calcium-Bestimmung verdiinnt. 

Die yon den Tieren abgeworfenen Exuvie,1 wurden bei 1000 C getrocknet, gewo- 
gen und anschlief~end in der gleichen Weise wie die yon Geweberesten befreite Kutiku- 
la zur Calcium-Bestimmung behandelt. 

B e s t i m m u n g  des p H - W e r t e s  der  H ~ i m o l y m p h e  

Eine direkte pH~Bestimmung der H{imolymphe am lebenden Tier ist aus techni- 
sd~en Gr~inden nicht m6glich. Daher wurde den Tieren jeweils 100-150 ~1 H{imo- 
lymphe mit einer Glasspritze entzogen. Die Probe wurde sofort direkt, ohne mit Luft 
in Beriihrung zu kommen, in eine auf Durchlauf eingerichtete Mikro-Elektrode der Fa. 
BECKMANN langsam injiziert und der pH-Wert auf einem angeschlossenen pH-Meter 
abgelesen. 

B e s t i m m u n g  der  O s m o l a l i t ~ i t  de r  H ~ i m o l y m p h e  

Die Bestimmung der osmotischen Wirksamkeit der H{imolymphe wurde mit einem 
Osmometer der Fa. KNAV~i~ durchgefiihrt. Verwendet wurden Mikro-Mei~becher, die 
fiir eine maximale Fiillung yon 150 ~.1 vorgesehen sind. Die H~imolymphe wurde in 
der oben beschriebenen Weise aus den Versuchstieren gewonnen und 50 ~1 davon in 
das Reaktionsgef~iB eingefiihrt und mit 50 ~1 bidestilliertem Wasser vermischt. Die 
Verdiinnung der H~imolymphe ist aus zwei Griinden erforderlich: (1) kann die unver- 
diinnte H{imolymphe wegen ihres hohen osmotischen Wertes nur in einem Bereich ge- 
messen werden, in dem die Zahlenablesung sehr ungenau ist, und (2) wird durch den 
relativ hohen Eiweii~gehalt der unverdiinnten H~molymphe of~ das Gefrieren verhin- 
dert. Bei der angegebenen Verd~innung konnte dagegen regelm~if~ig ein Gefrieren 
ausgelSst werden. Vorversuche haben gezeigt, dat~ die Verd/innung den osmotischen 
Weft der H{imolymphe nicht in met~barem Mat~e ver~indert. 

Mit Ausnahme der pH-Messungen wurden fiir alle anderen hier besprochenen 
Bestimmungen f/Jr jeden Mef~punkt mindestens 10 Einzelmessungen an verschiedenen 
Tieren durchgef~ihrt. Zur statistischen Sicherung der Metgpunkte gegeneinander wurde 
der t-Test verwendet. Wegen des einheitlichen Ergebnisses wurden bei der pH-Mes- 
sung jeweils nur £inf Werte pro Meflpunkt bestimmt. 

ERGEBNISSE 

Die  A u s l S s u n g  y o n  H { i u t u n g e n  

Morphologische Ver~inderungen wZihrend eines H~iutungszyklus 

Physiologisch betrachtet beginnt jedes H~iutungsintervall mit der AuslSsung der 
H~iutung und endet unmittelbar vor der AuslSsung der n~ichsten H{iutung. Da abet 
die H~iutungsauslSsung setbst durch kein sichtbares Merkmal gekennzeichnet ist, ist es 
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f~ir das praktische Arbeiten g~instiger, das H~utungsintervall mit oder unmittetbar 
nach dem markanten Ereignis der H~iutung im engeren Sinne beginnen zu lassen, tn 
dem H~iutungsintervall lassen sich verschiedene Phasen unterscheiden, die bei den ein~ 
zelnen Arten verschieden stark ausgepr~igt sind. Daher ist es notwendig, fiir jede Art 
die verschiedenen Phasen besonders zu beschreiben. 

Bei der Strandkrabbe Carcinus maenas ist das Skelett unmittelbar nach der H~iu- 
tung vSllig welch. Das Tier kann sich deshalb nur im Wasser fortbewegen. W~ihrend 
dieser Zeit nimmt der Krebs st~indig i~ber den Magen Wasser in sein KSrperinneres 
auf (Di~AC~I 1939). Eigene Beobachtungen zeigten, daf~ diese Phase je nach GrSge der 
Tiere 1-2 Std dauert. Dann wird die Wasseraufnahme eingestellt und die Kutikula 
beginnt sich zu h~irten. Dieser Sklerotisierungsprozet~ dauert 1-2 Tage und l~iu~ in 
den verschiedenen KSrperregionen verschieden schnell ab. Daher kann das Fortschrei- 
ten der H~irtung gut als Einteilungsprinzip f~ir die Stadien in diesem Abschnitt des 
H~iutungsintervalles verwendet werden. Erst wenn das Aut~enskelett wieder eine ge- 
wisse Festigkelt erreicht hat, nimmt das Tier erstmals seit Beginn der H~iutung wieder 
Nahrung zu sich. In der folgenden Zeit wird die Kutikula durch Einlagerung neuer 
Chitinschichten verst~irkt. Damit sind alle Prozesse abgeschlossen, die mit der voran- 
gegangenen H~iutung in direktem Zusammenhang stehen. Dieser Abschlui~ ist ~iui~erlich 
nicht erkennbar. Seine Beendigung ist mit Hilfe der Regenerate amputierter Giied- 
maven mSglich. Es h~ngt yon der GrSi~e der Tiere und der Temperamr ab, wann die- 
ser Abschluf~ erfolgt. Bei 25 o C ist er 4--7 Tage nach der H~iutung erreicht. Bei norma- 
len Tieren vergeht dann ein mehr oder weniger langer Zeitraum ohne irgendwelche 
~iuflerlichen Ver~inderungen. Erst unmittelbar vor der n~ichsten H~iutung lassen sich 
wieder morphoIogische Ver~inderungen feststelten. Bei solchen Tieren aber, die kurze 
Zeit nach der letzten H~utung ein oder mehrere Extremit~iten verloren haben, begin- 
hen unmittelbar nach dem Ende des beschriebenen H~iutungsprozesses Regenerate 
auszukeimen. Da die Regeneratbildung, wie sp~itere Messungen zeigten, synchron mit 
den physiologischen Prozessen der H~utungsvorbereitung verI~iuf~ und die Regenerate 
charakteristische Entwi&lungsstadien durchlaufen, k6nnen diese als gutes Einteilungs- 
prinzip fiir die Stadien des Zwischenh~iutungsintervalles w~ihrend derjenigen Zeit die- 
hen, in der sonst an den Tieren keine morphologischen Ver~inderungen zu erkennen 
sind. 

Unter unseren Versuchsbedingungen setzt je nach GrSf~e der Tiere die Regenerat- 
bildung 4-7 Tage nach der letzten H~iutung ein. Sie beginnt damit, dab sich an den 
Abbruchfl~i&en der verbliebenen Pr~icoxen kleine Hiiget emporwSlben. Diese wachsen 
dann in der folgenden Zeit rasch heran. Die Regenerate werden in den h~iutigen Re- 
generats~ickchen sofort gegliedert angelegt. Naehdem sie ca. 800/0 ihrer endgiiltigen 
GrSBe erreicht haben, beginnen sich die bis dahin farblosen Regenerate zu pigmentie- 
ten. Zun~ichst treten nur vereinzelt gr~ine Chromatophoren auf. Sie nehmen abet 
schnell an Zahl zu. Die Regenerate sehen w~ihrend dieser Zeit gr~in aus. Dana& werden 
schwarze Chromatophoren ausgebildet und rufen eine dunkelgri~ne bis schwarze 
F~irbung hervor. Im Anschlui~ daran, unmittelbar vor der I-I~iutung, ver~indert sich 
das Aussehen der Regenerate erneut. Sie bekommen eine gelbbraune Farbe. Das be- 
ruht darauf, dat~ die nach au~en durchscheinende, normalerweise farblose H~imo- 
Iymphe sich plStzlich gelbrot umf~irbt. 
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Dieser Farbwechsel erfolgt 1/2-1 Tag vor der folgenden H~iutung. Gleichzeitig 
bekommt der Carapax ein anderes Aussehen. Seine normalerweise kr~iffig dunkel- 
gr~ne Eirbung wird stumpf und grau. Sp{itestens zu diesem Zeitpunkt hSren die 
Tiere auf zu fressen. Etwa 12 Std sp~iter beginnen die Pleuralnihte auseinanderzu- 
klaffen. Dieses beruht darauf, daft hier besonders starke Resorptionen stattfinden. In 
dem Spalt wird die neue Kutikula sichtbar. Wenig spiter hSren die Tiere auf, sich zu 
bewegen, und sie beginnen, groI~e Mengen Seewasser durch den Magen in das K6rper- 
innere aufzunehmen. Der dadurch bedingte Uberdruek fiihrt zu einer Aufbl~hung des 
gesamten K6rpers. Der alte Panzer springt mit Ausnahme eines scharnierartigen 
Verschlusses in der Mundregion entlang der Pleuraln~ihte auseinander, und das Tier 
zieht sich unter rhythrnischen Muskelkontraktionen der Gliedmafien nach hinten aus 
der ahen Haut heraus. Dieser eigentliche Prozefl, die Hiutung im engeren Sinne, dau- 
eft nur 5-30 rain. 

Tage 

26 

o 

2~ 

22 
o o 

20 

18 o o o 

16 

10 

. . . .  ' ' ' ' ' 2 " ' 2 "  s ' ' ' ' t2 t3 1~ 15 16 17 18 19 20 t 22 2~ 25 26 27 
mm Carapclxbreite 

Abb. 1 : Die H~iutungsintervalldauer beinloser Individuen yon Carcinus maenas im Kurztag bel 
250 C. Jeder Punkt stellt den Mittetwert yon 12-44 Einzelwerten dar. Die Abweichung des 

mittleren Fehlers vom Mittelwert betr~igt maximal 5 ° 

Der H~iutungsrhythmus unter konstanten Umweltbedingungen 

Eigene friihere Untersuchungen des H~iutungsrhythmus (ADELUNG 1964, B/3CK- 
MANN & ADELUNC 1965) haben gezeigt, daf~ sich die Krebse unter konstanten Um- 
weltbedingungen, gleichm~ifiiger Ern~ihrung, einem festen Tag- und Nachtwechsel und 
konstanter Temperatur in bestimmten Zeitintervallen h~iuten. Diese Intervalle verl~in- 
gem sich mit zunehmender GrSfle der Tiere in regetm~ii~iger Weise. Damit ist es m/ig- 
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lich, unter konstanten Umweltbedingungen den n~ichsten H~iutungstermin der Tiere 
auf _+ 4 Tage genau vorherzusagen, wenn ihre Gr~SBe und ihr letzter H~iutungstermin 
bekannt sind. So h~iutet sich beispielsweise ein 10 mm breites Tier bei 300 C durch- 
schnittlich 12 Tage nach der letzten H~iutung erneut, ein 20 mm breites Tier dagegen 
erst nach 2I Tagen. Dieser H~utungsrhythmus ist unabh~ingig yore Geschlecht der 
Tiere oder etwaigen endogen bedingten periodischen Rhythmen. 

Neue Untersuchungen mit beinarnputierten Tieren, die wie erw~hnt eine gute 
Stadieneinteilung des Hiiutungsintervalles erm/Sglichen, und bei denen der H~iutungs- 
rhythmus besonders einheitlich ist, best~tigen diese Gesetzm~,iBigkeiten. Abbildung 1 
zeigt die bei ihnen gefundene Abh~ingigkeit der Intervalldauer von der KSrpergrSi~e. 

W~ihrend bei den normalen Tieren unter konstanten Umweltbedingungen die 
H~iutungsintervalle mit der K/3rpergr/Sf~e zunehmen, bleibt der relative Gr~SBenzu- 
wachs, den sie bei jeder H~iutung erfahren, unabh~ngig yon der K6rpergrSBe gleich. 
Normalerweise nimmt die Carapaxbreite unter unseren Versuchsbedingungen bei je- 
der H~iutung um 27-29 °/0 zu. Unter optimalen Bedingungen betr~igt der GrSf~enzu- 
wachs 30-31 0/o und unter sehr ungiinstigen Umweltbedingungen nicht mehr als 20 
his 23 °/o. Neuerdings konnten mehrfach bei kranken oder gesch~digten Tieren H~u- 
tungen mit noch kleinerem Gr/SBenzuwachs beobachtet werden. Diese Tiere sterben 
abet regelmiiBig kurze Zeit nach der H~iutung. 

Diese Befunde zeigen, dai~ normalerweise die Tiere sich immer dann hiiuten, wenn 
ein bestimmter Wachstumszustand erreicht ist, der einen bestimmten Gr/Si~enzuwachs 
garantiert. Der wichtigste ,,Schrittmacher" fiir den H~iutungsrhythmus sind demnach 
Wachstumsvorg~inge. 

Der Einflufl endogener und exogener Faktoren auf die Hiiutungsausl6sung 

Aufbauend auf diesen Ergebnissen iiber den H~iutungsrhythmus unter konstan- 
ten Bedingungen, wurde durch Variation der einzelnen AuBenfaktoren ihr EinfluB auf 
die Ausl~Ssung der H~iutungen untersucht. Wie erwiihnt, scheint gerade der Einfluf~ yon 
AuBenfaktoren bei den verschiedenen Arten je nach ihrer Lebensweise sehr verschie- 
den zu sein (BLiss 1954a, I956, PASSANO 1960). Wir prfif~en folgende Faktoren dar- 
aufhin, ob sie eine H~iutungsausl~Ssung f~Srdern oder hemmen und iiber welche Me- 
chanismen sie ihren EinfluB ausfiben (AD~UNO & B/2C~MANN 1964, BOcIilvim~N & 
AI)~LtSNG 1965, ADELUNG 1964, 1969a). 

Aus den damaligen Ergebnissen geht folgendes hervor: Die T e m p e r a t u r 
beeinflut~t die Dauer der H~iutungsintervalle, nicht dagegen den Gr6f~enzuwachs bei 
der Hiiutung. Wit haben den H~iutungsrhythmus unserer Strandkrabben bei I00 C, 
200 C und 300 C gepriifi. Bei 100 C hiiuten sich z. B. 15 mm breite Tiere nut im Abstand 
von Monaten. Bei 200 C betr~igt das durchschnittliche H~iutungsintervall fiir ein gleich 
groBes Tier 20 Tage und bei 300 C nur noch 17 Tage. Durch die Temperatur wird 
aber nicht nur die L~inge des H~iutungsintervalles beeinflu~t. Je k~ilter es ist, desto 
geringer ist die Bewegungsaktivit~it und die Nahrungsaufnahme der Krebse. 

Dieses Ergebnis deutet darauf hin, daI~ die Temperatur den H~utungsrhythmus 
dadurch beeinfluBt, dab sie ganz allgemein den Stoffwechsel und damit das Gewebe- 
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wachstum beschleunigt oder verlangsamt. Offensichtlich muf~ unabh~ingig yon der 
Temperatur stets der gleiche Wachstumsbetrag erreicht sein, bevor eine H~iutung aus- 
gelSst wlrd. 

Das L i c h t beeinflugt den H~iutungsrhythmus nur geringftigig. Am st~irksten 
wirkt sich Dauerbeleuchtung aus. Sie verzSgert den H~iutungsrhythmus besonders bei 
gr5fleren Tieren mit tiber 18 mm Carapaxbreite. Gegentiber Tieren dieser GrSf~e, die 
im Kurztag gehalten werden, betr~igt die Verz6gerung eine Woche und mehr. Auller- 
dem streut die individuelle Hiiutungsintervalldauer der Tiere bei Dauerlicht erheblich. 

Dagegen h~iuten sich die Tiere am einheitlichsten und auch in den Hirzesten Zeit- 
abst~inden, wenn sie unter Kurztagsbedingungen gehatten werden, d.h. einem Licht- 
Dunkel-Wechsel yon 8 zu 16 Std. 

Tiere, die bei Dauerdunkel, einem 12:12-Stunden-Tag oder Langtag (Licht-Dun- 
keI-Wechsel 16:8 Std.) gehalten werden, haben eine etwas l~ngere H~iutungsintervali- 
dauer und eine etwas gr5f~ere individuelle Streubreite als sol&e, die bei Kurztag ge- 
halten werden. 

Interessanterweise unterscheiden sich die bei verschiedenen Lichtbedingungen ge- 
haltenen Tiere auch in ihrem Gr6t~enzuwachs voneinander, und zwar stets in der 
Weise, daft die Tiere mit dem 1,ingeren Hiiutungsintervall den klelneren GrSflenzu- 
wachs erfahren. W~ihrend die bei Dauerlicht gehaltenen Tiere nur durchschnittlich 
26 °/0 an linearer GrSt~e bei der H~iutung zunehmen, liegt der Gr6genzuwachs bei den 
Normal- und den Langtagtieren bei 28 °/0 und bei den unter Kurztagsbedingungen 
gehakenen Tieren bei 30 %. Diese Unterschiede sind statistisch signifikant. 

Nach diesen Befunden ist der Kurztag die optimale Lichtbedingung ftir die Ent- 
wicklung der Strandkrabbe. Diese Tiere weisen den schnellsten H~iutungsrhythmus, 
den st~irksten Gr6t~enzuwachs und die geringste individuelle Streuung auf. Deshalb 
wurden in den weiteren Versuchen, wenn nicht anders erw~hnt, die Tiere stets unter 
Kurztagsbedingungen gehalten. 

Auch die E r n ~i h r u n g beeinflui~t wie die bisher besprochenen abiotischen 
Faktoren die Hiiutungsintervalldauer erheblich, den Gr51~enzuwachs bei jeder H~u- 
rung aber nut geringftigig. Versuchstiere, welche t~iglich nur die halbe Nahrungsmenge 
erhielten, die sie normalerweise aufnehmen kSnnen, hiiuten sich in wesentlich grSfieren 
Zeitintervallen als roll ern~ihrte Tiere. So hiiuten sich z. B. 15 mm breite Tiere, die nut 
mit der halben normalen Nahrungsmenge ern~ihrt wurden, bei 300 C erst nach durch- 
schnittlich 28 Tagen, die gleich grotten roll ern~ihrten Tiere dagegen schon nach 17 Ta- 
gen. Der lineare GrSi~enzuwachs vermindert sich aber nut yon 28 % auf 25 %. 

Dieses Ergebnis best~rkt die Annahme, daf~ die Tiere sich immer erst dann h~iu- 
ten kSnnen, wenn vor der H~iutung ein bestimmter Wachstumsbetrag erreicht women 
ist, der eine bestimmte Gr6genzunahme bei der H~iutung erlaubt. Da die Tiere zu 
diesem Wachstum eine bestimmte Nahrungsmenge aufnehmen miissen, ist es nattirlich, 
dat~ weniger gut ern~hrte Tiere diesen Betrag entsprechend sp~iter erreichen. 

Dieser Hypothese entspri&t, dai~ sich die Tiere bei v5iligem Nahrungsentzug 
tiberhaupt nicht h~iuten. Bei 200 C Zuchttemperatur sterben die Tiere durchschnittlich 
32 Tage nach Beginn des Nahrungsentzuges. 

Wenn die Krebse mit Artgenossen auf einem engen Raum, im vorliegenden Fall 
in einem Zuchtbeh~lter zusammengehalten werden, so beeinflussen die Partner gegen- 
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seitig ihren H{iutungsrhythmus je nach ihrer Gr/51~e verschieden. Werden zwei Tiere in 
einem Zuchtbeh~ilter zusammengesetzt, yon denen das eine wesentlich grSf~er als das 
andere ist, so h~iutet sich das gr~Si~ere Tier mit normalen H~iutungsintervallen. Das klei- 
nere Tier zeigt dagegen einen deutlich verz6gerten H~iutungsrhythmus. H~iutet sich 
dann das kleinere Tier schlietglich, so wird es in sehr vielen F~itlen yon dem gr~5t~eren 
Partner angefallen, da die Krebse auch unter optimalen Ern~ihrungsbedingungen zum 
Kannibalismus neigen. Sie kSnnen abet offenbar den Artgenossen nur dann anfallen, 
wenn clieser nach der H~iutung v~511ig welch und damit schutz- und wehrlos ist. Auch 
der Gr~5tgenzuwachs der kleinen Partner ist mit 22 °/0-23 % signifikant kleiner, als 
derjenige entsprechender Kontrolltiere, bei denen er 28 °/0 betr~igt. 

Niemals konnte beobachtet werden, dal~ ein gr6t~eres Tier yon einem kleineren 
Artgenossen bei der t-{itutung angefallen wird. Fiir den gr~Sgeren Partner ist es often- 
sichtlich nicht gef~ihrlich, sich in Anwesenheit kleinerer Artgenossen zu h~iuten. 

Werden zwei gteich grot~e Tiere zusammengehatten, so tritt nur gelegentlich eine 
VerzSgerung auf. Dem entspricht es, dab fiir diese Tiere die Gefahr, vom Partner an- 
gefallen zu werden, wesenttich geringer ist. Der Einflut~ der Artgenossen auf den Ein- 
tritt der H~iutung entspricht also der tats~ichlichen Gefiihrdung. 

Der GNJigenzuwachs bei den Hiiutungen yon gemeinsam gehaltenen gleich grof~en 
Tieren unterscheidet sich nicht yon demjenigen isoliert gehaltener Tiere. Der Gr~Sflen- 
zuwachs gr/5tgerer Partner liegt merkwiirdigerweise sogar fiber der durchschnittlichen 
GrSgenzunahme isoliert gehaltener Tiere. 

Ein deutlicher Effekt der Artgenossen auf den H~iutungsrhythmus ist also nur bei 
den jeweils kleineren Tieren zu finden. Um festzustellen, auf welche Weise die Krebse 
einander wahrnehmen und ihre gegenseitige Gr~5t~e absch~itzen, wurden kleine und 
groge Tiere zusammen bei vSlliger Dunkelheit gehalten. Auch hier war in den meisten 
F~illen die H~iutung der kleineren Tiere verz/Sgert. In einem anderen Experiment wur- 
den die kleinen und groi~en Tiere zwar isoliert gehalten, aber ihre benachbarten 
Zuchtbeh~ilter batten Glaswiinde, und die Tiere konnten sich sehen. Auch bei diesem 
Versuch zeigten einige der kteinen Tiere eine deutliche Hiiutungsverz/Sgerung. Von 41 
gemessenen H~iutungsintervallen waren neun statistisch signifikant 15_nger als diejeni- 
gender Tiere, die unter gleichen Bedingungen gehalten wurden, aber ihre Nachbarn 
nicht sehen konnten. Das bedeutet, dab fiir rund 25 °/0 der Tiere bereits der Anbli& 
eines gr~5tgeren Artgenossen geniigt, um ihre H~iutung zu verzSgern. 

W~ihrend bei den kleinen Krebsen, die ihre gr~igeren Partner nur sehen bzw. 
fiihlen k/Snnen, die H~iutungsausl6sung nicht regelm~igig verz/Sgert wird, ist dies regel- 
m~it~ig der Fall, wenn beide Faktoren zusammenwirken. Diese Experimente beweisen, 
dab Umweltfaktoren die Entwi&iung auf dem Wege iiber Sinneswahrnehmungen steu- 
ern MSnnen. 

Der Vertust mehrerer Gliedmagen beeinflul~t den H~iutungsrhythmus in mehr- 
facher Hinsicht. In ~bereinstimmung mit den Befunden yon BLiss (1954, 1956) an Ge- 
carcinus lateralis sind auch bei der Strandkrabbe die H~iutungsintervalle verkiirzt, 
wenn sie kurze Zeit nach der letzten H~iutung mehrere Beine verloren hat. Die Be- 
schleunigung der H~iutungen kommt abet nut zur Gettung, wenn die Tiere mehr als 
fiinf ihrer acht Schreitbeine verloren haben, also deutlich in ihrer Bewegungs£reiheit 
eingeschr~inkt sin& In unseren Experimenten wurden den Tieren sieben der acht 
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Schreitbeine amputiert. Diese Tiere werden im folgenden als ,beinlose" Tiere bezeich- 
net. Der Effekt besteht ni&t nut darin, dat~ si& die Tiere wesentlich s&neller h~iuten 
(vgl. Abb. 1), sondern au& darin, daft die Streuung der individuellen Hiiutungsdauer 
wesentli& geringer ist. Sie betr~igt nur no& 50 °/0 derjenigen yon Tieren, die alle Beine 
haben. 

Bei den bisher ges&ilderten Befunden nahmen die Tiere nach einem kilrzeren H~iu- 
tungsintervall st~irker an GdSf~e zu als entsprechende Tiere mit einem l~ingeren Hiiu- 
tungsintervall. Im Gegensatz dazu ist bei den beinlosen Tieren der Gr~ii~enzuwachs 
trotz der verkfirzten H~iutungsintervalle wesentli& geringer als bei den normalen 
Tieren. Der Zuwa&s betrug im Mittel nut 22 °/0. Man mug daher annehmen, dab die 
beinlosen Tiere si& ,vorzeitig" h~iuten, d. h. bevor sie das normalerweise zur Hiiutung 
erforderliche Wa&stum errei&t haben. Das hat fiir die Krebse den Vorteil, dag sie 
schneller ihre Bewegungsfreiheit wiedererlangen, da die Regenerate bei der H~iutung 
wieder funktionsf~ihig werden. 

Das Ergebnis zeigt, dag die Abh~ingigkeit der H~iutung vom erreichten Gr~it~en- 
zuwa&s, die si& in allen bisherigen Versu&sserien best~itigt hatte, nicht unter allen 
Umst~inden streng gilt. Offensi&tlich gibt es einen Mechanismus, der in bestimmten 
Notlagen eine H~iutung unabh~ingig vom Wachstumsstand ausl/Ssen kann. 

Da die verkiirzte H~iutungsintervalldauer und die geringe Streubreite fiir das Ar- 
beiten mit den Tieren yon wesentlichem Vorteil ist, wurden die stoffwe&selphysiolo- 
gis&en Untersu&ungen nut an ,beinlosen" Tieren durchgefiihrt. 

Die hormonale Steuerung der Hiiutung 

Das h~iutungshemmende Hormon 

Wie bereits erw~ihnt, wird der H~iutungsrhythmus der dekapoden Krebse often- 
bar yon zwei Hormonen bestimmt, dem h~iutungshemmenden Hormon und dem 
H~iutungshormon. Das h~iutungshemmende Hormon wird in dem sogenannten X- 
Organ-Sinusdriisen-Komplex gebildet, der bei Carcinus maenas wie bei den meisten 
anderen Augenstiele tragenden Krebsen in den Augenstielen liegt. Na& allgemeiner 
Ansi&t besteht die Aufgabe des h~iutungshemmenden Hormones vor allem darin, die 
Produktion yon H~iutungshormon zu verhindern. 

Wie eben gezeigt wurde, beeinflussen mehrere Auf~enfaktoren den H~iutungs- 
rhythmus yon Carcinus maenas, die wenigstens zum Teil durch spezifische Sinnesor- 
gane wahrgenommen werden und damit iiber das Zentralnervensystem wirken. Dieses 
beeinflugt wiederum die T~itigkeit des Hormonsystems. In wel&er Weise das ges&ehen 
k6nnte, dariiber geben Ausschaltungsexperimente einen gewissen AufschlufL Der Si- 
nusdriisen-X-Organ-Komplex und damit das hiiutungshemmende Hormon wird dutch 
Abs&neiden der Augenstiele ausgeschaltet (AD~LUNC 1964). Die Operation hat zur 
Folge, dag alle Krebse si& vNlig unabh~ngig yon ihrer Gr6ge in gleichen Abst~inden 
h~iuten. Dies beweist, dat~ der Einflug der K~Srpergdit~e auf die H~iutungsintervall- 
dauer vom Zentralnervensystem iiber die Abgabe des h~iutungshemmenden Hormones 
gesteuert wird. Sie ist also eine spezifische Folge eines komplizierten zentralnerv6sen 
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Mechanismus und keineswegs eine rein mechanische Folge irgendwelcher Materialan- 
reicherung. 

In bezug auf den GrSi~enzuwachs bei der H~iutung kommt es zu einem Neben- 
effekt der Operation, bei der auch ein den Wasserhaushalt regulierendes Hormon 
ausgeschaltet wird. Das Fehlen dieses Hormones fiihrt dazu, daf~ die Krebse bei 
der H~utung ~ibermiii~ig Wasser aufnehmen und ihren frisch geh~iuteten wei- 
chen K~Srper anormal stark aufbI~ihen, so dat~ ein Zuwachs yon 40% erreicht wird. 
Nut der Einfluf~ der Temperatur wird dutch die Ausschaltung des hiiutungsllemmen- 
den Hormones nicht aufgehoben. Zwar h~iuten sich jetzt alle Tiere unabhiingig yon 
ihrer KSrpergr/513e bei gleicher Temperatur gleich schnell, aber die Verlangsamung des 
Hiiutungsrhythmus durch eine niedrigere Temperatur ist genauso vorhanden wie bei 
nicht operierten Tieren. Dies best~itigt die Annahme, daf~ die Temperatur nicht die 
Hiiutungsausl/Ssung speziell beeinflul~t, sondern auf den ganzen Stoffwechsel und da- 
mit auch auf die H~iutungsintervalldauer wirkt. 

Die Annahme, dat~ bei den normalen Tieren immer erst ein bestimmter Wachs- 
tumsbetrag erreicht sein mug, bevor sich die Tiere h~uten k~Snnen, wird durch den 
Hungerversuch auch bei augenstiellosen Tieren best~tigt. Bei den normalen Tieren ver- 
l~ingert sich, wie erw~ihnt, die H~,iutungsintervalldauer bei geringerer Ern~ihrung be- 
tr~ichtlich. Dafiir wird immer der gleiche Gr6t~enzuwachs bei der H~utung erreicht. Die 
augenstiellosen Tiere hiiuten sich dagegen, wenn sie t~iglich nur die halbe optimale 
Futtermenge erhalten, in ann~ihernd der gleichen Zeit wie die roll ern~hrten Tiere. Da- 
fiir ist ihr Gr~Sf~enzuwachs um fund 22 % geringer als derjenige der voll ern~ihrten 
Vergleichstiere. In diesem Fall bleibt also die H~iutungsintervalldauer konstant und 
der GrSf~enzuwachs bei der H:,iutung wird geringer. 

Wie bei dem Gliedmaf~enverlust - n u r  in noch viel ausgepr~igterem Maf~e - 
wird bei den augenstiellosen Tieren deutlich, dab sie sich nicht unter allen Umst:,inden 
h~iuten miissen, wenn ein bestimmter Wachstumsbetrag erreicht ist. Daraus geht aber- 
reals hervor, dai~ bei den normalen Tieren die H~iutungsausl~Ssung durch das Wachs- 
turn keine mechanische Folge, sondern eine komplizierte Regulationsteistung des Zen- 
tralnervensystems ist. 

Das H~iutungshormon 

Die Untersuchungen von ECHALIER (1954, I956b) an Carcinus  maenas  haben 
gezeigt, dai~ die eigentliche Hiiutung durch das Hormon der Y-Organe ausgel~Sst wird. 
Die Y-Organe haben keine Innervierung und werden nur yon einem kleinen Nerv 
tangiert, dessen Durchschneidung keinen Einflut3 auf die Ausl~Jsung yon Hiiutungen 
hat. Dies spricht dafiir, dat~ die Hormonproduktion im Y-Organ hormonelt gesteuert 
wird. Nimmt man den Strandkrabben die Y-Organe heraus, bevor eine neue H~iutung 
eingeleitet worden ist, so h~iuten sich die Tiere nicht mehr. Dieser H~utungsstopp kann 
abet aufgehoben werden, wenn man den Tieren Y-Organe aus anderen Tieren implan- 
tiert (EcHALI~R 1955). 

Solche Tiere, bei denen die Y-Organe erst nach der Ausl~Ssung einer H~iutung 
entnommen werden, fiihren die bereits eingeleitete H~iutung zu Ende, h~iuten sich 
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dann aber ni&t wieder. Diese Versuche beweisen, dag die Y-Organe die H~iutungs- 
driisen yon Carcinus  maenas  sin& 

Neuerdings gelang es, das H~iutungshormon aus Carcinus  maenas  zu isolieren 
(ADELUNO 1967). In seiner Aktivit~it stimmt es mit dem einzigen bisher aus Krebsen 
isotierten und in seiner Struktur aufgekl~irten H~iutungshormon Crustecdyson iiberein 
(KARLSON i956a, HAM~SHmE & HORN 1966). Die isolierten Substanzmengen rei&ten 
fiir eine chemis&e Identifizierung nicht aus. Auf Grund der Ubereinstimmung in seiner 
Aktivit~it, LSslichkeit und seines Verhaltens bei der Extraktion ist es wahrscheinlich, 
dafg es si& bei der isolierten Substanz aus Carcinus  maenas  ebenfalls um Crustecdyson 
handelt. 

Aus den erw~ihnten Ex- und Implantationsexperimenten yon ECHALIF~ ergibt 
si& die Frage, ob das Hiiutungshormon nut einmaI zur AusI6sung der H~iutungen 
oder mehr£a& steuernd in den gesamten H~iutungsprozeg eingreit~. Um diese Frage 
zu kl~iren, haben wir versu&t, den Sekretionsrhythmus des H~iutungshormones w~ih- 
rend eines H~iutungsintervalles zu bestimmen. 

Die Stadien des H~iutungsintervaltes 

Um iiberhaupt Ver~inderungen w~ihrend eines H~iutungszyklus messen zu kgn- 
nen, mug man stets die gleichen Stadien des Hiiutungsintervalles erfassen k/innen. Es 
muff daher ein Einteilungsprinzip geschaffen werden, um das H~iutungsintervall in 
m/Sgli&st viele morphologisch und physiologis& gut voneinander unters&eidbare Sta- 
dien einzuteilen. Allerdings zeigen gerade die brachyuren Krebse normalerweise nur 
wenige morphologis&e Veriinderungen wiihrend eines H~iutungsintervalles. Deshalb 
konnte die Stadieneinteilung, die DRACH (1939) vorwiegend auf Grund einer Be- 
schreibung der morphologis&en Ver~inderungen der H~iutungsintervalle verschiedener 
dekapoder Krebse aufstellte, nicht verwendet werden. Wesentli& fiir die physiologi- 
schen Untersuchungen ist, nicht nur den morphologischen Zustand der Tiere, sondern 
auch die Zeit, die ein Krebs fiir die verschiedenen Phasen eines H~iutungsintervalles 
benStigt, zu berii&si&tigen. Es ist lei&t einzusehen, daf~ Tiere, die filr ein bestimm- 
tes Stadium die doppelte Zeit wie gleich grot~e Artgenossen ben6tigen, si& physiolo- 
gisch yon diesen unterscheiden miissen. 

Wir haben deshalb far die H~.utungsintervalle yon Carcinus  maenas  ein neues 
Einteilungsschema aufgestellt. Dies berii&sichtigt sowohl die bereits beschriebenen 
morphologis&en Ver~inderungen des Panzers als au& die Dauer des H~iutungsinter- 
valtes und den Entwi&lungszustand der Regenerate, der sich besonders gut fiir eine 
Stadieneinteilung eignet. Als weitere Einteilungskriterien werden die Wasseraufnahme 
der Tiere vor der H~iutung und augerdem die Einstellung und der Wiederbeginn der 
Nahrungsaufnahme herangezogen. Um die H~iutungsintervalldauer m~iglichst gut ¥or- 
hersagen zu k6nnen, wurden far die folgenden Versu&e, wie bereits erw~ihnt, nur 
,,beinlose" Tiere verwendet. 

Das H~iutungsintervatl wurde zun~ichst in zehn Stadien glei&er Dauer eingeteilt. 
Diese Stadien wurden mit r~Smis&en Zahlen bezel&net. Die Verwendung der anderen 
eben erwiihnten Kriterien hat abet zu einer Verschiebung der Stadien und einer Un- 
terteilung in Unterstadien, die mit Indexbu&staben bezeichnet werden, gefiihrt. Auf 
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Tabelle 1 

des H~iutungsintervalls yon Carcinus maenas in 21 Stadien 
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- -  - -  vgllig weich + + - -  

Ia A1 0,5 0,5 - -  pergamentartig + - -  

Ib A2 1,0 2,0 - -  - -  iiberall biegsam - -  - -  
IIa Bl+2 2,0 5,0 - -  Carapax dorsal - -  (+ )  
IIb C1 4,0 8,0 stellenweise 

- -  - -  biegsam 
- -  - -  Carapax fest - -  + 

IIIa  C2 4,0 12,0 - -  Carapax lest - -  + + 
IIIb C3 7,0 19,0 - -  und verdickt 

C4 f~illt bei ,beinlosen" Tieren aus 
- -  - -  Carapax fest - -  -t- + 

IIIc Do? 3,0 22,0 und verdi&t 

IVa Do? 1,5 23,0 0,5 farblos Carapax lest - -  + + 
und verdi&t 

IVb 5,0 29,0 2 farblos Carapax lest - -  + + 
und verdickt 

Va 5,0 34,0 3 farblos Carapax lest - -  + + 
und verdi&t 

Vb 5,0 39,0 4 farblos Carapax fest - -  + + 
und verdickt 

Via 5,0 44,0 12 farblos Carapax lest - -  + + 
und verdickt 

VIb 7,0 51,0 25 farblos Carapax lest - -  + + 
und verdickt 

VII  1 t,0 63,0 28 farblos Carapax lest - -  + + 
und verdi&t 

VIII  D1 7,0 68,0 53 farblos Carapax lest - -  + +  
und verdi&t 

IXa D2 6,0 73,0 85 hellgriin Carapax lest - -  + +  
und verdickt 

IXb bis 12,0 85,0 91 griin Resorption - -  + 
IXc D3 5,0 90,0 96 dunkelgrtin Resorption (+ )  

bis schwarz 
Xa 4,0 94,0 100 gelbbraun Resorption - -  - -  
Xb 3,0 100 gelbbraun Pleuraln~ihte + - -  

springen auf 
D4 97,0 

Xc 2,0 100 gelbbraun Pteuraln~ihte + + - -  
klaffen 

diese Weise w a r  es mSglich, das gesamte H~iutungsintervalI  in 21 gut unterscheidbare 

Stadien einzuteilen. Die  Stadien und ihre Merkmale  sind in Tabelte  1 zusammenge-  

stelh. Zum Vergleich sind auch die Stadien yon DI~ACH (1939) an den entsprechenden 
Abschnitten des H~iutungsintervalles angefiihrt .  
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Der H~iutungshormontiter w~ihrend eines H~iutungsintervalles 

Mit Hilfe der beschriebenen Extraktions- und Testmethoden wurde das H~iu- 
tungshormon in den verschiedenen Stadien quantitativ bestimmt (ADELUNG 196%, b). 
Das Ergebnis ist in Tabelle 2 und Abbildung 2 dargestellt. Sie lassen starke Ver~nde- 
rungen im H~iutungshormongehalt w~ihrend eines Zwischenh~iutungsintervalles erken- 
nen. Aus der Tabelle ersieht man, daf~ die Genauigkeit der Hormonbestimmung in den 

Tabelle 2 

Der H~iutungshormongehalt yon Carcinus maenas w~ihrend eines H~.utungsintervalls 

H~iutungshormon Mittlerer Fehler Zahl der 
Stadium (ng/g Frischgewicht) + Einzelbestimmungen 

Ia 12,1 3,1 13 
IIa 24,0 12,2 11 

b 16,1 4,9 13 
IIIa 15,8 7,0 10 

b 14,6 5,6 10 
c 4,9 1,5 14 

IVa 31,0 10,4 t4 
b 8,4 3,3 10 

V~ 18,3 5,0 11 
b 23,5 7,2 11 

Via 27,5 6,2 11 
b 40,4 18,8 t2 

VII 35,1 9,8 14 
VIII 79,3 16,2 11 

IXa 63,3 14,5 12 
b 29,2 8,7 15 

Xa 85,0 21,3 11 
b 71,0 5,2 16 
b-c 109,9 41,6 12 
c 30,8 5,5 22 

verschiedenen Stadien sehr unterschiedlich ist. Letzteres ist nicht auf die Methodik zu- 
rtickzufiihren, da der methodische Fehler bei der Extraktion und quantitativen Hor-  
monbestimmung relativ klein und in allen F,illen glei& ist (AD~LUNG 1969b). Viel- 
mehr muff die erhebtiche Streuung als ein Zeichen daftir gewertet werden, dat~ der 
Hormonspiegel in den betreffenden Stadien si& sehr rasch ver~indert, so daig bei den 
einzelnen Individuen unterschiedliche Konzentrationen erfaf~t wurden. Fast w~ihrend 
des gesamten Hiiutungszyklus ist in den Tieren Hiiutungshormon zu finden. Dies ist 
verstiindlich, weil es sich bei den Versu&stieren um beinlose Tiere handelt, die zwi- 
schen den einzelnen H~iutungszyklen keine h~utungsinaktive Pause (Anecdysis) elnle- 
gen. 

Ausgepr~igte und statistisch signifikante Maxima errei&t der H~iutungshormonge- 
halt w~ihrend der Stadien IVa, VII I  und IXa bis Xc und ein weniger gut ausgepr~ig- 
tes, nicht signifikantes Maximum im Stadium IIa. In den Stadien IIIc  und Vb findet 
man praktisch kein Hormon. 

Wie aus Abbildung 2 hervorgeht, f~illt der Hormonspiegel bereits wiihrend der 
H~,iutung yon seinem hSchsten Stand steil ab und bleibt unmktelbar nach der H~utung 
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w~hrencl der Nachh~iutungsprozesse auf elnem wesentlich nieclrigerem Niveau stehen. 
MSglicherweise steigt er w~hrend dieser Zeit sogar wieder etwas an. Dieser Anstieg ist 
nicht signifikant. Er wird deutlicher, wenn man den Verdiinnungseffekt berli&si&tigt, 
den die H~imolymphe und die gesamten Gewebe des Tieres bei der H~iutung dur& das 
aufgenommene Seewasser erfahren. In diese Zeit f~llt vor allem die H~rtung der Ku- 
tikula, die auf der Bildung neuer Chitinschi&ten und der Einlagerung yon Proteinen 
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Abb. 2: Der Hiiutungshormontiter w~ihrend eines H~iutungsintervalls yon Carcinus maenas. 
Jeder Punkt stellt den Mittelwert yon mlndestens 10 Einzelwerten dar. (Weitere Einzelheiten 

vgL Tab. 2. Ver~ndert nach AD~LUNG 1970) 

und yon grSfleren Mengen Calciumkarbonat beruht. Mit der Beendigung dieser Pro- 
zesse f~itlt der Hormonspiegel praktisch auf Null ab. Er steigt dann bei unseren Ver- 
suchstieren im Stadium IVa kurzfristig an, um ebenso schnell wieder abzufallen. W~ih- 
rend dieser Zeit beginnen die Regenerate auszukeimen. Ob diese Hormonausschiittung 
am Ende des einen oder am Beginn des folgenden H~iutungszyklus liegt, kann noch 
nicht entschieden werden. Dana& steigt der Hormonspiegel zun~i&st kontinuierlich 
und dann rasch bis zu einem Maximum im Stadium VIII an. 
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W~ihrend dieser Zeit wachsen die Regenerate heran. Im Stadium VIII erreichen 
sie etwa 80 % ihrer Endgr6ge. Von da an beginnen sich die Regenerate zu pigmentie- 
ren und werden nut no& langsam grSi~er. Unmittelbar nach dem Stadium VIII liegt, 
wie unsere histologischen Untersuchungen ergeben haben (ADELUNG 1969b), der h~iu- 
tungsphysiologisch besonders wichtige Vorgang der Apolyse: die alte Kutikula 15st 
sich yon der Epidermis ab, und die Epidermis beginnt eine neue Kutikula auszuschei- 
den. In den folgenden Stadien, die vor allem dutch die Auspigmentierung der Rege- 
nerate gekennzeichnet sind, f~illt der Hormonspiegel wieder etwas ab, um dann plgtz- 
lich w~ihrend der Stadien IXc bis Xb steil auf seinen hSchsten Weft anzusteigen. Die- 
ses Stadium ist ~/ugerlich am deutlichsten an dem FarbwechseI der H~imolymphe 
na& gelb-rot zu erkennen. Dieser Farbwe&sel kann als Ausdru& intensiver stoffwe&- 
selphysiologischer Ver~inderungen gewertet werden. 

S t o f f w e c h s e l p h y s i o l o g i s c h e  V e r ~ i n d e r u n g e n  w~ihrend  e ines  
H ~ i u t u n g s i n t e r v a l l e s  

Zahlreiche Befunde haben bereits gezeigt (DI~ACH 1939, WATERMAN 1960, AN- 
DREWS 1967), dat~ im Zusammenhang mit den H~iutungen tiefgreifende Veriinderun- 
gen im Eiweig-, Lipoid-, Kohlenhydrat- und Mineralstoffwechsel stattfinden. Atler- 
dings sind diese Untersuchungen in den meisten F~illen nur an Tieren durchgefiihrt 
worden, deren hiiutnngsphysiologischer Zustand nicht exakt definiert war und of L 
auch an verschiedenen, nur s&wer miteinander vergleichbaren Tieren. Im folgenden 
sollen &her verschiedene Stoffwechselparameter erfaf~t, ihre allgemeine Bedeutung im 
Zusammenhang mit der H~iutung gepriiflc und untersucht werden, ob ein Zusammen- 
hang zwis&en den Stoffwechselver~inderungen und dem H~utungshormon besteht. 
Diese Untersuchungen wurden vorerst auf die H~imolymphe und die Kutikula be- 
schr~inkt. Da die H~imolymphe der Krebse vor allem als Transportmedium fiir die 
Stoffwechselprodukte zwischen den verschiedenen Organen dient, dtirflcen hier am ehe- 
sten Stoffwechselver~inderungen, die irgendwo im Tier ablaufen, dutch entsprechende 
Ver~inderung des Blutspiegels erfat~t werden. 

Das Trockengewicht 

Um absolute Aussagen fiber die Menge der verschiedenen Stoffwechselprodukte 
im Gewebe und der H~imolymphe zu erm6glichen, miissen das Tro&engewicht und 
das Fris&gewicht der Tiere miteinander verglichen werden. 

Insgesamt wurden die Tro&engewichte yon 125 Krebsen aus verschiedenen Sta- 
dien bestimmt. Um die vers&ieden grot~en und damit verschieden schweren Tiere mit- 
einander verglei&en zu kSnnen, wurde das Tro&engewicht auf das Fris&gewicht der 
Tiere bezogen. 

Das Ergebnis ist in Abbildung 3 dargestellt. Wie man daraus ersieht, betr~igt das 
Tro&engewicht der Tiere unmittelbar nach der H~iutung nur 12-13 °/0 des Frisch- 
gewichtes. Es nimmt dann rasch zu. Das h~ngt offenbar mit der Bildung der neuen En- 
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dokutikula zusammen, die, wenn sie roll ausgebildet ist, ungefghr 90 % der Gesamt- 
kutikula ausmacht. Im Stadium IVa ist dann ein gewisser Abschlul3 in der Gewichts- 
zunahme errei&t. Die Tiere nehmen dana& nur noch geringftigig an Gewicht bis zum 
Stadium Xb zu. Diese geringe Gewichtszunahme kSnnte einmal daher riihren, dai~ 
die Tiere Reservematerial speichern und zum anderen daher, dal3 die Regenerate her- 
anwachsen und neues Gewebe gebildet wird. Nach dem Stadium Xb nimmt das Trok- 
kengewicht im Verh~iltnis zum Frischgewicht im Stadium Xc wieder ab. Dies beruht 

% Frischgewicht 
H ~ u t u n g  

~0 

35 

30 

25 

20 

15 

10 

5 

, I i ,, i i i 

'b c Xa 
Stadien des Hautungsintervalles 

H a u t u n g  

, 

, i l l  

b c  

Abb. 3: Das Tro&engewicht yon Carcinus maenas w~ihrend eines Hiiutungsintervalls. Die 
Punkte stellen Mittelwerte und Einzelwerte dar. (Weitere Angaben vgl. Tab. 3) 

darauf, daf~ die Tiere bereits im Stadium Xc Seewasser in sich aufnehmen und dadurch 
die FRissigkeitsmenge im K6rper vergrSl~ern, w~ihrend die Masse der festen Substanz 
unver~indert bleibt. Nach der H~utung haben die Tiere, obwohI sie volumenm~ii~ig 
wesentlich grS13er als vorher sind, gewichtsm~if~ig durch den Verlust des alten Panzers 
erheblich abgenommen. Die Gewichtszunahme im Stadium IIa, also nach der H~u- 
tung, ist umgekehrt wie die Gewichtsabnahme im Stadium Xc vor der H~iutung zu er- 
kl~iren. Obwohl die Tiere no& keine Nahrung zu sich nehmen, nimmt die feste Sub- 
stanz im Verh~imis zum Frischgewicht zu. W~ihrend sich die Gewichtszunahme zu 
einem kleinen Teil durch die Mineralisierung der Kutikula erkl~iren l~if~t, handelt es sich 
zum grSf~eren Teil wohl um einen S&eineffekt. Dieser kommt dadurch zustande, daf~ 
die Tiere mit zunehmender H~irtung der Kutikula einen Teil des aufgenommenen Was- 
sers wieder na& aut~en abgeben. Eine echte Tro&engewichtszunahme dLirSe erst mit 
dem Beginn der Nahrungsaufnahme am Ende des Stadiums IIb einsetzen. 
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W~ihrend eines H{iutungsintervalles ver~indert sich also das Tro&engewi&t der 
Tiere erheblich. Dies beruht vor allem auf zwei Dingen: Einmal wird bei der H~iutung 
der gesamte schwere Panzer der Tiere abgeworfen, der fund 70 0/0 des Tro&engewich- 
tes ausma&t. Zum anderen nehmen die Tiere unmittelbar ha& der H~iutung erheb- 
liche Mengen Wasser in si& auf, so dab das Tro&engewi&t bezogen auf das Frisch- 
gewicht der Tiere ha& der H~iutung no& welter absinkt. Erst nach und nach wird 
dutch Einlagerung yon Mineralien und Bitdung neuer Chitinschichten die neue Kutiku- 
ia verst~rkt und dur& Gewebewachstum das bei der H~utung aufgenommene Was- 
set ha& und ha& verdr~ingt. Die Folge ist eine st~indige Zunahme des Tro&engewi&- 
tes. 

Der Eiweifl- und Rest-Stickstof/gehalt der H2irnolymphe 

Einige Untersuchungen an Krebsen und Insekten (SEKEr`IS ~X~ KARLSON 1964, 
KELLEr. & Am:LUNG 1970) ma&en es wahrs&eintich, dag eine der ersten Wirkungen 
des H~iutungshormons in der Stimulierung der Proteinsynthese besteht. Wir haben 
deshalb in allen Stadien den Rest-N-Gehalt und den Proteingehalt der H{imolymphe 
mit den bes&riebenen Methoden bestimmt. Das Ergebnis ist in Abbildung 4 darge- 
stellt. Daraus geht hervor, dat~ sich der Rest-N-Gehalt und der Proteingehalt w~ihrend 
eines H~iutungsintervalles in glei&er Weise ver~indern' Unmittelbar nach der H{iutung 
sind sowohl der Rest-N-Gehalt als au& der Proteingehalt relativ gering. W~ihrend der 
Rest-N-Gehalt ha& der H~iutung im Stadium IIa kurzfristig ansteigt, bleibt der 
Proteingehalt noch niedrig. Er erreicht seinen niedrigsten Stand im Stadium IIIb. Von 
da ab steigt der Proteinspiegel und etwas sp~iter auch der Rest-N-Spiegel an. Der steile 
Abfall beider Parameter w~hrend der H~iutung bis zum Stadium Ia erkl{irt si& zum 
grogen Tell aus dem Verdiinnungseffekt der H~imolymphe durch das aufgenommene 
Seewasser. Der geringe, abet signifikante Abfall im Stadium IIIb bzw. fiir Rest-N im 
Stadium IIIc ist nicht auf diese Weise zu erkl~iren. 

Im Stadium Vb errei&t der Proteinspiegel voriibergehend ein Maximum und der 
Rest-N-Spiegel im Stadium VIb. Diesen Maxima folgt in beiden F~illen ein kurzfristi- 
ger Abfall. Darauf folgt ein neues Maximum w{ihrend des Stadiums VIII-Xa, also 
zum Zeitpunkt der Apolyse. Diese S&wankungen fallen in den Abs&nitt geringer 
~iuflerer Ver~inderungen zwischen den Hiiutungen. W~ihrend der Hauptpigmentie- 
rungsphase im Stadium IXb fallen der Proteinspiegel und der Rest-N-Spiegel wieder 
ab und errei&en schliet~lich im Stadium Xc, also wenn bereits die eigentli&e H~iutung 
eingesetzt hat, ihr grggtes Maximum. Wie schon erw~ihnt, f~illt dann w~ihrend der 
H~iutung der Proteinspiegel auf nahezu die H~ilPce seines Maximalwertes ab. Dies 
entspricht der tats~chli& festgestellten Verdiinnung der H~imolymphe um 100 0/0. 

Interessant ist der weitgehend de&ungsgleiche Verlauf des Protein- und Rest-N- 
Spiegels. Er beruht wahrs&einli& darauf, daf~ der grSf~te Tell des Rest-N, also des 
ni&t proteingebundenen Stickstoffes, yon den Aminos~iuren herriihrt. Eine Untersu- 
&ung yon DEI-AONA'~ (1934) an Krebsen, die si& allerdings in der Anecdysis befan- 
den, ergab, dat~ 32 °/0 des Rest-N auf freie Aminos~iuren entf~illt. Ein anderer grot~er 
Tell des Rest-N diirf~e yon dem Chitinbaustein n-Acetyl-Glucosamin herriihren. 

In den Stadien IVa, Via, b und Xc ist der mittIere Fehler in der Proteinbestim- 
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mung mit 13 0/0-24 % tiberdurchschnittlich hoch. Da der methodische Fehler der Be- 
stimmungsmethode abet nut 3 % betr~igt, und in den iibrigen Stadien die Abwei- 
&ungen relativ gering sind, mug man annehmen, datg diese starke Streuung auf rasche 
Ver:,inderungen im Proteingehalt der H~imolymphe in den betreffenden Stadien zu- 
rii&zuftihren ist. Bei einem Vergleich des Protein- und des Rest-N-Spiegels der Hit- 
molymphe mit dem Ecdysontiter der Tiere w~/hrend eines H~iutungsintervalles ergibt 
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Abb. 4: Der Protein- und Rest-Sti&stoffgehalt in der H~imolymphe yon Carcinus maenas 
w~ihrend eines H{iutungsintervalIs. Jeder Punkt stellt den Mittelwert yon mindestens 10 Einzel- 

bestimmungen dar. (Weitere Angaben vgl. Tab. 4) 

sich eine Obereinstimmung im Verlauf der drei Kurven. Dieser Befund unterstiitzt die 
Annahme, daft zwischen dem Ecdyson und der Proteinsynthese, zu der ein hoher 
Aminos~durespiegei die ¥oraussetzung ist, ein direkter und prim~irer Zusammenhang 
besteht. 

Der  Glucosegehal t  der Ha imo lymphe  

Nach Untersuchungen yon SCHEER & SC~Em~ 1954 dient der Glucosegehalt der 
Hiimolymphe nur in geringem Mal~e dem oxidativen Stoffwechsel. Die Autoren neh- 
men an, dai~ er vor allen Dingen als Transportform des in der Mitteldarmdrtise ge- 
speicherten Glycogens zu den verschiedenen Organen aufzmCassen ist. Dem wider- 
spricht allerdings, dag bei hungernden Strandkrabben der Blutzuckerspiegel yon 
140-260 mg/1 nach 30 Std. auf 50-80 rag/1 und nach acht Tagen auf nur 10-100 mg/1 
abgesunken ist (EI~MAKOV 1935, K~RCH 1929, STOTT 1932). 
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Zwar ist bekannt, daf~ der Glucosespiegel unmittelbar vor einer H~iutung an- 
steigt, aber eingehendere Messungen sind meines Wissens bisher noch nicht durchge- 
f[ihrt worden. Unsere Bestimmungen tiber den Glucosegehalt sind in Abbildung 5 dar- 
gestellt. Bereits auf den ersten Blick erkennt man, dat~ er im Verlauf des H~utungsin- 
tervalles erheblich schwankt. Auch innerhalb der einzelnen Stadien streuen die Werte 
erheblich. Bei genauerer Betrachtung erkennt man, dai~ sich in jeder Mei~reihe Werte 
yon verschiedenen Gr6t3enklassen unterscheiden lassen. In einer solchen GriSl3enklasse 
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Abb. 5: Der Glucosegehalt der H~imolymphe yon C a r c i n u s  rnaenas w~.hrend elnes H~iutungs- 
intervalls. Die Punkte stellen die Mittelwerte yon 3-20 Einzelbestimmungen dar. Der mittlere 

Fehler weicht um 8-20 °/0 yon dern Mittelwert ab (vgl. Tab. 5) 

ist die Streuung der Werte nur relativ gering. Da der methodische Fehler bei der an- 
gewendeten Bestinmaungsmethode maximal zu einer Abweichung yon 9 °/0 ftihrt, k~Sn- 
hen die Streuungen nicht darauf zurtickgefiihrt werden. Vielmehr m/issen hierftir in- 
dividuelle Schwankungen - oder wahrscheinlicher - schnelle Stoffwechselver~inde- 
rungen verantwortllch gemacht werden. Fiir letzteres sprlcht auch, dab in einigen Sta- 
dien die Streuung nut gering, in anderen dagegen sehr grot3 ist. 

Wie man aus Abbildung 5 ersieht, steigt der Glucosespiegel nach der H~utung 
steil an und erreicht im Stadium IIb mit durchschnittlich 2,7 mMol/l sein grSt~tes 
Maximum. W{~hrend dieser Zeit findet, wie bereits erw~ihnt, die Bildung der Endo- 
kutikula statt (DI~ACH 1939, PASSANO 1960, DICBY 1966). Ftir die Bildung der Chitin- 
schichten mtissen yore Stoffwechsel grolge Mengen Glucose als Grundbaustein des 
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Chitins bereitgestellt werden. Daher ist ein hoher Glucosespiegel zu dieser Zeit inten- 
siver Chitinsynthese gut verst~ndlich. Dana& f~illt der Glucosespiegel wieder ab und 
erreicht im Stadium Vb sein Minimum. In diesem Stadium ist die Chitinsynthese iiber- 
all eingestellt (DIoBY 1966, 1967 und eigene unvergSffentlichte Befunde). Dann steigt 
der Glucosespiegel langsam an und erreicht im Stadium VIII-tXa, also zur Zeit der 
Apolyse, ein neues Maximum. Da die Apolyse auger dutch Abl6sen der alten Kuti- 
kula auch durch den Beginn der Sekretion der neuen Endokutikula gekennzeichnet ist, 
wird auch hier der hohe Glucosespiegel durch eine intensive Chitinsynthese verst~ind- 
lich. Darauf f~iltt der Glucosespiegel erneut ab und erreicht kurz vor der H~utung im 
Stadium Xb ein Minimum mit nur 1,0 mMol Glucose/1. Im Gegensatz zu dem Pro- 
teinspiegeI steigt aber der Glucosespiegel w~/hrend des H~iutungsprozesses steil an. 
Beriicksichtigt man auch hier den Verdiinnungseffekt in der H~imolymphe, so erh~ilt 
man pro Tier noch wesentlich hgShere Werte. Dieser Anstieg wird, wie erw~ihnt, auch 
nach der H~iutung noch einige Zeit fortgesetzt. 

Aus diesen Befunden ergibt sich, dat~ der Glucosespiegel in der H~imolymphe im- 
mer dann ein Maximum erreicht, wenn eine intensive Chitinsynthese stattfindet. 

Vergleicht man den Glucosespiegel mit dem Hormontiter w~ihrend eines H~iu- 
tmlgsintervalles, so lassen sich keinerlei l]bereinstimmungen im Kurvenverlauf fest- 
stellen. Es ist deshalb anzunehmen, daft kein direkter Zusammenhang zwischen dem 
H~iutungshormon und dem Glucosegehalt der H~imolymphe best&t, dal~ also die 
Kutikulabildung nicht zu den yon dem H~iutungshormon gesteuerten Prim~irprozessen 
geh~Srt. 

Die ionale Zusammensetzung der Hiirnolyrnphe 

Befunde verschiedener Autoren (vgl. WATERMAN 1960, ANDREWS 1967) zeigen, 
daI~ sich die Konzentration vers&iedener Ionen in der H~imolymphe im Laufe eines 
Zwischenh~iutungsintervatles ~indert. Da die anorganischen Ionen die wi&tigsten os- 
motisch wirksamen Substanzen der H~imolymphe sind, muf~ eine Konzentrations~in- 
derung eines Ions auch eine ~inderung im gesamten osmotischen Verhalten der H~i- 
molymphe he~orrufen, wenn sie nicht durch die Konzentrations~inderung eines an- 
deren Ions kompensiert wird. Daf~ solche Kompensierungen stattfinden, deuten die 
Arbeiten yon BROEItHUYSEN (1936) an. Er konnte zeigen, dai~ die H~imolymphe yon 
Carcinus rnaenas wie diejenige der mdsten marinen Tiere zu dem umgebenden See- 
wasser isotonisch ist. Carcinus maenas vermag dank einer leistungsf~ihigen Osmoregu- 
lation au& erhebliche Schwankungen im Salzgehalt (4 o/00 bis 40 ~/00) des Seewassers 
auszuhalten. Um alle Stoffwechselfunktionen aufrechtzuerhalten, mut~ man eine an- 
n~ihernd gleichm~iflige Zusammensetzung der Ionen in der H~/molymphe annehmen. 
Andererseits stellten BAUMBERaER & OLMSTEDT (1928) lest, dai~ bei den bra&yuren 
Krebsen der osmotische Wert der H~imolymphe unmittetbar vor der H~iutung an- 
steigt. Hierfiir kommen, wie bereits erw~ihnt, vor allem die anorganischen Ionen als 
verantwortliche Faktoren in Frage. 
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Natrium 

Natrium ist fiir die meisten marinen Tiere im Ii]berflug im Aut3enmedium vor- 
handen. Untersu&ungen yon ROB~RTSON (t949) haben ergeben, dag die Natrium- 
Ionen-Konzentration der H~imolymphe yon C a r c i n u s  rnaenas tiber derjenigen des 
Meerwassers liegt. Dieser Befund konnte yon uns nut teilweise best~itigt werden. Dies 
iiegt wohl daran, daf{ ROB~RTSON die Tiere ohne Rii&sicht auf ihren h~utungsphy- 
siologischen Zustand untersucht hat. Wiihrend in unseren Experimenten das Seewas- 
ser einen Natriumgehalt von 501 mMol/1 hat, schwankt die Natriumkonzentration 
in der H~imolymphe w~ihrend des Hiiutungsintervalles yon 440-540 mMol/l. Unsere 
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Abb. 6: Der Na+-Gehalt der H~imotymphe yon Carcinus maenas wihrend eines Hiutungs- 
intervalls. Die Punkte stellen Mittelwerte dar. (Streuung und Zahl der Einzelwerte vgl. Tab. 6) 

Megergebnisse sind in Abbildung 6 dargestellt. Die Megwerte in den einzelnen Stadien 
streuen erheblich. I)a der methodische Fehler bei der flammenphotometrischen Bestim- 
mung unter 1 %  liegt, ist fiir diese Streuung eine rasche Ver~inderung der Ionen-Kon- 
zentration in den Tieren, oder eine erhebliche individuelle Abweichung verantwort- 
lich zu machen. Wie aus Abbildung 6 hervorgeht, finder man im Verlauf des H~iu- 
tungsintervaltes nur zwei Maxima. Das eine, das auch statistisch gesichert ist, liegt im 
Stadium IIb nach der H~iutung. Dazwischen liegt ein deutlich ausgepKigtes Minimum 
wiihrend der Pigmentierungsphase im Stadium IXb. Auch dieses Minimum ist sta- 
tistisch signifikant° Nur w~ihrend der Maxima liegt die Natrium-Ionen-Konzentration 
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in der H~molymphe i~ber derjenigen des Seewassers. Abgesehen von diesen Ver~inde- 
rungen bleibt der Natriumspiegel w~hrend des ganzen H~iutungsintervalles ann~i- 
hernd konstant. 

Es ist zu vermuten, dab die ErhShung des Natriumspiegels kurz vorund kurz 
nach der H~iutung eine entsprechende ErhShung des osmotischen Wertes der H~imo- 
lymphe bedingt. Auf diese Frage soll nach der Untersuchung der anderen Ionen-Kon- 
zentrationen niiher eingegangen werden. 

Ein Vergleich der Kurven fiir den Natriumspiegel und fiir den H~iutungshormon- 
titer zeigt auf den ersten Bli&, dag keinerlei I[lbereinstimmung im Kurvenverlauf be- 
steht und somit auch nicht mit einem Zusammenhang zwischen dem H~iutungshor- 
mon und dem Natriumspiegel zu rechnen ist. 

Kalium 

Nach ROBERTSON (•957) liegt der Kalium-Gehalt der HS.molymphe yon Carc i -  

nus  rnaenas fiber demjenigen des Seewassers. Auch diese Angabe kann durch unsere 
Untersuchung nicht best~itigt werden. Das Ergebnis flammenphotometrischer Kalium- 
Bestimmungen ist in Abbildung 7 dargestellt. Wie man daraus ersieht, ver~indert sich 
der Kalium-Gehalt der H~imolymphe w~hrend eines H~iutungsintervalles praktisch 
nicht. Auch die Streuung ist sehr klein. Der Kalium-Gehalt betr~igt durchschnittlich 
11 mMol/1, derjenige des Seewassers 11,6 mMol/1. Man kann daher sagen, dag der 
Kalium-Gehalt des Innen- und des Auf~enmediums praktisch gleich sin& Da der Ka- 
lium-Spiegel w~ihrend des gesamten HS-utungsintervalles konstant bleibt, darf man an- 
nehmen, dag er nicht durch das H~iutungshormon beeinflut~t wird. 

Magnesium 

Nach den Angaben yon RO~RTSON liegt der Magnesium-Gehalt der H~imo- 
lymphe yon C a r c i n u s  m a e n a s  rund 65 % unter demjenigen des Seewassers. Dem ent- 
sprechen auch unsere Ergebnisse. Der Magnesium-Gehalt der Hiimolymphe schwankt 
zwischen 28 und 38 mMol/1. Der Magnesium-Gehalt des Seewassers betr~igt da- 
gegen durchschnitttich 80 mMol/1. Damit iiegt der Magnesium-Gehalt der H~imo- 
lymphe nach unseren Messungen 50-65 % unter demjenigen des Seewassers. 

Die Me!lwerte innerhalb ein und desselben Stadiums streuen relativ stark. Da 
der methodische Fehler bei den Magnesium-Bestimmungen mit unter 1 %  sehr niedrig 
ist, mtissen die Streuungen entweder auf individuelle Unterschiede zwischen den 
Tieren oder auf rasch verlaufende physiologische Veriinderungen in der Magnesium- 
Ionen-Konzentration zuriickgef~ihrt werden. Welche dieser beiden MSglichkeiten zu- 
tri~, kann no& nicht Mar entschieden werden. Allerdings spricht der relativ konti- 
nuierliche Kurvenverlauf des Magnesiumspiegets (vgl. Abb. 7) in der H~imolymphe 
w~ihrend eines Hiiutungsintervalles dafiir, daf~ es sich hierbei vorwiegend um indivi- 
duelle Abweichungen handelt. Nach der H~iutung steigt der Magnesium-Spiegel yon 
28 mVal/1 langsam bis zum Stadium VII auf 35,3 reVal/1 an. Im Stadium IXa 
sinkt er geringfiigig auf33,7 reVal/1 ab, steigt zur H~iutung bin wieder an under-  
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reicht in den Stadien Xa und b, also unmittelbar vor der H~iutung, seinen h6chsten 
Weft. Wie bei den Natrium-Ionen sollte auch bier die KonzentrationserhShung vor 
der H~iutung eine ErhShung des osmotischen Wertes der H~imolymphe bewirken. 
Wiihrend der H~iutung f~illt der Magnesium-Spiegel wieder auf sein Ausgangsniveau 
unmittelbar nach der H~iutung ab. In diesem Fall beruht der Abfall aber nicht auf 
einem Verdiinnungseffekt durch das bei der H~iutung aufgenommene Seewasser, da 
das Seewasser wesentlich mehr Magnesium enth~ilt als die H~imolymphe der Krebse. 
Im Gegenteil w~ire deshalb mit einer Zunahme des Magnesium-Gehaltes der H~imo- 
lymphe bei der H~iutung zu rechnen. Vielmehr muf~ man annehmen, daf~ das Ma- 
gnesium w~ihrend der H~iutung yon den Krebsen aktiv aus der H~imolymphe entfernt 
wird. 
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Abb. 7" Der K+-, Ca++- und Mg++-Gehalt der H~imolymphe yon Carcinus maenas w~ihrend 
eines H~iutungsintervalls. Die Punkte stellen Mittelwerte dar. (Zahl und Streuung der EinzeI- 

werte vgl. Tab. 7. Vedindert nach ADELUNO 1970) 

Ein Vergleich der Veriinderungen des Magnesium-Gehaltes w~ihrend eines H~iu- 
tungsintervalles mit der Hormontiterkurve l~ii~t auf keinen direkten Zusammenhang 
zwischen dem Hormon- und dem Magnesium-Spiegel der H~imolymphe schlief~en. 
Zwar steigen beide Kurven zur H~iutung hin an, aber der Magnesium-Kurve fehlen 
die anderen ausgepr~igten Maxima und Minima der Hormontiterkurve. 

Calcium 

Calcium ist in Form von CaCO8 das wichtigste Mineral fiir die H~irtung der 
neuen Kutikula. Daher ist zu erwarten, daf~ der Calcium-Stoffwechsel in einem engen 
Zusammenhang mit den H~utungsvorg~ingen steht. 
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W~ihrend fiir die Sfif~wasserkrebse Calcium ein seltenes Mineral ist und ihr Cal- 
cium-Haushalt entsprechend darauf eingestellt ist, gibt es ira Seewasser mit 30 reVal/1 
ausreichend Calcium fiir die Kalzifizierung der Kutikula. 

Wie aus unseren Ergebnissen hervorgeht, ist der CalciumiGehalt in der Hiimo- 
lymphe der Krebse mit 42-76 reVal/1 wesentlich hSher als derjenige des Seewassers. 
Die Ergebnisse der Calcium-Bestimmungen in der H~imolymphe sind in Abbildung 7 
zusammengefai~t. In den einzelnen Stadien stimmen die einzelnen Me~werte gut mit- 
einander iiberein. Die Abweichung des mittteren Fehlers vom Mittelwert betr~igt ma- 
ximal nur 3 °/0. 

Wie aus Abbildung 7 hervorgeht, weist der Calcium-Gehalt in der H~imolymphe 
w~ihrend eines H~iutungsintervalles zwei Maxima und ein Minimum auf. Das erste 
kleinere Maximum liegt ungef~ihr 24 st nach der H~iutung. Es kommt vermutlich da- 
durch zustande, daf~ nach der ersten raschen Kalzifizierung der bereits vor der H~iu- 
tung angelegten Exokutikula die weitere Kalzifizierung nicht mehr so schnell erfolgt, 
und dai~ es deshalb zu einer voriibergehenden Anreicherung yon Calcium in der H~i- 
molymphe kommt. Dana& sinkt gleichzeitig mit der Bildung und Kalzifizierung der 
Endokutikula der Calcium-Gehalt in der H~tmolymphe auf ein geringes, abet stati- 
stisch signifikantes Minimum im Stadium IIIa ab. Danach steigt der Calcium-Gehalt 
in der H~imolymphe bis zum Stadium IVa an. Von diesem Stadium an bis zum Sta- 
dium IXb bleibt der Calcium-Spiegel in der H~imolymphe praktisch konstant bei 
24-25 mVai/1. Erst kurz vor der H~utung steigt der Calcium-Gehalt wieder an 
und erreicht im Stadium Xc seinen h~Schsten Wert. Gegenfiber dem niedrigsten Stand 
im Stadium IIIa hat sich der Calcium-Gehalt damit im Laufe des H~iutungsintervalles 
praktisch verdoppelt. W~ihrend der H~iutung setbst sinkt der Calcium-Gehalt rasch ab. 
Aus einer Uberschlagsrechnung ergibt sich, dat~ rund 70 °/0 des Abfalls auf der bereits 
erw~ihnten Verdiinnung der Hiimolymphe durch das bei der H~iutung aufgenommene 
Seewasser, das etwa 1/3 weniger Calcium als die H~imolymphe enth~ilt, beruht. Die 
restlichen 30 0/0 des Abfalls im Calcium-Spiegel k6nnen nut dadurch erkl~irt werden, 
daf~ bereits w~ihrend der H~iutung die Kalzifizierung der Exokutikula einsetzt, und 
da!g das ffir diese Kalzifizierung ben6tigte Calcium der H~imolymphe entzogen wird. 
Weiterhin muf~ man annehmen, dat~ die ErhShung der Ca-Ionen-Konzentration vor 
der Hiiutung zu einer ErhShung des osmotischen Wertes der H~imolymphe fiihrt. 

Vergleicht man den Verlauf der Kurve f/.ir den Ca-Gehalt mit der Hormontiter- 
kurve w~ihrend eines H~iutungsintervalles, so finder man nur fiir zwei Maxima der 
Hormontiterkurve eine Entsprechung in der Calcium-Kurve. Sonst bestehen keine 
Ubereinstimmungen im Kurvenverlauf. Deshalb mut~ man annehmen, dai~ zwischen 
dem H~iutungshormon und dem Calcium-Gehalt in der H~imolymphe kein direkter 
Zusammenhang besteht, obwohl der Calcium-Stoffwechsel eng mit der H~iutung ver- 
bunden ist. Die Sklerotisierung der Kutikula ist also kein Prim~irprozef~ des H~iu- 
tungshormones. 

Die OsmolaIitiit der Hiirnolyrnphe 

Wie bereits erw~ihnt, haben Untersuchungen an verschiedenen Krebsen gezeigt, 
dai~ der osmotische Wert der H~imolymphe vor der H~iutung ansteigt. Vermutlich 
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dient die h6here Osmolalit~it der H~imolymphe dazu, die betr~ichtlichen Seewasser- 
mengen, die die Tiere bei der H~/utung aufnehmen, in ihren Geweben und der Hiimo- 
lymphe festhalten zu k6nnen. Zu Beginn der H~iutung wird auf diese Weise der Bin- 
nendru& im Tier stark erh6ht, der schlief~lich zum Aufplatzen der alten Kutikula an 
den pr~iformierten Stellen ftihrt. Nach dem Abstreifen der alten Kutikula ftihrt die 
Wasseraufnahme dann zu einer Volumenvergr6t~erung der Tiere. Da die neue Kuti- 
kula zun~ichst noch wei& ist, mug auch hier ein gewisser Binnendru& gegentiber dem 
Augenmedium au£rechterhalten werden. Erst na& dem H~irten der rleuen Kutikula 
daft der Binnendru& und damit auch der osmotis&e Weft der H~imolymphe absin- 
ken. In der folgenden Untersu&ung sollte geprtif[ werden, ob diese Hypothese zu- 
tri~. Zum anderen sollte untersu&t werden, worauf die Erh/Shung des osmotis&en 
Wertes der H~imolymphe beruht. Dies war bisher no& unbekannt (RoB~RTSON 1960). 

Die Ergebnisse unserer OsmoIalit~its-Bestimmungen sind in Tabelle 3 dargestellt. 
Da es ftir unsere Betra&tung wesentli& ist, die osmotis&e Wirksamkeit der Hgmo- 
lymphe gegentiber dem Seewasser als Augenmedium zu kennen, haben wir die gemes- 
senen Werte in Prozent der Seewasser-Osmolalit~it angegeben. Ein Wert yon 100 0/0 
bedeutet also, datg die H~molymphe der Krebse mit den-* Seewasser isotonisch ist. Das 
yon uns verwendete Seewasser hat eine Osmolalit~it yon 1,403 Osmol. Da der metho- 
dische Fehler mit 6 % Abweichung des mittleren Fehlers vom Mittelwert relativ hoch 
ist, beruht die Streuung der Mef~werte innerhalb der einzelnen Stadien auf diesem 
methodisch bedingten Fehler. Trotzdem und obwohl ot~ nur einige Proben entnom- 
men werden konnten, ergibt sich ein klares Bild tiber die Ver~,inderungen des osmoti- 
schen Verhaltens der H~imolymphe w~ihrend eines HSutungsintervalles. In L~berein- 
stimmung mit den Befunden yon ROI~r~TSON (i957) ergibt sich, dafg die H~imolymphe 
yon Carcinus maenas w~ihrend des grSfgten Tells des Hgutungsintervalles (Stadium 
IIIb bis Stadium VIII) mit dem Seewasser isotonisch ist. Ill-, Stadium IXb ist die H~i- 
molymphe, wenn auch nur geringftigig, aber doch deutlich hypotonisch zu dem See- 
wasser. Unmittelbar vor der H~iutung im Stadium Xb wird die H~imolymphe hy- 
pertonis& zu dem Seewasser. Zur seIben Zeit bekommt die H~imolymphe eine gelb- 
rote Fiirbung und der Natrium-, Magnesium-, Calcium-, Glucose- und Protein-Spie- 
gel steigen steil an bzw. erreichen ihr Maximum. Nach der H~iutung bMbt die H~i- 
molymphe bis zum Stadium IIb leicht hypertonisch, also gerade bis zum Beginn der 
Sklerotisierung der neuen Kutikula. Dieser Befund stimmt gut mit unserer Annahme 
iiberein, dab ein h/Sherer osmotis&er Wert der H~imolymphe nicht nur vor der H~iu- 
tung zur Erzeugung eines hohen Binnendruckes erforderlich ist, sondern auch nach der 
H~iutung, um die zun~ichst noch weiche Kutikula durch einen gewissen Uberdruek im 
Tier ausgespannt zu halten. 

W~ihrend des Stadiums IXb ist die H~imolymphe zu dem Seewasser hypotonisch. 
Dem entspricht, dag alle untersuchten Ionen zu dieser Zeit ein Minimum aufweisen, 
das bei einigen allerdings nut angedeutet ist. In rObereinstimmung mit diesen Befunden 
steht folgende Beobachtung: Bei allen Blutenmahmen in dem Stadium IXb war es 
schwierig, geniigende Mengen Blut (100-150 #1) f/Jr die Untersuchung zu entnehmen. 
In vielen F~illen konnte nur die HalfLe der sonst tibtichen Menge an H5molymphe den 
Tieren entzogen werden. Es hatte den Anschein, dag die Krebse zu diesem Zeitpunkt 
weniger K6rperfltissigkeit als vorher und nachher besitzen. Auf Grund unserer Unter- 
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suchungen ist es durchaus mSglich, dat~ ein Teil der im KSrper befindlichen Fliissigkeit 
w~ihrend dieser Zeit nach augen abgegeben wird. Eine sol&e Abgabe wird dadurch 
mSglich, dat~ die H~imolymphe zu dieser Zeit gegeniiber dem Seewasser hypotonisch 
ist. Dies wiederum kSnnte auf dem Absinken der Ionen-Konzentration in der H{imo- 
lymphe beruhen. 

Um zu priifen, ob tats{ichlich die Ionen die Osmolalit~it der H~imolymphe ent- 
s&eidend beeinflussen, haben wit die Molaridit der einzelnen yon uns untersuchten 
Komponenten der H~imolymphe berechnet, die als osmotisch wirksame Substanzen in 
Frage kommen. Das Ergebnis ist in Tabelle 3 zusammengefagt. Nur in den Stadien 
IIIb, IVa, Vb, VIb, IXb und Xb konnte far alle untersu&ten Teilkomponenten die 
Molarit~it berechnet werden. Dur& Summation dieser Molarit{iten ergibt si& die Ge- 
samtmolarit~it, die ungef{ihr der Osmolalit~it entspricht. Da yon uns nur die Kationen 
quantitativ bestimmt worden sind, waren wir auf eine Schbitzung der Molarit~it der 
Aniolaen angewiesen. Wie im folgenden Kapitel bespro&en wird, liegt der pH-Wert 
der H~imolymphe nur wenig iiber dem Neutralpunkt. Deshalb daft man annehmen, 
dafg die Zahi der Kationen ungef{ihr derjenigen der Anionen entspri&t. Dabei haben 
wit angenommen, dag den zweiwertigen Kationen eine glei&e Anzahl zweiwertiger 
Anionen entspri&t. Nach Untersu&ungen yon ROBEI~TSON (1937, 1957) kann der 
damit begangene Fehler vernachl~issigt werden. 

Ein Vergtei& der auf diese Weise bere&neten Osmolalit~t mit der tats~i&lich 
gemessenen zeigt eine gute Ann{iherung und eine glei&sinnige Ver{inderung der be- 
rechneten und gemessenen \Verte w~ihrend des H~iutungsintervatles. So sind die berech- 
neten und die gemessenen Werte im Stadium VIb und Xb die hSchsten und im Sta- 
dium IXb die niedrigsten. Dur& diese Ubereinstimmung bestiitigen die auf verschie- 
denem Wege durchgefiihrten Messungen und Berechnungen einander. Die yon uns un- 
tersuchten Komponenten sind also tats~ichli& die far die Fmderung des osmotischen 
Verhattens der H{imolymphe ents&eidenden Faktoren. 

Aus dem Vergleich geht weiter hervor, dag fund 85 0/0 der tatsS&li& in der 
H~imolymphe osmotisch wirksamen Substanzen dutch unsere Untersu&ungen erfaflt 
worden sin& Wahrscheinlich entfallen die restli&en 15 0/0 auf vers&iedene Stoffwech- 
selprodukte, die jeder fiir si& nut sehr wenig wirksam sind und daher die Veriinde- 
rung der Osmolalit~it der H~imolymphe nicht entscheidend beeinflussen. Zu diesen 
nicht gemessenen oder ni&t berii&si&tigten Substanzen gehSren z. B. die bekanntli& 
osmotisch wenig wirksamen Eiweifge, die Amin0gliuren, deren Konzentration ha& un- 
seren Berechnungen unter lmMol liegt, sowie Harnstoff, Ammoniak und anderes mehr. 

Es erhebt sich nun die Frage, welche der untersuchten Komponenten osmotisch am 
wirksamsten sin& Wie man aus Tabelle 3 ersieht, ist die Konzentration der Na-Ionen 
fund eine GrSt~enordnung hSher als diejenige der anderen Ionen. Sie sind deshalb die 
osmotis& wi&tigsten Ionen. Dies gilt ni&t nur in bezug auf die Gesamtmenge, son- 
dern auch auf die Ver~inderung des osmotischen Wertes w~ihrend des H~iutungsinter- 
valles. An zweiter Stelle liegen die Mg- und Ca-Ionen, deren Konzentrations~inde- 
rung, besonders vor der H{/utung, ebenfalls zur Anderung des osmotischen \Vertes bei- 
tr~igt. Von geringerer Bedeutung sind die Kalium-Ionen, die nut allgemein den osmoti- 
s&en Wert der H~imolymphe heben, die abet, da sie in der Konzentration praktis& 
konstant bleiben, ni&t f~r die Anderungen der OsmolaIit~it in der H~imolymphe 
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verantwortlich gemacht werden k~Snnen. Praktisch keinen Einflutg auf die Osmolali- 
t~it hat der Glucose-Gehalt der H~imolymphe mit einer Konzentration yon nur 1-2 
mMol/1. 

Der pH-Wert der Hiirnolymphe 

Die Konstanz des pH-Wertes der KSrperfliissigkeit ist die Voraussetzung fiir 
einen normalen Ablauf aller enzymatischen Stoffwe&selprozesse. Entspre&ende Un- 
tersu&ungen wurden bisher vorwiegend an Wirbeltieren durchgefiihrt. Na& unseren 
Untersuchungen an Carcinus rnaenas, die zum Tell recht drastische Ver~inderungen in 
der Ionen-Konzentration der H~imolymphe aufgezeigt haben, mutate damit gerechnet 
werden, datg diese Ver~inderungen ni&t mehr dur& die Proteine als wi&tigste Puffer- 
substanzen der H~imolymphe abgefangen werden kSnnen. Daher haben wir den pH- 
Wert der H~imolymphe in vers&iedenen Stadien des H'autungsintervalles bestimmt. 

Tabelle 4 

pH-Werte der Hiimolymphe yon Carcinus rnaenas wiihrend eines H~iutungsintervalls 

pH-Werte Mittlerer Zahl der pH-Werte Mittlerer Zahl der 
Stadien Seewasser Fehler Einzel- Seewasser Fehler Einzel- 

pH 8,2 werte pH 6,4 werte 

Ib 7,58 o,05 5 
IIb 7,64 0,03 5 

IIIb 7,76 0,05 5 7,46 0,04 6 
IVa 7,60 0,05 5 7,60 0,10 2 

b 7,55 O,O2 6 
Va 7,49 0,07 2 

Via 7,60 0,06 5 
b 7,55 0,05 5 7,68 --  i 

VII 7,55 0,05 5 
IXb 7,63 0,03 5 7,60 0,02 2 

Da die Abweichung des mittleren Fehlers vom Mittelwert mit maximal 0,8 °/o sehr 
gering ist, haben wir in jedem Stadium nur fiinf Messungen durchgefiihrt. Wie aus 
Tabelle 4 hervorgeht, bleibt der pH-Wert mit einer Ausnahme w~ihrend des H~iu- 
tungsintervalles in den untersuchten Stadien k6*istafit. Leider konnten im Stadium Xb, 
wo die drastischsten Ionen-Konzentrationsver~inderungen zu finden sind, aus Ma- 
terialmangel bisher keine Untersuchungen durchgefahrt werden. Da dieses Stadium 
zeitli& sehr eng begrenzt ist, war es schwierig, die entsprechenden Tiere rechtzeitig 
zu untersuchen. Interessanterweise ist im Stadium IIIb der pH-Wert zwar geringfii- 
gig, abet statistis& signifikant erhSht. Wel&e Bedeutung dieser Abwei&ung zukommt, 
kann zur Zeit noch nicht gesagt werden. 

Nach den bisher durchgefiihrten Untersu&ungen bleibt also der pH-Wert der 
H~imolymphe w~ihrend des ganzen H~iutungsintervalles praktisch konstant. 
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D i e  K a l z i f i z i e r u n g  d e r  K u t i k u l a  

Calciumcarbonat ist das wichtigste anorganische Mineral zur H~trtung des Au- 
i~enskelettes der Krebse. Nach der H~utung ist das Sketett v5Ilig welch und kann 
seine Stiitzfunktion nicht ausiiben. Da aul~erdem der harte Panzer als Schutz gegen 
Feinde dient, ist eine rasche Sklerotisierung der Kutikula nach der Hiiutung sehr 
wichtig. Bereits zahlreiche Autoren haben darauf hingewiesen (HEcHT 1914, NOMANOI 
1937, DRACH 1939, ROB~RTSON 1960, ANDREWS i967), dab der Calcium-Stoffwechsel 
der Krebse eng mit den HSutungsvorg~ingen verbunden ist. So finden vor der H~iu- 
tung Resorptionen yon Mineralstoffen aus der alten Kutikula start, die z. B. zur Er- 
hShung des Calcium-Gehaltes der H~imolymphe und der Speicherung von Calcium in 
der Mitteldarmddise fiihren. Bei verschiedenen Sii~wasserkrebsen wird das Calcium 
vor der H~iutung in Form yon Gastrolithen gespeichert. Nach der H~iutung werden 
diese Calciumreserven wieder aufgelSst. 

Die Kalzifizierung der neuen Kutikula beginnt erst nach der H~iutung (DmBx 
1966, 1967). Dabei wird das Calciumcarbonat zuerst in Form kleiner Pl~ittchen um 
die Porenkan~ilchen und Protuberanzen der Kutikula abgelagert. Erst nach und nach 
wachsen diese kristallinen Gebilde naeh der Seite hin zusammen bzw. entlang den 
Porenkan~ilen in die Tiefe. Auch die neugebildeten Endokutikulaschichten werden in 
der glelchen Weise kalzifiziert, so daf~ es schliefflich zu einer einheitlich verkalkten 
Endokutikula kommt. 

Der Mechanismus der Calcium-Einlagerung in die Kutikula war bisher noch un- 
klar. Zwar wurde in Analogie zu den Kalzifizierungsprozessen in den Wirbeltier- 
knochen angenommen, daf~ das Calcium auf Grund enzymatischer Reaktionen elngela- 
gert wird, aber es fehlten hierfiir entsprechende Untersuchungen. Inzwischen konnte 
DIGi3¥ (1966, 1967) zeigen, daf~ die Kalzifizierung bei Carcinus maenas und wohl bei 
allen marinen Krebsen auf elektrochemischen Vorg~ingen beruht. 

Im folgenden sollen zuniichst die Ver~tnderungen des Calcium-Gehaltes der Tiere 
w~hrend eines HS~utungsintervalles und danach der Mechanismus der Kalzifizierung 
untersucht werden. 

Die Ver~nderungen des Calcium-Gehaltes wiihrend eines Hiiutungsintervalles 

Gesamt-Ca-Gehalt 

Der Calcium-Gehalt h~ingt in erster Linie yon der Gr5f~e der Tiere und ihrem 
H~iutungsstadium ab. Um vergleichbare Werte zu erhalten, haben wit den Calcium- 
Gehalt verschieden grot~er Tiere, yon dem Trockengewicht ausgehend so umgerechnet, 
daf~ er sich auf ein Tier yon 1 g Frischgewicht bezieht. 

Die Ergebnisse sind in Tabelle 5 dargestellt. Bei diesen Berechnungen geht neben 
dem methodischen Fehler der Calcium-Bestimmung auch der FeFler der Trockenge- 
wichts-Bestimmung ein. Deshalb ist der gesamte methodische Fehler relativ hoch. 
Dort wo nur wenige Messungen durchgefiihrt wurden, betr~gt die Abweichung des 
mittleren Fehlers bis zu 10 % yore Mittelwert. Deshalb miissen die Absolutwerte mit 
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Tabelle 5 

Der Gesamtcalciumgehalt yon Carcinus rnaenas w~ihrend eines H~iutungsintervalls 

Gesamt- Zahl der Kutikula Zahl der Hiimo- Zahl der 
Stadium Ca-Gehalt Einzel -  (mg/g T*) E i n z e l -  Iymphe Einzel- 

(rag/T*) werte werte (rag Ca/T*) werte 

Ia 4,0 2 0,20 11 
b 10,0 1 0,20 12 

IIa 12,5 2 0,21 10 
b 29,6 1 18,8 2 0,19 12 

IIIa 34,0 5 27,2 4 0,16 10 
b 43,t I0 37,6 1 0,19 10 
c 48,0 1 44,0 1 0,15 11 

IVa 54,7 3 48,0 3 0,13 16 
b 50,2 7 47,0 3 0,14 12 

Va • 50,8 3 44,0 3 0,16 11 
b 53,1 7 44,0 2 0,16 14 

Via 48,0 3 0,16 11 
b 55,t 4 48,2 2 0,16 10 

VII 53,5 4 52,0 I 0,17 11 
VII1 53,4 9 48,0 4 0,17 13 

IXa 44,0 2 48,0 3 0,17 12 
b 53,2 25 43,4 4 0,17 17 
c 42,0 3 42,0 2 0,18 11 

Xa 45,3 4 44,4 1 0,20 12 
b 52,3 4 0,20 12 
c 44,0 4 0,25 14 

• Die Werte geben den Calciumgehalt eines Tieres yon 1,0 g Frischgewicht an. 

einer gewissen Vorsicht betrachtet werden. Trotzdern ergibt sich ein Hares Bild: Un- 
rnittelbar nach der Hiiutung, wenn das Tier noch vSllig welch ist, ist der Calcium-Ge- 
halt sehr niedrig. Er nirnrnt dann rasch zu und erreicht im Stadium IIIc  his tVa seinen 
Endwert. Das bedeutet, dat~ bis zu diesern Stadium, dern Beginn der Regeneratbil- 
dung, die Kalzifizierung der Kutikula anh~ilt. Sie er£olgt allerdings vom Stadium IIIb 
ab nicht mehr so intensiv wie vorher. Vorn Stadium IVa bis zum Stadium Xb bleibt 
der Calcium-Gehalt unveriindert und f~tllt erst wdihrend der Hiiutung, aber noch vor 
dern Abwerfen des alten Panzers, geringftigig ab. Dieser Abfall wird wahrscheinlich 
dadurch vorgetliuscht, dab die Tiere Seewasser in sich aufnehrnen, das selbst einen ge- 
ringeren Calcium-Gehalt hat. Auf diese Weise wird das Frischgewicht, abet nicht das 
Trockengewicht der Tiere erheblich erhSht. 

Unrnittelbar nach der H:,iutung ist der Calcium-Gehalt auf ungef~ihr 10 0/0 des 
Vorhiiutungswertes abgefallen. Das bedeutet, dai~ 90 0/0 und rnehr des Calciums in 
der Kutikula festgelegt sind und bei der Hiiutung rnit der alten Exuvie verlorengehen. 
Dies wird durch die Bestirnmung des Calciurn-Gehaltes der Kutikula und der Exuvie 
best~itigt. 

Der Ca-Gehalt der Kutikula und der Exuvie 

Das Ergebnis der Calcium-Bestimmungen der Kutikula und der abgeworfenen 
Exuvien ist in Tabelle 5 zusarnmengefai~t. Die Met~werte wurden in der gleichen Weise 
wie vorher au£ ein Tier yon 1 g Frischgewicht bezogen. 
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Leider konnten in den Stadien unmittelbar nach der H~iutung bisher keine Be- 
stimmungen durchgefiihrt werden. In dem Stadium IIb, dem ersten, in dem Bestim- 
mungen nach der H~iutung durchgefiihrt wurden, enth~ilt die Kutikula nur halb soviel 
Calcium wie in den sp~iteren Stadien. Erst in den Stadien IIIc bis IVa ist der End- 
wert erreicht, also zur gleichen Zeit wie bei dem Gesamt-Ca-Gehalt. 

Das deutet darauf hin, dat~ das Calcium, das die Tiere aufnehmen, sofort in die 
Kutikula eingelagert wird. 

Interessant ist, dat~ der Calcium-Gehalt der Kutikula nach der Apolyse vom 
Stadium Xa an um 10-20 °/0 absinkt. Offenbar wird aus der vonder  Epidermis ab- 
gelSsten Kutikula eine bestimmte Menge Calcium resorbiert oder herausgel/Sst. Der 
Rest des in der Kutikula enthaltenen Calciums geht mit der Exuvie verloren. Dies 
wurde durch die Bestimmungen des Ca-Gehaltes zahlreicher Exuvien best~itigt. 

Der Ca-Gehalt der Kutikula unterscheidet sich von demjenigen des gesamten 
Tieres um ca. I0 °/0. Der iiberwiegende Teii des Calciums der Krebse ist also in der 
Kutikula lokalisiert. 

Der Ca-Gehalt der H~imolymphe 

Die Vedinderungen des Ca-Gehaltes in der H~imolymphe sind bereits weiter 
oben beschrieben worden. Unter anderem wurde festgestellt, dat~ sich der Ca-Gehalt 
vor der H~iutung betr~ichtlich erh6ht. Im folgenden soll abgesch~itzt werden, in welcher 
GrSf~enordnung der wirkliche Ca-Gehalt der H~imolymphe liegt. 

Da die tatsiichliche Menge der H~imolymphe aus technischen Griinden nicht zu 
bestimmen war, ist man auf Sch~itzungen angewiesen. Im vorliegenden Fall wurde 
angenommen, daig ungef~ihr die H~itfte der Fliissigkeitsmenge, die die Krebse enthal- 
ten, H~imolymphe ist. Dieser Weft ist wahrscheinlich noch zu hoch veranschlagt. Legt 
man nun die Metgwerte zu Grunde, die durch die Bestimmung des Ca-Gehaltes deft- 
nierter H~motymphmengen erhalten wurden, so erh~ilt man die in Tabelle 5 auf- 
gefilhrten Werte. 

Daraus ergibt sich, dab der Ca-Gehalt der H~molymphe weniger als 0,5 °/0 des 
Gesamt-Ca-Gehaltes betrligt. Nur vor der H~iutung steigt der Ca-Gehalt auf etwas 
fiber 0,5 °/0 an. Fiir den Gesamt-Ca-Gehalt ist also das in der H~molymphe vorhan- 
dene Calcium ohne Bedeutung. Daher scheidet auch die HSmolymphe als eventuetles 
Speicherorgan far Calcium vor der H~iutung aus. Die ErhShung des Ca-Spiegels vor 
der H~iutung mug deshalb eine andere Bedeutung haben. Nach unseren Untersuchun- 
gen liegt sie in der ErhShung des osmotischen Wertes. 

Da der Ca-Gehalt in der Kutikula vor der H~iutung etwas abnimmt, der Ca- 
Spiegel in der H~imolymphe aber ansteigt, darf man Vermuten, dag ein Teil des aus 
der Kutikula herausgelSsten Calciums in die H~imolymphe iibergeht. 

Der Mechanismus der Kalzifizierung 

Im folgenden soll auf den Med~anismus der Kalzifizierung eingegangen werden. 
Hierbei handelt es sich um Befunde yon DmBY (1966, 1967) an Carcinus maenas. 

Er konnte feststellen, dag zur Zeit der Kalzifizierung die dafiir in Frage kommenden 
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Enzyme, die alkalische Phosphatase und die Carboanhydrase, weder vermehrt auf- 
treten, noc!a am Oft der Kalzifizierung, d. h. in der Epidermis bzw. Kutikula, angerei- 
chert sind. 

Deshalb war es yon vornherein unwahrscheinlich, da8 eine enzymatische Kalzifi- 
zierung den Hauptweg darstellt. Seine Untersuchungen tiber die Kutikulastruktur deu- 
teten vielmehr darauf bin, daf~ es sich um eine Aus£illung des Kalks auf Grund einer 
alkalischen Reaktion handelt. In Modellversuchen konnte er nachweisen, daf~ drei Vor- 
aussetzungen flJr eine soldae Reaktion gegeben sein mtissen: (1) Vorgiinge, die die 
Innenseite der Kutikula elektronegativ gegen die zu kalzifizierende Aut~enseite ma- 
chen. Wie er zeigen konnte, erfolgt dies auf dem Wege einer st~indigen Diffusion yon 
Salz dutch die Kutikuta hindurch ins Aui~enmedium. (2) Die Anwesenheit yon Halb- 
leiterkomplexen in der Kutikula. Dutch Anf~irben mit Nilblausulfat konnten die in 
der Kutikula eingelagerten Proteine als Halbleiterkomplexe identifiziert werden. Erst 
dutch einen Salzgradlenten entlang dieser Komplexe kommt es zum Aufbau eines 
Potentials. (3) Ein gentigender Vorrat yon Kalk im Aut~enmedium. Unter Berti&sich- 
tigung dieser Voraussetzungen konnte DIGB¥ an isolierten, vorher entkalkten Kuti- 
kulastlickchen yon Carcinus maenas eine naturgetreue Kalzifizierung in vitro erzlelen. 

Dutch eine ErhShung des Salzgradienten mul~ die Kalzifizierung in vitro und in 
vivo verst~irkt und durch eine Erniedrigung verringert bzw. ganz eingestellt werden. 
Bei einer Umkehrung des Gradienten sollte es zu einer Verkalkung der inneren Kuti- 
kulaschichten kommen. Die entsprechenden Reaktionen konnte DIc~g dutch Ernied- 
rigung bzw. ErhShung der Salzkonzentration im Aul~enmedium tats~ichIich auslSsen. 
Es mut~ daher angenommen werden, dai~ die Kalzifizierung der Kutikula yon Carci- 
nus maenas, und wahrscheinlich yon allen anderen marinen Krebsen auch, ein vor- 
wiegend elektrochemischer Vorgang ist. 

Die Abhlingigkeit des Ca-Gehaltes der Gewebe yore pH-Wert 
im Auflenmedium 

Einen weiteren Beweis ftir die Richtigkeit des elektrochemischen Kalzifizierungs- 
mechanismus haben unsere Untersuchungen ergeben, die auf folgender ISlberlegung 
beruhen: 

Die Kalzifizierung kommt dutch die alkalische Ausf~illung des Calciums auf 
Grund der kathodischen Wirkung der ~iui~eren Kutikulaoberfl[iche zustande. Hebt 
man die kathodische Wirkung der Oberfl~iche dadurch auf, dai~ man den pH-Wert des 
Seewassers vom alkalischen in den sauren Bereich bin ver~indert, so kann eine elektro- 
chemische Kalzifizierung nlcht mehr stattfinden, und es kommt hSchstens zu elner stark 
verringerten Verkalkung der Kutikula auf Grund enzymatischer Reaktionen. Um diese 
Hypothese zu priifen, wurde der pI-I-Wert des Seewassers yon 8,2 auf 6,4 gesenkt. 
Diese Ver~inderung vertragen die Tiere ohne sichtbare EntwicklungsstSrungen. Fol- 
genreich wird die pH-Verschiebung atlerdings bei der I-I~utung der Krebse. Etwa 80 
Prozent der Krebse tiberleben die H~iutung nicht, auch dann, wenn es ihnen n0ch ge- 
lingt, sich aus der alten Kutikula zu befreien. Diese Tiere weisen nur einen geringen 
GrSt~enzuwachs auf, sind vSllig weich und machen einen schlaffen Eindruck. 
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Die wenigen iiberlebenden Tiere weisen einen geringeren GrSBenzuwachs als die 
unter normalen Bedingungen gehaltenen Tiere auf. Ihre Kutikula ist noch lange Zeit 
nach der H~iutung, wenn diejenige der normalen Tiere voll ausgeh~irtet ist, diinn und 
biegsam. Dieser Beobachtung entspricht die Messung der Kutikulast~irke yon Ver- 
suchstieren und yon Tieren unter normalen Bedingungen. W~ihrend die Kutikula yon 
11 im sauren Milieu gehaltenen Tieren im Mittel nur 0,18 mm betrug, war die yon 
25 gleich grof~en Tieren, die unter normalen Bedingungen gehalten wurden, nach der 
gleichen Zeit durchschnittlich 0,27 mm stark. Die weiteren Untersuchungen best~tigten 
die Annahme, daf~ unter den Versuchsbedingungen die Kalzifizierung herabgesetzt 
ist. Leider konnten wegen der hohen Sterblichkeit nur wenige Tiere untersucht wer- 
dell. 

Der Gesamt-Ca-Gehalt 

Wie bei der Berechnung des Ca-Gehaltes der unter normalen Bedingungen gehal- 
tenen Tiere wurde aueh im vorliegenden Fall der Ca-Gehalt so umgerechnet, dat~ er 
demjenigen eines Tieres von 1,0 g Frischgewicht entspricht. In Tabelle 6 werden die 
Werte der im sauren und normalen Milieu gehaltenen Tiere miteinander verglichen. 
Der Gesamt-Ca-Gehalt der im sauren Milieu gehaltenen Tiere ist signifikant geringer 
als derjenige der Tiere, die unter normalen Bedingungen gelebt haben. Damit ist die 
eingangs aufgestellte Hypothese best~itigt und ein weiterer Beweis f~ir den Mechanismus 
einer elektrochemischen Kalzifizierung der Krebskutikula erbracht. Auf welche Weise 
das in den Versuchstieren noch gefundene Calcium eingetagert wird, mui~ noch ge- 
prii~ werden. Vermutlich spielen hier enzymatische Prozesse eine Rolle. 

Ein weiterer Befund, der fiir den hier vertretenen Kalzifizierungsmechanismus 
spricht, ergibt sich aus dem folgenden Umsetzungsexperiment: Tiere verschiedener 
H~iutungsstadien, die vorher mehr als acht Tage im Seewasser yon pH 8,2 gelebt 
haben, wurden fiir 6-7 Tage in Seewasser yon pH 6,4 umgesetzt. Dann wurde ihr Ge- 
samt-Ca-Gehalt bestimmt. Das Ergebnis ist ebenfatls in Tabelle 6 dargestellt. Daraus 
ersieht man, dai~ der Ca-Gehalt dieser Tiere gegentiber demjenigen der unter Normal- 
bedingungen gehaltenen Tiere sich erheblich verringert hat. Es muf~ sich also Calcium 
aus der Kutikula in das Seewasser hinein gel6st haben. Dies wird nut dadurch ver- 
st~indlich, daf~ durch die pH-Verschiebung die Ursache f~ir die Ausf~illung yon Cal- 
ciumcarbonat aus der Kutikula aufgehoben wurde und sich das niedergeschlagene Ma- 
terial teilweise wieder gelSst hat. 

Tiere, die nur 3 oder 4 Tage unter ver~inderten Bedingungen gelebt haben, unter- 
scheiden sich noch nicht in ihrem Ca-Gehalt von den Kontrolltieren. Aus Material- 
mangel konnte bisher der Ca-Gehalt der Kutikula nicht gesondert untersucht werden. 

Der Ca-Gehalt der H~imolymphe 

Fri~ere Untersuchungen haben ergeben (ADELISNG, unverSffentlicht), dat~ der 
Ca-Gehalt der H~imolymphe bei Tieren im sauren Milieu ungef~ihr auf das Doppelte 
des Normalwertes ansteigt. Jetzt durchgefilhrte Untersuchungen zeigen dagegen, daf~ 
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Tiere, die vorher im normalen Milieu gelebt haben und nur 7-8 Tage im sauren Mi- 
lieu gehalten wurden (vgl. Tab. 6) keinen wesenttich ver~inderten Ca-Gehalt in der 
H~imolymphe haben. Dieser Widerspruch konnte noch nicht gekl~irt werden. Wahr- 
scheinlich beruht er aber darauf, dai~ in den fr~iheren Versuchen der pH-Wert unkon- 
trollierten Schwankungen unterlegen war. 

Solche Tiere, die nur 1-2 Tage im sauren Milieu gelebt haben, zeigen allerdings 
z. T. eine deutliche Erh~Shung ihres Ca-Spiegels in der H~imolymphe. Da die Werte 
nicht einheitlich sind, wurden in Tabelle 7 nur die Einzelwerte aufgefiihrt. Obwohl 
vor der Untersuchung das H~iutungsstadium der Tiere nicht bestimmt worden war, 
ergeben sich nur geringe Schwankungen im Ca-Gehalt der Kontrolltiere. Dagegen 

Tabelle 7 

Der Calciumgehalt der H~imolymphe von Strandkrabben, die 1 bzw. 2 Tage im sauren Milieu 
gehalten wurden. Die Tiere lebten vor der Umsetzung fiber einen Monat in normalen See- 

wasserbedingungen 

Tage in pH 6,4 
pH 8,2 1 Tag 2 Tage 

(reVal Ca/l) (mVal Ca/l) (reVal Ca/i) 

24,8 21,8 21,5 
26,4 24,4 24,0 
27,2 25,6 26,4 
27,2 27,2 31,2 
26,8 27,2 31,2 
28,0 28,0 31,5 
28,4 30,2 31,5 
28,4 30,4 32,0 
28,8 30,4 33,6 
28,8 32,0 
28,8 33,o 

36,0 
36,8 

weisen die umgesetzten Tiere erhebliche Schwankungen auf. Diese sind flir die Tiere, 
die nur einen Tag unter ver~inderten Bedingungen gelebt haben, grSi~er als f~ir diejeni- 
gen, die zwei Tage im Experiment waren. 

Um diese Unterschiede deuten zu k/Snnen, miissen noch weitere Versuche durch- 
gefiihrt werden. Man kann aber vermuten, daf~ bei den Tieren, die nut kurze Zeit im 
sauren Milieu gelebt haben und bei denen, wie wir gesehen haben, die AuslSsung des 
Calciums aus der Kutikula noch in vollem Gange ist, ein Tell des Calciums in die H~i- 
molymphe iibergeht und dort zu einer vor~ibergehenden Erh~Shung des Ca-Spiegels 
ftihrt. 

Der pH-Wert der H~imolymphe 

Wie bereits besprochen, ~indert sich der pH-Wert der H~molymphe unter norma- 
len Bedingungen praktisch nicht. Daher war es interessant, den pH-Wert solcher Tiere 
zu messen, die l~ingere Zeit (7 Tage und mehr) in einem extrem sauren Auf~enmedium 
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gelebt haben. Aus Tabelle 4 geht hervor, dai~ auch bei diesen Tieren der pH-Wert un- 
ver~indert bleibt. Allenfalls l~t~t sich eine geringfi~gige Erniedrigung des pt-I-Wertes 
feststellen, die aber nicht statistisch gesichert werden kann. 

Die Osmolalit~it der H~imolymphe 

Bei Tieren, die unter normalen Bedingungen gehalten wurden, ist die H~imolymphe 
mit Ausnahme der Zeit kurz vorund  nach der H~iutung zum Seewasser isotonisch 
oder h5chstens leicht hypotonisch. Der osmotische Wert der im sauren Milieu gehal- 
tenen Tiere ist dagegen erheblich niedriger als derjenige des Aut~enmediums, d. h. die 
H~imolymphe ist ausgepr~igt hypotonisch zum Seewasser. Dies sollte einen yon aut~en 
nach innen gerichteten Salzgradienten verursachen. Neben der Neutralisierung der 
kathodischen Wirkung der Oberfl~iche durch das saure Auf~enmilieu diirf~e dies ein 
weiterer Grund dafiir sein, daf~ die Kutikula der Versuchstiere nur wenig kalzifiziert 
werden kann, da zwei Voraussetzungen fiir die elektroehemische Kalzifizierung nicht 
erfiiltt worden sind. 

Auf welchen Ver~inderungen beruht aber die Erniedrigung des osmotischen Wer- 
tes der H~imolymphe? Erste Untersuchungen der Ionen-Konzentration zeigen, dab 
sich die Natrium-Ionen-Konzentration nicht ~indert und die Calcium- und Kalium- 
Ionen-Konzentration sich sogar geringftigig erh5ht, Danach miif~te es eher zu einer Er- 
h5hung des osmotischen Wertes kommen, so daf~ die yon uns untersuchten anorgani- 
schen Ionen nicht als entscheidende Faktoren in Frage kommen. Erst weitere Unter- 
suchungen k5nnen tiber die Ursache Aufschluf~ geben. 

DISKUSSION 

Bisher konnten wegen methodischer Schwierigkeiten zahlreiche marine Krebse 
nicht l~ingere Zeit im Laboratorium gehalten werden. Daher konnten auch keine um- 
fassenden Untersuchungen ~iber den Einfluf~ verschiedener exogener und endogener 
Faktoren auf die AuslSsung der H~iutungen und den H~utungsstoffwechsel gemacht 
werden[ Vielmehr war man darauf angewiesen, stichprobenartig Tiere, die sich in 
verschiedenen H~iutungsintervailstadien befanden, nach kurzer Haltung unter Labor- 
bedingungen auszuw~ihten und zu untersuchen. Meistens wurden dann nur einige Fak- 
toren an ein und demselben Tier untersucht. Der Vergleich der Ergebnisse verschie- 
dener Tiere yon unterschiedlicher Lebensweise fiihrte zu zahlreichen Widersprlichen. 

Durch die beschriebenen Haltungsbedingungen getang es uns, einen typischen 
Vertreter der marinen Decapoden, die Strandkrabbe, iiber einen ganzen Entwick- 
lungsabschnitt, vonder  Metamorphose bis zum geschlechtsreifen Tier, unrer kontrot- 
lierten Laboratoriumsbedingungen zu halten. Erst dadurch wurde es m5glich, die Ent- 
wicklungsgeschwindigkeit der Tiere w~ihrend eines H~iutungszyklus aIs wid~tigen Fak- 
tot zu beriicksichtigen uncl systematische Untersuchungen zur H~iutungsphysiologie 
der Krebse durchzuf~ihren. 
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D e r  H i i u t u n g s r h y t h m u s  u n t e r  k o n s t a n t e n  B e d i n g u n g e n  

Ftir exakte h~iutungsphysiologische Untersuchungen ist es wesentlich, den H~iu- 
tungsrhythmus der Tiere genau zu kennen. Wie si& zeigte, h~iutet sich die Strand- 
krabbe unter konstanten Laborbedingungen in bestimmten vorhersagbaren zeitlichen 
Abstiinden. Dabei erwies si&, dat~ auger den konstant gehaltenen Temperatur-, Licht- 
und Ern~ihrungsbedingungen keine perlodischen Faktoren die H~iutungst~itigkeit der 
Krebse beeinflussen. Atlerdings h~iuten sich nicht alle Krebse gtei& s&nei1, sondern mlt 
zunehmender KSrpergrSge werden die Hiiutungsintervalle der Tiere in regelm~it~iger 
Welse l~inger. Es tritt also eine der Gr6f~e entsprechende Verlangsamung des Hiiutungs- 
rhythmus ein. 

Von gr6f~ter Bedeutung war die Feststellung, dat~ unter gleichbleibenden Umwelt- 
bedingungen alle Tiere unabh~/ngig yon ihrer Gr/ige bei jeder H~iutung den gleichen 
relatiYen GrSl~enzuwachs erfahren. Dies setzt einen Me&anismus voraus, der die 
Tiere veranlagt, sich erst dann zu h~iuten, wenn sie diesen Gr6genzuwachs auch tat- 
s~i&lich bei der H~iutung erreichen k/Snnen. Es ist Iei&t vorstellbar, dafg ein solcher 
Gr6genzuwa&s nut errei&t werden kann, wenn vorher in den Tieren ein gewisses 
Gewebewachstum oder eine Ansammlung yon Reservematerial stattgefunden hat. 

Dieses Wachstum mug in irgendeiner Weise mit der Ausl~Ssung der H~iutungen 
kausal gekoppelt sein. {3ber die Art dieses Kausalzusammenhanges gaben die weiteren 
Untersu&ungen gewisse Aufschllisse. 

D e r  E i n f l u t ~  ~iutgerer F a k t o r e n  

Die untersuchten Umweltfaktoren Temperatur, Licht, Ern~ihrung, Artgenossen 
und Gliedmat~enverlust beeinflussen nidat nur den H~tutungsrhythmus, sondern zum 
Tell - innerhalb gewisser Grenzen - auch den GrSgenzuwachs bei den Hiiutungen. 

Die Temperatur beeinflut~t den H~iutungsrhythmus, wie die erhaltenen Ergebnisse 
zeigen, nicht spezifis&. Vielmehr wirkt sie offensichtli& in glei&er Weise auf siimt- 
liche Stoffwechselprozesse. Bei K~ilte werden diese verlangsamt und damit natiirli& 
au& der H~iutungsstoffwechsei. Dies wird dadurch best~tigt, dat~ der Temperaturein- 
fluff au& ha& der Ausschaltung des h~iutungshemmenden Hormones in gleicher Weise 
wie vorher bestehen bMbt. In diesem Zusammenhang wird es au& verst~indllch, daig 
die Temperaturunterschiede sich nur auf die Hiiutungsintervalldauer auswirken, nicht 
aber auf den GriSf~enzuwachs, den die Tiere bei der H~iutung erfahren. Die Tempera- 
tur reguliert den Hiiutungsrhyhtmus also dadurch, datg sie die Ges&windigkeit der 
Stoffwe&selprozesse festlegt, die das Wachstum bedingen, das jeweils zur H~iutung 
erforderlich ist. 

Auch die Ern~/hrung der Tiere wirkt sich in erster Linie in derselben Weise auf 
die H~iutungsintervalldauer aus. Auch sie bedingt nut geringfiigige F_nderungen im 
Gr6t~enzuwachs. Dieser Befund muff als weiterer Beweis dafiir gewertet werden, daft 
die Krebse normalerweise erst einen bestimmten Gewebewachstumsbetrag erreicht 
haben miissen, bevor sie si& h~iuten kiSnnen. Da natiirlich bei mangelhat~er Ern~ih- 
rung dieses Wachstum langsamer erfolgt als bei optimaler Ern~ihrung, ist es verst~ind- 
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lich, dag die Hiiutungsausl/Ssung entsprechend verziSgert wird. Nach diesen Befunden 
s&eint der H~iutungsrhythmus allein eine Funktion des Wachstums zu sein. Wie die 
folgenden Untersuchungen zeigten, tril~ dies zwar weitgehend zu, ist abet kein starres 
Prinzip. 

In Anwesenheit gr/Sgerer Artgenossen wird die H~iutung betr~ichtlich verzSgert, 
auch wenn die Krebse geniigend Futter zu si& nehmen kSnnen. Auflerdem bleiben die 
Tiere bei der H~utnng deuttich kleiner als ihre isoliert gehaltenen Artgenossen. Often- 
bar ist es dem Krebs in bestimmten Lagen m6glich, si& zu h~iuten, ohne das dazu 
normalerweise erforderliche Wachstum errei&t zu haben. Gerade wenn die H~iutung 
schon sehr lange verz6gert wurde, mui~ sich der Krebs offenbar schlieglich h~iuten, so- 
bald ein bestimmter Mindestwa&stumsbetrag errei&t worden ist. 

Wodurch wird nun aber die H~iutung verzSgert? Au& bier scheint das Wachstum 
eine entscheidende Rolle zu spMen. Es konnte beobachtet werden, dag die Tiere in 
Anwesenheit grSf~erer Artgenossen meist zurii&gezogen in den Winkeln ihrer Zu&t- 
beh~ilter sitzen und weniger Nahrung zu sich nehmen als isoliert gehaltene Tiere, ob- 
wohl sie ihre gr/ifgeren Partner nicht direkt an der Nahrungsaufnahme hindern und 
ihnen genug Futter zur Verfiigung steht. Die geringere Nahrungsaufnahme mug 
abet dazu fiihren, dag au& der zur H~iutung notwendige Mindestwachstumsbetrag 
erst sp~iter erreicht wird. Dies hat wiederum eine entsprechende VerziSgerung der H~iu- 
tung zur Folge. 

Die biologis&e Auswirkung dieser H~iutungsverzSgerung diirt~e darin liegen, 
dat~ die bei der H~iutung wehrlosen kMneren Tiere vor ihren grSt~eren Artgenossen 
geschiitzt bleiben. Dem entspricht zumindest, daig die kleinen Krebse, wenn sie yon 
einem festen Panzer umgeben sind, nur sehr selten yon gr~igeren Artgenossen get~itet 
werden, dagegen fast regelm~igig, wenn sie fris& geh~iutet und weich sin& 

Im Falle einer r3berpopulation diir~e es den kleinen Krebsen s&werfatlen, sich 
zu den H~iutungen yon ihren griSgeren Artgenossen zu isolieren. Man k~innte disku- 
tieren, ob der Kannibalismus nicht als arteigener Mechanismus zur Steuerung yon 
l[lberpopulationen wirksam werden k~innte. 

Das Licht hat einen wesentlich geringeren Einflutg auf die H~utungsausRSsung als 
die Artgenossen. Abet auch bier sind Unters&iede feststellbar. Bei Dauerli&t h~iuten 
si& die Tiere verz~Sgert und werden bei der H~iutung weniger grog vergti&en mit 
Tieren, die unter Kurztagsbedingungen gehalten werden. Der Kurztag s&eint die fLir 
die Entwi&lung der Krebse giinstigste Li&tbedingung zu sein. Au& bei Dauerlicht 
scheint die H~iutungsverz/Sgerung auf dieselbe Weise wie bei dem Einflut~ der Art- 
genossen erreicht zu werden, n~imli& dur& eine geringere Nahrungsaufnahme der Tiere. 

Wie im vorhergehenden Fall kann auch der hemmende Einflug des Dauerli&tes 
als Schutzreaktion verstanden werden. Unter natiirlichen Bedingungen suchen die 
Tiere zur H~iutung dunkle Verstecke auf, um vor ihren Feinden geschiitzt zu sein. 
Daher kSnnte Dauerlicht far sie S&utzlosigkeit bedeuten. Diese ist natiirli& fiir das 
sich hSutende Tier gef~ihrli&er als fiir das sich nicht-h~iutende Tier. 

Die bespro&enen Umweltfaktoren wirken also ha& unseren Befunden und Beob- 
achtungen sehr wahrs&einli& dadur& h~iutungsverz~Sgernd, dat~ sie die Nahrungs- 
aufnahme beeintr~ichtigen und so der zur H~iutung notwendige Wachstumsbetrag 
sp~iter als normal erreicht wird. 
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Entgegengesetzt wirkt sich der EinfluB des GliedmaBenverlustes aus. Nach Glied- 
maBenverlust h~iuten sich die Tiere vorzeitig. Daftir werden sie auch nicht so grog wie 
normale Tiere. Hier wird also das Prinzip, dab ein bestimmter Gr6Benzuwachs bei 
den Hiiutungen garantiert sein mug, durchbrochen. Aber gerade diese Ergebnisse be- 
weisen, dab der bei der H~iutung erzielte Gr6Benzuwachs direkt yon der Nahrungs- 
zufuhr im vorherigen H~iutungsintervall abh~ingt. 

Die biologische Auswirkung ist wiederum klar: Durch den Verlust zahlreicher 
Beine ist der Krebs in seiner Bewegungsfreiheit eingeschr~inkt und damit bei der Nah- 
rungssuche und der Verteidigung gegen Feinde behindert. Es ist also ftir ihn vorteilhaf~, 
sich m6glichst bald zu h~iuten, da erst bei der H~iutung die Regenerate der verlorenen 
GliedmaBen funktionsf~ihig werden. Dies geschieht am schnellsten, wenn die Tiere sich 
bereits h~iuten, bevor der normalerweise zur H~iutung notwendige Wachstumsbetrag 
erreicht worden ist. 

Often bleibt noch die Frage, auf welche Weise die ungtinstigen Umweltbedin- 
gungen in die Entwicklung eingreifen. AufschluBreich ist hier die Wirkung gr6Berer 
Artgenossen auf kleine Partner. Nach unseren Versuchsergebnissen ist es sehr wahr- 
scheinlich, dab hier taktile und optische Wahrnehmungen, die tiber die entsprechenden 
Sinnesorgane aufgenommen werden, entscheidend sind. Daftir spricht, dab zumindest 
in einigen F~illen die H~iutungen verz/Sgert werden, wenn die Krebse ihre gr/iBeren 
Partner nut sehen bzw. bei v611iger Dunkelheit nur ftihlen k6nnen. Im letzteren Fall 
mtissen sie dabei in der Lage sein, die K/Srpergr61ge ihrer Partner abzusch~itzen. 

Obwohl es nicht geprtiflr worden ist, erscheint es plausibel, dab auch das Licht 
auf die optischen Sinnesorgane einwirkt. 

Die Ern~ihrung k/Snnte dagegen die H~utungsverz/Sgerung ohne den Umweg tiber 
Sinneswahrnehmungen direkt tiber das Gewebewachstum beeinflussen. Wie die wei- 
teren Ergebnisse zeigen, sind auch hier Informationsverarbeitungen im Zentralnerven- 
system - also im gewissen Sinne ,,Sinneswahrnehmungen" - beteiligt. 

Auf welche Weise der GliedmaBenverlust den H,iutungsrhythmus beeinfluBt, 
bleibt zun~ichst noch ungekliirt. M6glich sind propriorezeptorische Sinneswahrneh- 
mungen oder die Wirkung endogener Faktoren. 

D i e  h o r m o n a l e  K o n t r o l l e  d e r  H ~ i u t u n g e n  

Aus dem bisher Gesagten tiber den Mechanismus der H~iutungsverz/Sgerung er- 
geben sich vor atlem zwei Fragen: Auf welche Weise nimmt das Tier wahr, dab der zur 
H~iutung notwendige Wachstumsbetrag erreicht worden ist und auf welche Weise wird 
vorher verhindert, dab es zur H~iutung kommt? Die Antwort geben die Untersuchun- 
wen tiber das h~iutungshemmende Hormon. Obwohl die Amputation der Augenstiele 
neben der Ausschaltung des h~iutungshemmenden Hormons no& zahlreiche andere 
Auswirkungen auf die Krebse hat, l~iBt sich die spezifische Wirkung des hiiutungshem- 
menden Hormons davon gut unterscheiden. Bereits die Untersuchungen yon HAN- 
STROM (1934), BLISS & WELSH (1952) und PASSANO (1953) zeigen, dai~ sich die 
operierten Tiere schneller als gesunde h~tuten, also eine HRutungshemmung durch die 
Operation weggefatlen ist. Neu ist dagegen die Beobachtung, dat3 sich auch vers&ieden 
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grot]e Tiere nach der Operation gleich schnell h~iuten. Dieses wichtige Resultat beweist, 
dai~ der Faktor KSrpergdSge die AusltSsung der H~iutungen tiber das h~iutungshem- 
mende Hormon verz/Sgert. Gr~t3ere Tiere mtissen mehr und l~inger h~iutungshem- 
mendes Hormon ausschtitten als kleine. 

Die augenstiellosen Tiere zeigen, dab an sich eine gleich schnelle H~iutung kleiner 
und grot~er Tiere mtSglich ist und auch automatisch erfolgt, sobald das h~iutungshem- 
mende Hormon ausgeschaltet wird. 

Auch der Einfluft der Ern~ihrung wird durch die Ausschaltung des h~iutungshem- 
menden Hormons aufgehoben. Die normalen Unterschiede werden allein dur& die 
Abgabe dieses Hormons gesteuert: Nach der Operation h~iuten sich die Tiere nicht nut 
unabh~ingig davon, um wieviel sie bei der H~iutung griSfter werden, sondern - was 
das gleiche bedeutet - auch unabh~ingig davon, wieviel Nahrung sie vorher zu sich 
genommen haben. Dies kann wieder als Beweis daftir gelten, daft tats~tchlich norma- 
lerweise tiber das Gewebewachstum die H~iutungsausl6sung kontrolliert wird. 

Dies geschieht aber nicht direkt durch eine etwaige stoffwechselphysiologische 
Koppelung, sondern indirekt tiber das Zentralnervensystem, welches das h~utungs- 
hemmende Hormon abgibt. Das h~iutungshemmende Hormon scheint also der einzige 
Faktor zu sein, der eine H~iutung direkt verhindert. Alle anderen hemmenden Fak- 
toren mtissen offenbar tiber diese zentrale Stelte wirken. 

Aus dem bisher Gesagten ergibt sich, daft in den Krebsen auch unter optimalen 
Bedingungen eine gewisse Menge h~iutungshemmenden Hormons ausgeschtittet wird, 
die vonder Gr6fte der Tiere abh~ingig ist. 

Erst wenn die Ausschtittung des h~iutungshemmenden Hormons eingestelk ist, 
kommt es in dem Y-Organ zur Bildung und Ausschtittung des eigentlichen H~iutungs- 
hormons Crustecdyson. Die Umwelffaktoren scheinen nun wiederum auch nicht direkt 
tiber das Zentralnervensystem auf das hiiutungshemmende Hormon einzuwirken, 
sondern auf dem Umweg tiber das Verhalten der Tiere, n~imlich die Nahrungsauf- 
nahme und das dadurch bedingte Gewebewachstum. Dieses bewirkt die Ausschtittung 
yon h~iutungshemmenden Hormon. 

Die frtihere Auffassung (ADELUNG & BOCKMANN 1964), daft die Umweltfaktoren 
direkt tiber die Sinnesorgane und das Nervensystem die Ausschtittung yon h~iutungs- 
hemmenden Hormon bedingen, und dieses unter anderem eine geringere Nahrungs- 
aufnahme verursacht, muft deshalb revidiert werden. Unter anderem auch deshalb, 
well die Tiere unter ftir sie ungtinstigen Umxceltbedingungen weniger Nahrung zu 
sich nehmen, andererseits abet unter giinstigen Bedingungen grofte Tiere, die wie er- 
w~ihnt, mehr h~iutungshemmendes Hormon ausschtitten mtissen, genauso begierig Nah- 
rung aufnehmen wie Heine Tiere. 

D i e  h o r m o n a l e  K o n t r o l l e  des  H ~ i u t u n g s s t o f f w e c h s e l s  

Auf Grund der Untersuchungen yon PASSANO (1953) und ECHALIER (1954) muft 
angenommen werden, daft, nachdem die Ausschtittung yon h~iutungshemmenden Hor- 
mon eingestellt worden ist, H~iutungshormon ausgeschtittet und damit die H~iutung 
ausgel6st wird. Es ergibt sich nun die Frage, ob das Hiiutungshormon nur zur Aus- 
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15sung der H~iutungen benStigt wird, oder ob es raehrfach steuernd in den H~iutungs- 
prozell eingreifen raul~. Fiir eine einmalige ausl6sende Wirkung des H~utungshormons 
sprechen die Befunde yon ECHALIER (1954), der zeigen konnte, daf~ eine Hiiutung 
auch dann abI~iul°t, wenn unraittelbar nach der AuslSsung der Hiiutung die H~utungs- 
drlise herausoperiert wird. Zwar verl~iuflc dann der gesamte H~iutungsprozeB lang- 
samer, aber er l~iu~ normal ab. Trotzdem raut~ dies nicht unbedingt gegen ein raehr- 
raaliges Eingreifen des H~iutungshormons in den H~iutungsprozef~ sprechen. Es besteht 
durchaus die MSglichkeit, daf~ noch geniigend H~utungshormon im Btut der Tiere vor- 
handen ist, um eine H~iutung zwar langsamer als normal, aber doch erfolgreich zu 
steuern. Zum anderen mui~ mit der M~Sglichkeit gerechnet werden, dai~ ersatzweise 
yon anderen Geweben geringe Horraonmengen produziert werden, die zwar eine 
Hiiutung nicht auslSsen, aber den bereits eingeteiteten H~utungsprozet~ steuern kSn- 
nen. 

Die Untersuchung des Hormongehaltes w~hrend eines Hiiutungsintervalles spricht 
eindeutig daffir, dal~ das Horraon tats~ichlich raehrfach in den H~iutungsvorgang ein- 
greit~. Nur so kann das raehrfache Ansteigen und Absinken des Horraonspiegels in 
den Tieren w~ihrend eines H~iutungsintervalles erkl~irt werden. 

Welche Stoffwechselprozesse werden nun aber dutch das Hormon gesteuert? Ins- 
gesamt findet man vier mehr oder weniger stark ausgepr~igte Maxima in der Horraon- 
ausschiittung w~ihrend eines H~iutungsintervalles. Das erste kleine Maximum liegt irn 
Stadium IIa, wenn durch intensive Chitin- und Eiweif~synthese die Kutikula schieht- 
weise verst~irkt wird. Das zweite Maximum liegt zu Beginn der Regeneratbildung, das 
dritte zum Zeitpunkt der Apolyse und das vierte unmittelbar vor der Hiiutung, wenn 
der eigentliche H~iutungsakt durch die ErhShung des osmotischen Wertes der Hgmo- 
lymphe (Dt~ACH 1939) eingeteitet wird. Mit Ausnahrae der Stadien IIIc und IVb, die 
vorund nach Beginn der Regeneratbildung liegen, werden auch zu den anderen Zeit- 
punkten des H~iutungsintervalles mehr oder weniger grol~e Horraonmengen in den 
Tieren gefunden. Aus der Lage der Maxima und den gleichzeitig stattfindenden mor- 
phologischen und physiologischen Veriinderungen darf man darauf schliei%n, daf~ das 
Hiiutungshormon unter anderera die Bildung neuer Kutikulaschichten steuert, die Re- 
generatbildung auslSst, die Apolyse hervorruPc und dutch Ver~inderung des osmoti- 
schen Wertes der Hiiraolyraphe den eigentlichen H~iutungsakt auslSst. 

Welches sind nun die Gemeinsamkeiten dieser Prozesse, die es ermSgliehen, dai~ 
diese Prozesse durch ein und dasselbe Hormon, vielleicht nur durch _~nderung der 
Konzentration, ausgelSst werden? Es ist sehr wahrscheinlich, da~ in allen F~illen eine 
ErhShung der enzymatischen Aktivit~it in den Tieren die Voraussetzung fiir diese 
Prozesse ist. Eine Steuerung der Enzyrasynthese durch das Hiiutungshormon wtirde 
im Einklang stehen mit den Befunden, daf~ die RNS-Synthese als primiirer Vorgang 
einer Enzymsynthese durch das H~utungshorlnon der Insekten (SEKEI~IS & KARLSON 
1964) stimuliert wird. Einen Hinweis darauf, datg auch bei den Krebsen das H~iu- 
tungshormon die RNS-Synthese stimuliert, haben Untersuchungen tiber die RNS- 
Synthese-Aktivit~it und den H~iutungshormongehalt bei Flul'~krebsen erbracht (K~L- 
LEI~ & ADELUNG 1970). Eine Best~itigung der Vermutung, dai~ auch bei der Strand- 
krabbe die Aufgabe des H~iutungshormones w~ihrend des H~iutungsprozesses darin 
besteht, die Protein-Synthese iiber eine RNS-Synthese zu stiraulieren, ergibt sich 
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aus dem Vergleich des Protein-Spiegels in der H~imolymphe mit demjenigen des H~iu- 
tungshormongehaltes w~ihrend eines H~iutungsintervalles. Beide Kurven haben den 
gteichen Verlauf und weisen zur selben Zeit Maxima und Minima auf. Auch der Rest- 
Stickstoffgehalt in der H~imolymphe ver~indert sich entsprechend. Da ca. 30 % des 
Rest-Stickstoffes yon Aminos~iuren stammt, darf man vermuten, dai~ es rich bei den 
Ver~inderungen um die Ver~inderungen des Aminos~iure-Spiegels handelt. Aus den 
gleichsinnigen Anderungen des Aminos~iure-, des Protein- und des H~iutungshormon- 
Spiegels w~ihrend der verschiedenen Stadien des Hiiutungsintervalles kann man auf 
einen engen Zusammenhang zwischen diesen drei Faktoren schliel~en. 

10berraschend ist, daf~ die durch das Hiiutungshormon aktivierte Bildung spezifi- 
scher Enzyme, die ganz bestimmte Entwicklungsprozesse bedingen, so stark ist, dab 
sie sich im Gesamtproteinstoffwechsel der Tiere so deuttich auspr~igt. 

Ffir die Vorstellung, daig das H~iutungshormon w~hrend des langwierigen Ab- 
laufes der H~iutung im weiteren Sinne mehrfach eingreif~, gibt es bei den Insekten 
direkte experimentelle Beweise bei der yon B/3C~MANN (1959, 1962) eingehend un- 
tersuchten Verpuppung yon Cerura vinula. Auch entsprechende Bestimmungen des 
H~iutungshormontiters bei Insekten, die yon SI~AA~CA & KARLSON (1965a, b) durch- 
gefiihrt wurden, sprechen dafiir. 

Es fragt sich, ob noch andere Stoffwec~selparameter dutch das Hiiutungshormon 
kontrolliert werden. Untersucht wurden der Glucose-Gehalt und der Gehalt an an- 
organischen Ionen in der H~imolymphe. In keinem Fall konnte wie bei dem Protein- 
und dem Hiiutungshormon-Spiegel eine so weitgehende 13bereinstimmung in den Kn- 
derungen des Gehaltes dieser Faktoren und des Hiiutungshormones gefunden werden. 
Es erscheint daher die Annahme gerechtfertigt, dat~ diese Faktoren, wenn fiberhaupt, 
nur indirekt dutch das Hiiutungshormon beeinflui~t werden. 

N i c h t  d i r e k t  h o r m o n a b h ~ i n g i g e  V e r ~ i n d e r u n g e n  
im H ~ i u t u n g s s t o f f w e c h s e l  

Aus den Untersuchungen des Glucose-Gehaltes w~ihrend des H~iumngsintervalles 
ergibt sich, daf~ der Gehalt immer dann am hSchsten ist, wenn besonders intensive 
Chitinisierungsprozesse im Gange sind. Dies ist der Fall unmittelbar nach der H/iu- 
tung, wenn die neue Kutikula dutch weitere Chitinschichten verst~irkt wird, im Sta- 
dium IVa, wenn die Regenerate ausgebildet werden und zur Zeit der Apolyse, wenn 
die ersten Schichten der neuen Kutikula angelegt werden. Damit wird die Vermutung 
yon SCHE~R & SCHEZR 1954 best~itigt, daf~ die Glucose in den Krebsen vor alIem 
als Transportform des Glycogens und Baustein fiir das Chitin aufzufassen ist und nur 
in geringem Mat~e an dem oxidativen Stoffwechsel beteiligt ist. 

W~ihrend die organischen Bestandteile der H~imolymphe nur eine geringe osmo-- 
tisc~e Wirksamkeit haben, ist der Einflui~ der anorganischen Bestandteile auf den os- 
motischen Wert sehr hoch. Wie sich gezeigt hat, sind vor allem die Natrium-Ionen ftir 
die HShe und die Anderung des osmotis&en Wertes der H~molymphe w~ihrend eines 
H~iutun~intervalles verantwortlich. Ihre Wirkung wird durch die Calcium- und Ma- 
gnesium-Ionen unterstiitzt. Allerdings sind sie nur nait 10 0/0 verglichen mit den Na- 



114 D. ADELUNG 

trium-Ionen an dem osmotischen Wert beteiligt. Kaum wirksam und fiir die Knde- 
rung im osmotischen Weft der H~imolymphe ohne Bedeutung sind die Kalium-Ionen. 
Ni&t berii&si&tigt in unserer Untersuchung wurden die Anionen. Es kann abet, wie 
s&on erw~ihnt, angenommen werden, dag sie in ihrer Zahl und \Virksamkeit denjeni- 
gender  Kationen entspre&en. Nach Untersu&ungen anderer Autoren iiberwiegen 
entsPrechend den Natrium-Ionen bei den Kationen die Chlor-Ionen bei den Anio- 
hen (RoI3ERTSON 1957). 

Nach unseren Bere&nungen sind die aufgez~ihlten anorganis&en Ionen fiir die 
Erh6hung des osmotischen Wertes der HSmolymphe verantwortlich, und somit auch 
dafiir, daft diese unmittelbar vor der H~iutung gegeniiber dem Seewasser hypertonlsch 
wird. Wie bereits DRACH (I939) festgestellt hat, 16st die Erh~ihung des osmotis&en 
Wertes der K6rperflassigkeit dur& die Steigerung des Binnendru&es den eigentlichen 
H~iutungsakt aus. 

Es fragt sic~ nun, auf wel&e Weise es zur Erh~ihung der Ionen-Konzentration 
vor der H~iutung kommt. Hierfiir miissen zwei Bedingungen erfiillt werden: Erstens 
miissen die Tiere, wie sie es normalerweise s&on zwischen den H~iutungen fiir die Ca- 
Ioneu tun, die Ionen gegen das KonzentrationsgefSlle aus dem Seewasser aufnehmen. 
Zum anderen mug verhindert werden, dat~ die angerei&erten Ionen zu schnell wieder 
nach aufgen abgegeben werden. Obwohl es in keiner Weise bewiesen ist, kann do& 
vermutet werden, datg hier das H~iutungshormon eingreifL und die Synthese yon 
Proteinen stimuliert, die entweder auf enzymatischem Wege oder auf andere Weise 
den Salzaustritt aus der Kutikula in das Auf~enmedium verhindern. Nach der Hiiutung 
finder n~imlich ein solcher Salzaustritt start, under ist die Voraussetzung fiir die Kalzi- 
fizierung der Kutikula. 

Wie unsere Untersuchungen ergeben haben, wird zwar ein geringer Teil des in die 
Kutikula eingelagerten Calciums vor der H~iutung resorbiert, abet der gr~gte Tell 
geht mit der Exuvie verloren. Es ist m~Sgli&, dag ein Teil des resorbierten Calciums 
in die H~imolymphe iibergeht und dort zur Erh/Shung des Calcium-Spiegels beitr~igt. 
Ob die einzige Aufgabe des erh~ihten Calcium-Spiegels in der Steigerung des osmoti- 
schen Wertes besteht, kann zur Zeit no& nicht gesagt werden. Ausges&lossen werden 
kann abet, dag der Ca-Gehalt der H~imolymphe, der unter 1 °/o des Gesamt-Ca-Ge- 
haltes der Tiere liegt, als Calciumreserve fiir die Kalzifizierung angesehen werden 
kann, da er fiir die ha& der H~iutung einsetzende Kalzifizierung der neuen Kutikula 
mengenm~itgig zu gering ist. Eine Calcium-Spei&erung, wie fiir manche Siigwasser- 
krebse, ist fiir die marinen Tiere au& ni&t notwendig, da ausreichende Mengen Cal- 
cium im Seewasser enthalten sind. 

Die Kalzifizierung der marinen Krebse erfolgt ha& DIGBY (1966, 1967) auf 
elektrochemische Weise dur& eine alkatische Ausflillung des im Seewasser enthaltenen 
Calciumcarbonats an der neuen Kutikula. Fiir die Richtigkeit dieser Befunde konnten 
wit einen weiteren Beweis dadurch erbringen, daft wit den pH-Wert des Seewassers 
vom alkalischen zum sauren Bereich bin vers&oben haben. Dadurch wird die kathodl- 
sche Reaktion der Kutikula aufgehoben. Infolgedessen wurde tats~ichli& die Kalzifi- 
zierung vermindert. Bei bereits vollkalzifizierten Tieren konnte sogar eine teilweise 
Entkalkung beobachtet werden. Diese wird noch dutch einen zweiten Effekt der pH- 
Erniedrigung des Augenmediums verst~irkt, n~imlich durch die Erniedrigung des osmo- 
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tischen Wertes der H~molymphe, die zu einer Umkehrung des Salzgradienten yon 
auflen nach innen fiihrt. Dabei komrnt es zumindest voriibergehend zu einer Erhti- 
hung des Calcium-Gehaltes der H~imolymphe. Warum sich der osmotische Wert der 
H~imolymphe bet einer Verschiebung des pH-Wertes zum sauren Bereich bin ernied- 
rigt, kann zur Zeit noch nicht gesagt werden. M/Sglicherweise h~ingt diese ?inderung 
mit der Konstanterhahung des pH-Wertes im Innenmedium zusammen. 

Die bier zusammengetragenen Befunde erm~Sglichen es, ein Gesamtbild yon der 
Kette der physiotogischen Vorg~inge zu entwerfen, die yon den ~iugeren und inneren 
Faktoren, die den H~iutungsrhythmus beeinflussen, bis hin zu den stoffwechselphysio- 
logischen Grundlagen der H~iutungsvorg~inge fiihrt. 

Verst~indlicherweise sind viele Glieder dieser Kette hypothetisch. Sie erm6glichen 
es jedoch, dutch weitere geziette Untersuchungen ein vollst~indiges Gesamtbild der H~iu- 
tungsphysiologie zu erarbeiten. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Unter konstanten Laboratoriumsbedingungen h~iuten sich juvenile Individuen der 
Strandkrabbe Carcinus  maenas  regelm~iltig in bestimmten Zeitabst~inden. Die 
H~iutungsintervalldauer der Tiere nimmt dabei mit der K/Srpergr~5t;e zu. 

2. Unabhiingig yon ihrer K6rpergr~5t~e erfahren alle Tiere bet der H~iutung den 
gleichen relativen Grgf~enzuwachs, der nut innerhalb geringer Grenzen schwankt. 

3. Die morphologischen Ver~inderungen und die Entwicklung der Gliedmagenrege- 
nerate w~ihrend eines H~iutungsintervalles werden beschrieben. 

4. Unter Berticksichtigung der normalen Hiiutungsintervalldauer, der Regeneratent- 
wicklung und der morphologischen Ver:,inderungen in der Kutikulastruktur wird 
eine Stadieneinteilung des H~iutungsintervalles yon Carcinus  maenas  vorgenom- 
men, die als Grundlage fiir alle durchgefiihrten physiologischen Untersuchungen 
dient. 

5. Die Hiiutungsintervalldauer ist abh~/ngig yon der Temperatur und dem Nahrungs- 
angebot. Die Photoperiode hat nur einen geringen Einflug auf die Dauer des H~iu- 
tungsintervalles. Durch Dauerlicht werden die Hiiutungen verz6gert. 

6. Der Gr~5t~enzuwachs bet den H~iutungen ist unabh~ingig yon der Temperatur. 
Durch das Nahrungsangebot und die Lichtbedingungen wird der Gr6tgenzuwachs 
geringfiigig veritndert. 

7. In Anwesenheit gr/5t~erer Artgenossen verz/Sgern die Krebse ihre H~iutungen, und 
zwar z.T. schon dann, wenn sie ihren Partner nut sehen bzw. ihn bet vtilIiger 
Dunkelheit nut durch taktile Reize wahrnehmen k/Snnen. 

8. Nach dem Verlust zahlreicher Schreitbeine hiiuten sich die Tiere vorzeitig. Die 
Gr6genzunahme bet den H~iutungen ist gegeniiber derjenigen gesunder Tiere er- 
hebtich reduziert. 

9. Nach Ausschaltung des h~iutungshemmenden Hormons h~iuten sich die Tiere 
schneller als normale Tiere und in gleichen Zeitabst~inden. Die K~Srpergr6£e be- 
einflugt die H~iutungsintervalldauer nicht mehr. Die Temperaturabh~ingigkeit des 
H~iutungsrhythmus bleibt bestehen. 
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10. Die Ern~ihrung beeinfluf~t die H~iutungen augenstielloser Tiere in umgekehrter 
Weise wie diejenige normaler Tiere. Die H~iutungsintervalldauer wird yon mangel- 
halter Ern~ihrung nicht beeinflut~t, dagegen nimmt die Gr5t~enzunahme bei den 
H~iutungen ab. 

11. Daraus folgt, daft der H~iutungsrhythmus dutch das Wachstum gesteuert wird. 
Erst nach dem Erreichen eines bestimmten Gewebewachstums kSnnen sich die 
Tiere h~iuten. Solange dieser Wachstumsbetrag nicht erreicht ist, wird dutch die 
Ausschtittung yon h~iutungshemmendem Hormon eine H~iutung verhindert. 

12. Unter Umweltbedingungen, die ftir eine H~iutung ungiinstig sind, nehmen die 
Tiere weniger Nahrung zu sich und erreichen den zur H~iutung notwendigen 
Wachstumsbetrag sp~iter. Eine H~iutung wird w~ihrend dieser Zeit dutch eine an- 
dauernde Ausschiittung yon h~iutungshemmendem Hormon verhindert. 

13. Die Temperatur beeinflui~t den H~iutungsrhythmus der Tiere nut indirekt, indem 
sie allgemein auf den Stoffwechsel wirkt. 

14. Unter bestimmten Umweltbedingungen sind die Tiere in der Lage, innerhalb ge- 
wisser Grenzen ihren H~iutungszeitpunkt entsprechend den Erfordernissen zu ver- 
schieben. Wenn es ftir sie gtinstig ist, z. B. bei Gliedmat~enverlust, kSnnen sie sich 
vorzeitig hiiuten. 

15. Wenn kein h~iutungshemmendes Hormon in den Tieren vorhanden ist, wird durch 
das Hiiutungshormon eine H~iutung ausgel5st. 

16. Der H~iutungshormontiter w~ihrend eines H~iutungsintervalles zeigt vier verschie- 
den hohe Maxima. Zur gleichen Zeit finden charakteristische physiologische Ver- 
~inderungen in den Tieren statt. 

17. Der Einflut~ des H~iutungshormons Crustecdyson auf den Stoffwechsel wird un- 
tersucht. 

18. Der Aminos~iure- und Proteingehalt der H~imolymphe ~indert sich w~ihrend eines 
H~iutungsintervalles in derselben Weise wie der Hormontiter. Der Proteingehalt 
erreicht unmittelbar vor der H~utung seinen h5chsten Wert und kurz nach der 
H~iutung seinen niedrigsten. 

I9. Der Glucosegehalt in der H~imolymphe steigt an, wenn Chitinisierungsprozesse 
im Tier stattfinden. Die Glucose dient den Krabben in erster Linie als Chitinbau- 
stein. 

20. Die H~imolymphe ist mit dem Seewasser isotonisch. Nut unmittetbar vor der 
Hilutung steigt der osmotische Weft der H~imolymphe tiber denjenigen des See- 
wassers und sinkt erst nach der H~iutung wieder auf seinen Normalwert ab. Dutch 
die ErhShung des osmotischen Wertes wird der Binnendruck im Tier gesteigert 
und dadurch wahrscheintich der eigentliche Hiiutungsakt ausgetSst. 

21. Die Ver~inderungen des osmotischen Wertes der H~imolymphe beruhen im wesent- 
lichen auf Ver~inderungen in der Na-, Ca- und Mg-Konzentration der H~imo- 
lymphe. Die K-Konzentration in der H~imolymphe bleibt w~ihrend des unter- 
suchten H~iutungsintervalles unver~indert. 

22. Der pH-Wert der H~imolymphe ver~indert sich w~ihrend des Hiiutungsintervalles 
nicht. 

23. Der Ca-Gehalt der Kutikula und in dem Gesamttier ist nach der Hiiutung sehr 
niedrig, steigt abet schnell auf einen Endwert an. Etwa 90 °/0 des gesamten Cal- 



H~iutungsphysiologie der Strandkrabbe 117 

ciums gehen mit der abgeworfenen Exuvie bei der H~iutung verloren. Vor der 
H~iutung findet nur eine geringe Calcium-Resorption aus der alten Kutikula statt. 

24. Der Ca-Gehalt der H~imolymphe betr~igt weniger als 1 °/0 des Gesamt-Ca-Ge- 
haltes. Die H~imolymphe ist daher als Speicherorgan fiir Calcium ohne Bedeu- 
tung. 

25. Die Erniedrigung des pH-Wertes im Aut~enmedium unter den Neutralpunkt be- 
einfluf~t das osmotische Verhalten der H~imolymphe und den Ca-Haushatt. Dabei 
sinkt der osmotische Weft der H~molymphe ab und wird gegen~iber dem See- 
wasser hypotonisch. Der pH-Wert der H~imolymphe bleibt konstant. Der Ca- 
Gehalt der H~molymphe steigt vortibergehend an. Die Kalzifizierung der Kuti- 
kula wird vermindert. Bei Tieren mit roll kalzifizierter Kutikula tritt eine teil- 
weise Entkatkung ein. 

26. Aus den Hormonbestimmungen und den stoffwechselphysiologischen Untersu- 
chungen ergibt sich, daf~ die Wirkung des H~iutungshormons bei Krebsen nicht 
nur in der Ausl~sung yon H~iutungen besteht, sondern es mehrmals steuernd in 
den jeweiligen H~iutungsprozef~ eingreift. Damit besteht eine Clbereinstimmung zu 
13efunden, die an Insekten gewonnen wurden. 

27. Chitinisierung, Regeneratbildung, Apolyse und Ausl6sung des eigentlichen H~iu- 
tungsaktes stehen unter der indirekten Kontrolle des Hiiutungshormons. Dies ge- 
schieht tiber die Kontrolle des Proteinstoffwechsels. 

28. Die direkte Wirkung des H~iutungshormons besteht sehr wahrscheinlich in der 
Kontrolle des Proteinstoffwechsels. 
Auf Grund der gleichsinnigen Anderung zwischen dem Protein- und Aminosiiure- 
gehalt einerseits und dem H~iutungshormongehalt w~hrend eines H~iutungsinter- 
valles andererseits wird auf die Stimulierung der Proteinsynthese durch das H~iu- 
tungshormon geschlossen. 

29. Eine direkte Beziehung des H~,iutungshormons zu anderen Stoffwechselfaktoren 
wird nicht gefunden. 

30. Die Kalzifizierung der Kutikula nach einer H~iutung wird nicht direkt yon dem 
Hiiutungshormon beeinfluf~t. Die Befunde yon IDIGBY (1966), nach denen es sich bei 
der Kalzifizierung um einen elektrochemischen Vorgang handelt, werden best~itigt. 
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