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Einleitung

Seit der Zusammenhang zwischen Metamor-
phose und Endokrinium, bzw. auch der zwi-
schen Ausbleiben der Metamorphose und Hor-
monwirkungen bei Amphibien geklirt wurde
(GUDERNATSCH, 1912; ROMEIS, 1914,
1915; ADLER, 1916; ALLEN, 1927; DE FRE-
MERY, 1928; KLATT, 1931; MARX, 1935
u. a.), haben die Neotenie und die experimen-
tell ausgeloste Metamorphose stindig ein
breites Interesse gefunden. Viele endokrino-
logische Probleme, aber auch allgemein-bio-
logische Fragestellungen konnten durch diese
Experimente geklirt werden. Heute sind hiu-
fig biologische Beobachtungen ,Nebenbefunde”
experimenteller Arbeiten. Auch im vorliegen-
den Fall wurde die Metamorphose experimen-
tell erzeugt, um ihren Einflu auf Regenera-
tionsvorgange zu studieren.

Das klassische Objekt fiir die Beobachtung
der Neotenie stellt der mexikanische Axolotl
dar, der stets total neoten ist, und dessen spon-
tane Metamorphose erstmals von DUMERIL
(1867) beschrieben wurde. Eine historische
Literaturbetrachtung wird erschwert durch die
sehr unterschiedliche Nomenklatur in den er-
sten Jahrzehnten der Neotonieforschung. Hiu-
fig wurde die neotone Larvenform des Axolotl
anders benannt als die metamorphosierte
Adultform. Man betrachtete sogar beide For-
men als unterschiedliche Arten (MARSH,
1868; WEISMANN, 1875; CHAUVIN, 1876;
WIEDERSHEIM, 1879; WERNER, 1930).

Auch die Einfithrung des Neotonie-Begriffes
(KOLLMANN, 1884) mit der Erkenntnis, daf
diese Erscheinung bei anderen Amphibien
ebenfalls zu beobachten ist, brachte noch keine
Kldrung. Erst nach Bekanntwerden der hor-
moninduzierten Metamorphose wurde allge-
mein anerkannt, dal Larven, und Adultform
keine verschiedenen Spezies darstellen.

Nachdem der Hormoneinflu$8 auf die Meta-
morphose erwiesen war, folgte eine Vielzahl
von Arbeiten iiber Zusammenhinge zwischen
Metamorphose und Schilddriise (ALLEN, 1919,
1927; HIRSCH, 1929; MARX, 1935; ALE-
SCHIN, 1936; D’ANGELO and CHARIPPER,
1939), zwischen Metamorphose und Hypo-
physe (ALLEN, 1919; KLATT, 1931, 1933;
KLEINSCHMIDT, 1937; HERRE, 1951), zwi-
schen Neotenie und Schilddriise (ADLER,
1916; KUHN, 1925; GRIMM 1949), sowie
iiber die Wirkung von Thyroxin auf die Meta-
morphose (ROMEIS, 1915; HERINGA, 1924;
GEYER, 1926; PRAHLAD and DeLANNEY,
1965).

Die in der normalen Metamorphose ab-
laufenden Differenzierungsvorginge veranla3-
ten Untersuchungen iiber Differenzierungs-
forderung durch Thyroxin (KREMER, 1927;
KRICHEL, 1930/31; BAFFONI, 1959), und
auch iiber die Beeinflussung morphogenetischer
Vorginge, besonders im Zentralnervensystem
(WEISS and ROSSETTI, 1951; BAFFONI,
1959, 1960). Ebenso wurde der Einflu der
induzierten Metamorphose oder der Thyroxin-
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behandlung auf die Regeneration untersucht
(ROMEIS, 1915; LECAMP, 1952; KIRSCHE
und RICHTER, 1965). Die neuesten Fragestel-
lungen richten sich auf den Zusammenhang
zwischen Metamorphose und Neurosekretion
(SREBRO, 1965; RAPOLA und Mitarbeiter,

1965).

Neben zusammenfassenden Darstellungen
iiber die Metamorphose (BAFFONI, 1960) sind
von besonderem Interesse Arbeiten iiber das
Wesen der Neotonie (WOLTERSTOREFF, 1896;
DE FREMERY, 1928; INGRAM, 1929; LA-
FRENTZ, 1929; TANIGUCHI, 1931; FREY-
TAG, 1947; TOIVONEN, 1952; BENL, 1965).
Dabei gilt unsere Aufmerksamkeit selbstver-
stindlich Beschreibungen der spontanen und

Uber die interessante Frage, ob es moglich
ist, von spontan oder induziert metamorpho-
sierten Axolotln Nachzucht zu erhalten, konnte
ich in der Literatur nur einige sehr unsichere
Angaben finden. So erwdhnt CHAUVIN
(1876) die Mitteilung von BLANCHARD, daf8
metamorphosierte Axolotl Laich produziert
hitten, kritisiert aber gleichzeitig, daf8 keine
Fortpflanzungsfihigkeit erwiesen sei, wenn
man nicht die Fruchtbarkeit der Eier fest-
gestellt habe. WOLTERSTORFF (1929) be-
richtet iiber eine Angabe von VAILLANT
(1876) hinsichtlich der Nachzucht metamor-
phosierter Axolotl, weist jedoch darauf hin,
dafl diese oft zitierte Arbeit an der angegebe-
nen Stelle (Bull. Soc. phil. Paris )nicht zu fin-
den sei!

Abb. 1 Mainnlicher Axolotl (Ambystoma mexicanum) 5'/2 Jahre nach der experimentell erzeugten Metamor-
phose. Kérperldnge 22 cm.
Axolotl male (Ambystoma mexicanum) 5'/» years after metamorphosis induced experimentally. Body length
22 cm.

induzierten Metamorphose des total neotenen
Axolotl. Hierzu ist ein Hinweis von FREYTAG
(1947) auBerordentlich bemerkenswert, daf3
,das Verhalten neotenischer Axolotl der Ver-
haltensweise der Woassermolchlarven ent-
spricht, wahrend das von Proteus anguineus
demjenigen adulter Salamandriden entspricht.”
Damit wurde die wichtige Rolle der Ver-
haltensbeobachtung betont, die man in der
Neotenieforschung bisher iiber den morpho-
logischen und allgemein-biologischen Tat-
sachen leider vernachldssigt hatte.

Daff in der Fiille der modernen Literatur
iiber induzierte Metamorphose und bei der
Vielzahl der heute zum Zwecke biologischer
Standardisierung von Medikamenten durch-
gefithrten experimentellen Metamorphosen
keine Angaben iiber Nachzucht vorhanden
sind, erscheint verwunderlich, 18t aber darauf
schliefen, dafl besondere Umstinde Voraus-
setzung fiir die Vermehrung metamorphosier-
ter Axolotl darstellen.

Schon CHAUVIN (1876) diskutiert als eine
der moglichen Ursachen fiir die ,Sterilitat” der
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adulten Axolotl den durch FrefSunlust hervor-
gerufenen mangelhaften Erndhrungszustand.
Aus diesem Grunde und auch wegen der haufi-
gen Uberdosierung der metamorphoseauslosen-
den Hormone erreichen die Tiere meist nur ein
geringes Lebensalter nach der Metamorphose.
So lebten bei PRAHLAD und DeLANNEY
(1965) Axolotl nach Trijodthyronin-Metamor-
phose nur einen Monat. WIEDERSHEIM
(1879) berichtet, daf die CHAUVIN-WEIS-
MANN’schen Tiere zu diesem Zeitpunkt drei-
jahrig bei vollem Wohlbefinden lebten. Aber
offensichtlich war auch dieser Zeitraum fiir die
Tiere zu kurz, um fortpflanzungsfahig zu wer-
den. Interessant ist in diesem Zusammenhang
die Feststellung, daf8 die Axolotl in ihrer Hei-
mat (Xochimilco-See) sich niemals verwandeln,
sondern sich stets neoten vermehren (WOL-
TERSTORFF, 1929; LAFRENTZ, 1929).

Eigene Beobachtungen

Im Rahmen experimenteller Untersuchungen
wurden 50 Axolotl durch Verfiitterung von
Schilddriise bzw. durch Injektionen von Trijod-
thyronin metamorphosiert. Die Durchschnitts-
linge der 6 Monate alten Tiere betrug bei Be-
ginn der Experimente 8,0 cm. Bei der Umwand-
lung durch Schilddriisensubstanz waren 10 Fiit-
terungen im Abstand von jeweils 2 Tagen er-
forderlich. Die Metamorphose war bei allen
Exemplaren nach 22 Tagen weitgehend abge-
schlossen. Bei der Applikation von Trijodthyro-
nin wurde eine Losung in einer Konzentration
von 5 #g/ml intraperitoneal injiziert. Jedes
Tier erhielt in Abstinden von 2 Tagen eine
Injektion von o,1 ml dieser Losung. Nach 10
Injektionen war bei den meisten Larven die
Metamorphose weitgehend beendet. Nur etwa
1/3 der Tiere bendtigten eine 11. Injektion.
Insgesamt war auch nach Trijodthyronin-
behandlung die Metamorphose nach 23 Tagen
bei allen Tieren fast abgeschlossen. Sehr
schwierig gestaltete sich die Erndhrung der
Tiere. Vom 6. Tage nach der Metamorphose
an wurden die Axolotl zwangsweise erndhrt,
indem ihnen Tubifex mit einer Pinzette tief in

den geoffneten Rachen eingefithrt wurden.
Eigene Schnappbewegungen konnten erst am
33. Tag nach der Metamorphose registriert
werden und erst ab 63. Tag schnappten alle
Tiere selbstindig nach vorgehaltenem Futter.
Etwa /2 Jahr nach der Metamorphose konnte
Fiitterung mit kleingeschnittenem Pferde-
fleisch beginnen. Zusitzlich boten wir Tubifex,
Enchytrien und Regenwiirmer.

Die Tiere wurden zunichst in einem Aqua-
terrarium gehalten. Da aber zu beobachten
war, daf sie nie den Landteil aufsuchten son-
dern stets aquatil lebten, werden sie ab 3. Monat
nach der Metamorphose in einem Becken mit
flieBendem Wasser von etwa 14—18°C bei
einem Wasserstand von 15 cm gehalten. Sie
schwimmen dabei in gewissen Abstinden zum
Luftholen an die Oberfldche. In den Zwischen-
zeiten liegen sie stets sehr still und wenig
beweglich auf dem Beckengrund.

Die zunichst zu beobachtende Wachstums-
retardation gegeniiber gleichalten neotenen
Larven glich sich im Laufe der Zeit aus. Jetzt, 3
51/2Jahre nach der Metamorphose, haben die
metamorphosierten Axolotl eine Korperlinge
von 20—22 cm erreicht. Nur sind sie schlanker
als neotene Larven und zeigen die bekannten
Veranderungen der dufleren Form (Abb. 2).

Erste Anzeichen fiir eine Fortpflanzungs-
bereitschaft zeigten sich 3'/2 Jahre nach der
Metamorphose bei den bis dahin etwa 18 bis
20 cm langen Tieren. Man konnte bei den
Minnchen eine Vergroflerung der Kloaken-
driisen bemerken. Die Weibchen zeigten einen
geschwollenen Leib, starke Gefédfinjektion
der Haut, sowie eine ungewohnte Beweglich-
keit und FreBunlust. Zu dieser Zeit verendeten
nacheinander alle 3!/2Jahre alten @Q unterden
Zeichen der Laichverhaltung. 1 Jahr spiter war
bei den Minnchen aufler der noch stirkeren
Vergroerung der Kloakendriisen ebenfalls
HautgefiBinjektion und Unruhe zu beobachten.
Nachdem ein 0 von 4!/2 Jahren mit einem
1 Jahr jiingeren @ (3'/2 Jahre nach der Meta-
morphose )in einem Becken mit 15 cm Wasser-
stand, 16 ° C, isoliert gehalten wurden, produ-
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zierte dieses Paar den ersten befruchteten
Laich, den das Weibchen an Laichstiabe klebte.
Aus diesem Gelege von etwa 150 Eiern schliipf-
ten nach 23 Tagen (16—18 ° C) die ersten Lar-
ven. Dasselbe Paar laichte noch einmal 5 Wo-
chen spiter. Diesmal umfafite das Gelege etwa
420 Eier. Beide Laichzeiten fielen in den Monat
Januar bzw. Februar. Aus dem zweiten Laich
schliipften die Larven ebenfalls nach 23 Tagen.
Wihrend in dem ersten Gelege bei der Auf-
zucht der Laven grofle Verluste eintraten,
konnten aus dem zweiten etwa 300 Larven
aufgezogen werden. Nach fast einem Jahr ist
bei keiner dieser Larven ein Zeichen von spon-
taner Metamorphose zu beobachten. Sie haben
inzwischen eine Korperlinge von 16—18 cm
erreicht.

Diskussion

Experimentell metamorphosierte Axolotl
sind fortpflanzungsfihig. Allerdings liegt der
Zeitpunkt des Erreichens der Fortpflanzungs-
fahigkeit sehr lange nach der Metamorphose.
Moglicherweise setzt die Fortpflanzungsfihig-
keit bei den Weibchen friiher ein als bei den
Ménnchen. Bei den von mir beobachteten
Tieren scheint dies zuzutreffen, denn alle
3!/s Jahre alten 99 gingen in Gemeinschaft
mit gleichalten 0’ an Laichverhaltung zu-
grunde. Andererseits konnte ich ein Jahr spa-
ter beobachten, daf8 ein 3!/2 Jahre altes Weib-
chen mit einem 4!/> Jahre alten Minnchen
fruchtbaren Laich zeugte. Allerdings sei ein-
schrankend gesagt, dafs eine Verallgemeine-
rung dieser Befunde nicht moglich ist, da die
Zahl der Beobachtungsfille viel zu gering ist.

Wegen der ungiinstigen Erndhrungsmog-
lichkeit kurz nach der Metamorphose und
wegen der spaten Fertilitdt fehlen anscheinend
auch bisher in der Literatur Angaben iiber
Nachzucht bei metamorphosierten Axolotln. In
fast allen experimentellen Beobachtungsreihen
werden die Untersuchungen vor dem 3. bis 4.
Jahr abgebrochen, so daf8 Versuchstiere sehr
selten dieses Alter erreichen.

Die Tatsache, da8 die Nachzucht in dem von
mir beobachteten Fall zu 100 °/o neoten bleibt,
bestitigt die Annahme, dafl es sich bei Am-
bystoma mexicanum um eine totale Neotenie-
Form handelt.

Abb. 2 5!/> Jahre alter metamorphosierter Axolotl
(links, 22 cm) und gleichaltes neotenes Tier (rechts,
24 cm).
51/2 years old metamorphosized Axolotl (left) and
neotene animal of the same age (right).

Fotos: Dr. W. Richter
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In bezug auf das Verhalten ist interessant,
daf8 die metamorphosierten Axolotl eine rein
aquatile Lebensweise bevorzugen, auch wenn
ihnen die Moglichkeit zum Landaufenthalt
geboten wird.

ZUSAMMENFASSUNG

Nach experimentell erzeugter Metamor-
phose leben Axolotl, die sonst ginzlich neoten
sind, rein aquatil. Ein Mannchen, dessen Alter
nach der Metamorphose 4!/2 Jahre betrug,
erbrachte mit einem entsprechend 3!/2jihrigen
Weibchen Laich, der sich normal entwickelte.
Alle Larven blieben neoten und wuchsen im
Laufe eines Jahres auf 16—18 cm Linge heran.

SUMMARY

After experimentally induced metamorphosis Axo-
lotl, which are usually neotene, live now fully aqua-
til. One male which was 4'/2 years after metarmor-
phosis produced with a relating 3'/> year old female
spawn which developed normal. All larvae stayed
neotene and grew within one year to a length of 16 to
18 cm.
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