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ABSTRACT: Metabolism during embryonic and early post-embryonic development. The 
embryonic development of the snail Lyrnnaea stagnatis may be divided into three main stages: 
(a) cleavage and gastrulation, (b) larvae and (c) older embryos with beating hearts. During 
these three stages the following were measured: respiration by means of a Cartesian diver 
apparatus, embryo dry weight by means of a quartz fiber balance, and activity of fl-galac- 
tosidase (enzymatically with o-NitrophenyI-fl-D-galactopyranoside as substrate). During 
stages b and c a two-phase exponential increase occurs in respiration, in dry weight and in 
the activity of fi-galactosidase. Change of phases coincides with the beginning of heart beats. 
The increase of enzyme activity is explained by assuming a hormonal regulation of the 
activity of the genes responsible for enzyme synthesis. During stage a only respiration rises 
exponentially; activity of fi-galactosidase is not demonstrable. 

EINLEITUNG 

Die Entwicklung der Metazoen yore Ei zum Organismus ist ein Geschehen, das 
immer wieder das Interesse der Biologen beanspruchen wird, da es eine Fiille unge- 
t6ster Probleme birgt. Neben dem augenf~illigen Gestaltwandel und der morphologi- 
schen Differenzierung stehen Fragen nach einer ,,chemischen Entwicklung" des heran- 
wachsenden Lebewesens. Bevorzugte Objekte fiir derartige Untersuchungen waren vor 
allem die Embryonen yon Echinodermen, Amphibien und Hiihnern. 

Dieses Symposium hat sich zur Aufgabe gestellt, die quantifizierenden Bedingun- 
gen des Stoffwechsels zu edirtern. Wenn wit nach derartigen Bedingungerl bei Ent- 
wi&lungsvorg~ingen suchen, so ist yon vornherein klar, dag hier der Stoffwechsel 
gerade durch seine Ver~inderung imponiert. Es kann sich also nicht nur datum han- 
deln, festzustellen, wie grog der Stoffwechsel w~ihrend eines Entwicklungsstadiums ist, 
sondern vielmehr auch datum, ob seine beobachtbare Veriinderung Gesetzm~gigkeiten 
aufweist. Hieraus k6nnten Riicks&liisse auf ein Wirken endogener Parameter gewon- 
nen werden. Dieser Frage sind wir bei den Lungenschnecken Lymnaea stagnatis und 
Helix pomatia nachgegangen. 
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ERGEBNISSE 

Eine dieser ver~inderlichen Gr6t~en ist der Sauerstoff-Verbrauch, der Aussagen 
tiber den Energiebedarf w~ihrend der Entwicklung gestattet. Wghrend der Furchung 
und Keimbl~itterbildung beobachtet man bei der Schlammschne&e Lymnaea stagnalis 
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Abb. 1: Sauerstoff-Verbrauch (e), Tro&engewicht (o) und /~-Galaktosidase-Gehalt (A) der 
Embryonen yon Lyrnnaea stagnatis w~ihrend der Entwi&lung im Ei. Gataktogengehatt des 

Eies mit Embryo (A) 

einen kontinuierli&en Anstieg der Atmung (HoRsTMANN 1958) (Abb. 1). Eine w~ih- 
rend der Furchungsteilungen gesteigerte Respiration, wie sie yon ZEUTUEN (1950a, b) 
bei Urechis und Psammechinus gefunden wurde, war bei der Schlammschnecke nicht 
feststellbar. Desgleichen kommt es bei der Gastrulation ni&t zur Ausbildung eines 
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Plateaus in der Atmungskurve wie bei Amphibien (TUFT 1953). Das Trockengewicht 
der Embryonen bleibt w~ihrend der Fur&ung konstant, steigt nach der Gastrulation 
geringf~igig, dann nach Ausbildung der Trochophora-Larve stark an. Zu dieser Zeit 
erfolgt auch eine weitere Steigerung der Rate des Sauerstoff-Verbrauches. Es beginnt 
nun eine neue Phase der Entwicklung, die mit dem ~bergang der Veliger-Larve in die 
sich allm~ihlich ausformende endgiiltige Schneckengestalt beendet wird. Der Anfang 
dieser neuen - nunmehr dritten - Entwicklungsphase wlrd durch das Einsetzen der 
Herzt~itigkeit gekennzeichnet. Die Zuwachsrate des Sauerstoff-Verbrauches ist jetzt 
gegentiber dem vorherigen Entwicklungsabschnitt verringert. 

Die Biochemie der Lungenschnecken zeigt nun eine Besonderheit: Die Eikapsel- 
fl~issigkeit, welche den Embryo umgibt und die er vom Gastrula-Stadium an fort- 
schreitend in sich aufnimmt, enth~ilt ein spezifisches Polysaccharid, das Galaktogen 
genannt wird (MAY 1931, 1932, 1934), da es ausschliefflich aus Galaktose-Einheiten 
aufgebaut ist. Glykogen fehlt dagegen v611ig. Dieses Polysaccharid haben wir ein- 
gehend bei der Weinbergs&ne&e untersu&t. Es hat ein Molekulargewicht von etwa 
4 Millionen. Der Abbau erfolgt durch Spaltung mit dem Ferment fl-Galaktosidase. 
Die freigesetzte Galaktose wird in der yon L~LO~t~ (1951) bei der Here entde&ten 
Reaktionsfolge durch eine Kinase phosphoryliert, an Uridindiphosphat gebunden und 
zu Glukose epimerisiert. Bei der Weinbergschnecke erfolgt dieser Abbau erst, nachdem 
die jungen Schnecken geschliipi~ sin& Bei der Schlammschne&e beginnt dagegen der 
Abbau berelts w~ihrend der Larvenentwi&lung (Ho~sTMANIXT 1956). Wir haben nun 
die Aktivit~it des abbauenden Fermentes, der fl-Galaktosidase, bei der Lymnaea ver- 
folgt (HoRsTtvIANN 1964). Zur Zeit der Furchung und KeimbP, itterbildung ist keine 
Aktivit~it mei~bar. Erst mit Beginn des Tro&ophora-Stadiums steigt die Aktivit~it an 
und erreicht im Laufe der weiteren Entwicklung erhebliche Werte (Abb. 1). 

Die w~ihrend der Embryonalentwicklung beobachtete Zunahme yon Sauerstoff- 
Verbrauch, Trockengewicht und fl-GaIaktosidase-Aktivit~t kSnnen wir als Auswir- 
kungen des Wachstums ansehen. Derartige Prozesse verlaufen h~iufig nach der Ex- 
ponentialfunktion x = ae k~, d. h. der in der Zeiteinheit zu beobachtende Zuwachs ist 
proportional dem jeweils vorhandenen Bestande (vgl. ATLAS 1938, MOOG 1944, BO~LL 
1955). Wollen wir prtifen, ob diese Beziehung auch fiir unsere Werte gilt, so miissen 
wir die Logarithmen der Me£werte gegen die Zek auftragen. Solange der Wert yon k 
in der Gleichung unver~ndert ist, ordnen sich die Werte in einer Geraden an. Fmde- 
rungen der Konstanten fiihren zu Knicken in der Geraden. 

Man erkennt in der Abbildung 2, datg die Kurve des Sauerstoff-Verbrau&es bei 
dieser semilogarithmischen Darstellung aus 3 geraden Teilstii&en zusammengesetzt 
ist. Die einzelnen Abs&nitte entsprechen den Entwi&lungsphasen der Furchung und 
Keimbl~itterbildung, der Larvenstadien und dem ~ilteren Embryo nach Beginn der 
Herzt~itigkeit. _Khnli&e Beziehungen gelten au& far das Tro&engewicht. Ein exponen- 
tielles Wachstum kann jedoch nur fiir die beiden letzten Phasen der Entwi&lung fest- 
gestellt werden. Am letzten Tag vor dem S&liipfen wei&t der Wert yon der Geraden 
ab, vermutlich well die Embryonen nicht mehr geniigend Nahrung in dem fast leer- 
gefressenen Ei finden. Vergleicht man die Kurve der fl-Galaktosidase mit diesen Be- 
funden, so findet man iiberras&enderweise ebenfalls eine Zweigliederung der Kurve, 
n~imlich eine schnetle exponentielle Vermehrung des Enzyms w~ihrend der Larven- 
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Abb. 2: Semilogarithmische Darstellung des Sauerstoff-Verbrauches (o), des Trockengewichts 
(o) und des fl-Galaktosidasegehalts (A) der Embryonen yon Lymnaea stagnalis. Abszisse: 

Alter der Embryonen 

stadien und ein langsameres, aber ebenfalls exponentielles Wachstum nach Beginn der 
Herzt~itigkeit. 

Vor die Aufgabe gestellt, diese Beobachtungen zu deuten, miissen wit unsere 
Aufmerksamkeit auf zwei Ph~inomene richten, n~imlich auf das exponentielle Wachs- 
turn innerhalb eines Entwicklungsabschnittes und auf die i~inderung dieser Zuwachsrate 
beim Obergang in eine neue Entwicklungsphase. 
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Betra&ten wir zun~i&st den Sauerstoff-Verbrauch. Die aerobe Gtykolyse ist ha& 
unseren Untersuchungen w~ihrend der Embryonalentwi&lung der S&lamms&ne&e 
ohne grotge Bedeutung (HoRsrMANN 1960). Wir diirfen daher annehmen, dafg der 
Energiebedarf der Embryonen in den drei Entwi&tungsphasen yon der oxydativen 
Phosphorylierung gede&t werden mug. Der Dur&satz dur& die Atmungskette wird 
yon der jeweils anfallenden Konzentration an ADP geregelt werden, denn eine Limi- 
tierung der Atmung durch unzureichende Konzentrationen der Atmungsfermente ist 
wenig wahrscheinli&. Ein exponentMler Anstieg der Atmung wiirde dana& bedeuten, 
dat~ der in der Zeiteinheit erfolgende Zuwa&s des Energiebedarfs der Embryonen 
proportional ist der Gr6t~e des Energiebedarfs in dem jeweiligen gerade verflossenen 
Zeitabs&nitt. 

Dieser Bedarf wird weitgehend yon den Syntheseleismngen der Embryonen be- 
anspru&t werden. Lokalisieren wir diese Leistungen im stoffwechsel-aktiven Cyto- 
plasma, so bedeutet dies, dat~ seine Aktivit~it proportional dem jeweiligen Bestande 
zunimmt, wobei nicht notwendigerweise an einen entsprechenden Volumen- oder 
Massenzuwa&s dieses Cytoplasmas gedacht werden mug. Es k6nnte si& auch um eine 
Differenzierung der Mitochondrien und Mikrosomen handeln, wie sie yon STRITT- 
NATTIER (1963) bei Hiihnerembryonen gefunden wurde. 

Eine exponentielle Vermehrung der fi-Galaktosidase w~ire gegeben, wenn die 
Syntheserate des Enzyms yon der bereits vorhandenen Enzymmenge abhS.ngig ist. 
Derartige autokatalytis&e Synthesen wurden bei mehreren Enzymen der Here (SPI~- 
G~LMAN 1951) und bei der fi-Galaktosidase yon Escherichia coli (Col-iN & HORIBArA 
1959) beobachtet. Zur Deutung wurde yon MoNoD & JAco~ (1962) eln Rii&koppe- 
lungsmodell vorges&lagen, na& welchem das Enzym auf den Induktor oder das Sub- 
strat so einwirkt, daf~ das entstehende Produkt die Bitdung des Repressors hemmt, 
womit die Synthese gef6rdert wird (Abb. 3). Es w~ire vorstellbar, dat~ die beim Abbau 

/tpo-,f~essor ~- ~-,¢~,~e.ssor or 1 

"P~oolu/Ck -~ /3-GaloldosJ~a~e .Suitor 

Abb. 3: Schema fiir eine autokatalytische Synthese der fl-Galaktosidase 

des Galaktogens entstehende Galaktose oder eines ihrer Folgeprodukte in diesem 
Sinne wirkt. Das Enzym w[irde damit mittelbar zum Induktor seiner eigenen Synthese. 

Diese Deutung kann jedoch nicht die A_nderung der Syntheserate beim l~bergang 
zur n~&sten Entwi&lungsphase erkl~iren. Hier spMen vermutli& dem zelleigenen 
System iibergeordnete Steuervorg~inge eine Rolle. Ankniipfungspunkte far diese Vor- 
stellungen liefern die Beoba&tungen an den polyt~inen Riesen&romosomen aus den 
Spei&eldriisen der Dipteren. Diese besitzen aufgelo&erte und aufgebl~ihte Bereiche, 
sog. Puffs und Balbiani-Ringe, wet&e sich als Orte einer intensiven Synthese yon 
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Ribonucleins~iure erwiesen haben (vgl. Br~e, MANN 1963). Das Verteilungsmuster der 
Puffs ist nicht nut fiir die einzelnen Organe, sondern auch £tir die verschiedenen Ent- 
wicklungsphasen der Dipteren spezifisch. Es ist ferner durch Stoffe beeinflut~bar, die 
yon aut~en auf den Kern einwirken. So beobachtete KI<OeGER (1960) gesetzm~ii~ige 
Abwandlungen des Puffspektrums in isolierten Speicheldrtisenkernen yon Drosophila, 
wenn er diese in homogenisiertem Ei-Cytoplasma inkubierte. Eier verschiedener Ent- 
wicklungsstadien erzeugten dabei verschiedene Puffspektren. Weiterhin konnten CLe- 
VER & KARLSON (1960) zeigen, dat~ das H~iutungshormon Ecdyson bei Chironomus 
2 bestimmte Puffs induziert. Gr~Si~e und Best~indigkeit der Puffs waren yon der Hor- 
monkonzentration abh~ngig. 

M~Sglicherweise ist daher die phasenabh~ingige _Anderung der Syntheserate der 
fl-Galaktosidase, die wir bei der Lymnaea beobachten k/Snnen, auf eine hormonate 
Steuerung der verantwortlichen Genorte zuriickzufiihren. Die zeitliche Erbereinstim- 
mung yon Phasen~inderung und Einsetzen der Herzt~itigkeit spricht dafiir, dai~ das 
wirksame Agens mit der pulsierenden H~imolymphe vom Ort seiner Entstehung an 
die einzelnen Zellen des Embryos gelangen kann. Diese Deutungen erwarten jedoch 
noch die experimentelle 13berpriifung. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Bei Embryonen yon Lymnaea stagnalis wurden Sauerstoffverbrauch, Tro&enge- 
wicht und Aktivifiit der fl-Galaktosidase gemessen, und zwar w~ihrend der Fur- 
chung und Keimbl~itterbildung (a), bei den Larven (b) und bei ~ilteren Embryonen 
nach Beginn der Herzt~itigkeit (c). 

2. Jede dieser Mei~gr6i~en zeigte w~ihrend der Entwicklungsabschnitte b und c einen 
zweiphasigen exponentiellen Anstieg, wobei die Phasen~inderung mit dem Einset- 
zen der Herzt~tigkeit erfolgte. 

3. Im Entwicklungsabschnitt a stieg nut der Sauerstoffverbrauch exponentiell an. Eine 
fi-Gataktosidase konnte zu dieser Zeit noch nicht gefunden werden. 

4. Die mit dem Einsetzen des Herzschlages erfolgende Y, nderung der Syntheserate der 
fl-Galaktosidase wird als hormonate Steuerung der Genaktivit~it gedeutet. 
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Diskussion im Anschlufl an den Vortrag HORSTMANN 

K•/6-GER: Es ist ungew/Shnli&, bei der mathematis&en Darstellung des zeitlichen Abtaufes des 
Wachstums die Zeit in den Exponenten zu setzen: Y = aekt. Man kann auf diese Weise h/S&- 
stens Mirzere Perioden mathematisch erfassen. Im iibrigen stellen Ihre Untersuchungen einen 
sehr wi&tigen Beitrag zur mathematischen Analyse des embryonalen Wachstums dar, far das 
uns bis heute nur sehr wenige Unterlagen zur Verfligung stehen. 

HOt~STMA~N: Die yon mir verwendete Formel hat eine gewisse Tradition bei der Bes&reibung 
yon Wachstumsvorg~ingen w~ihrend der Entwi&lung (ATLAS I938, MOOG 1944, BOELL 1955). 
Eine mathematis&e Analyse babe i& hiermit nicht beabsichtigt. Es t r i~  zu, dag die Formel 
bei unver~indertem Wert yon k nur kiirzere Perioden der Entwi&lung zu erfassen gestattet. 
Auff~/llig ist nur, dag diese Perioden bei der Lymnaea zeitli& genau mit morphologis& deft- 
nierten Entwicklungsabschnitten iibereinstimmen. Die gesamte Wachstumsperiode eines Organis- 
mus, der in der Entwi&lung und Differenzierung begriffen ist, mit einer einzigen Formel be- 
schreiben zu wollen, s&eint mir ohne Zwang nicht m6gli& zu sein. 


