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bis zum Abschluf} ihrer Entwicklung erreichen. Andererseits ist denk-
bar, daB die fortgeschrittene Entwicklung bei der Geburt die Uber-
lebenschancen der Neugeborenen entsprechend vergroflert.

Wie in Abschnitt 4.4.3. gesagt wurde, muf3 aufgrund meiner Be-
obachtungen angenommen werden, daf3 in 5-109/, der Falle die Weib-
chen bereits im letzten Nymphenstadium reproduktionsfihig werden
bzw. das Adultstadium mit einer Hautung weniger als normal errei-
chen. Wir haben es also hier in einem geringen Umfang mit der Er-
scheinung der Neotenie zu tun. Auch dies kann im Zusammenhang mit
der kurzen Lebensdauer und der geringen Nachkommenzahl gesehen
werden, in dem Sinne als diese Tendenz zur Neotenie die Reproduktion
der Art I. maculatus eher fordert. — Neotenie ist sonst vorwiegend
bei parasitischen Lebewesen beschrieben worden; es ist bemerkenswert,
daf3 sie hier bei einem Skorpion, einem vollkommen freilebenden Tier,
gleichfalls auftritt.

5. Giftdriisen

5.1. Einleitung

Die Struktur des Giftapparates und der Giftdriisen, einschlieflich
der Histologie, wurde von etlichen Autoren untersucht: JOYEUX-LAF-
FUIE (1882, 1883: Buthus occitanus), PAWLOWSKY (1913, 1914, 1924 b:
zahlreiche Arten aus mehreren Familien), KuBotaA (1918: Mesobuthus
martensi), ABD-EL-WAHAB (1952: Leiurus quinquestriatus), BUCHERL
(1964 b: Tityus serrulatus und T. bahiensis), RoSIN (1965: Nebo hieri-
chonticus), SAMANO-BisHOP & GOMEZ-DE-FERRIZ (1964: mehrere Ar-
ten der Gattungen Vejovis, Diplocentrus und Centrurus). Bei BUCHERL
finden sich noch weitere Autoren zitiert, deren Arbeiten mir nicht zu-
ganglich waren (MAURANO 1915, MELLO-CAMPOS 1925, MAGALHAES
1935 und 1946). LaunNoy (1903) untersuchte Kernvorginge wahrend
der Sekretion bei den Giftdriisen verschiedener Tiere, u. a. beim Skor-
pion Buthus occitanus. Zusammenfassende Darstellungen des damali-
gen Wissens geben PHISALIX (1922) und JUNQUA & VACHON (1968).

Die umfassendste Arbeit, in der zudem die frithere Literatur voll-
standig zitiert ist, verdanken wir PAwLOWSKY (1913), der auch in be-
schranktem Rahmen die embryonale und postembryonale Entwicklung
verfolgt hat. Weitere Angaben iiber die Embryonalentwicklung der
Giftdriisen finden sich bei GANIN (1867; unzugédngliche Arbeit, zitiert
von PAwLOWSKY) und PEREYASLAWZEWA (1907).

Die grobe Morphologie des Giftapparates war bereits vor JOYEUX-
LAFFUIE bekannt. Das Postanalsegment («Telson» genannt) enthilt ein
Paar von Giftdriisen, die gegen auflen dem Integument anliegen, gegen
innen von einer Muskelschicht umschlossen sind. Die Driisen besitzen
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ein Lumen und miinden mittels separater Ausfiihrgéinge in den geboge-
nen Stachel. Von mehreren Autoren wurde beschrieben, daf3 sich die
beiden Ausfiihrginge vereinigen und kurz vor der Spitze des Stachels in
einer gemeinsamen Offnung nach auBen miinden (BLANCHARD 1852;
ABD-EL-WAHAB 1952: Leiurus quinquestriatus; SAMANO-BIisHOP & Go-
MEZ-FERRIZ 1964: bei den Gattungen Vejovis, Diplocentrus, Centrurus).
Alle iibrigen Autoren weisen auf die vollige Unabhingigkeit der Aus-
fihrgange bei den von ihnen untersuchten Arten hin.

Die Winde der Driisen werden von einem Epithel hoher Zylinder-
zellen gebildet, die auf einer bindegewebigen Stiitzmembran stehen.
Diese «Membrana propria» kann mit dem Epithel zusammen ober-
flachenvergroBernde Falten und Ausstiilpungen ins Lumen aufweisen.
PawLowsky (1913) unterschied nach Art und Anzahl dieser Faltungen
zwel Typen von Giftdriisen: A. den «primitiven» oder «embryonalen»
Typus: hier fehlen Falten vollstandig oder betreffen nur das Driisen-
epithel, nicht aber die «Stiitzmembran». Diese Form ist in der Familie
der Chactidae vorhanden sowie bei gewissen Arten der Vejovidae und
Scorpionidae; B. den «definitiven» oder «komplizierten» Typus: hier
weist das Driisenepithel echte Falten auf, die die «Stiitzmembran» mit-
cinbezichen. Diese Form findet sich bei den restlichen Vejovidae und
Scorpionidae sowie bei den iibrigen Familien. Beide Typen konnen auf-
grund der Anzahl Falten noch weiter unterteilt werden. Vertreter der
Familie Buthidae besitzen in der Regel Giftdriisen, deren Epithel all-
seitig Faltungen aufweist (Typ B;) und nicht nur auf der medialen Seite,
wie es etwa bei den Scorpioniden der Fall ist.

Beziiglich der Histologie und der Sekretionsweise finden sich in der
Literatur gegensitzliche Auffassungen. Es wird im Driisenepithel, nebst
den sezernierenden Zellen, auch die Existenz von Stiitz- oder Ersatz-
zellen postuliert. Diese werden je nach Autor als sehr kleine, abgeflachte
Zellen, die zwischen den andern liegen (PAwLowsky 1913, ABD-EL-
WaHAB 1952), oder als relativ groBe, ungefihr kubische und basal
liegende Zellen (BUCHERL 1964 b) beschrieben. Au3erdem sind bei den
Gattungen Vejovis, Diplocentrus und Centrurus Myoepithelialzellen
genannt worden (SAMANO-BisHOP & GOMEZ-FERRIZ 1964). Die Sekre-
tionsweise wird bald als holokrin, bald als aprokrin bezeichnet. JUN-
QuA & VACHON (1968) fiihrten auBerdem den Begriff «semi-holokrin»
ein, mit dem zum Ausdruck gebracht werden soll, daf} eine Driisenzelle
erst nach mehrmaligem Sekretionscyclus vollstindig zugrunde geht.

Obwohl es unwahrscheinlich ist, dafl alle diesbeziiglichen Angaben
in der Literatur zutreffen, ist es doch sehr schwierig zu entscheiden,
welche Ansichten richtiger sind, da die meisten Untersuchungen an ver-
schiedenen Skorpionenarten gemacht wurden und es nicht von der
Hand zu weisen ist, daBB die Verhiltnisse von einer Art zur andern
etwas variieren.
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Was die Entwicklung der Driisen anbetrifft, ist (seit PAWLOWSKY
1913) bekannt, daf} die Skorpione mit funktionsuntiichtigen Giftdriisen
geboren werden. Auch in morphologischer Hinsicht 1auft ein betrdcht-
licher Teil ihrer Entwicklung erst in der postembryonalen Phase ab.

Die Giftdriisen von I. maculatus wurden meines Wissens bisher nicht
bearbeitet.

5.2. Methoden

Mit Hilfe histologischer Serienschnitte wurden die Giftdriisen von
I. maculatus wiahrend der Embryonal- und Postembryonalentwicklung
sowie im Adultstadium untersucht. Es wurden dazu in Ifakara gesam-
meltes Material sowie aus eigener Zucht stammende Tiere verwendet.
Fiir die Embryonalstadien wurden in physiol. NaCl oder 40 9/p-Alkohol
die vollstdndigen Ovario-uteri aus frisch getoteten Weibchen heraus-
prapariert und in alkoholischer Bouin-Dubosqg-Losung (48 h bis meh-
rere Wochen) oder in Carnoy (4 h) fixiert; die Datierung der Embryo-
nen erfolgte nach p.30. Postembryonale Stadien wurden in denselben
Medien fixiert, wobei die jlingern als ganzes, von den iltern nur das
Telson weiterbehandelt wurde. Beide Fixierungsmittel waren gut ge-
eignet, fiir die Erhaltung der Driisenzellen Carnoy etwas besser.

Uber eine Alkohol-Butanol- oder Methylbenzoat-Benzol-Reihe
wurden die Objekte in Paraffin eingebettet (Embryonen und Larven am
vorteilhaftesten in Paraffin 62° mit Zusatz von 8 9/o Bienenwachs, Post-
embryonalstadien in Paraffin 65°, Zusatz von 59/, Bienenwachs).
Auf einem Schlittenmikrotom wurden 5-7 ;. dicke Sagittal-, Frontal-
und Querschnitte angefertigt. Dabei wurde vor jedem Schnitt der Block
schwach angehaucht, so daf3 trotz allfdlliger Chitin- oder Dotterreste
eine brauchbare Schnittqualitit erreicht wurde.

Die Schnitte wurden mit Azan, Haematoxylin nach Delafield, Wei-
gert und P. Meyer (Gegenfarbung mit Erythrosin) oder Tri-PAS ge-
farbt, mit Cyclonlack eingedeckt und im Hellfeld des Lichtmikroskops
untersucht.

Versuche mit Diaphanol zur Erweichung des Chitins (nach Vor-
schrift in RoMEIs 1948) erwiesen sich nur manchmal und zufillig als
erfolgreich. Es konnte keine allgemein giiltige, optimale Wirkungsdauer
gefunden werden. Bei gleich langer Einwirkung und Vorbehandlung
war vergleichbares Material manchmal noch hart, manchmal bereits
mazeriert.

5.3. Histologie und Sekretionsweise im Adultstadium

Grundsitzlich entspricht die Giftdriise von I.maculatus in ihrem
Bau demjenigen der bisher beschriebenen Arten. Es handelt sich um
den «definitiven» (oder «komplexen») Typus, hingegen ist, anders als
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Abb. 8. Bau der Giftdriise von I. maculatus. Schematische Darstellung einer ein-
zelnen, aus dem Telson herauspriparierten und durch Querschnitt er6ffneten Driise.
(M = Muskelhiille, BG = Bindegewebshiille oder «Basalmembran», DE = Drii-
senepithel, F = dessen Faltungen, L. = Lumen.)

bei den meisten Buthiden, nur eine geringe Anzahl von Falten (in der
Regel 2 bis 3), und zwar nur auf der medialen Seite der Driise, vor-
handen (Abb. 8). In seiner ganzen Oberfliche ist das Driisenepithel
gleichartig; um die Histologie im einzelnen zu studieren, ist es gleich-
gultig, aus welcher Driisenregion die Schnitte stammen. Es handelt sich
um ein einschichtiges Zylinderepithel mit einer durchschnittlichen Hohe
von rund 100 4. Die von feinsten Gefden durchzogene Bindegewebs-
hiille der Driise (die «Basalmembran» oder «Membrana propria» der
dltern Autoren) weist eine Dicke von etwa 5 n auf. Zwischen den hohen
Zylinderzellen, die die eigentlichen Driisenzellen darstellen, finden sich
hauptsidchlich in basaler Lage, aber auch apikal und, etwas seltener, in
verschiedenen Zwischenhohen andere, nicht sezernierende Zellen. Es
handelt sich hierbei um den Typus von Zellen, der von PAWLOWSKY
(1913) als Stiitzzellen, von BUCHERL (1964 b) als Ersatzzellen bezeich-
net wurde. Von diesen wird spiter noch die Rede sein.

In Abb. 9 ist eine Gruppe von Driisenzellen und ihre Sekretions-
weise schematisch dargestellt. Die Zeichnungen a und e stellen das Epi-
thel so dar, wie es in den weitaus hdaufigsten Fillen auf den Schnitten an-
getroffen wird. Bei oberflachlicher Betrachtung der sezernierenden Zel-
len entsteht der Eindruck, dal diese zumindest in zweierlei Gestalt
vorliegen, in der Gestalt A mit schmaler Basis und breitem Apex und
in der Gestalt B mit umgekehrten Proportionen. Sie unterscheiden sich
auch im Inhalt; wiahrenddem sich derjenige der Form B kaum anfirbt,



Abb. 9. Sekretionsphasen der Giftdriisen von [. maculatus. Schematische Darstel-
lung eines Ausschnitts aus dem Driisenepithel. (Oberhalb der Zellen: Lumen der
Druse, unterhalb: «Basalmembran». A, B = Driisenzellen unterschiedlicher Sekre-
tionsphasen, s = «Stiitzzelle» nach der Definition von PawLowsKy [1913], = aus-
gediente, degenerierende Driisenzellen, die nédchstens ins Lumen ausgestoBen wird.)
Weitere Erklarungen im Text (p. 64 ff.).
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prasentiert sich die Form A bei Azanfirbung mit stark dunkelroten
Sekrettropfen. Wohl aufgrund eines derartigen Bildes kam KuBoTA
(1918) zur Ansicht, das Driisenepithel von Mesobuthus martensi setze
sich aus drei verschiedenen Typen von sezernierenden Zellen zusam-
men. Aufgrund genauerer Untersuchung kam ich zum Schluf3, daB es
sich bei den Gestalten A und B um denselben Zelltypus in verschiede-
ner Aktivitdtsphase handelt. Dieser Befund steht in Ubereinstimmung
mit denjenigen von BUCHERL (1964 b) und SamaNoO-BisHOP & GOMEZ-
FERRIZ (1964), die bei den von ihnen untersuchten Arten ebenfalls nur
eine einzige Sorte von sezernierenden Zellen beschrieben.

Soweit ich es beurteilen kann, handelt es sich bei Gestalt A (Abb.9a)
um eine seckretionsbereite Zelle, deren Inhalt bei Einsatz des Gift-
apparates ins Lumen abgegeben werden kann. Bei Gestalt B diirfte es
sich um eine Zelle handeln, die in einer fritheren Phase steht, bei der
also die Sekretprodukte in der basalen Region noch in Bildung be-
griffen sind. Dal} es sich bei den Einschliissen der Zellen A und B um
chemisch verschiedenartige Substanzen handeln muB, zeigt ihre weiter
oben bereits genannte Farbereaktion mit Azan. Bei einem Skorpion,
der vor der Fixierung wihrend eines Monats nicht gefiittert wurde und
der den Giftapparat auch sonst nicht einsetzte, zeigte sich, daf} sich die
Sekretprodukte zum Teil auch bei Zellen der Gestalt B, in der basalen
Hilfte, rot anfiarbten; dies 148t vielleicht darauf schlieBen, dal hier eine
«Reife» des Sekretes stattgefunden hat und dal} in diesem Fall die
ungewoOhnliche Lage der Sekretgrana lediglich auf eine Platzfrage zu-
riickzufiihren war.

In der Regel aber scheint diese «Reifung» des Sekretes erst im
Zusammenhang mit seiner Verschiebung gegen den Apex zu erfolgen
(Abb. 9c), nachdem die benachbarten Zellen ihre Sekretprodukte ans
Lumen abgegeben haben (Abb. 9b und f). Im Zustand, wie er in den
Zeichnungen d und h dargestellt ist, erscheint das Sekret, obgleich noch
nicht grobkornig, doch schon rot.

Es handelt sich also um Driisenzellen, in denen die Sekretproduk-
tion in der basalen Hilfte, d. h. in Kernnihe, stattfindet, die fertigen
Produkte aber, soweit der Platz reicht, in der apikalen Region gelagert
werden. Dabei kann sich die apikale Region auf Kosten der benach-
barten Zellen stark ausdehnen. Wenn auf diese Weise die apikale Seite
des Epithels platzméBig ausgefiillt ist, scheint in der Regel die weitere
Produktion oder die «Reifung» auf der basalen Seite unterbrochen zu
werden. Erst eine Entleerung von sekretionsbereiten Zellen zieht wie-
der eine apikale Verschiebung der halbfertigen Produkte in den andern
Zellen und damit auch eine Reifung dieser Produkte nach sich. Es ist in
diesem Zusammenhang verstindlich, dal Zustinde, wie in den Zeich-
nungen c—d/g-h dargestellt, die vermutlich rasch ablaufen, wesentlich
seltener zu finden sind als der Zustand in Zeichnungen a und e.
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Bei der Entleerung der sekretionsbereiten Zellen (b, f) reift, wohl
ausgelost durch Kontraktion des Driisen-Muskelmantels sowie dank
eines erhohten Zell-Innendruckes, der Apex an einer Stelle auf. Zell-
winde und -kern bleiben erhalten, und in der basalen Region setzt von
neuem die Sekretproduktion ein. Es konnten niemals apikale Zell-
abschniirungen beobachtet werden, wie sie von SAMANO-BisHor & Go-
MEZ-FERRIZ (1964) geschildert wurden. Obwohl mir klar ist, da3 natiir-
liche Zellvorgédnge selten eindeutig einem bestimmten Lehrbuchschema
zugeordnet werden konnen und dal demgemédf3 sowohl fiir die eine als
fiir die andere Definition Anhaltspunkte vorliegen, muf3 nach meinem
Dafiirhalten die vorliegende Sekretionsweise am ehesten als «merokrin»
bezeichnet werden.

Zu bemerken ist noch, da3 im Lumen iiblicherweise kein Gift ge-
funden wird. Im Gegensatz also zu den Spinnen werden hier die Fertig-
produkte noch in den Zellen gespeichert. Es ist denkbar, da3 angesichts
des hohen Protease-Gehaltes des Giftes eine linger dauernde Lagerung
im Lumen ohne Figenschidigung des Driisengewebes nicht mdoglich
wire. Es muf3 aus diesem Grund auch angenommen werden, dal3 das
Gift seine volle Wirkungskraft erst im Augenblick des Austritts aus der
Zelle (durch Oxydation oder andere chemische Reaktion?) erlangt und
es sich also bei den gespeicherten Sekretgrana noch um eine Giftvor-
stufe handelt.

Selbst bei mehrmaligem Einsatz des Giftapparates werden nicht alle
sekretionsbereiten Zellen entleert. Uber die Faktoren, die bestimmen,
welche Zellen oder Zellgruppen beim einzelnen Stich zur Entladung
kommen, kann nichts ausgesagt werden.

Was die Stiitz- oder Ersatzzellen anbetrifft, so bin ich der Meinung,
dal} es sich auch bei diesen grundsitzlich um Driisenzellen handelt. Eine
Stiitzfunktion kann ich ihnen jedenfalls nicht zuordnen. Diejenigen Zel-
len, die zwischen den Basen der sezernierenden Zellen in Kontakt mit
der Stiitzlamelle («Basalmembran») stehen, unterscheiden sich von den
iibrigen durch einen etwas groBBern Zellkdrper und besitzen einen gro-
Ben, runden und stark anfarbbaren Ruhekern. Es ist denkbar, dal
es sich hierbei um echte Ersatzzellen handeln kOnnte, wie BUCHERL
(1964 b) vermutet. Die Existenz von Ersatzzellen ist ohne weiteres ver-
stindlich, da auch bei anderer als holokriner Sekretion laufend aus-
gediente Zellen ersetzt werden miissen.

Hingegen kann den apikal und auf verschiedener Hohe zwischen den
Driisenzellen liegenden kleinen und abgeflachten Zellen wohl keine
Ersatzfunktion zukommen. In Anbetracht ihrer Kerne, die im Falle der
auf Zwischenhohen liegenden Zellen stark zusammengedriickt sind, im
Falle der apikal liegenden Zellen voluminds und von lockerem Inhalt,
erscheint es wahrscheinlich, daf es sich hierbei um ausgediente Driisen-
zellen handelt, die ins Lumen ausgestoBen werden. Den Beweis der



68 Acta Trop. XXI1X, 1, 1972 — Zoologie

Richtigkeit dieser Hypothese konnten wohl erst elektronenoptische
Untersuchungen bringen. Jedenfalls scheint ein Unterschied zu den
Driisen von Tityus serrulatus und T. bahiensis zu bestehen, wo nach
BUcHERL (1964 b) der Kern einer ausgedienten Zelle zusammen mit
den letzten Sekretprodukten ins Lumen ausgeschieden wird.

5.4. Entwicklung der Giftdriisen

Im Laufe dieser Untersuchungen wurde auch die embryonale und
postembryonale Entwicklung der Giftdriisen verfolgt. Es liegen zwar
bisher in der Literatur (vgl. Einleitung zu Kap. 5) erst wenige Anhalts-
punkte zur Histogenese dieser Organe vor, die jedoch keine besonderen
Probleme aufzuwerfen scheint. Deshalb seien hier nur die wichtigsten
Punkte kurz dargestellt.

Die ersten Anlagen der Giftdriisen lassen sich auf Schnitten von
etwa 40 bis 45tdagigen Embryonen erkennen, bei denen die Extremita-
ten bereits ausgebildet sind und die volle Anzahl der Korpersegmente
erreicht ist. Das Telson und hiufig auch die niachstvorderen Postabdo-
minalsegmente weisen in diesem Stadium auf beiden Seiten eine in der
Langsachse liegende schwache Einfaltung der Korperoberflache auf, die
sich beinahe iiber die ganze Segmentlinge erstreckt. Die Korperwand
wird von einer breiten Lage dichtgepackter embryonaler Zellen ge-
bildet. Im Innern der Segmente finden sich nebst der Anlage des Dorsal-
gefdalles nur wenige Zellen, die in der vorderen Hilfte des Segmentes
in zwei lockeren Striangen dorsoventral angeordnet sind. Es handelt sich
hierbei um Myoblasten, die die spédtere Dorsoventralmuskulatur bilden.
Wihrend in den iibrigen Postabdominalsegmenten (auller der Darm-
anlage im Zentrum) keine weiteren Strukturen beobachtet werden kon-
nen, ist im Telson entlang der Langsfalte eine kompakte Ansammlung
embryonaler Zellen zu bemerken, die mit der Korperwand in Beriih-
rung steht und wohl durch eine Verdickung der Wand in der Region
der Falte entstanden ist (Abb. 10b). Dichte und Anordnung der Zellen
sowohl der Driisenanlage als auch der Epidermis lassen es als unwahr-
scheinlich erscheinen, dafl es sich um eine eigentliche Einfaltung oder
Einstiilpung, unter Abschniirung von Material, handle. Der Vorgang
1aBt sich am ehesten als «Wucherung» der Epidermis im Anschluf3 an
die Entstehung der Falte verstehen. Jedenfalls sind die Driisen also
ektodermalen Ursprungs, wie PAwLosky (1913) bereits vermutete,
wahrend die posthum veroffentlichte Arbeit von PEREYASLAWZEWA
(1907) eher auf eine mesodermale Entstehung schlieBen lieBe.

Im Laufe der weiteren Entwicklung trennt sich die Driisenanlage
von der Epidermis ab, bleibt jedoch eng an diese angelehnt und ver-
grofert sich durch Mitose der Zellen (Abb. 10c¢). Wihrend in den
iibrigen Segmenten die beiden Muskelstrange ihre gerade, dorsoven-
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Abb. 10. Anlage und embryonale Entwicklung der Giftdriisen von I. maculatus.
Schematisierte Telson-Querschnitte verschiedener embryonaler Entwicklungssta-
dien: a) ca. 40tdgig, b) 45tdgig, ¢) S0tdgig, d) 60tdgig und e) ca. 70tdgiger Embryo
(kurz vor Geburt). DG = Dorsalgefall, M = Muskelhiille, GD = Giftdrise. Wei-
tere Erklarungen im Text (p. 68).

trale Richtung beibehalten, wachsen sie im Telson dorsal und ventral
nach auflen, dehnen sich iiber die ganze Linge des Segmentes aus und
umbhiillen auf diese Weise die Driisenanlagen.

Die Ausfiihrginge scheinen, unabhingig von den Driisen, durch Fin-
stilpung von der Spitze des Telsons her zu entstehen und gegen die
Driisen vorzustoBBen. Schon bei den frithesten Stadien, bei denen die
Austiihrgdange verfolgt werden konnten, waren beide in ihrer gesamten
Lange vollstindig getrennt.

Erst bei den spitesten Stadien (etwa 65 Tage Embryonalentwick-
lung) besitzen die Giftdrisen ein Lumen, das allerdings noch einen
geringen Durchmesser aufweist (Abb. 10e). Der Aufbau der Driisen
entspricht dem von PAwLowsky (1913) fiir «Buthus» crassicauda ge-
zeigten. Bis zur Geburt und auch wiahrend der ganzen Dauer des Lar-
venstadiums werden die Driisen keiner weiteren Verdnderung unter-
worfen. Erst nach der ersten Hiutung beginnt die Sekretion der Driisen-
zellen; diese werden gleichzeitig etwas niedriger, wodurch sich das
Lumen vergrofert.

Wenn aus irgendeinem Grund die zweite Héautung ausbleibt (vgl.
Absch. 4.4.4.; p. 46), kann das Driisenepithel bereits im zweiten Sta-
dium (N,) eine erste Lingsfalte bilden. In der Regel tritt eine solche
OberflachenvergroBerung des sezernierenden Epithels erst im Stadium
N, oder N, auf. Die maximale Anzahl von drei Falten wird erst im
Adultstadium erreicht.

Die Befunde bei 1. maculatus entsprechen also der Feststellung von
PawLowsky (1913), daB3 die Skorpione mit funktionsuntiichtigem Gift-
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apparat geboren werden und ein wesentlicher Teil der Entwicklung der
Driisen erst in der postembryonalen Phase abléuft.

5.5. Diskussion zur Funktion der Giftdriisen

Im Laufe dieser Arbeit wurde versucht, gewisse Anhaltspunkte zu
erhalten beziiglich der Frage, welchem Funktionskreis der Giftapparat
der Skorpione primdr, d. h. urspriinglich, zuzuordnen sei, ndmlich dem
Funktionskreis der Beute oder demjenigen der Verteidigung.

Bei den meisten aktiv giftigen Tieren wirft eine solche Zuordnung
keine groBern Probleme auf. Giftapparate, die sich primdr dem Funk-
tionskreis des Beuteerwebs zuordnen lassen, stehen in der Regel in
direktem Zusammenhang mit den Mundwerkzeugen. Bei den hierbei
vorliegenden Giften liegt die Hauptwirkung in einer raschen Immobili-
sterung der in Frage kommenden Beutetiere. Derartige Giftapparate
werden daneben meist auch zur Verteidigung eingesetzt, jedoch héufig
nur zogernd.

Giftapparate, deren primadre Funktion in der Verteidigung liegt,
haben eine von den Mundwerkzeugen unabhingige Stellung an der
Korperoberfliche oder stehen mit dem Enddarm in Beziehung. Sie wer-
den niemals zum Zweck des Beuteerwerbs eingesetzt und haben somit
rein defensive Bedeutung. In manchen Fillen kommen hierbei Sub-
stanzen zur Anwendung, die lediglich abschreckende Wirkung besitzen.

Im Falle der Skorpione ist aufgrund der erwihnten Merkmale keine
eindeutige Zuordnung moglich. Es ist bekannt, daf} verschiedene Skor-
pionenarten sowohl beim Beutefang als auch bei der Verteidigung cine
sehr unterschiedliche Bereitschaft zum Stechen zeigen (VACHON 1949,
ALEXANDER 1959b, HEATWOLE 1967). Neben gewissen Arten mit
schwach entwickeltem Giftapparat, die iiberhaupt nicht stechen (z. B.
Opisthacanthus lepturus), gibt es solche, die entweder nur bei starker
Bedrohung (z. B. Euscorpius italicus, Isometrus maculatus, Opisth-
ophthalmus) oder nur beim Beutefang (Opisthacanthus, Cheloctonus)
stechen, wiahrend andere — zumeist solche mit sehr wirksamem Gift
(v.a. Buthidae) — in beiden Fillen auBerordentlich stechfreudig sind.
Das unterschiedliche Verhalten steht (abgesehen von der Toxicitdt des
Giftes) sehr oft im Zusammenhang mit der unterschiedlich starken Aus-
bildung der Pedipalpenscheren (ALEXANDER 1959 b, HEATWOLE 1967).

Obschon der Giftapparat in verschiedener Weise eingesetzt wird, ist
er doch in allen 5 Familien von prinzipiell gleicher Gestalt. Wir wollen
daher von der Annahme ausgehen, daB3 seine urspriingliche Funktion
tiberall dieselbe war.

Aufgrund seiner Stellung miiBte der Giftapparat der Skorpione, der
von den Mundwerkzeugen entfernt in der Nahe der Analofnung ge-
legen ist, zur zweiten Gruppe von Giftapparaten gezdhlt werden, die



Probst, Fortpflanzungsbiologie und Entwicklung der Giftdriise beim Skorpion 71

primdr zum Funktionskreis der Verteidigung gehoren. Im Gegensatz
zu den Vertretern dieser Gruppe setzt der Skorpion seinen Giftapparat
jedoch sowohl zur Verteidigung als auch zum Beuteerwerb ein.

Die Chemie der Skorpionengifte wurde in den letzten Jahren sehr
eingehend untersucht (MIRANDA et al. 1960, 1964; ROCHAT et al. 1967).
Die kiirzlich publizierten neuesten Resultate (ZLOTKIN et al. 1971 a/b)
zeigen, dalB3 fiir die Giftwirkung am Beutetier einerseits und am Ver-
suchs-Sdugetier andererseits zwei verschiedene neurotoxische Kom-
ponenten des Gesamtgiftes verantwortlich sind: der «larvae-contrac-
tion-paralysis-factor» (gemessen in «contraction-paralysis-units», CPU)
beim (Arthropoden-) Beutetier und der «mice-lethal-factor» (gemessen
als LD,,) beim Sdugetier. Die Tatsache, da3 manche Gifte auerordent-
lich gute CPU-Werte aufweisen, obwohl sie beziiglich der Maus-LD,
bedeutungslos sind, weist eher darauf hin, daf3 Skorpionengifte in erster
Linie fiir den Beuteerwerb konzipiert sein diirften.

Was I. maculatus anbetrifft, so konnte durch eigene Untersuchungen
folgendes festgestellt werden: dieser Skorpion setzt seinen Giftapparat
in drei Fillen ein: 1. zur Verteidigung, 2. bei kannibalistischen Kamp-
fen, 3. bei Beutetieren, die relativ grof3 sind und sich heftig zur Wehr
setzen. Auch bei starker Bedrohung sticht er nicht bereitwillig, sondern
zumeist erst nach lingerer Zeit, wenn sich sonst keine Moglichkeit zur
Flucht bietet. Die Hauptfunktion des Giftapparates liegt aber in der
Verteidigung, da die beiden iibrigen Fille seltene Ausnahmen darstel-
len. Hieraus lassen sich jedoch noch keine Schliisse auf die urspriingliche
Funktion ziehen; diesbeziigliche Hinweise konnen am ehesten aus der
Kenntnis der Entwicklung des Giftapparates gewonnen werden.

Fine in Erwigung gezogene Moglichkeit, dafl die Skorpione ur-
spriinglich einen rein defensiven, in allen Segmenten paarig an der
Korperoberfliche angeordneten Giftapparat besessen hitten (in der Art
wie er heute bei Diplopoden existiert), erscheint nach dem Studium der
friihen Embryonalentwicklung als unwahrscheinlich. Wohl konnte fest-
gestellt werden, dall in den Praeanalsegmenten manchmal seitliche
Lingsfalten im Integument auftreten, wie sie im Telson wihrend der
Bildung der Driisenanlagen zu beobachten sind; ob diese Falten jedoch
fiir die Entwicklung der Driisen im Telson iiberhaupt von Bedeutung
sind, erscheint fraglich. In keinem Fall konnte in einem Praeanalseg-
ment eine Verdickung der Korperwand gefunden werden, wie sie im
Telson als Vorstufe der Driisenanlagen auftritt. Es ist daher zu ver-
muten, daB es sich bei der Bildung des Giftapparates um eine eigene,
besondere Potenz des Telsons handelt.

Von der Embryonalentwicklung der Giftdriisen her war das Problem
also nicht zu Iosen, hingegen ergaben sich gewisse Anhaltspunkte aus
der Postembryonalentwicklung. Im Larvenstadium sind die Driisen
noch nicht funktionstiichtig. Dies ist verstdndlich, indem in dieser Phase
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weder Ernahrung noch Verteidigung notwendig sind. Die Giftproduk-
tion setzt im ersten Nymphenstadium, nach Erhédrtung des Integuments,
ein. Gleichzeitig damit beginnen sich die Jungen selbstdndig zu ernih-
ren, und es wire zu erwarten, daf3 sie sich auch zu verteidigen haben.
Es zeigte sich jedoch, dald bei I. maculatus in diesem Stadium niemals
der Stachel zur Verteidigung eingesetzt wird. Bei simtlichen experimen-
tellen Eingriffen war Flucht die einzige Reaktion. Dies erscheint auch
sinnvoll, da bei der geringen Korpergrofe und vorhandenen Giftmenge,
abgesehen von dem kleinen Stachel, wohl bei keinem natiirlich auf-
tretenden Feind eine Wirkung erzielt werden konnte. Kannibalismus
tritt unter den Geschwistern nicht auf; bei fast spielerisch anmutenden
Kédmpien, deren Zeuge ich manchmal war, wurde das Postabdomen
zwar als mechanisches Instrument, nicht aber der Stachel beniitzt. Auf
der andern Seite konnte verschiedentlich beobachtet werden, dal} in die-
sem Stadium schen bald der Stachel zur Immobilisierung von Beute-
tieren (zappelnden Fliegen) eingesetzt wurde. Erst bei Nymphen-2
wurden Belastigungen durch Einsatz des Giftapparates abgewehrt.

Aufgrund der geschilderten Tatsachen und cigenen Beobachtungen
neige ich zu folgendem Schluf: der Giftapparat der Skorpione hat
urspringlich wohl primédr im Funktionskreis des Beuteerwerbs gestan-
den und ist erst sekundar aucn zur Verteidigungswatfe geworden; hier-
bei ist bei einzelnen Arten sogar ein gewisser Funktionswandel ein-
getreten, indem der Einsatz bei der Verteidigung zur Hauptfunktion
wurde.

Diese SchluBfolgerung begriindet sich vor aliem auf folgende zwei
Punkte: 1. daB der Giftapparat der Skerpione auch beim Beuteerwerb
eingesetzt wird (und zwar auch dann, wenn seine Hauptfunktion in der
Verteidigung liegt), was bei einem urspriinglich defensiven Giftapparat
wobl nicht der Fall wiére; 2. darauf, daB3 er (bei /. maculatus) nach Er-
reichen der Funktionstiichtigkeit zuerst beim Beuteerwerb zum Einsatz
kommt und erst spéter bei der Verteidigung.

Die Stellung fern vom Mund ist zwar fiir einen primir dem Beute-
erwerb dienenden Giftapparat ungewohnlich, wirkt sich in diesem
besonderen Fall jedoch keineswegs nachteilig aus. Dank der auler-
ordentlichen Beweglichkeit des Postabdomens kann der Stachel ohne
weiteres in Mundnidhe gefihrt werden und gleichzeitig mit den Mund-
werkzeugen in Funktion treten. Die vom Mund unabhiingige Lage wirkt
sich insofern sogar von Vorteil aus, als das Gift gezielt in jeden Korper-
teil des Beutetieres injiziert werden kann, ohne daf} dieses auf umstind-
liche Art umplaziert werden miif3te.
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