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ABSTRACT: The influence of temperature, food, size and origin on the sexual differentiation 
of elvers (Anguilla anguilla). The effects of rearing and feeding conditions, as well as of body 
size and origin on sexual differentiation have been examined in elvers collected on the Atlantik 
coast (River Ems) and in the Tyrrhenian Sea. Raised at 17 °, 20 °, 23 °, 26 ° or 29 ° C and at 
constant photoperiod, the elvers received either commercial fish food or cod roe. Eels from 
the Tyrrhenian Sea mostly developed into males. To some extent, at temperatures optimal for 
growth (26 ° C) and feeding a cod-roe diet, a shift of sex ratio in favour of females was 
observed in Atlantic eels. The results obtained contradict those of FIDORA (1951), who, rearing 
elvers in ponds, found the percentage of male eels to be positively correlated with increasing 
stock density. Although in the present study, stock density was 200 times higher than in 
FIDORA'S experiments, the percentage of females was much higher than that of males. The 
results obtained support BELLINI'S (1907) findings that big elvers preferentially develop into 
females, but small elvers into males. Irrespective of elvers' origin, water temperature and diet, 
the onset of sexual differentiation dependends upon attaining a certain body length (15-25 cm), 
but not on age. Whereas under natural conditions females are supposed to grow faster than 
males, under the conditions tested the males grew faster than the females. It is concluded, 
that, in addition to genetic factors, various environmental factors may influence sex deter- 
mination in eels. 

E I N L E I T U N G  

Untersuchungen zur Geschlechtsdifferenzierung und zur Geschlechterverteilung 
des Aales wurden bisher fast ausschliel~lich an natiirlichen Besfiinden durchgef[ihrt 
(D'ANcONA, 1959; HORNYOLD, 1931; SINHA & JonEs, 1967; SIVERTSEN, 1938; J. J. 
T~scH, 1928; PENAZ & F.-W. TESCH, 1970). Auf Grund der Ergebnisse dieser und 
vieler anderer Untersuchungen herrscht die Meinung vor, dab im Unterlauf der Fliisse 
und in den brackigen Mtindungen vorwiegend m~innliche, im Oberlauf hingegen vor- 
wiegend weibliche Aale anzutreffen sind. Viele Befunde stehen hierzu jedoch im 
Widerspruch: J. J. TESCH (1928) land 94 °/o ~ ~ in der Zuidersee, hingegen nur 70 °/o 
(~ (~ in der welter seew~irts gelegenen Waddensee. HORNYOLD (1931) ring (~ (~ hin- 
gegen welt entfernt vom Meer und ~ im Salzwasser. SIVERTS~N (1938) beobachtete 
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an der norwegischen Kfiste ein Geschlechterverh~.ltnis yon 9 d ~ zu 665 ~ .  PENAZ 
& F.-W. TrSCH (1970) fanden im Gegensatz zu allen bisherigen Befunden um Helgo- 
land einen fast reinen Bestand an weiblichen Gelbaalen, wqihrend im inneren Elbe- 
Astuar nahezu 90 °/o d d~ sowie ein hoher Anteil an unbestimmbaren Aalen und im 
Oberlauf fast nur Weibchen anzutreffen waren. Erstaunliche Unterschiede im Ge- 
sch!echterverh~iltnis der Aale fand D'ANcoNA (1958). Nach seinen Untersu&ungen be- 
steht der Aalbestand des Tyrrhenischen Meeres zu 80 °/0 aus M~innchen, der der Adria 
hingegen zu fast 90 % aus Weibchen. 

Die Ergebnisse deuten darauf hin, dag mehrere Ursachen ffir die Unterschiede in 
der Geschlechterverteilung der Aalbest~inde an verschiedenen Fangpl~itzen in Betracht 
gezogen werden miissen. Die beiden heute vorwiegend vertretenen Theorien besagen, 
dag entweder die genetische Fixierung des Ges&lechtes - zumindest beim gr/Sgten Teil 
der Glasaale - labil ist und vers&iedene Umwelteinfliisse das Verh~ilmis der Ges&Ie&- 
ter in die eine oder andere Ri&tung vers&ieben kSnnen oder aber, dag Glasaale 
sexuell pr~ideterminiert sind und entsprechend ihrem Geschle&t ein unterschiedli&es 
Wanderverhalten zeigen. Unter der Annahme, dag weiblich determinierte Aale einen 
st~irkeren Wandertrieb haben, ware es erkl~irli&, dag in den Oberl~iufen der Fliisse 
und am Rande des Verbreitungsgebietes (Adria, Ostsee, norwegische Kiiste) ein h/She- 
rer Prozentsatz an weiblichen Aalen vorkommt (D'ANcoNA, 1957; 1958). 

Die Hypothese der labilen genetis&en Fixierung des Geschle&tes verdient be- 
sondere Beachtung. Hierzu liegen neben Beobachtungen an natiirli&en Best~nden 
auch einige Experimente mit gezielter Fragestellung vor. J. J. TESCH (1928) und 
GANDOLFI/HORNYOLD (1932) berichteten, dag es ihnen gelungen sei, dur& besonders 
gutes Futterangebot bei Satzaalen aus einem Gebiet mit vorwiegend m~innlichen Aalen 
im Aquarium den Anteil an weiblichen Aalen zu erh~Shen. PENAZ & F.-W. TESCH 
(1970) beoba&teten an nattirli&en Best~inden, dag ein gutes Wa&stum in den L~ingen- 
berei&en unter 30 cm mit einem hohen Weib&enanteil einherging. FIDORA (1951) 
fand, dafg bei der Tei&aufzu&t yon Aalen mit zunehmender Besatzdi&te der Anteil 
der m~innli&en Aale ansteigt. Der Einflut~ der Wassertemperatur auf die sexuelle 
Differenzierung der Glasaale wurde yon D'ANCONA (1957) untersu&t. Er kam zu dem 
Ergebnis, dag der Anteil der m~innlichen Aale mit steigender Wassertemperatur zu- 
nimmt. MAZZA (1932) berichtete yon einer Ges&lechtsumwandlung bei einem m~inn- 
li&en Blankaal, der in Gefangens&at~ gehalten wurde, die si& ohne hormonelle Be- 
handlung vollzog. Er fiihrte dazu an demselben Tier mehrfa& eine Biopsie dutch. 

Neben diesen Untersuchungen wurden eine Anzahl yon Transplantationsver- 
suchen durchgefiihrt (GANDOLFI/HORNYOLD, 1931, 1932; FROST, 1950; BERTIN, 1951; 
D'ANcoNA, 1959), die zum Ziel batten, Aale aus Gebieten, in denen vorwiegend das 
eine Geschlecht vertreten war, durch Transplantation in Gebiete, in denen vorwiegend 
das andere Geschlecht vertreten war, zur Geschlechtsumkehr zu veranlassen. Die Er- 
gebnisse dieser Experimente fielen allerdings widersprfichlich aus. In den meisten F~il- 
len jedoch ist der Aussagewert dieser Versuche wegen der hohen Mortalidit, nicht kon- 
stanten Versuchsbedingungen, Fehlen histologischer Kontrollen und unvoIlkommener 
Versuchsbeschreibungen begrenzt bzw. statistisch nicht abzusichern. 
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MATERIAL UND METHODE 

Als Besatzmaterial ffir die hier beschriebenen Experimente wurden unpigmentierte 
Glasaale (Anguilla anguilla) aus dem Atlantik (Herbrum/Ems) und aus dem Mittel- 
meer (Tyrrhenisches Meer) verwendet. Da aus der Literatur bekannt ist, daf~ die 
Gr/Sf~e der Glasaale vom Zeitpunkt des Fanges abh~ngt (HELI~T & H~LDT, 1929; 
MATSUI, 1952), wurde darauf geachtet, daf~ beide F~inge etwa in der Mitte der Fang- 
saison Iagen. Auf diese Frage wurde Wert gelegt, da das Wachstum und damit m/Sg- 
licherweise auch die Geschlechtsdifferenzierung der Glasaale yon ihrer L~inge abh~ingt 
(MATstsI, 1952). Dennoch waren die Mittelmeeraale mit einer mittleren L~inge yon 
6,4 cm wesentlich kleiner als die atlantischen Aale mit einer mittleren L~inge yon 
7,5 cm. 

Die Aufzucht der Aale erfolgte in einem Warmwasser-Kreislaufsystem mit Kies- 
filter. Dem System wurden t~iglich etwa 20 °/0 Frischwasser zugesetzt. Die Wasser- 
qualit~it war mit den folgenden fiber die gesamte Versuchsdauer gemittelten Werten 
als sehr gut zu bezeichnen: pH - 7,2; NH4 - 0; NOe- - 0,1; NOa- - 4,0 nag/l; 02 - 
S~ittigung 95 %. 

In den 200-1-Aufzuchtbecken wurden mit einer Schwankung yon _+ 0,5 ° C Tem- 
peraturstufen yon 17 ~, 20 °, 23 °, 26 ° und 29 ° C eingestellt; der Durchflui~ betrug 
etwa 5 1/min. l~ber jedem Becken war eine Leuchtstoffr6hre angebra&t. Die Beleuch- 
tung war konstant yon 7.00-20.00 h eingeschaltet (LD 13 : 11). 

Geffittert wurde mit einem Futterbrei aus Forellenfertigfutter bzw. Kabeljau- 
Rogen mehrmals t~iglich bis zur S~ittigung aller Aale (weitere Angaben in KUHL- 
MANN, 1974). 

Jedes Versuchsaquarium (Grundfl{iche 0,5 m 2) wurde mit 200 Glasaalen besetzt. 
Die Best{inde aller Aquarien hatten die gleiche Durchschnittsl{inge und die gleiche 
L~ingenverteilung. Jeder einzeIne Versuchsbestand wurde dutch L{ingensortierung in 
2 Untergruppen yon je 100 Aalen unterteilt, wobei die eine Gruppe aus Aalen < ~L 
und die andere aus Aalen > ~L des Gesamtbestandes bestand. Die beiden so gebilde- 
ten Gruppen wurden in demselben Aquarium, getrennt durch eine Gazewand, aufge- 
zogen. Die beiden Aquarienh~ilfLen waren mit separatem Wasserzu- und -abflui~ sowie 
Belfiitung versehen. Die Aufteilung der Versuchsbest~inde sollte u. a. dazu dienen, 
eventuelle Unterschiede in der sexuellen Differenzierung grof~er und kleiner Aale be- 
obachten zu kSnnen und die Verluste durch Kannibalismus zu verringern. 

Nach einer Aufzuchtdauer yon etwa 11/4 Jahren wurden alle Aale zur histolo- 
gischen ~berpriifung der Gonadendifferenzierung get~Stet, in Salpeters~iure entkalkt, 
in einer modifizierten L~Ssung nach DAWDSON (RoMEIS, 1968) konserviert und in Para- 
plast eingebettet (vgl. KUrtLMANN, 1974). Gef~irbt wurde mit H~malaun ha& MEYER 
ohne Gegenf~irbung oder mit Azan nada HEIDENrlAIN (RoMEIS, 1968). 

Zur Interpretation der Gonadendifferenzierung wurden Schnitte yon 7 #m Dicke 
aus der ,,zentralen Zone" der Gonaden angefertigt, in der nach RODOH¢O (1933) die 
Differenzierung der Gonaden beginnen soll. 
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E N T W I C K L U N G  DER G O N A D E N  

Die paarigen Gonaden des Aales liegen im dorsalen Bereich der Leibesh/Shle zu 
beiden Seiten der Wirbels~iule unterhalb der Nieren (Abb. 1). Je nach Reifegrad des 
Aales sind sie als winzige Peritonealfalte oder als mehr oder weniger massives Organ 
ausgebildet (Abb. 2). 

Einige Aale (>  25 cm L~inge) konnten - unabh~ingig yon der sp~iteren histologi- 
schen Kontrolle - bereits makroskopisch nach t~ffnen der Leibesh~Shle eindeutig als 
M~innchen oder Weibchen identifiziert werden. 

Bei frisch get~Steten Aalen yon etwa 20-25 cm L~inge war es in vielen F~illen miJg- 
lich, das m~.nnliche Geschlecht dadurch nachzuweisen, daft die Gonade an ihrem cra- 

Abb. 1: Querschnitt durch einen Aal yon 21 cm L~inge. Die Pfeile markieren die Lage der 
paarigen Gonaden (9,5:1) 
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nialen Tell mit der Pinzette geraint und als glasklarer Faden mit tr~Spfchenf6rmigen 
einseitigen Verdickungen (Loben) in caudaler Richtung fast in ihrer gesamten L~inge 
herausgezogen werden konnte. Eine sp~itere histologische 13berprtifung der so gewon- 
nenen Pr~iparate ergab in jedem Fall eine Identifizierung des m~innlichen Geschlechts. 

War die Gonade nicht in einem Stiick herauszuziehen - vermutlich infolge Feh- 

Abb. 2: Totalpr~iparat der m~innlidaen Gonade eines Aales yon 42 cm L;inge (oben) und der 
weiblichen Gonade (unten) eines Aales von 57,5 cm L~inge (2:1) 

lens des recht massiven Vas deferens - so handelte es sich um wenig differenzierte 
Weibchen, kaum differenzierte MS.nnchen oder undifferenzierte Aale. Bei Aalen unter 
20 cm L~nge war die Gonade nur durch Totalschnitte der Tiere zu erkennen. 

Ftir die Interpretation der Schnitte stehen bisher auch in der Literatur keine zu- 
verl~issigen statistischen Angaben zur Verfiigung. Protogonienz~ihlungen (RoDoLICO, 
1933) ftihrten zu keinem Ergebnis. Die Interpretation der Schnitte erfolgte daher unter 
Verwendung der in der Literatur insbesondere yon RODOI.ICO (1933) und D'ANCONA 
(1943, 1957) angegebenen Kriterien. Im folgenden soll die Entwicklung der Aalgonade 
von der undifferenzierten winzigen Genitalleiste bis zum eindeutig differenzierten Aal 
kurz umrissen und dabei die entscheidenden Kriterien fiir die einzelnen Entwicklungs- 
stadien herausgestetlt werden. 
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E r s t e  G o n a d e n a n l a g e  b e i  G l a s a a l e n  
u n d  k l e i n e n  S t e i g a a l e n  

In einer kleinen, im Querschnitt keulenfSrmigen Genitalleiste, die yon perito- 
nealem Epithel umgeben ist, finden sich etwa 2-6 Urgeschlechtszellen, fiir die im fol- 
genden die Bezeichnung ,,Protogonien" nach BECCARI (1932) gilt. Die Protogonien 
besitzen sehr viel belles Cytoplasma und sind daher etwa 2-3mal griSger als die 
somatischen Zellen. Protogonien in Teilung sind nie anzutreffen (RoDorico, 1933). 
Histologisch sind keinerlei sexuelle Differenzierungen zu erkennen. 

W a c h s t u m  d e r  G o n a d e  d u r c h  V e r m e h r u n g  d e r  P r o t o g o n i e n  

Durch die beginnende Teilung der Protogonien nimmt die Gonade an Umfang 
zu; die einzelnen Protogonien werden allerdings durch die Teiiungen etwas kleiner 
(Deutogonien). Das histotogische Bild der Gonade ~indert sich in der Struktur nicht 
wesentlich, es ist no& keine sexuelle Differenzierung der Gonade zu erkennen. Nest- 
artige Zellanh~iufungen sind noch nicht zu finden. 

J u g e n d l i c h e  O o g e n e s e  

Nach RODOLICO (1933) vollzieht sich dieser Vorgang bei allen Aalen. Es ent- 
stehen unregelm~igig verteilte Nester yon etwa 8-16 Zellen (Oogonien), ohne dat~ 
damit eine endgtiltige Feminisierung der Gonade eingeleitet wird. Es soll sich hierbei 
um ein protogynes Zwischenstadium der Gonadenentwicklung handeln. 

I n t e r s e x u e l l e s  S t a d i u m  

In diesem Stadium sind sowohl Spermatogonien, als auch Oogonien (Nester) 
normal ausgebildet und existieren meist unregelm~itgig verteilt nebeneinander. Die 
Oogonien sind weiterhin durch ihre Ansammlung in Nestern zu erkennen, vereinzelt 
treten allerdings auch schon isolierte Oocyten auf. Die Spermatogonien sind z. T. noch 
als kleinere isolierte Zellen zu erkennen, treten allerdings hS.ufiger auch schon in der 
ganz charakteristischen ,Kettenform" auf, einer Struktur, die der Ausbildung der 
sp~iteren Tubuli seminiferi vorausgeht. Als weiteres typisches Zeichen maskuliner 
Elemente in der Gonade gilt das Auftreten interstitieller Zellen, die bevorzugt die 
Spermatogonienketten voneinander isolieren. In diesem Stadium sind zahlreiche Zell- 
teilungen zu beobachten. 

B e g i n n e n d e  s e x u e l l e  D i f f e r e n z i e r u n g  u n d  f o r t s c h r e i t e n d e  
D e g e n e r a t i o n  d e r  m ~ i n n l i c h e n  b z w .  w e i b l i c h e n  

G e s c h l e c h t s z e l l e n  

Nach GRASSI (1919), RODOLICO (1933) und anderen Autoren setzt die eigentliche 
sexuelle Differenzierung der Aalgonade durch Riickbildung des einen oder anderen 
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Geschlechtszellentyps ein. Beide Autoren glauben, daf~ diese Degeneration yon Um- 
weltbedingungen abh~ingig ist und so das unterschiedliche Geschlechterverh~ilmis an 
verschiedenen Orten entstehen k/Snne. 

Differenzierung und Weiterentwicklung der weiblichen Gonade 

Wie BELLINI (1907), RODOLICO (1933) und andere Autoren annehmen, ent- 
wickeln sich etwa 10 °/0 aller Glasaale unter Uberspringen des intersexuellen Stadiums 
direkt zu Weibchen. Sie sollen in ihrer sexuellen Differenzierung von der Umwelt nicht 
beeinfluf~t werden. Die meisten Aale durchlaufen jedoch ein Stadium der Intersexuali- 

Abb. 3: Querschnitt durch die Gonade eines Aales (,,friihes Weibchen") von 19,2 cm L~inge 
(ca. 400:1) 

t~it. Im Verlaufe dieser Entwicklung gewinnt in der sp~iter weiblichen Gonade die Pro- 
duktion von Oogonien und Oocyten die Oberhand. Scheinbar unabh~ingig davon geht 
die Produktion yon normalen Spermatogonien - allerdings verlangsamt - weiter. An- 
h~ufungen yon nicht degenerierten Spermatogonien in der Prophase k6nnen selbst in 
vielen eindeutig voll ausdifferenzierten weiblichen Gonaden in sehr geringer Zahl zu- 
n~ichst noch angetroffen werden. 

Unter den konstant gehaltenen Bedingungen der bier beschriebenen Experimente 
wurde ein starkes zahlenm~ii~iges Uberwiegen der Oogoniennester oder der einzelnen 
Oocyten als Indiz ftir die beginnende endgtiltige Feminisierung (,,friihes Weibchen") 
gewertet. Wie auch bei Aalen aus nati.irlichen Gew~issern ist die Degeneration oder das 
v611ige Verschwinden der Spermatogonien ein weiteres entscheidendes Kriterium ftir 
die endgiiltige Feminisierung der Gonade. 

Im Verlaufe der weiteren Entwicklung erfolgt eine starke Vergr6f~erung der 
Gonade dadurch, dai~ neue Nester yon Oogonien entstehen, und die alten Nester in 
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Abb. 4: Querschnitt durch die Gonade eines weiblichen Aales von 28,7 cm L~inge, Die Gonade 
ist erfiillt mit Oocyten, die Reservematerial (IJltriSpfchen) eingelagert haben und yon 

Follikelzellen umgeben sind (ca. 625:1) 

einzelne, wachsende Oocyten zerfallen, bis schliel~lich die ganze Gonade yon einzelnen 
Oocyten erfiillt ist und keine Nester mehr anzutreffen sind (Abb. 3). 

Die weitere Vergr/SBerung der Gonade erfolgt nun fast ausschliet~lich dutch das 
Wachstum der von mehreren Follikelzellen umgebenen Oocyten, die Reservematerial 
in Form von I~lkugeln einlagern (Abb. 4). Dabei wird die Struktur der Gonade etwas 
aufgelockert und die ~iuBere Form immer unregelm~ii~iger entsprechend ihrer sp~iteren 
Form als sogenanntes ,Krausenorgan" (Abb. 2). 

Diff erenzierung und Weiterentwicklung der miinnlichen Gonade 

Analog zur weiblichen Gonade ist die Degeneration der Oocyten ein deutliches 
Zeichen der Maskulinisierung der Gonade. Im histologischen Bild ist die Degeneration 
dutch den tiefgef~irbten pyknotischen Kern der Oocyten zu erkennen. Sie kann schon 
auf dem Stadium der Oogonien-Nestbildung beobachtet werden, tritt jedoch in den 
meisten F~illen erst bei gr~Sf~eren wachsenden Oocyten h~ufiger ein. In seltenen F~illen 
kann eine Degeneration der Oocyten auch noch sehr sp~it in v~511ig ausdifferenzierten 
weiblichen Gonaden beobachtet werden. 

Andererseits k6nnen sich nicht degenerierte Oocyten noch sehr lange in v/511ig aus- 
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differenzierten m~innlichen Gonaden halten und erst auf einem sp~iten Differenzie- 
rungsstadium der Gonade degenerieren (Abb. 5). 

Neben der bereits erw~ihnten yon intensiv angef~irbten interstitiellen Zellen be- 
gleiteten kettenfSrmigen Anordnung der Spermatogonien kann die Ausbildung des 
Vas deferens in manohen F~illen ats Zeichen der Maskulinisierung gewertet werden. Da 

F 
Abb. 5: Querschnitt durch die voll differenzierte Gonade eines m~innlichen Aales von 34,9 cm 

L~inge. In der Gonade finden sich zahlreiche degenerierte Oocyten (ca. 230:1) 

das Vas deferens bei noch schwach ausgebiIdeter Kettenstruktur schon sehr deutlich 
vorhanden sein kann, andererseits bei ausgepr~igter Kettenstruktur kaum zu erkennen 
ist oder ganz fehlt, sollte das Vas deferens also nur in Verbindung mit dem iibrigen 
histologischen Bild der Gonade gewertet werden. 

Im Verlaufe der weiteren Entwicklung nimmt die Zahl der Spermatogonien und 
der Spermatocyten st~indig zu, wodurch die Gonade vergrSi~ert und die Kettenstruk- 
tur immer deutlicher ausgebildet wird. Das Vas deferens ist dann in jedem Fall deut- 
lich ausgebildet. W~ihrend die ,,Tubuli" zun~ichst noch Spermatogonien und Spermato- 
cyten enthalten, finder man auf sp~iteren Stadien neben Spermatocyten auch schon sehr 
reichlich Spermatiden. Die Lobatur der Gonade ist auf diesem Stadium schon recht 
scharf ausgepr~igt, und man kann mit vSIliger Sicherheit eine makroskopische Bestim- 
mung des Gonadengeschlechtes vornehmen (Abb. 2). 

ABLAUF DER SEXUELLEN DIFFERENZIERUNG IN DEN 
VERSUCHSGRUPPEN 

Insgesamt wurden 427 Aale geschnitten und histologisch ausgewertet. Der L~in- 
genbereich dieser Aale erstreckte sich yon 9-60 cm. Von jedem Aal wurden etwa 10-50 
Schnitte angefertigt, die einen Bereich yon 2-4 mm der zentralen Gonadenzone erfat~- 
ten. Innerhalb dieses Bereiches war das histologische Bild f~ir die einzelne Gonade weit- 
gehend einheitlich. Gonaden mit etwa gleicher Anzahi beider Geschlechtszellen wurden 
als ,,intersexuell", Gonaden mit iiberwiegend Spermatocyten bzw. Oocyten als ,,friihes 
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Stadium" (M~innchen oder Weibchen) eingeordnet. Die Interpretation der Pr~iparate 
wurde mehrfach in grSgeren Zeitabsdinden wiederholt. Fiir das Gesamtmaterial ergab 
si& dabei die in Tabelle 1 zusammengefaigte Aufteilung. Diese zeigt, dag bei den 
atlantis&en Aalen am Ende der Versu&e die Weib&en dominierten. Hingegen war 
bei den Aalen aus dem Mittelmeer die Zahl der M~innchen wesentlich grSfler. Auf die 
Abweichungen bei der sexuellen Differenzierung der Mittelmeeraale wird an einer 
sp~iteren Stelle eingegangen. Die Zahl der Intersexe ist bei den Mittelmeeraalen ge- 
ringer als bei den atlantischen Individuen, da sie l~inger im Versu& waren und daher 
sich bereits ein gr6gerer Prozentsatz sexuell differenziert hatte. 

n 

35- 

3(3 

25 

20 

t5 

10 

[ ]  : d' voll differenziert 
[ ]  = ct frOh 
[ ]  = ~. voll differenziert 
N = £ frOh 
[ ]  = Intersex 

TR = Trockenfutter 
ROG.= Rogenf6tterung 

17°C 20°C 23°C 26"oC 29oC 23°C 
TR. TR. TR. TR. TR. ROG. 

At lant ik  

23°C 23~C 
ROG. TR. 
Mittelmeer 

Abb. 6: GeschlechtsverhS.lmis aller sexuell differenzierten Aale in Abh~ingigkeit vonder 
geographischen Herkun~ sowie verschiedenen Temperatur- und Fi.itterungsbedingungen 

In Abbildung 6 ist die H~iufigkeit der verschiedenen Differenzierungsstadien filr 
das gesamte Untersuchungsmaterial zusammengefMgt. Es wird deutlich, daf~ durch die 
Hinzunahme der ,,friihen Stadien" das Ergebnis in seiner grunds~itzlichen Aussage 
nicht ge~indert wird. 

Da fiir die ,friihen Stadien" die weitere Entwi&Iung der Gonaden nicht mit letz- 
ter Sicherheit vorausgesagt werden kann, sollen im folgenden fiir die Beurteilung der 
Ergebnisse auss&liegli& sol&e Tiere herangezogen werden, bei denen eine eindeutige 
und endgiiltige Bestimmung des Ges&le&tes dur&gefiihrt werden konnte. 
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D i e  s e x u e l l e  D i f f e r e n z i e r u n g  
d e r  A a l e  y o n  v e r s c h i e d e n e n  F a n g p l ~ i t z e n  

Verglei&t man das Geschlechtsverh~lmis der votl differenzierten Aale aus dem 
Atlantik mit dem der Aale aus dem Mittelmeer (Tab. I), so ergibt sich ein Verh~ltnis 
von 1 9 : 0,9 c~ fiir die atlantischen Aale und 1 ~ : 5,0 ~ c~ flir die Aale aus dem 

Tabelle 1 

Geschlechterverh~Imis aller sexuell differenzierten Aale 

Differenzierungsstadium Atlantische Aale Mittelmeeraale 
n % n % 

~ roll differenziert 31 26,6 7 10,1 
friih differenziert 28 24,2 3 4,3 

Intersexuelles Stadium 18 15,5 5 7,2 
(~ c~ friih differenzier t 11 9,5 20 29,0 
68 roll differenziert 28 24,2 34 49,4 
Undifferenziert 377 50 

Mittelmeer. Dieses Resultat stimmt sehr gut mit der Angabe von D'ANcoNA (1958) 
fiber das Geschlechtsverh~iltnis der Aale aus dem Tyrrhenischen Meer fiberein. 

D i e  s e x u e l l e  D i f f e r e n z i e r u n g  
u n t e r  d e m  E i n f l u t ~  v e r s c h i e d e n e r  F u t t e r m i t t e l  

Aus Abbildung 6 ist das Geschlechtsverh~iltnis der Aale nach Verffitterung yon 
Forellenfertigfutter bzw. Kabeljau-Rogen zu ersehen. Das in den Experimenten ge- 
fundene Verh~iltnis der Geschlechter bei den atlantischen Aalen deutet darauf hin, dat~ 
die Verfiitterung yon Rogen eine Verschiebung der Geschlechtsverteilung zugunsten 
der Weibchen bewirkt. Diese Tendenz konnte jedo& bd den Experimenten mit den 
Aalen aus dem Mittelmeer nicht best~itigt werden. Allerdings stammen diese Aale aus 
dem Tyrrhenischen Meer, wo nach den Angaben yon D'ANcoNA (1958) ohnehin 80 °/0 
aller Aale M~innchen sind. 

Ob im Falle der Rogenffitterung der h/Shere N~ihrstoffwert des Futters oder ein 
mSglicher Gehalt an Geschle&tshormonen yon Bedeutung war, ist ungewii~. Dal~ man 
beim Aal durch die Bdmischung yon weibli&en Geschle&tshormonen zum Futter den 
Anteil an Weibchen erhShen kann, hat u. a. LmDrt< (1969) gezeigt. 

D i e  s e x u e i l e  D i f f e r e n z i e r u n g  
in  v e r s c h i e d e n e n  T e m p e r a t u r s t u f e n  

Abbildung 6 zeigt ferner das Ergebnis der unterschiedlichen Temperaturbehand- 
lung bezfiglich der Geschlechtsentwicklung der Aale. Dabei wird deutlich, dat~ eine 
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Korrelation zwischen Wassertemperatur und Geschlechterverhiiltnis der Aale fiir den 
gesamten untersuchten Temperaturbereich aus den durchgefiihrten Experimenten nicht 
hergeleitet werden kann, gldchgiiltig, ob man ausdifferenzierte uncl ,friihe" Stadien 
gemeinsam oder beide Stadien fiir sich betrachtet. 

W~ihrend bei 17 ° C ein c~ $ : 99-Verh~ilmis yon 1 : 5 auftritt, hat sich im Be- 
reich yon 20 ° C und 23 ° C der c~ c~-Antdl stark erhSht (bei 20 ° C c~ c~ : 99 = 11 : 1; 
bei 23 ° C c~ c~ : 9~? = 6 : 0). Bemerkenswert ist jedoch, dai~ im Bereich der fiir die 
meisten natiirlichen Gew~isser hohen Temperaturen yon 26 ° C das Geschlechterver- 
h~iltnis sich wieder sehr stark zugunsten der 99  verschiebt (bei 26 ° C c~ ~ : 99  = 
2 : 14). In diesem Zusammenhang sei erw~ihnt, daf~ bei den gleichzeitig durchgeftihr- 
ten Wachstumsuntersuchungen sich eine Wassertemperatur yon 26 ° C als optimal her- 
ausgestellt hat. Ferner sei zu diesem Problem auf eine neuere Beobachtung aus der 
Praxis hingewiesen, daI~ Glasaale, die zun~ichst bd einer Wassertemperamr von 26 ° C 
vorgestre&t wurden, dann aber zur Mast in abges&lossenen kiinstlichen Teichen ge- 
halten wurden, bd  der Abfischung einen 99-Anteil yon 80 °/0 aufwiesen (miindliche 
Mitteilung yon Fischzuchtmeister ST~iHLER, Niederzeuzheim). 

Der Rii&gang des 99-Anteils bei 29 ° C mag darin begrtindet sein, dal~ mit die- 
ser Temperatur das Optimum fiir die Aale bereits iiberschritten war, was durch eine 
Wachstumsdepression deutlich wurde. Ein Beweis, wonach hohe Wassertemperaturen 
das Geschlechterverh~iltnis der Aate zugunsten der ~ c~ verschieben (D'ANCONA, 1957), 
scheint hiernach ni&t gegeben. 

K / S r p e r g r S i ~ e  u n d  s e x u e l l e  D i f f e r e n z i e r u n g  

Fiir die Ermittlung des L~ingenbereiches, in dem die sexuelle Differenzierung der 
Aale beginnt, wurden die ,,friihen" Stadien unabh~ingig von dem zu erwartenden Ge- 
schlecht ausgewertet. Wie Abbildung 7 zeigt, begann in diesen Experimenten die 
sexuelle Differenzierung der Aale im L~ingenbereich yon 15-25 cm. Offensichtlich ist 
dieser Beginn unabh~ingig vom Alter, der Wassertemperatur, der Ern~ihrung und der 
Herkunft der Aale; entscheidend ist lediglich das Erreichen eines besfimmten L~ingen- 
bereiches. Auffallend ist, da!g - bis auf eine Ausnahme - in allen Experimenten die 
mittlere L~inge der ,,£riihen Weibchen" unter der der ,friihen M~innchen" lag. Dieser 
Befund steht im Einklang mit der vielfach vertretenen Auffassung (D'ANCONA, 1943; 
RODOtlCO, 1933; u. a.), daf~ die Aale in ihrer sexuellen Entwi&lung ein protogynes 
Stadium dur&laufen sollen. 

Ein Zusammenhang zwischen Durchs&nittsliinge der voll differenzierten Aale 
und der Wassertemperatur, der aus Abbildung 7 enmommen werden kSnnte, ist nur 
scheinbar. Er entspricht der Staffelung der Wa&stumsleistung der einzelnen Versuchs- 
best~inde in Abh~ingigkdt yon der Wassertemperatur. 

Durch die oben beschriebene Aufteilung der Versuchsbest~inde konnte die sexuelle 
Differenzierung der Aale aus den Versuchsh~ili~en mit ,kldnen" Glasaalen und die der 
Aale aus den Versuchsh~ilften mit ,,groi~en" Glasaalen getrennt ausgewertet werden. In 
Tabelle 2 ist ftir alle in dieser Hinsicht auswertbaren Versuche die Zahl der M~innchen 
und Weibchen nach Versu&sgruppen getrennt aufgestellt worden. Es lassen sich fol- 
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At lan t ische Aale 
17 ° TR 20 ° TR 23 ° TR 26 ° TR. 29 ° 23° ROG123 ° TR ?3° ROC 

3 4 2 5 1  3 5 3 1 1 1  2 0 2 ' 0  ~ 5 0 ~ g 2  2 0 4 5  15 2 1 1 3 5 1 9  

Inlersex 

frCIh 

(~ frCth 

voll diff. } 

voll diff. } 

Abb. 7: Mittlere L~ngenverteilung und Variationsbreite der verschiedenen Differenzierungs- 
stadien in Abh~ingigkeit yon der geographischen Herkun~ sowie verschiedenen Temperatur- 

und Hitterungsbedingungen (TR. = Trockenfutter, ROG. = Rogenfutter) 

gende Tendenzen erkennen' Bei den atlantischen Aalen waren in den Versuchsh~iltten 
mit gr6f~eren Glasaalen am Ende der Experimente mehr Weibchen vorhanden, als in 
den Versuchsh~iltten mit kteineren Glasaalen. Ein entsprechender Befund konnte f~ir 
die Aale aus dem Tyrrhenischen Meet nicht in dem Mai% best~itigt werden. Sowohl 
fi~r die atlantischen als auch fiir die Aale aus dem Mittelmeer gilt jedoch die Tatsache, 
daf~ die Zahl der sexuell differenzierten Aale in den Versuchsh~ltten, die mit grSf~eren 
Glasaalen begonnen women waren, z. T. erheblich gr/51~er war als in den Versuchs- 
h~,ilf~en, die mit kleineren Glasaalen begonnen worden waren. 

Tabelle 2 

Sexuelle Differenzierung ,,kleiner" bzw. ,,groBer" Glasaale 

Atlantische Aaale Mittelmeeraale 
Mittlere L~inge bei Mittlere L~inge bei 

Versuchsbeginn c~ ~ : ~ Versuchsbeginn ~ c~' : ~9 

7,2cm 1 7 : 4  7,3 cm 12:2  
7,7 cm 9 : 13 8,9 cm 22 : 5 
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Die dargestellten Ergebnisse kSnnen die Behauptung yon BELLINI (1907), daf~ 
grSf~ere Glasaale vorwiegend zu Weibchen und kleinere Glasaale vorwiegend zu 
M~innchen werden, zumindest f[ir die atlantischen Aale stiitzen. 

W a c h s t u m s l e i s t u n g  u n d  G e s c h l e c h t  

Aus Abbildung 7 ist zu ersehen, daf~ zahlenm~it~ig unter den Vorwiichsern die 
M~innchen weitaus h~iufiger vertreten sind als die Weibchen, d. h. unter diesen Ver- 
suchsbedingungen sind die Miinnchen schneller gewachsen als die Weibchen. 
Noch deutlicher wird diese Tatsache, wenn man die bei Versuchsende erreichte Durch- 
schnittsl~inge der M~innchen bzw. der Weibchen miteinander vergleicht. Atlantische 
Aale" x-L C~ = 32,2 cm (n = 28), x-L ~ = 28,8 cm (n =~ 31); Aale aus dem Mittel- 
meer: ~L ~ = 34,3 cm (n = 34), x-L 9 = 31,7 cm (n = 5). Diese Beobachtung roach- 
ten schon andere Autoren bei der experimentelIen Aufzucht yon Aalen (KooPs, 
MESKE, miindl. Mitteilung). Sie steht im Gegensatz zu allen bisherigen Beobachtungen 
an nat~irlichen Aalbest~inden. 

DISKUSSION 

Grunds~itzlich scheint beim Aal - wie bei vielen anderen Fischen - die Geschlechts- 
bestimmung genetisch gesteuert zu sein. Fiir diese Annahme sprechen u. a. Unter- 
suchungen des Karyotyps (LIEDER, 1963; CHIARELLI et al., 1969, SICK et al., 1962). 
Von den 19 Chromosomenpaaren, die bei Anguilla anguilla, A. rostrata und A. japo- 
nica vorhanden sind, ist ein Paar offensichtlich ungleich und wird als Gonosomenpaar 
gedeutet. 

Neben den Ergebnissen anderer Autoren lassen die hier beschriebenen Experimente 
bei kritischem Riickblick jedoch erkennen, daf~ dutch Uberlagerung der genetischen 
Geschlechtsbestimmung des Aales durch Umwelteinfliisse eine modifikatorische Ge- 
schlechtsbestimmung nicht auszuschliei~en ist. Neben der Wirkung von Umweltfak- 
toren sprechen die vorliegenden Untersuchungen fiir eine mehr oder weniger starke 
genetische Determination bei verschiedenen geografischen Best~inden. Die Fixierung 
des Geschlechtes erwies sich beispielsweise bei den Aalen aus dem Tyrrhenischen Meer 
als so stark, daf~ sie auch unter den offensichtlich die Entwicklung des weiblichen Ge- 
schlechts fSrdernden Bedingungen noch zum Tragen kam. Ob diese Fixierung des 
Geschlechtes genetisch oder auf einem sehr friihen Stadium durch UmweIteinfliisse be- 
dingt ist, l~f~t sich nicht zweifelsfrei beurteilen; die erste Annahme ist jedoch wahr- 
scheinlicher. 

13ber den Wirkungsgrad, mit dem die einzelnen Faktoren in dem komplizierten 
Zusammenspiel aller natiirlichen Umweltbedingungen zum Tragen kommen, wissen 
wir zur Zeit noch weniger als tiber die Art der geschlechtsbestimmenden Faktoren 
selbst. Daher kann eine experimentelle Uberpr~ifung der Rolle einzelner Faktoren 
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immer nur fiir die jeweils im Versuch herrschende Kombination yon Versudlsbedin- 
gungen gelten. Ein neu hinzutretender Faktor kann dementsprechend das ganze Er- 
gebnis ver~indern. Hierin liegt mSglicherweise eine Erkliirung fiir die diesen Experi- 
menten widersprechenden Ergebnisse yon •IDORA (1951) und D'ANcoNA (1957). 

Nach allen bisherigen Befunden ist also £ir die Ausbildung des Geschlechtes beim 
Aal das Zusammenspiel zwischen genetischer Fixierung und ihrer Beeinfluf~barkeit 
durch verschiedene Umweltfaktoren entscheidend. Dabei reicht die genetische Fixierung 
vom ,,stabilen" M~innchen iiber einen breiten Bereich, in dem die genetische Fixierung 
des Geschlechtes mehr oder weniger labil ist, bis zum ,,stabilen" Weibchen. In dem 
Mat~e, wie die genetische Fixierung des Geschlechtes abnimmt, nimmt die Beeinflui~- 
barkeit der sexuellen Differenzierung durch Umwelteinfliisse zu. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. An Glasaalen (Anguilla anguilla L.) aus dem Atlantik und dem Tyrrhenischen 
Meer wurde untersucht, inwieweit die Richtung der sexuellen Differenzierung yon 
Haltungs- und Fiitterungsbedingungen sowie yon GrSt~e und geografischer Her- 
kunit der Aale abh~ingig ist bzw. beeinflut~t werden kann. 

2. Die histologischen Ver~inderungen w~ihrend der Gonadenentwicklung werden be- 
schrieben. Vor der definitiven geschlechtlichen Differenzierung wird ein inter- 
sexuelles Stadium durchlaufen. 

3. Eine Beziehung der Geschlechtsdetermination zur geografischen Herkunf~ der Ver- 
suchstiere wird - zumindest fiir die Glasaate aus dem Tyrrhenischen Meer - ver- 
mutet. 

4. Ein gewisser Einflut~ der Futterqualit~it konnte dahingehend festgestellt werden, 
dai~ nach Verf[itterung yon Kabeljau~Rogen eine leichte Verschiebung des Ge- 
schlechterverh~iltnisses zugunsten der 9 9 beobachtet wurde. 

5. Die Aufzucht der Glasaale bei 17 °, 20 °, 23 °, 26 ° und 29 ° C ergab, daf~ bei 26 ° C 
(optimale Wachstumstemperatur) ein zugunsten der 99 verschobenes Geschlechter- 
verh~iltnis zutage tritt, w~ihrend bei den anderen Temperaturen keine eindeutige 
Korrelation zur Temperatur verzeichnet werden konnte. 

6. Die yon FIDORA (1951) bei der Teichaufzucht yon Aalen gemachte Beobachtung, 
daf~ mit zunehmender Besatzdichte der Anteil an ~ ~ ansteigt, konnte f~ir diese 
Aquarienexperimente nicht best~itigt werden, denn trotz 200fach dichteren Besatzes 
waren bei Versuchsende die 99 in der 13berzahl. 

7. Die Meinung yon BELLINI (1907), daf~ sich groi~e GlasaaIe vorwiegend zu 99  und 
kleinere in erster Linie zu ~ d~ entwickeln, wird durdl die vorliegenden Ergebnisse 
fiir die atlantischen Aale gesti~tzt. 

8. Die d~ c~ zeigten unter allen Versuchsbedingungen ein rascheres Wachstum als die 
99. 

9. Der Zeitpunkt der sexuellen Differenzierung ist - unabh~ingig yon Herkun~, 
Wassertemperatur und F~itterung - nicht yore Alter, sondern allein yore Erreichen 
eines bestimmten L~ingenbereiches (15-25 cm KSrperl~inge) abh~ngig. 
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10. Es wird vermutet ,  dat~ die Geschlechtsbestirnmung bei Anguilla anguilla aus dem 
Zusammenspiel  genetischer Faktoren und  verschiedener Umwelteinfliisse resultiert. 
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