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4. Fortpflanzung und Entwicklung

Jede Zelle hat nur eine begrenzte Lebenszeit.
Auch vielzellige Organismen kommen trotz dem
Nachbilden von Zellen nach einer gewissen
Lebenszeit an das Ende ihrer Lebensressourcen.
Um die Gene am Leben zu halten, findet daher
Fortpflanzung statt. Der Begriff Fortpflanzung
bedeutet, dass ein Nachkomme zum Erhalt der
Gene produziert wird. Fortpflanzung geht oft
eng mit Vermehrung (Erhéhung der Individuen-
anzahl) einher. Es gibt unterschiedliche Formen
der Fortpflanzung. Fortpflanzung kann entwe-

der geschlechtlich (Sexue”) oder ungeschlecht_ Abb. 4.1: Moorfrosche (Rana arvalis) in Amplexus
lich (asexuell) erfolgen. Bild: Allgau, 2008
Sie kénnen: - die Unterformen der ungeschlechtlichen Fortpflanzung darstellen,

- die Unterformen der geschlechtlichen Fortpflanzung darstellen,

- die Vor- und Nachteile der beiden Formen (geschlechtlich, ungeschlechtlich) der
Fortpflanzung erlautern,

- die Befruchtung am Beispiel der Sdugetiere erklaren,

- die Entstehung der Blastula und Gastrula erklaren,

- die Begriffe Viviparie, Oviparie und Ovoviviparie erldutern.

4.1 Ungeschlechtliche Fortpflanzung

Die ungeschlechtliche Fortpflanzung zeichnet sich dadurch aus, dass keine Gameten (Keimzellen)
beim Vermehrungsprozess eingesetzt werden. Die Nachkommen sind mit dem Mutterorganismus
identisch (Klone).

(A) Zellteilung

Bei den einzelligen Organismen findet regelmaRig eine Zellteilung durch Mitose statt. Die Zellteilung
kann je nach Art in Langsrichtung (longitudinal) oder in Querrichtung (transversal) erfolgen.

(B) Knospung

Die Knospung ist eine Form der asexuellen Vermehrung, bei der aus dem Organismus ein neuer Or-
ganismus herauswdchst und sich nach seiner Vollendung abschniirt. Knospung tritt bei einzelligen
und vielzelligen Organismen auf. Einzellige Organismen, die sich durch Knospung vermehren, sind
beispielsweise verschiedene Bakterienarten und Hefen. Vielzellige Organismen, die sich durch
Knospung vermehren, finden sich bei den Schwammen (Porifera) und Nesseltieren (Cnidaria).
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Knospung — Beispiel Siifwasserpolypen:

Die Vermehrung von SilBwasserpolypen kann entweder unge-
schlechtlich oder geschlechtlich sein. Bei der Knospung, der unge-
schlechtlichen Fortpflanzung, entsteht seitlich am Korper eines SiR-
wasserpolypen eine Ausstiilpung. Die Ausstllpung entwickelt sich zu

einem neuen Tier. Sobald dieses ausgewachsen ist, trennt es sich (A) Entstehung der Knospe
vom Mutterpolypen ab. Der neue SiiBwasserpolyp und sein Mutter-
tier besitzen identische Gene. Die Knospung findet hauptsachlich bei
guten Bedingungen statt und bietet den SufRwasserpolypen eine
Moglichkeit, sich schnell zu vermehren. Bei der geschlechtlichen
Fortpflanzung befruchten die ins Wasser entlassenen Spermien ei-
nes Polypen das am Korper sitzende Ei eines anderen. Aus dem be-

fruchteten Ei, das sich vom Muttertier trennt, entwickelt sich ein (B) Heranwachsen der Knospe
neuer StBwasserpolyp.

Abb. 4.2: Knospung bei SiiBwasserpolyp

(Hydra viridissima)

Aus dem Korper des Muttertieres wachst ein neuer StiBwasser-
polyp (A und B), der sich spater vom Muttertier abschnurt (C).

Bild: Baur, 2019

(C) Abtrennung

(C) Gemmulation

Gemmulae sind kapselformige Gebilde (meist mit einem Durchmesser von 0,3 bis 2 mm), die aus
zweikernigen, nadhrstoffreichen Thesocyten bestehen. Thesocyten entstehen aus Archaeocyten, die
Trophocyten phagoctieren. Archaeocyten stellen einen Zelltyp der Schwamme dar, aus denen alle
anderen Zellen hervorgehen kénnen. Zudem sind die Gemmulae von einer dicken Sponginhiille (Hal-
le aus faserigem Kollagen), verstarkt mit Spicula (Skelettnadeln), umgeben. Die Gemmulae werden
von SiiBwasserschwdmmen und einigen marinen Schwdmmen gebildet. Sie dienen dem Uberdauern
von schlechten Bedingungen. Sobald die Bedingungen besser werden, bildet sich aus den Thesocyten
ein neuer Schwamm.

(D) Fragmentierung

Bei einigen Vielborstern (Polychaeta) kann die Vermehrung in Form einer Fragmentierung des Kor-
pers stattfinden (z. B. bei Dodecaceria concharum). Hierbei spaltet sich der Kérper auf. Aus den noch
zusammenhangenden vorderen Segmenten entsteht durch Nachwachsen von hinteren Segmenten
ein neuer Wurm. Ebenso erfolgt dies aus den noch zusammenhangenden hinteren Segmenten, hier
entstehen jedoch vordere Segmente. Aus den einzeln abgetrennten Segmenten des Mittelkérpers
wachsen aus jedem Segment neue Wirmer heran (siehe Abb. 4.3). Auch bei anderen Tieren kénnen
aus Fragmenten neue Organismen heranwachsen. So kénnen sich aus abgetrennten Armen der See-
sterne oder aus abgerissenen Teilen von Nesseltieren neue Tiere bilden. Dies wird oft unter dem
Begriff Regeneration beschrieben.
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Vorderer Kérperteil trennt
sich ab und das Hinterteil
wachst nach.

Der Kérper des Wurms

teilt sich in Segmente auf,
aus denen neue Wirmer
entstehen.

(8)

ﬁf Hinteres Koérperteil trennt
sich ab und das Vordertel
wachst nach.

(E) Ameiotische Parthenogenese

Zoologie I

Abb. 4.3: Fragmentierung
(Dodecaceria concharum; Syn-
onym Dodecaceria caulleryi)

Bild: Zusammenstellung Baur,
2020; (A) Nygren, 2008; (B)
Dehorne, 1933

Die ameiotische Parthenogenese ist eine Vermehrung durch lediglich mitotische Zellteilung. Eine

meiotische Zellteilung unterbleibt. Die Zellen, die zur Vermehrung verwendet werden, sind diploid

(zweifacher Chromosomensatz). Die Nachkommen sind Klone des Muttertiers.

Ameiotische Parthenogenese — Beispiel Wasserfléhe:

Wasserflohe (Daphnien) kénnen sich bei guten Bedingun-
gen Uber Parthenogenese vermehren. Bei der Parthenoge-
nese entstehen in den Eierstocken der Weibchen Sommer-
eier, aus denen wieder Weibchen schliipfen. Die Sommer-
eier entstehen aus vier Zellen der Wachstumszone des Ei-
erstocks. Bei der Entstehung des Eies bildet eine Zelle Dot-
ter aus, diese Zelle entwickelt sich zur Eizelle und saugt
dabei den Inhalt der anderen drei Zellen auf. Die anderen
drei Zellen haben zur Erndhrung bei der Entwicklung der
Eizelle gedient (primare Nahrzellen). Die Sommereier ent-
wickeln sich ohne Befruchtung. Die Eizellen entstehen
durch mitotische Teilungen. Aus den Sommereiern schliip-
fen Weibchen. Verandern sich die Bedingungen, entstehen
auch Mannchen, und in den Weibchen entstehen Eier aus
Zellen, die durch Meiose entstanden sind (Wintereier). Die
Weibchen werden von den Mannchen begattet und die
befruchteten Eier kénnen aufgrund ihres Baus widrige
Umweltbedingungen liberdauern.

Abb. 4.4: Eier im Brutraum eines

Wasserflohs
(Daphnia pulex)

Bild: Hebert, 2005
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4.2 Geschlechtliche Fortpflanzung

Bei der geschlechtlichen Fortpflanzung wird der Chromosomensatz eines Tieres mit dem eines ande-
ren der gleichen Art kombiniert. Zur Zusammenfiihrung der Chromosomensatze werden Gameten
(Keimzellen) verwendet, die einen einfachen Chromosomensatz beinhalten, sie sind haploid. Die
beiden an der Fortpflanzung beteiligten Gameten — die mannliche und die weibliche Keimzelle —
kénnen in ihrer Gestalt (Form und GréRe) gleich oder unterschieden sein. Man unterscheidet zwi-
schen Isogamie, Anisogamie und Oogamie. Isogamie: Mannliche und weibliche Gameten kénnen sich
aktiv bewegen und sie sind in Form und GroéRe gleich. Anisogamie: Mannliche und weibliche Game-
ten kénnen sich aktiv bewegen und sind in Form und/oder GréRe ungleich). Oogamie: Eine Keimzelle
ist grofRer und nicht selbstaktiv beweglich. Beim Menschen als Beispiel unterscheiden sich Eizelle und
Spermium in ihrer GréRe und in ihrem Aussehen und die Eizelle kann sich nicht aktiv bewegen (=
Oogamie).

Nach dem Verschmelzen der Gameten entsteht eine Zelle mit einem doppelten Chromosomensatz,
sie ist diploid und wird Zygote genannt. Die Gameten entstehen in den Gonaden (Hoden und Eier-
stocken). Die Gonaden sind die primaren Geschlechtsorgane. Fiir die Ubertragung der Gameten be-
sitzen viele Tiere sekundare Geschlechtsorgane (z. B. Penis, Eileiter, Vagina). Ein mannlicher Gamet
kann mit dem weiblichen Gameten auRerhalb des Korpers des Weibchens zusammentreffen. Diese
Form der Befruchtung nennt man duf8ere Befruchtung. Die Befruchtung findet bei anderen Tieren im
Korper des Weibchens statt, was innere Befruchtung genannt wird. Eine duRRere Befruchtung finden
wir beispielsweise bei Froschen und Kréten. Die unter den Mannchen positionierten Frosch- oder
Krotenweibchen geben ihre Eier ins Wasser ab. Die Mdnnchen geben zeitgleich ihre Spermien Gber
die Eier. Im Wasser kommt es zur Befruchtung. Die Wahrscheinlichkeit, dass die Spermien die Eizel-
len erreichen, wird durch die Positionierung von Mannchen und Weibchen bei der Begattung vergro-
Rert. Eine innere Befruchtung finden wir beispielsweise bei den Sdugetieren (Mammalia), bei denen
das Mannchen das Sperma mithilfe eines Penis in die Scheide des Weibchens gibt. Die Befruchtung
des Eies findet danach im Koérper des Weibchens statt. Die Ubertragung kann aber auch mithilfe eines
nichtkérperlichen Gebildes erfolgen. Bei einigen Anneliden, Arthropoden, Mollusken sowie Amphi-
bien (Molchen und Salamandern) setzt das Mannchen eine Spermatophore ab. Die Spermatophore
ist ein gallertiges Gebilde, an deren Spitze das Samenpaket hdngt. Das Weibchen fiihrt seine Kloake
Uber die Spermatophore und saugt das Samenpaket ein.

Tabelle 4.1: Vergleich Befruchtung

Aufere Befruchtung Innere Befruchtung

Mannliche und weibliche Gameten werden von | Mannchen bringt Gameten in den Korper des
den Tieren in die Umwelt abgegeben. Die Be- | Weibchens. Befruchtung findet im Korper des
fruchtung erfolgt auRerhalb des Korpers. Weibchens statt.

Zweielterliche (biparentale) geschlechtliche Fortpflanzung kann durch zwei getrenntgeschlechtliche
Tiere erfolgen und heilt dann Zweihdusigkeit (Diézie) oder sie geschieht durch Tiere, die beide Ge-
schlechter in sich tragen, was als Einhdusigkeit (Monézie) bezeichnet wird. Tiere, die beide Ge-
schlechter in sich tragen, werden als Zwitter bezeichnet. Zwittrigkeit wird auch Hermaphroditismus
genannt.
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Tabelle 4.2: Vergleich Biparentale Fortpflanzung

Zweihdusigkeit (Diézie) Einhdiusigkein (Monézie)

Elterntiere unterscheiden sich in ihren Ge- | Elterntiere tragen sowohl weibliche wie auch
schlechtsorganen. mannliche Geschlechtsorgane in sich.

Hermaphroditismus — Beispiel Regenwiirmer:

&

Regenwiirmer (Lumbricidae) sind Zwitter. Jeder
Regenwurm besitzt Hoden (im Coelom des 11.
und 12. Segments) und Eierstocke (im 14. Seg-
ment). Bei der Paarung pressen sich zwei Re-
genwirmer entgegengesetzt aneinander. Beide
Tiere werden durch einen produzierten
Schleim miteinander verbunden. Beide Wiir-
mer pressen aus ihren mannlichen Poren einen
Spermientropfen, der beim abgebenden Tier
Uber besondere Muskeln in einen Kanal Rich-
tung Gurtel transportiert wird. Am Gurtel wird
er auf das andere Tier Gbertragen, das das Sa-
mentrépfchen in einer Samentasche aufnimmt.
Nachdem sich die beiden Tiere getrennt haben,
entsteht am Clitellum (Girtel) eine den Giirtel komplett umgebende Kapsel, in die auch Nahrflissig-
keit abgegeben wird. Der Wurm zieht sich mit dem Kopf aus der Kapsel. Bei diesem Vorgang werden

.

Abb. 4.5: Kopulation Regenwiirmer

Bild: Beentree, 2006

beim Passieren der Eileiters ein oder mehrere Eier und beim Passieren der Samentaschen Spermien
in die Kapsel gegeben. In der Kapsel (Kokon) kommt es zur duReren Befruchtung.

Die geschlechtliche Fortpflanzung ermdoglicht die Neukombination der Chromosomen, was zu Indivi-
duen mit veranderten Eigenschaften und dadurch zum moglichen Selektionsvorteil fiihrt. Das Finden
eines Geschlechtspartners ist jedoch mit Energie und Zeit verbunden, was die Anzahl der Nachkom-
men im Vergleich zur asexuellen Fortpflanzung verkleinert.

Befruchtung Plasmamembran
Nachfolgend wird die Befruchtung am Beispiel derElslle
der Saugetiere dargestellt. Die Abldufe und die
beteiligten Strukturen der Befruchtung unter-

scheiden sich von denen anderer Tiergruppen. R -caica|praniila

Zona pellucida

Akrosom
Spermienkern

Spermien zuerst die Eihilille durchdringen. ‘ Follikelzellen
Samenzelle

Bei der Befruchtung einer Eizelle missen die

Hierbei missen sie als Erstes die Follikelzellen,
die die Eizelle umgeben, tiberwinden. Sind die- Abb. 4.6: Befruchtung — Beteiligte Strukturen
se Uberwunden, gibt das Spermium den Inhalt Bild: Baur, 2019
des Akrosoms durch Exocytose frei (siehe Abb.

4.7, Mitte). Das Akrosom ist ein spezielles Lysosom, das Enzyme zum Offnen der Zona pellucida bein-
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haltet. Nach dem Durchdringen der Zona pellucida verschmilzt die Membran des Spermiums mit der
Membran der Eizelle. Der Kontakt der Spermienzelle mit der Plasmamembran der Eizelle |6st eine
Depolarisation an dieser aus, was zur Exocytose der Corticalgranula fiihrt (siehe Abb. 4.7, rechts). Die
Corticalgranula befinden sich in der Eizelle direkt bei der Plasmamembran. Die freigesetzten Enzyme
der Corticalgranula machen die Zona pellucida fiir weitere Spermien undurchdringbar. Dieser Vor-
gang verhindert eine Polyspermie. Nun wird das komplette Spermium (mit Schwanz) in die Eizelle
aufgenommen. Beide Kerne I6sen ihre Kernhiille auf und verschmelzen miteinander.

Abb. 4.7: Befruchtung

Bild: Baur, 2019

Meiotische Partenogenese

Geschlechtliche Fortpflanzung wurde bisher im Kapitel nur biparental (zweielterlich) dargestellt. Sie
kann aber auch nicht biparental sein. Die meiotische Parthenogenese, bei der ein Nachkomme aus
einer nicht befruchteten Keimzelle entsteht, wird ebenfalls zur geschlechtlichen Fortpflanzung ge-
zahlt.

Meiotische Parthenogenese — Beispiel Honig-
biene:

Die Koniginnen der Honigbienen konnen das
Geschlecht der Larven liber die Befruchtung
bzw. Nichtbefruchtung der Eizelle bestimmen.
Die Konigin hat den Samen, den sie bei der Paa-
rung mit den Drohnen empfangen hat, in einer
Samentasche gespeichert. Beim Legen des Eies
kann sie nun das Ei befruchten, was zur Folge
hat, dass weibliche Bienen (Arbeiterinnen oder
Koniginnen) entstehen. Sie kann aber auch ein
unbefruchtetes Ei ablegen, aus dem sich dann Abb. 4.8: Bienenkonigin mit Hofstaat (Honigbiene)

ein haploides Mdnnchen entwickelt. Bild: Waugsberg, 2006

4.3 Entwicklung zum Embryo

(1) Furchung

Nach der Befruchtung folgen viele Zellteilungen, die Zellansammlung wird nun schon Embryo ge-
nannt. Das Cytoplasma der Zygote ist nicht homogen, was dazu flhrt, dass sich bei den Teilungen
Zellen mit unterschiedlicher Konzentration von Nahrstoffen und anderen Zellinhaltsstoffen bilden.
Die Zellen entstehen bei der Furchung durch schnelle DNA-Replikation, aber ohne Zellwachstum.
Hierdurch verandert sich die GroRe des Embryos vorerst nicht. Aus der Zygote entwickelt sich nach
den ersten Teilungen die Morula (16 bis 32 Zellen) und aus dieser nach finf bis sieben Teilungen eine
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vielzellige Kugel, die Blastula. In der Blastula hat sich ein flUssigkeitsgeflllter Hohlraum, das
Blastocoel, gebildet. Das Blastocoel ist die primare Leibeshohle. Die Blastula wird bei den Saugetie-
ren Blastocyste genannt. Bei vielen Tieren konzentriert sich, wie es schon in der Eizelle angelegt war,
der entstehende Dotter an einem Pol. Dieser Pol ist der vegetative Pol. Ihm gegeniber liegt der ani-
male Pol. Der Dotter ist ein Speicher, der fiir den sich entwickelnden Embryo Nahrstoffe und Baustof-
fe beinhaltet.

Die Furchung kann je nach Tierart total (holoblastisch), partiell (meroblastisch) oder superfiziell sein.

Bei der totalen Furchung (siehe Abb. 4.9), die bei Eiern mit wenig Dotter auftritt, wird die Eizelle bei
der Zellteilung vollstindig aufgeteilt. Es entstehen zwei Blastomeren (Blastomeren = Zellen, die bei
der Furchung entstehen). Eine totale Furchung findet man z. B. bei Amphibien oder Saugetieren.
Demgegenliber steht die partielle Furchung (siehe Abb. 4.12), die bei Tieren mit dotterreichen Eiern
zu beobachten ist. Bei der partiellen Furchung wird die Eizelle nicht vollstandig durchfurcht, was zur
Ausbildung einer Keimscheibe (Blastodiskus) und zum Erhalt einer groRen Dottermasse fiihrt. Aus der
Keimscheibe entwickelt sich der weitere Embryo. Eine partielle Furchung findet bei Fischen, Vogeln
und Reptilien statt. Bei der superfiziellen Furchung bildet die Eizelle vorerst viele Zellkerne aus, die
danach in die AuBenbereiche der Eizelle wandern. Hiernach bildet die Plasmamembran Einstilpun-
gen nach innen, was zum EinschlieBen der Zellkerne in einzelne Zellen fihrt, die sich um einen Dot-
tervorrat in der Mitte gruppieren. Superfizielle Furchung findet bei Insekten statt.

animaler Pol

—p>

viele

vegetativer Zellteilungen

Pol

Zygote Zweizellstadium Blastula
(Querschnitt)

Abb. 4.9: Entwicklung der Blastula beim Frosch

Bild: Baur, 2019

Abb. 4.10: Vorphase der Molura (Mensch) Abb. 4.11: Menschliche Blastocyste

Bild: Ekem, 2005 Bild: Ekem, 2005
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animaler Pol
viele
vegetativer Zellteilungen
Pol
Zygote Zweizellstadium Ausbildung des

Blastodiskuses

Abb. 4.12: Entwicklung Blastula beim Zebrafisch (Danio rerio)

Bild: Baur, 2019

(2) Gastrulation

Nach der Entwicklung der Blastula verlangsamen sich die Zellteilungen. Die Zellen machen morpho-
genetische Prozesse durch, was als Gastrulation bezeichnet wird. Bei der Gastrulation wird die Bil-
dung von Gewebe und Organen vorbereitet. In dieser Phase wird der Embryo als Gastrula bezeich-
net. Je nach Tierstamm entwickelt sich ein zweischichtiger (Nesseltiere und Rippenquallen) bezie-
hungsweise dreischichtiger Embryo (z. B. Chordatiere) aus der Blastula. Am Ende der Gastrulation
sind etliche Zellen aus der oberflachigen Schicht ins Innere gewandert. Es haben sich bei den Tieren,
bei denen ein dreischichtiger Embryo entsteht, das Ektoderm, das Mesoderm und das Entoderm
gebildet. Diese drei Schichten nennt man Keimblatter. Das Ektoderm bildet die Epidermis und das
Entoderm bildet die Wand des Gastrula-Darms. Das Mesoderm fillt die Raume zwischen den beiden
anderen Keimblattern.

Urdarm

Ektoderm
Entoderm

Mesoderm

Urmund

Dotterpfropf

Blastula friilhe Gastrula spate Gastrula
(Anlage Mesoderm und Entoderm)

Abb. 4.13: Gastrulation beim Frosch

Bild: Baur, 2019

(3) Entwicklung der Organe

Im weiteren Verlauf bilden sich aus den drei Keimblattern die unterschiedlichen Organe aus. Bei den
Wirbeltieren bildet sich bei der weiteren Entwicklung des Embryos aus dem Ektoderm die Epidermis
(Haut), das Epithel des Enddarms, die Hornhaut, das Nervengewebe. Aus dem Mesoderm entwickeln
sich die Chorda dorsalis (daraus die Wirbelsdule), die Knochen, die Skelettmuskulatur, das Exkreti-
onssystem, das Kreislaufsystem, das Fortpflanzungssystem, die Dermis, die Auskleidung der Kérper-
hohlen. Aus dem Entoderm entwickeln sich die Epithelauskleidungen des Verdauungstrakts und die
Epithelauskleidung des Atmungssystems.

Ort der embryonalen Entwicklung
Der Embryo kann sich im Mutterleib (mit oder ohne Eihiille) oder auRerhalb des Mutterleibs in einer
Eihllle entwickeln.
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Entsprechend des Ortes der Entwicklung kann man drei Formen unterscheiden: Viviparie, Oviparie
und Ovoviviparie.

Viviparie: Viviparie wird auch als Lebendgeburt bezeichnet. Die Entwicklung des Embryos erfolgt im
Mutterleib, hierbei ist der Embryo nicht in eine, ihn vom Korper komplett abtrennende, Eihiille ein-
geschlossen.

Oviparie: Entwicklung des Embryos in einem Ei (Der Begriff Ei kann Unterschiedliches ausdriicken.
Hier ist das Gebilde gemeint, in dem sich die Eizelle befindet; also nicht Ei fir Eizelle). Das Ei wird
vom Muttertier abgelegt und der Embryo entwickelt sich aulRerhalb des Mutterleibs.

Ovoviviparie: Entwicklung des Embryos in einem Ei (Gebilde, in dem sich die Eizelle befindet), das Ei
verbleibt jedoch bis zum Schlupf im Mutterleib. Die Jungtiere schliipfen im Mutterleib bzw. direkt bei
der Abgabe des Eies.

Abb. 4.14: Viviparie Abb. 4.15: Oviparie (Wustenschildkrote)

Bild: Tanenbaum, o. J. Bild: skeeze, o. J.
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Abbildungen

Abbildung 4.1: Moorfrosche (Rana arvalis) in Amplexus. Urspriinglicher Bildtitel: Moorfrosch (Rana arvalis), Paar in Ample-
XUus; Bild von: Allgau; 2008; Lizenz: cC BY-SA 4.0; verflgbar unter:
https://de.wikipedia.org/wiki/Echte_Frésche_(Gattung)#/media/File:Rana_arvalis_-_amplexus.jpg

Abbildung 4.2: Knospung bei SiiBwasserpolyp. Bild von: Armin Baur; 2019.

Abbildung 4.3: Fragmentierung. Bild von: Zusammenstellung Armin Baur, 2020; Bildteil (A) Arne Nygren, 2008 [Lizenz: CC
BY_NC_Sa 4.0; verfiigbar unter: http://www.marinespecies.org/aphia.php?p=image&pic=132115&tid=129967]; Bildteil
(B) Armand Dehorne, 1933 [Dehorne, A. (1933). La schizometamerie et les segmentes tetragemmes de Dodecaceria
caulleryi n. sp. Bulletin Biologique de la France et de la Belgique, 67, 298-326.].

Abbildung 4.4: Eier im Brutraum eines Wasserflohs. Urspriinglicher Bildtitel: Daphnia pulex im Gegenlicht-Mikroskop; Bild
von: Paul Hebert; 2005; Lizenz: cC BY 2.5; verfligbar unter:
https://de.wikipedia.org/wiki/Daphnien#/media/File:Daphnia_pulex.png

Abbildung 4.5: Kopulation Regenwiirmer. Urspringlicher Bildtitel: Kopulation — das Clitellum ist bei beiden Wiirmern gut
sichtbar; Bild von: Beentree; 2006; Lizenz: cC BY-SA 3.0; verflgbar unter:
https://de.wikipedia.org/wiki/Regenwirmer#/media/File:Earthworm_klitellum_copulation_beentree.jpg

Abbildung 4.6: Befruchtung — Beteiligte Strukturen. Bild von: Armin Baur; 2019.
Abbildung 4.7: Befruchtung. Bild von: Armin Baur; 2019.

Abbildung 4.8: Bienenkoénigin mit Hofstaat (Honigbiene). Urspriinglicher Bildtitel: Bienenkdnigin und Arbeiterinnen auf
einer Brutwabe; Bild von: Waugsberg; 2006; Lizenz: CcC BY-SA  3.0; verfligbar unter:
https://de.wikipedia.org/wiki/Bienenkdnigin#/media/File:Bienenkoenigin3.jpg

Abbildung 4.9: Entwicklung der Blastula beim Frosch. Bild von: Armin Baur; 2019

Abbildung 4.10: Vorphase der Molura (Mensch). Urspriinglicher Bildtitel: 8-cell human embryo, day 3; Bild von: Ekem;
2005; Lizenz: public domain; verfligbar unter: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Embryo,_8_cells.jpg

Abbildung 4.11: Menschliche Blastocyste. Urspriinglicher Bildtitel: Blastocyst on day 5 after fertilization Courtesy: RWJMS
IVF Program; Bild von: Ekem; 2005; Lizenz: public domain; verflgbar unter:
https://de.wikipedia.org/wiki/Embryo#/media/File:Blastocyst,_day_5.JPG

Abbildung 4.12: Entwicklung der Blastula beim Zebrafisch. Bild von: Armin Baur; 2019.
Abbildung 4.13: Gastrulation beim Frosch. Bild von: Armin Baur; 2019.

Abbildung 4.14: Viviparie. Bild von: Margo Tanenbaum; o. J.; Lizenz: Bild auf Pixabay; verfigbar unter:
https://pixabay.com/de/photos/sdugetier-tierwelt-tier-gras-natur-3151336/

Abbildung  4.15: Oviparie. Bild von: skeeze; o. J.; Lizenz: Bild auf Pixabay, verflgbar unter:
https://pixabay.com/de/photos/wistenschildkrote-schraffur-baby-987972/
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5. Lernen und Intelligenz

Denken wir Uber die Entwicklung von Menschen
nach, so ist uns bewusst, dass viele Fertigkeiten
und Fahigkeiten Uber Lernprozesse erworben
werden. Lernen ist physiologisch betrachtet eine
Veranderung der synaptischen Verkniipfungsmus-
ter. Doch wie ist dies bei Tieren? Der Begriff Ins-
tinkt — ererbtes Verhalten —, wird mit vielen Tie-
ren in Verbindung gebracht. Doch auch bei Tieren
kénnen sich die synaptischen Verknlipfungsmus-

ter verandern. Im folgenden Kapitel wird aufge-
griffen, in welchem Ausmal} Tiere fahig sind, Fer-

Abb. 5.1: Jungelefant wird von Muttertier angeleitet

tigkeiten zu erlernen und problemlésende Fahig-
keiten zu entwickeln. Bild: Lindner, 0. J.

Sie kénnen: die Formen des nicht-assoziativen Lernens erlautern,

die unterschiedlichen Auspragungen des assoziativen Lernens benennen und

erlautern,

die Gedachtnisformen des hoheren Lernens darstellen,

die Formen der Orientierung im Gelande erldutern,
Uber exemplarische Beispiele zur Intelligenz ein Bild hieriiber aufbauen.

5.1 Lernen

Lernen ist das Erwerben eines Verhaltens, das nicht angeboren ist, sondern durch Erfahrungen des
Individuums aufgebaut wird. Angeborenes Verhalten, was als das Gegenteil von Lernen gesehen
werden kann, nennt man Instinkt. Lernen kann man in unterschiedlichen Formen vorfinden: nicht-
assoziatives Lernen, assoziatives Lernen, Gedachtnisaufbau.

5.1.1 Nicht-assoziatives Lernen
Das nicht-assoziative Lernen ist das Lernen, auf einen (immer wieder) erfolgenden Reiz zu reagieren.
Es wird in unterschiedliche Unterformen unterteilt.

(A) Priigung
Bei der Pragung werden in einem zeitlich begrenzten Entwicklungsab-

schnitt (oft nach der Geburt) Muster irreversibel erlernt. Pragung
zeichnet sich dadurch aus, dass beim Lernen Belohnung oder Bestra-
fung keine Rolle spielen. Die Pragung kann ausgerichtet sein auf das
Erkennen der Mutter (Nachfolgepragung), den Erwerb des Wissens
adaquater Sexualpartner (sexuelle Pragung), das Erkennen des eige-
nen Nachwuchses (Pragung auf den eigenen Nachwuchs), eines Ortes

(Ortspragung) oder der Nahrung (Nahrungspragung). ‘
Abb. 5.2: Konrad Lorenz

Der Begriff Pragung wurde von Konrad Lorenz (*1903, t1989) in die
Bild: Max Planck Gesell-

Fachsprache eingefligt, der liber Untersuchungen bei Enten und Gan-
schaft, 2009
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sen die Nachlaufpragung (Nachfolgepragung) und die sexueller Pragung erforschte.

(B) Habituation

Habituation ist der Verlust der Ansprechempfindlichkeit fir einen Reiz (Gewdhnung). Dies erfolgt,
wenn ein Tier einem Reiz immer wieder ausgesetzt ist, der sich als unbedeutend erweist. Oft schwie-
rig ist die Abgrenzung zur sensorischen Adaptation. Beispielsweise ist es Habituation, wenn ein Hund
nicht mehr beim taglichen, zeitgleichen Besuch des Postboten bellt, und es ist sensorische Adaptati-
on, wenn wir nach einer gewissen Zeit in der Diskothek die Musik als nicht mehr so laut empfinden.

(C) Dishabituation
Aufhebung der Habituation.

(D) Sensitivierung

Steigerung der Reaktion durch wiederholte Reize. Katzen zeigen bei Untersuchungen mit kurzen
elektrischen Reizungen an einem ihrer GliedmaRen eine anwachsend starkere motorische Reaktion
auf.

5.1.2 Assoziatives Lernen

Das assoziative Lernen ist eine Form des Lernens, bei der die Ausfiihrung einer Reaktion durch eine
direkte oder nachfolgende Darbietung eines assoziierten Reizes erfolgt. Das Individuum hat beim
assoziativen Lernen gelernt, auf den Reiz (der eigentlich die Reaktion nicht auslésen wiirde) zu rea-
gieren. Das assoziative Lernen wird auch Konditionierung genannt. Es gibt zwei Formen, die klassi-
sche und die operante Konditionierung.

(A) Klassische Konditionierung

Bei der klassischen Konditionierung lernt ein Individuum einen zunachst
bedeutungslosen Reiz (CS) mit einem verhaltensbedeutenden Reiz (US) in
Verbindung zu bringen. Werden beide Reize im Paar Uber eine Zeit angebo-
ten, erfolgt die natirliche Antwort auf den US dann auch bei alleiniger Dar-
bietung des CS. Bekannt wurde die klassische Konditionierung durch Iwan
Petrowitsch Pawlow (*1849, t11936).

Pawlow stellte fest, dass ein Hund bereits beim Sehen der Nahrung und
nicht erst beim Fressen Speichel produziert. Bei Untersuchungen konnte er
erkennen, dass beim Darbieten eines Glockentons (CS), wenn das Futter

(US) gegeben wurde, nach einer gewissen Zeit das Klingen der Glocke allei- Abb. 5.3: lwan
ne ausreichte, um einen Speichelfluss beim Hund zu erzeugen. Petrowitsch Pawlow

Auch Honigbienen kann man konditionieren

Honigbienen wird in der Drogenbekampfung und Sprengstoff-
suche zukliinftig eine groRe Bedeutung zugewiesen. Der Grund
dafiir liegt in der Moglichkeit, Bienen auf Duftstoffe zu kondi-

tionieren. Bietet man Honigbienen einen Tropfen Zuckerlo-

Abb. 5.4: Riissel-Streck-Reflex
Fixierte Biene (Melipona scutellaris)

sung an, strecken sie ihren Saugrissel aus. Dies erfolgt durch

den Rissel-Streck-Reflex (PER: Proboscis Extension Response), streckt bei Beriihrung der Antenne mit

wenn die Antennen der Biene mit Zuckerlésung in Bertihrung Zuckerldsung (B) den Riissel aus; bei
kommen. Bietet man ihr dabei immer wieder einen spezifi- Wasser (A) nicht.
schen Geruch dar (z. B. Geruch von Sprengstoff oder Rosen- Bild: Nocellietal., 2018

duft), dann streckt auch sie nach einiger Zeit den Rissel schon bei Darbietung des Duftes aus.
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Physiologische Vorgdnge bei der klassischen Konditionierung am Modellorganismus Aplysia
californica

Die Meeresschnecke Aplysia californica (siehe Abb. 5.5) kann Lerneffekte durch klassische
Konditionierung erfahren und wird oft als Modellorganismus zur Erklarung der Konditionie-
rung in Lehrbiichern angefihrt.

Die Schnecke hat am Riicken einen Sipho und Kiemen. Beriihrt man diesen Sipho (US), ziehen
sich reflexartig ihre Kiemen unter den Mantel zuriick (UR). Reizt man gleichzeitig mit einem
Elektroschock den Schwanz des Tieres (CS), kommt es zur Konditionierung. Nach mehrmali-
gem Durchfiihren reagiert die Meeresschnecke auf die alleinige Reizung des Schwanzes mit
Elektroschocks damit, dass sie ihre Kiemen zuriickzieht.

Physiologisch gesehen passiert Folgendes: Die Konditionierung fiihrt dazu, dass bei gleichzei-
tiger Aktivierung der sensorischen Neuronen, die vom Schwanz abgehen, und denen der Si-
phohaut die verstarkenden Interneuronen ihre postsynaptischen Verbindungen zu den sen-
sorischen Neuronen ausbauen. Kommt es nun spater zur Aktivierung der verstarkenden In-
terneuronen durch die Reizung des Schwanzes, fiihrt dies zur ,Stimulation” der Transmitter-
ausschittung in den Endkdpfchen der sensorischen Neuronen der Siphohaut, ohne dass in
diesen ein Aktionspotenzial entstanden war. Physiologisch werden durch die verstarkenden
Neuronen eine Reihe von biochemischen Vorgangen in den Endkdpfchen der sensorischen
Neuronen der Siphohaut ausgeldst, die zur Offnung von Ca?*-Kanilen und dadurch zum Ein-
strom von Ca%" und der Exocytose von Neurotransmittern fiihren.

Schwanz
Kieme

Abb. 5.5: Aplysia californica

Zur Feindabwehr eine giftige Tinte

ausstoRender Kalifornischer Seehase Siphon

Bild: Anderson, 2003

SN: Sensorisches Neuron
MN: Motoneuron

IN: Interneuron

+IN: Verstéarkendes IN

Abb. 5.6: Neuronenverschaltung bei Aplysia (B)

Bild: (A) Lazo-Wasem, 2019; (B) Baur, 2020

(B) Operante Konditionierung
Die operante Konditionierung unterscheidet sich von der klassischen dadurch, dass das Individuum
nach der durchgefiihrten Aktion eine Belohnung oder eine Strafe erhalt. Die operante Konditionie-
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rung wird beispielsweise in der Tierdressur angewendet. Das zu dressierende Tier erhalt ein Leckerli
(Belohnung), wenn es die gewlinschte Aktion (Reaktion) ausfiihrt.

Die operante Konditionierung wird in der Forschung fiir die Delayed-Match-to-Sample Methode
(DMTS) genutzt. Mit der DMTS kénnen Untersuchungen zum Kurzzeitgedachtnis oder zur Musterer-
kennung von Tieren durchgefiuhrt werden.

Beispielsweise wird die DMTS bei Honigbienen angewendet, indem Bienen in ein ,Y-formiges” Tun-
nelsystem gesetzt werden (siehe Abb. 5.7). Das Tunnelsystem beginnt mit dem Eingang, der von ei-
nem Muster (S) umgeben ist. Hinten am Tunnelsystem folgt eine Entscheidungskammer (choise
chamber). Bevor die untersuchte Biene in die Entscheidungskammer gelangt, muss sie durch eine
Klappe kriechen. Hinter der Klappe gibt es zwei Ausgange (C1 und C2), beide tragen ein Muster. Eines
der Muster ist identisch mit dem Muster am Eingang (S). Hinter dem identischen Muster befindet
sich Zuckerlosung (Belohnung). Damit die Biene die Zuckerlosung nicht sehen kann und die Aufgabe
auch nicht durch Ausprobieren gelost werden kann, befinden sich Klappen an den Ausgangen.

reward

choice chamber
Abb. 5.7: DMTS Versuchsaufbaus

Bild: Gross et al., 2009

m,ﬁ. ____________ > | - = baffles
\ c2

———— 1 metre tunnel ————

Bienen konnen Zahlen bis drei wahrnehmen — Untersu-

chung mit der DMTS-Methode i
§9° [ sampe | % | |00 Choice | o_| |® :
Bei der Untersuchung von Gross, Pahl, Si, Zhu, Tautzund 2 . | 7
Zhang (2009) wurden Bienen zuerst in der DMTS- %
Anordnung trainiert, damit sie ihre Aufgabe — Erkennen § 1
von zwei Mustern mit der gleichen Anzahl von Elemen- = 60
ten — erlernen konnten. =
Abbildung 5.8 zeigt in der oberen Kurve den Verlauf der g . |
Lernleistungen. Die Bienen mussten zwei Aufgaben aus- 2
fihren (zuerst Muster S1 und dann Muster S2 am Ein- 230
gang). Die untere Kurve zeigt die prozentuale Anzahl von é 20 ¢
falschen Entscheidungen nach einer zuvor richtigen Ent- ol N SRS BEG. SN e

scheidung. 1 2 3 4 5 6
Training block number

Die Bienen galten als trainiert, wenn sie zu 70 % richtige
. Abb. 5.8: Lernkurve Training Bienen
Entscheidungen trafen.

Bild: Gross et al., 2009
Nach dem Training wurde mit unterschiedlichen Figuren

und Farben untersucht, ob Bienen Mengen in Bezug auf
die Anzahl von enthaltenen Elementen unterscheiden kénnen.
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Die Ergebnisse (siehe Abb. 5.9) legen nahe, dass Bienen dies bis zu einer Anzahl von drei Elementen,
bei weiteren Versuchsansatzen auch zum Teil vier Elementen, leisten konnen. Bienen kdnnen also

auf drei bzw. vier zahlen.
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Abb. 5.9: Ergebnis Untersuchung zum Erkennen der Anzahl von Elementen

Bild: Gross et al., 2009

5.1.3 Hoheres Lernen
Beim hoheren Lernen werden individuell erworbene Fertigkeiten und Fahigkeiten in einem Gedacht-

nis gespeichert und kdnnen nun vom Individuum immer wieder abgerufen werden. Die Erfahrungen
kénnen durch ,Trail and error’ oder ,Beobachtung und Nachahmung’ gemacht werden.

(A) Prozedurales Geddchtnis

Im prozeduralen Gedachtnis werden Lernergebnisse vom Einliben von Handlungsablaufen gespei-
chert. Es wird gespeichert, ,wie etwas getan wird“. Beim Lernprozess erfolgt die Einlibung von Be-
wegungsketten bis zur Fehlerfreiheit. Das Abrufen der Informationen aus dem prozeduralen Ge-
dachtnis erfolgt meist automatisch (implizit), ohne dass das Individuum nachdenken muss. Das pro-
zedurale Gedachtnis befindet sich bei Wirbeltieren im Kleinhirn.

Schimpansen, die speerdhnliche Werkzeuge prazise bauen

Die Wissenschaftler Jill Pruetz und Paco Bertolani konnten im Stidosten
des Senegals (Afrika) Schimpansen bei ihrer Jagd auf kleine Galagos
beobachten.

Schimpansen ernahren sich meist von pflanzlicher Kost, verachten aber
gelegentliche tierische Nahrung (Insekten und kleine Saugetiere) nicht.

Galagos sind sehr kleine nachtaktive Halbaffen (Korperlange ohne
Schwanz: 12-20 cm; Gewicht: ca. 200 g). Die Galagos verstecken sich

tagsiiber meist in Hohlen, ausgehdhlten Asten oder Baumstdmmen. Abb. 5.10: Senegal-Galago
(Galago senegalensis)

Bild: OpenCage, 2012
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Die beiden Wissenschaftler konnten bei 17 Schimpansen beobachten, wie sie sich speerdhnliche
Werkzeuge bauten, um damit die Galagos aus ihren Hohlenverstecken zu fangen. Die Affen gingen
beim Werkzeugbau sehr systematisch und in einer dhnlichen Bauweise vor. In allen bis auf einen
beobachteten Fall brachen sich die Schimpansen einen lebendigen Ast von einem Baum ab. Alle
Schimpansen machten von ihrem Ast die Seitendste ab. Acht der beobachteten Affen versauberten
noch die beiden Enden und I6sten die Rinde des Astes ab. Vier Schimpansen scharften mit den
Schneidezahnen eines der Enden. Falls sich das Werkzeug als ungeeignet erwies, fertigten sich die
Schimpansen ein neues Werkzeug.

Die beobachteten Schimpansen erlernen die motorischen Handgriffe flir das Produzieren und das
Handhaben der erstellten Waffe und speichern dies im prozeduralen Gedachtnis ab.

Abb. 5.11: Schimpansen jagen mit angefertigten Speeren

Adulter Schimpanse jagt mit einem angefertigten speerahnlichen Werkzeug ein Galago in einem
hohlen Ast (a—c), sein Bruder beobachtet ihn dabei (d).

Bild: Pruetz et al., 2015

(B) Deklaratives Geddichtnis

Im deklarativen Gedéachtnis erfolgt die Speicherung von Fakten und Ereignissen (,,Dinge“, die man mit
Worten beschreiben kann). Die Abrufung der Informationen erfolgt meist bewusst (explizit), kann
aber auch unbewusst (implizit) erfolgen. Im deklarativen Gedachtnis werden Informationen wie Fak-
ten und Ereignisse, die zur eigenen Biografie gehoren (episodisches Gedachtnis), oder das Wissen
Uber Fakten und Ereignissen, die nicht der eigenen Biografie zuzuordnen sind (semantisches Ge-
dachtnis) sowie Wahrnehmungsreprasentationen (ldentifizieren von Gegenstanden und Objekten)
gespeichert. Bei Wirbeltieren befindet sich das deklarative Gedachtnis in der GroBhirnrinde. Informa-
tionen (Kurzzeitgedachtnis) werden mithilfe des Hippocampus ins Langzeitgedachtnis tGberfiihrt.

Antizipation bei Menschenaffen

Fumihiro Kano und Satoshi Hirata haben bei ihrer Untersuchung von zwélf Menschenaffen (sechs
Bonobos und sechs Schimpansen) interessante Ergebnisse ermitteln konnen. Die zwolf Menschenaf-
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fen sahen sich Kurzfilme an und wurden
hierbei mit einem Eye-Tracker unter-
sucht. In ihrem ersten Experiment lie-
Ren die Wissenschaftler die Affen einen
Film ansehen, bei dem zwei identische
Tilren zu sehen waren. Aus einer der
Tlren stlirmte ein Mensch, der ein
King-Kong-Kostiim trug, und attackierte
einen anderen Menschen. Bevor der
,Affe’ aus der Tur stlirmte, leuchteten
beide Tiuren auf, um die Aufmerksam-
keit der untersuchten Affen auf die
Tiren zu lenken. Den Menschenaffen
wurde der Film einen Tag spater noch
einmal vorgefiihrt. Die Wissenschaftler
konnten hierbei mit dem Eye-Tracker
messen, dass viele der Affen kurz vor
dem Ereignis haufiger und langer auf
die Tur blickten, aus der der Mensch im
Affenkostiim stirmte. In ihrem zweiten
Experiment zeigten sie den Affen einen
Film, in dem ein Mensch eines von zwei
auf dem Boden liegenden Werkzeugen
nimmt und damit einen Menschen im
King-Kong-Kostim angreift. Einen Tag
spater wurde den Affen ein dhnlicher
Film vorgefiihrt, in dem jedoch die bei-

den Werkzeuge vertauscht lagen. Kurz vor dem Ereignis richteten viele Affen ihren Blick auf das im
vorausgegangenen Film verwendete Werkzeug. Insgesamt schauten beim zweiten Film vor dem Er-
eignis mehr Affen und diese eine langere Zeit auf das Werkzeug, als dies beim vorausgehenden Film

der Fall war.

5 sec.

13 sec.

18 sec.

22 sec.

32 sec.

Experiment 1 Experiment 2
“King Kong Attack” “Revenge to King Kong”

i i
(1

8 sec

24 sec.

36 sec. 4

_L.&

S ..
Distractor door

Abb. 5.12: Untersuchung von Kano und Hirata

Bild: Kano & Hirata, 2015

Im Hippocampus ist auch ein wichtiger Teil des raumlichen Gedachtnisses der Wirbeltiere, das fiir

die Navigation wichtig ist, angesiedelt. Fir die Navigation werden unterschiedliche Bereiche des

Nervensystems bendtigt. Fir die Bildung einer Orientierungsinformation miissen z. B. Objekte

erkannt, Bilder eingespeichert, raumliche Entfernungen zwischen Objekten erkannt oder motori-

sche Erfahrungen, die auf dem Weg gemacht wurden, gesammelt werden. All diese Fahigkeiten

kénnen, wie bereits erwahnt, nicht nur dem deklarativen Gedachtnis zugeschrieben werden.

Raumliches Zurechtfinden (Navigieren) ist nicht nur fiir Wirbeltiere essenziell, sondern auch fir

andere Tiere. So sind beispielsweise auch Insekten und viele andere Tiere in der Lage zu navigie-

ren.

Fiir die raumliche Orientierung kénnen, je nach Organismus, unterschiedliche Fahigkeiten einge-

setzt werden:
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Path integration: Aufzeichnung der Bewegungsverldufe zum Ziel (Drehbewegungen, Verschie-
bungsbewegungen), um diese Informationen fir den Riickweg oder das erneute Auffinden zu
verwenden.

Vector memory: Orientierung an Sternbildern, dem Stand des Monds, dem Stand der Sonne oder
am Magnetfeld der Erde.

Picture memory: Einpragen vom Aussehen der Umgebung.

Cognitive maps: Einpragung von Landmarken und ihre raumliche Anordnung.

Bei Honigbienen (Apis mellifera), die an einem Futterplatz eingefangen und an einem anderen —
flr sie unbekannten — Platz wieder ausgesetzt wurden, konnte festgestellt werden, dass das Ver-
innerlichen der Orientierung vom Aussetzplatz zum Bienenstock in der folgenden Schlafphase
stattfindet (Beyaert, Greggers & Menzel, 2012). In der Untersuchung wurde eine Testgruppe von
Bienen nach dem Orientierungsflug vom Schlafen abgehalten, wahrend eine Kontrollgruppe ih-
ren natirlichen Schlaf halten durfte. Als die Bienen am nachsten Tag wieder ausflogen, wurden
sie wieder gefangen und zum Aussetzplatz gebracht. Die Bienen der Gruppe, die vor diesem
zweiten Aussetzen schlafen durfte, fanden in einer signifikant hoheren Anzahl zum Bienenstock
zuriick. Bei Honigbienen wird vermutet, dass sie sich Cognitive maps aufbauen.

Grabwespen orientieren sich an Landmarken (Picture memory)

Niko Tinbergen konnte feststellen, dass sich Grabwespenweibchen an Landmarken orientieren. Die
Grabwespenweibchen decken den Eingang zu ihren Nestern zu, bevor sie auf Nahrungssuche gehen.
Bei der Riickkehr finden sie den Eingang nach kurzer Zeit wieder. Niko Tinbergen markierte ein Nest
mit einem Ring von Kiefernzapfen. Als die Grabwespe das Nest verlieB, stellte er den Ring an eine
andere Stelle. Die Grabwespe flog bei ihrer Rickkunft zum Ring und suchte dort den Eingang des
Nestes.

00 0y

Abb. 5.13: Experiment von Niko Tinbergen

Bild: Baur, 2019

(C) Emotionales Gedcichtnis

Im emotionalen Gedachtnis werden Erfahrungen und Erlebnisse mit Furcht, Angst, Neugierde, Ge-
nuss, Entspannung oder Sicherheit in Zusammenhang gebracht. Das emotionale Gedachtnis befindet
sich bei Wirbeltieren in der Amygdala. Das emotionale Gedachtnis macht das Erinnern an Emotionen
in Bezug auf eine Sache oder ein Ereignis moglich. Es ist in die Konditionierung von Angst und Furcht
eingebunden.
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5.2 Intelligenz

Intelligenz ist die Fahigkeit eines Individuums, sein Denken bewusst auf neue Forderungen einzustel-
len. Mit anderen Worten ist Intelligenz die Fahigkeit, neue Anforderungen zu l6sen (Stern 1912, S. 1).

Die Intelligenz von Tieren soll nachfolgend mit drei Beispielen aufgezeigt werden.

Problemldsefihigkeit von Hummeln

Eine Arbeitsgruppe von Wissenschaftlern aus England, Norwegen und China konditionierte Hummeln
darauf, eine Zuckerlosung aus der Mitte einer blauen Kreisscheibe zu sammeln. Nach der Konditio-
nierung wurde bei den weiteren Versuchsdurchlaufen die Kreisscheibe immer weiter unter eine Ple-
xiglasscheibe geschoben. An der blauen Kreisscheibe war eine Schnur befestigt. Die Hummeln lern-
ten nun nach und nach durch trail and error, dass sie mithilfe der Schnur die blaue Scheibe hervor-
ziehen konnten und so an die Zuckerlosung kamen. Die Wissenschaftler konnten bei einem weiteren
Experiment, bei dem sie Hummeln in kleinen Kafigen neben die Hummeln, die die Kreisscheibe her-
vorzogen, stellten, feststellen, dass Hummeln auch durch alleiniges Beobachten das Hervorziehen
erlernen konnten. (Alem et al., 2016)
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Training bees to pull a string to obtain a reward. (A) Stepwise string pulling training protocol. Successive steps: Step 0, pretraining on
blue artificial flowers (note that all bees were trained on this step); Step 1, 50% of the flower covered by the transparent table; Step 2, 75% of the
flower covered; Steps 3 and 4, 100% of the flower covered. The flower was positioned at the edge in Step 3 and 2 cm under the table in Step 4.
(B) Percentage of successful bees in Steps 1 to 4 (n=40, 32, 29, and 28, respectively). Black horizontal lines within bars indicate the percentage
of bees of the original 40. (C) and (D), mean + standard error (s.e.) (line and shaded area, s) latency to obtain the reward in Steps 1-3 and 4. (C)
Mean latency for the five foraging bouts of Steps 1-3. Data points, from left to right, in (D) indicate the latency to reward in Step 4 for the bout with
first occurrence of string pulling and the ten foraging bouts that followed. Bees needed 6.17 + 1.2 foraging bouts before displaying string pulling in
Step 4

Abb. 5.14: Problemlésefahigkeit von Hummeln

Bild: Alem et al., 2016
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Sprachfahigkeit von Menschenaffen

Die 1971 geborene und 2018 verstorbene Gorillafrau Koko, die seit ihrer Kindheit in Gebardenspra-
che unterrichtet wurde, beherrschte Gber 1000 Gebardenzeichen, die sie nicht nur als Einzelworte
verwendete, sondern zu kurzen Satzen verbinden konnte.

In einer Freilandstudie konnten Forscher des Max-Planck-Instituts herausfinden, dass die kommuni-
kativen Interaktionen von Menschenaffen viele der Grundelemente aufweisen, die auch die mensch-

liche Konversation ausmachen (Frohlich et al., 2016).

Vorausschauendes Denken

Die Pfleger der Wilhelma Stuttgart kénnen bei den Gorillas immer
wieder etwas Erstaunliches beobachten. Das Gorillaweibchen
Undi sammelt abends geeignete Stockchen im Gehege ein und
wirft alle anderen Stockchen aus dem Gehege. Die eingesammel-
ten Stockchen nimmt sie mit in ihr Schlafnest. In der Zeit, in der
die Gorillas im Schlafnest sind (abgetrennter Raum), wird das Ge-
hege gesaubert. Die anderen Gorillas kommen so morgens nicht
an Stockchen und sie ist dadurch der einzige Gorilla, der sich mit
geeignetem Werkzeug an den frisch gefillten Stocherdosen be-
dienen kann. Die anderen Tiere miissen zuerst die von den Pfle-
gern neu in Gehege gelegte Aste bearbeiten und passend machen,
wahrend sich Undi mit ihren am Abend gesammelten Stockchen

bereits Futter entnehmen kann.

Abb. 5.15: Gorilladame Undi

Bild: Wilhelma Stuttgart, o. J.
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6. Sinnesorgane Teil I: Lichtsinnesorgane

Die Wahrnehmung der Umwelt ist fiir viele Orga-
nismen eine essenzielle Fahigkeit, um sich zu orien-
tieren, Nahrung zu finden und gegen Beutegreifer
vorzugehen (Flucht oder Kampf). Je nach Tierart
kénnen unterschiedliche Reize der Umwelt unter-
schiedlich gut wahrgenommen werden.

Zur Wahrnehmung von Umweltreizen bendtigen
die Organismen Sinnesorgane. Sinnesorgane be-
stehen aus angeordneten Sinnesrezeptoren.

In diesem Kapitel werden das Licht (physikalische

Grundlagen) und das Licht detektierende Sinnesor-
gane thematisiert. Licht ist ein Reiz, der in sehr

Abb. 6.1: Komplexaugen Schwebfliege

unterschiedlicher Art und Weise, je nach Bau und
Volucella pellucens

Funktion des jeweiligen Lichtsinnesorgans, ausge-
Bild: Bartz, 2007
wertet werden kann.

Sie kbnnen: - Grundlagen der Optik anwenden (Modellvorstellungen zum Licht, Absorption,
Reflexion, Funktion Blende und Sammellinse),
- den Aufbau eines Photorezeptors darstellen,
- die physiologischen Vorgange bei der Aktivierung eines Photorezeptors
erldutern,
- die unterschiedlichen Lichtsinne darstellen (Hell-Dunkel-Sehen, Richtungssehen,
Bildsehen),
die verschiedenen Sehsinnesorgane in Aufbau und Funktion erlautern.

6.1 Grundwissen Licht und Optik

Licht ist elektromagnetische Strahlung. Das weille Licht — das von der Sonne oder von kiinstlichen
Lichtquellen ausgeht — setzt sich aus unterschiedlichen Lichtanteilen zusammen, die sich in ihrer Wel-
lenldnge und dadurch in ihrem Energiegehalt unterscheiden. Das gesamte Spektrum der Sonnen-
strahlung reicht von Réntgenstrahlung bis hin zur Radiostrahlung (Abb. 6.2). Das Maximum der ener-

Abb. 6.2: Elektromagnetisches
lnm lum Wellenspektrum

Das sichtbare Licht ist ein Teil des
elektromagnetischen  Spektrums.
Das Spektrum ist in Gammastrah-
lung, Rontgenstrahlung, Ultravio-
lett-Strahlung  [UV], sichtbares
Licht, Infrarotstrahlung [IR], Mik-
rowellen und Radiowellen unter-
teilt.

400nm 700nm Bild: Tatoute & Phrood, 2006
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getischen Intensitdt der Sonnenstrahlung liegt im Bereich des sichtbaren Lichts (Abb. 6.3). Tiere, die
mit einem Sehsinnesorgan ausgestattet sind, kénnen nicht alle Anteile der elektromagnetischen
Strahlung wahrnehmen. Menschen kdnnen beispielsweise elektromagnetische Strahlung im Bereich
von 400 nm bis 700 nm (, Licht“) sehen. Insekten (/nsecta) und Mausebussarde (Buteo buteo) kénnen
Anteile der Ultraviolettstrahlung (UV Strahlung) und manche Schlangen kénnen Infrarotanteile wahr-

nehmen.
W
2 25007 —;
2 m2 um
i)
c =
= ideal black bod
*g 2000 (temperature 5%00 K) Abb. 6.3: Elektromagnetisches
"g extraterrestrical sunlight Spektrum der Sonnenstrahlung
- 1500 (air mass AMO)

terrestrical sunlight Intensitat der Sonnenstrahlung bei
(air mass AM1.5) AM 0 (erdnaher Weltraum) und
1000 AM 1,5 (etwa zum Sonnenhdochst-
stand in Karlsruhe) im Vergleich
500 zur Emission eines idealen Schwar-
zen Korpers bei einer Temperatur

von 5900 K.

500 750/ 1000
visible
light

1250 1500 1750 2000 2250 nm

IR wavelength Bild: Degreen, 2006

Die Eigenschaften des Lichts (allgemeiner betrachtet auch der elektromagnetischen Strahlung) kén-
nen mithilfe von unterschiedlichen Modellen erklart werden:

Das Modell der Strahlenoptik: Die Ausbreitung des Lichts wird durch Lichtstrahlen beschrieben. Ein
Lichtstrahl wird hierbei als gerader und gerichteter Strahl (Vektor) angesehen. Das Modell der Strah-
lenoptik wird oft zur Beschreibung von Reflexionsvorgdangen oder des Sehvorgangs eingesetzt.

Das Modell der Wellenoptik: Die Beschreibung des Lichts erfolgt mittels Wellen, die je nach
Lichtspektrum eine unterschiedliche Wellenldange und dadurch eine unterschiedliche Energie besit-
zen.

Das Modell der Quantenphysik: Licht wird hier als Strom von Photonen (Lichtquanten) verstanden.
Ein Photon ist masselos, hat aber einen Energiegehalt (der je nach Wellenldange verschieden hoch ist)
und einen Impuls. Umso kleiner die Wellenlange im Modell der Wellenoptik, umso groéRer ist der
Energiegehalt und der Impuls des Photons.

Zur Erklarung des Sehvorgangs wird nun zuerst das Modell der Strahlenoptik aufgegriffen. Trifft wei-
Res Licht auf ein Objekt (Gegenstand) — nehmen wir ein roten Haus — so wird ein Anteil des Lichts
absorbiert und nur der rote Anteil am Objekt gestreut (vereinfacht, jedoch physikalisch nicht korrekt,
ausgedruckt: zurtickgeworfen oder reflektiert). Hierbei streuen alle Oberflachenpunkte des Objektes

reflektierter
Lichtstrahl

Die Reflexion wird hier an zwei Abb. 6.4: Lichtbrechung am Gegenstand
Gegenstand

Gegenstandspunkten dargestellt. .

In Wirklichkeit erfolgt dies an allen Bild: Baur, 2015

Gegenstandspunkten.
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(in unserem Beispiel alle Punkte des roten Hauses) Lichtstrahlen und dies in alle Richtungen. Auf-
grund der Lichtgeschwindigkeit fallen diese reflektierten Lichtstrahlen umgehend ins/auf das Licht-
sinnesorgan. Dadurch werden Objekte ortstreu abgebildet und Bewegungen von Objekten kénnen
real gesehen werden.

Flr ein scharfes bildliches Sehen ist es entscheidend, dass nur wenige Strahlen der Gegenstands-
punkte auf die ,Netzhaut” treffen (Begriff in Anfiihrungszeichen, da nicht bei allen Tieren eine Netz-
haut vorhanden z. T. andere Struktur). Fallen zu viele Lichtstrahlen eines Gegenstandpunktes auf die
,Netzhaut”, wird das Bild unscharf. Eine Blende (Lochkamera) ldsst nur einzelne Lichtstrahlen eines
Gegenstandpunkts passieren. Das Bild wird dadurch aber seitenverkehrt und auf dem Kopf abgebil-
det (siehe Abb. 6.5). In unserem Beispiel wird das rote Haus seitenverkehrt — z. B. die Haustir wird
auf die andere Seite projiziert — und auf dem Kopf auf der ,Netzhaut” abgebildet.

Linse
Blende Schirm
Abb. 6.5: Blende Abb. 6.6: Linse
Bild: Baur, 2015 Bild: Baur, 2015

Eine Sammellinse biindelt mehrere Lichtstrahlen eines Gegenstandpunktes, was dazu fiihrt, dass der
Gegenstandpunkt lichtstarker, aber kleiner abgebildet werden kann.

Flr aquatische Tiere ist das Sehen, je nach Wassertiefe, zum Teil schwer moglich, da Wasser Lich-
tenergie absorbiert. In den tieferen Schichten wird daher die Lichtintensitat und dadurch die Lichtre-
flexion von Objekten schwacher. Ab 1.000 m Tiefe besteht Dunkelheit.

6.2 Vorgange bei der Aktivierung eines Photorezeptors

Photorezeptoren (Sehzellen) sind entweder Sinneszellen, spezielle Ganglienzellen oder spezifische
Zellorganellen (siehe Abb. 6.12 mit zugehoérigem hellblauen Kasten).

Die Sehsinneszellen sind aus zwei unterscheidbaren Segmenten zusammengesetzt:

Segment 1 (AuRBensegment: Outer Segment [0S]): Das Segment besteht aus Membranstapeln. Bei
den Stabchen der Wirbeltiere sind die Stapel aus membrandésen Disks und bei den Zapfen der Wirbel-
tiere (Vertebrata) und den Retinulazellen der Insekten sind dies Membraneinfaltungen (vgl. Abb. 6.7
und 6.8). In der Membran der Disks und der Einfaltungen sind Sehpigmente (z. B. Rhodopsin) einge-
bettet.

Segment 2 (Innensegment [IS]): Das Innensegment ist der Zellbereich, in dem sich der Zellkern und
der Stoffwechselapparat befinden.
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Die Photorezeptoren der GliederfliRer (Arthropoda) haben ein langes Axon, die der Wirbeltiere nicht.

In den Photorezeptoren (Sehsinneszellen) werden Photonentreffer (Modell der Quantenphysik) in
elektrische Signale (Aktionspotenziale) umgewandelt. Jeder Photorezeptor wird je nach spezialisier-
tem Farbbereich (beispielsweise Zapfen: Rot, Blau, Griin) durch den Energiegehalt des entsprechen-
den Photons (Energiegehalt der Wellenlange) aktiviert.

IS _0S

Mitochondrium —

Abb. 6.7: Photorezeptoren
Wirbeltiere

Zellkern —

Membran-

— einfaltungen
(Mikrovillisaum)
mit Sehfarbstoff

Mitte: Zapfen
Links und rechts: Stabchen
RPE: Retinales Pigmentepithel

0S: AuReres Segment

CC: Verbindungscilium

IS: Inneres Segment

N: Zellkern Axon
S: Synaptische Endigung

OS: AuReres Segment
IS: Inneres Segment

Bild: Jan R., 2005

Abb. 6.8: Photorezeptor (Retinulazelle)
GliederfiiRer

Bild: Baur, 2019

Aktivierung eines Photorezeptors am Beispiel eines Stabchens der Wirbeltiere

Die Wirbeltiere besitzen, wie oben bereits beschrieben, unterschiedliche Typen von Photorezepto-
ren: Stabchen und drei verschiedene Zapfentypen. Stabchen sind sehr lichtempfindlich und daher nur
in der Dammerung aktiv. Zapfen hingegen sind fiir das Farbsehen zustandig und bendtigen Tages-
licht. Stabchen und Zapfen unterscheiden sich durch ihre Sehpigmente: in den Stdbchen Rhodopsin
und in den Zapfen Jodopsine. Die Retinulazellen der GliederfiiRer enthalten ebenfalls Rhodopsine.

Die Aktivierung eines Photorezeptors wird exemplarisch an einem Stabchen beschrieben. Rhodopsin
ist ein Molekdil, das aus Opsin und cis-Retinal zusammengesetzt ist. Trifft ein Photon auf eine Memb-
ranscheibe des Membranstapels, wird im getroffenen Rhodopsin, das eingebunden in die Membran
der Membranscheibe ist, Retinal in seiner Konfiguration verandert: Aus der cis-Form entsteht die
trans-Form (lsomerisierung). Die Formanderung bewirkt das Abspalten von Retinal vom Opsin. Das
Retinal wandert aus der Membran in das Cytosol und aktiviert ein G-Protein. Das aktivierte G-Protein
flhrt zur Aktivierung von Phosphodiesterase. In der Zellmembran des Photorezeptors (Membran, die
alle Stapel und den Zellkérper umgibt) sind cGMP-gesteuerte Natriumkanale eingebaut. Ist cGMP
vorhanden, verbindet sich dies mit einem cGMP-gesteuerten Natriumkanal, was zur Offnung von
diesem und zum Einstrom von Na' in die Zelle fiihrt. Die aktivierte Phosphodiesterase hydrolisiert
cGMP zu 5 GMP (Guanosinmonophosphat). Hierdurch schliefen sich die cGMP-gesteuerten Natri-
umkanadle und das Membranpotenzial dndert sich. Nach einer Refraktarzeit wird das Retinal wieder
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mit dem Opsin verbunden. Die Phosphordiesterase wird deaktiviert und dadurch entsteht aus GMP
wieder cGMP. Dies fiihrt zur Offnung der Natriumkanale und zur Depolarisation.

HsC CHs CHs
X AN HsC CHs CHs; CH; O
D™
CHs HyC™ ™ H
O H CHs
Abb. 6.9: cis-Retinal und trans-Retinal
Bild: NEUROtiker, 2008
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Abb. 6.10: cGMP und 5 GMP

Bild: NEUROtiker, 2008

Die Aktivierung eines Photorezeptors bei Wirbeltieren fiihrt zur Unterbindung der Ausschittung von
Neurotransmittern (Glutamat) am Photorezeptor. Bei den GliederfiiRern bewirkt die Reizung eine
Ausschittung von Neurotransmittern.

6.3 Lichtsinnesorgane
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(A) Photorezeptoren am Kérper

Viele Organismen nehmen Licht und Dunkelheit als Umweltreiz war, um sich in ihrer Umwelt zu ori-
entieren (einfacher Lichtsinn: Hell-Dunkel-Wahrnehmung). Hierbei reicht es den Organismen aus,
dass sie den Reiz Licht bzw. kein Licht oder Licht in seiner Intensitdt wahrnehmen kénnen. Die hierfir
bendtigten Sinnesorgane kdnnen aus einem oder mehreren zusammenarbeitenden Photorezeptoren
bestehen (siehe Abb. 6.11a), die an einer zentralen Position am Kdorper angebracht sind (siehe Bei-
spiel Augentierchen) oder sie kdnnen liber die Korperoberflache verteilt sein (siehe Beispiel Regen-
wurm).

Phototaxis bei Augentierchen

Augentierchen bilden innerhalb der geieltragenden eukaryotischen Einzeller eine eigene Gattung (Euglena).
Vertreter der Euglenen sind zwischen 0,025 und 0,5 mm grol3. Alle Arten haben den Namen gebenden rétlichen
Augenfleck, der kein Auge, sondern ein Pigmentfleck ist. Der Pigmentfleck ist funktionell mit einem Photore-
zeptor als ,Sinnesorgan” aufgebaut. Der Photorezeptor ist hierbei keine Zelle. Euglenen bewegen sich fort,
indem sie sich um die Lédngsachse drehen. Steht eine Lichtquelle senkrecht zum Augentierchen, erfolgt eine
periodische Beschattung und Nicht-Beschattung, da sich der Pigmentfleck bei der Drehung um die Langsachse
immer wieder zwischen Licht und Photorezeptor schiebt. Schwimmt ein Augentierchen auf die Lichtquelle zu,
wird der Photorezeptor ohne Beschattung beleuchtet. Durch diesen Mechanismus konnen Augentierchen die
Richtung einer Lichtquelle erkennen. Da die meisten Arten Photosynthese betreiben, schwimmen sie zielgerich-
tet zum Licht. Eine Fortbewegung zum Licht hin, die von einem Photorezeptor gesteuert wird, heilst positive

<=

Chloroplasten Photorezeptor g Q Abb. 6.12: Phototaxis Euglena
Zellkern  piorentfleck ’ﬂ Bild: Baur, 2016

Phototaxis.

Phototaxis bei Regenwiirmern

Regenwirmer (Lumbricidae; Familie der Ringelwirmer) haben Uber ihren Korper verteilt Sinneszellen, die in
der AulRenhaut positioniert sind. Ein Regenwurm kriecht so lange, bis alle Photorezeptoren nicht mehr vom
Licht aktiviert werden. Regenwiirmer kriechen vom Licht weg. Diese Bewegung, die von den Photorezeptoren
ausgelost wird, wird negative Phototaxis genannt.

Licht
Dies kann man in der Schule mit einem sehr einfachen
Versuch zeigen (Abb. 6.13). ~—

Abb. 6.13: Schulversuch Phototaxis Regenwurm

Bild: Baur, 2019 é_
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(B) Becher- und Grubenauge

Eine Erweiterung der Sehsinnesorgane zur Hell-Dunkel-Detektion findet sich in der grubenférmigen
Anordnung von Photorezeptoren — im Becher- oder Grubenauge (siehe Abb. 6.11b). Die Unterschei-
dung zwischen Becher- und Grubenauge ist in der Anordnung (grubenférmige Vertiefung) der Pho-
torezeptoren zu sehen. Die Photorezeptoren im Grubenauge sind evers und die des Becherauges sind
evers oder invers angeordnet. Das Becherauge ist kugelférmiger und hat ein Sekret, welches die Au-
genhohle fillt. Die Photorezeptoren von beiden Augentypen sind durch Pigmentzellen getrennt. Die
Pigmentzellen absorbieren alle Lichtstrahlen, die nicht senkrecht auf die Photorezeptoren fallen.
Beide Augentypen sind fiir das Richtungssehen gebaut. Mit dem Richtungssehen kénnen Organismen
erkennen, aus welcher Richtung das Licht kommt. Dies ermdglicht also auch, Angreifer oder Beute,
die sich bewegt, in ihrer Fortbewegungsrichtung zu erkennen, nicht aber in ihrem Aussehen.

Abb. 6.14: Grubenauge

Nur die Lichtstrahlen, die nahezu axial (senkrecht)
auf den Photorezeptor treffen, konnen das Rho-
dopsin aktivieren. Die anderen Lichtstrahlen wer-

Pi tzell . . .
'gmentzetie den in den Pigmentzellen absorbiert.

Photorezeptor Bild: Baur, 2019

(C) Lochkameraauge

Das Lochkameraauge ist eine Erweiterung des Becher- oder Grubenauges. Es ist wie eine Kugel oder
Blase gebaut, die eine kleine Offnung (Blende) zum Eintritt von Lichtstrahlen hat. Der Innenraum der
Kugel ist mit Flussigkeit gefillt. Das Lochkameraauge ermoglicht bildliches Sehen. Die Bilder sind
aufgrund des einfachen Baus des Auges noch sehr lichtschwach und unscharf. Ein bekannter Vertre-
ter eines Tieres mit Lochkameraauge ist der Nautilus.

Abb. 6.15: Prinzip Lochkamera

Abb. 6.16: Nautilus
Bild: Anton, 2004 Nautilus pompilius

Bild: Baecker, 2007



Prof. Dr. Armin Baur Zoologie Il

(D) Blasen- und Linsenauge

Blasenauge:

Das Blasenauge ist eine Verbesserung des Lochkameraauges. Beim Blasenauge ist jedoch die Blen-
dendffnung mit einem durchsichtigen Epithel Gberzogen. Durch diesen Verschluss ist die Flissigkeit
wie in einer Blase eingeschlossen. Durch die Flissigkeit wird die Lichtbrechung (wie bereits im Loch-
kameraauge und Becherauge) ermdglicht, was das Bild lichtstarker und scharfer werden lasst. Das
Blasenauge hat seine beste Entwicklung bei den Landschnecken erfahren. Bei der Weinbergschnecke
(Helix pomatia) ist das Blasenauge mit einem Linsenauge vergleichbar, bei dem sich die eigentliche
Blase hin zu einer Linse entwickelt hat (siehe Abb. 6.11d rechts). Lediglich die Verschiebung der Linse
zur Nah-Fern-Einstellung ist noch nicht moglich. Hierflir missen bei den Schnecken die Fihler, an
denen die Augen sitzen (Abb. 6.17), bewegt werden (dadurch wird das Auge verschoben). Mit dem
Blasenauge wie auch mit dem Linsenauge ist bildliches Sehen moglich. Das Blasenauge ist in seiner
Bildqualitat jedoch noch nicht so gut wie das Linsenauge.

Abb. 6.17: Auge am Fiihler einer Achatschnecke
(Achatina fulica)

Bild: Baur, 2019

Linsenauge:

Linsenaugen finden wir bei den wirbellosen Tieren (beispielsweise KopffiiBern Cephalopoda, einigen
GliederfiiBern Arthropoda oder Wirfelquallen Cubazoa) und bei Wirbeltieren. Das Linsenauge der
Wirbeltiere wird von der Lederhaut (Sclera) umschlossen. Vorne am Auge befindet sich die durch-
sichtige Hornhaut (Cornea). Das Auge wird durch die Linse (Lens) und die Iris in drei Augenkammern

hintere Linse Lederhaut (Sclera)
Augenkammer

Iris Aderhaut (Chorioidea)
(Regenbogenhaut)
Netzhaut (Retina)
Hornhaut
(Cornea) gelber Fleck (Fovea)
Pupille
sehnerv Abb. 6.18: Linsenauge
vordere (Nervus opticus) Mensch
Augenkammer

blinder Fleck Bild: Baur, 2016

Linsenfasern

Ciliarmuskel Glaskorper

(Ringmuskel)
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untergliedert. Zwischen Hornhaut und Iris liegt die vordere Augenkammer, zwischen Iris und Linse
die hintere Augenkammer und direkt hinter der Linse der Glaskorper. Unter der das Auge schiitzen-
den und formgebenden Lederhaut liegt die Aderhaut (Choroidea). Auf der Aderhaut — Richtung Glas-
korper hin — liegt die Netzhaut (Retina). Die Netzhaut ist mit den Sehsinneszellen (Stabchen und Zap-
fen) besetzt. An der Grenzschicht zur Aderhaut hat die Netzhaut Pigmentzellen, um Uberschissige
Lichtstrahlen zu absorbieren, oder bei nachtaktiven Tieren das Tapetum lucidum, welches genau das
Gegenteil bewirkt und Licht zurlickspiegelt. Durch die Riickspiegelung kann mehr Licht an die Pho-
torezeptoren gelangen, was nachts von Vorteil ist. Am hinteren Ende des Auges — der Linse gegen-
Uberliegend — setzt der Sehnerv an. An der Stelle, in der sich die Nerven zum Sehnerv blindeln, ist
der blinde Fleck. In ihm sind auf der Netzhaut keine Photorezeptoren angeordnet. Im gelben Fleck
hingegen sind sehr viele Photorezeptoren, hier findet man nahezu (je nach Tierart) nur Zapfen. Auf
den gelben Fleck wird das Bild projiziert. Greifvogel haben hier eine héhere Dichte an Photorezepto-
ren und kdonnen dadurch besser sehen. Die Linse wird von zugfesten Linsenbdndern (Linsenfasern)
gehalten, die vom Ringmuskel (Ciliarmuskel) ausgehen. Die Linse biindelt Licht und projiziert es auf
die Netzhaut. Hierbei wirken auch die Hornhaut und der Glaskérper mit. Der Ringmuskel verformt bei
den Amnioten die Linse. Durch die Kriimmung kdnnen nahe oder ferne Gegenstinde auf der Netz-
haut abgebildet werden. Diesen Vorgang der Nah- und Ferneinstellung nennt man Akkommodation.
Die Akkommodation erfolgt bei Fischen und Amphibien durch das Vor- und Zurickschieben der Linse
und nicht durch eine Forménderung. Die Iris ist die Blende des Linsenauges. Die Offnung in ihrer Mit-
te heillt Pupille. Bei Menschen und anderen tagaktiven Tieren ist sie rund. Bei nachtaktiven Tieren
(bsp. Katze) ist sie senkrecht schlitzformig. Die Pupillen6ffnung kann verandert werden. Bei groRer
Helligkeit wird die Pupille kleiner. Bei Dunkelheit 6ffnet sich die Pupille, hierdurch kann mehr Licht
ins Auge eindringen. Den Vorgang der GroReneinstellung der Pupille nennt man Adaptation.

(E) Komplexauge

Bei den Arthropoden hat sich ein spezieller Augen-
typ, das Komplexauge (Facettenauge), gebildet. Ein
Komplexauge ist aus vielen Einzelaugen (Ommati-
dien) aufgebaut. Bei den Libellen finden sich die

groRten Komplexaugen, die aus bis zu 28.000 Om- Abb. 6.19: Ommatidium
matidien bestehen. Ein Ommatidium ist in seiner (A) Hornhaut (Cornea),
Grundgestalt aus einer auRen liegenden Chitinlin- (B) Kristalliner Kegel,

(C) & (D) Pigmentzellen,
(E) Rhabdom,

(F) Retinulare Zellen,
torezeptoren) aufgebaut. Der Kristallkegel ist, wie (G) Membrana fenestrata,

auch die Photorezeptoren an den Aullenseiten des (H) Nervus opticus
Ommatidiums, von Pigmentzellen umgeben. Die

se, einem darunterliegenden Kristallkegel und vie-
len darunter angeordneten Retinulazellen (Pho-

. . o Bild: Nono64, 2006
einzelnen Retinulazellen des Ommatidiums unter-

scheiden sich in der Erregung ausgeldst durch un- _L—-; _/G

terschiedliche Lichtwellen (Farbwahrnehmung).

Trifft ein Lichtstrahl auf ein Ommatidium, kann

dieser nur die Retinulazellen aktivieren, wenn er axial auf dem Membranstapel auftrifft. Trifft er in
einem nicht axialen Winkel auf, fallt der Lichtstrahl auf die Pigmentzellen und wird absorbiert. Das
Bild eines Gegenstandes kann (iber die kugelférmige Anordnung der Ommatidien wahrgenommen
werden, da hierdurch die Lichtstrahlen eines Gegenstandspunktes nur wenige Ommatidien aktivie-
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ren. Die durch die Gegenstandspunkte aktivierten Ommatidien flihren zum Aufbau eines Bildes aus

einzelnen Lichtpunkten.

Abb. 6.20: Komplexauge

Bild: Kiihn, o. J.

Kristaltkegel
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7. Sinnesorgane Teil II: Horsinnesorgane

Flr viele Tiere spielt der auditive Sinn eine wichtige Rolle.
Horen ist die Fahigkeit, Schall wahrzunehmen. Durch das
Horen konnen beispielsweise Fressfeinde oder Beutetiere
ausgemacht werden, was das Uberleben sichert. Das Héren
ist auch eine wichtige Voraussetzung, um Uber Téne kom-
munizieren zu kénnen. Bei den Tieren gibt es unterschiedli-
che Organe, die Schallwellen aufnehmen, um hieraus Akti-
onspotenziale zu generieren. Einige Tiere kdnnen auch ohne

Ohren horen.

Hinweis: Um die Funktion eines Mechanorezeptors zu ver-
stehen, ist das Wiederholen des Kapitels 7 ,Sinne, Sinnesre-
zeptoren und Sinnesorgane” des Skriptes ,Zoologie I sinn-

Abb. 7.1: Ohren von einem Feldhasen

Bild: Wittlieb, o. J.

voll (verfugbar unter: https://www.ph-heidelberg.de/biologie/personen/lehrende/baur/lehre.html).

Sie kénnen: die Prozesse bei der Entstehung einer Schallwelle erklaren,

die drei Grundtypen von Horsinnesorganen erlautern,
den Aufbau und die Funktion des Ohres bei Wirbeltieren erklaren,

den Bau und die Vorgange am Tympanalorgan erklaren,
den Aufbau und die Funktion des Johnston Organs erklaren,

exemplarische Beispiele von alternativen Horsinnesorganen zum Ohr darstellen.

7.1 Grundwissen Schall

Schall ist eine mechanische Schwingung von Partikeln in einem Medium. Die Medienpartikel werden
durch eine Schallquelle in Bewegung versetzt, dabei werden sie wie eine Billardkugel zur Bewegung
angestofRen. Nach dem AnstoRRen treffen sie auf einen Nachbarpartikel, den sie durch ihren Zusam-
menstol} ebenfalls in Bewegung setzen. Beim Zusammensto verdndert ein Medienpartikel seine
Richtung und bewegt sich zum Ausgangspunkt zuriick, wo er u. U. erneut angestoRRen wird. Der

Abb. 7.2: Aufeinan-

dertreffen von Medi-
' a é“ <_ ‘ ‘ % enpartikeln

Bild: Baur, 2019

Nachbarpartikel stoflt wiederum mit einem Nachbarn zusammen und so setzt sich die Schallwelle
fort. Die Medienpartikel kénnen je nach Medium Luftmolekiile, Wassermolekiile oder andere
bewegliche Molekiile sein. Schall breitet sich kugelformig in Longitudinalwellen aus. Die angestoRe-
nen Molekiile I6sen rhythmische Verdichtungen im Medium (z. B. Luft oder Wassers) aus, die sich als
Wellen ausbreiten (Schallwelle). Die Energie der Schallquelle wird in Schalldruck bzw. in
Schallschnelle (Geschwindigkeit der schwingenden Medienpartikel) angegeben. Die Schallwellen
breiten sich mit einer fir das Medium spezifischen Geschwindigkeit aus, die noch vom Zustand
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(Temperatur, Druck) des Mediums abhéngig ist. Die Schallgeschwindigkeit in der Luft betragt 343 m/s
und im Wasser 1484 m/s. Schallwellen kénnen auch tber den Untergrund tbertragen werden. Die
Ubertragung tiber den Untergrund nennt man Substratschall.

Abb. 7.3: Entstehung von Schallwellen

Bild Wecker: Richter, 2017
Bild: Baur, 2019

7.2 Grundtypen der Horsinnesorgane

Da Schallwellen fast immer gleichzeitig Luft- und Substratschall erzeugen, ist ein Ubergang zwischen
dem Gehor- und Vibrationssinn flieRend.

Bei den Horsinnesorganen kann man drei Grundtypen unterscheiden: Druckempfanger, Druckgradi-
entenempfanger und Schallschnelleempfanger. Jeder Typ besteht aus einer schwingfahigen Struktur
und einem bzw. mehreren Mechanorezeptoren, die durch die Schwingung aktiviert werden. Die
Empfindlichkeit der schwingfahigen Struktur ist von ihrer GroRe, ihrer Masse, dem Eigenschwingver-
halten und ihrer Tragheit abhangig.

(A) Druckempfinger
Bei einem Druckempféanger ist eine Membran (z. B. das Trommelfell) so aufgehangt, dass sie durch
die Schallwellen in Schwingung versetzt werden kann. Die Schwingung wird nun direkt (iber Mecha-

— 2

e, I :
T T—a
Schall: < = 1 -5
quelle 6
Abb. 7.4: Druckempfanger
7 Aufbaudarstellung am Mikrofon

Druckempfanger/ Druckmikrofon /

1+ eintreffende Schallfront 4 J/ Bild: Galak76, 2006
21 geschlossene Kapsel 4

3+ elastische Aufhangung der Membran

4+ Membran

5+ Auslenkung

61

Kapillaréffnung zum
statischen Druckausgleich
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norezeptoren gemessen oder Uber einen Hebelmechanismus (z. B. Gehorknéchelchen) auf die Me-
chanorezeptoren libertragen. Bei einem Druckempfanger kénnen die Schallwellen nur von einer Sei-
te auf die Membran treffen. Der einfallende Schall wirkt unabhangig vom Einfallswinkel mit einem In-
Schwingung-Versetzen der Membran ein.

(B) Druckgradientenempféinger

Auf die Membran eines Druckgradientenempféangers treffen von beiden Seiten Schallwellen auf. Die
Membran ist ganz dem Schallfeld ausgesetzt und nicht wie beim Druckempfanger auf einer Seite
abgeschirmt. Sie wird daher nicht durch den Gesamtdruck der Schallwelle ausgelenkt (dies ist beim
Druckempfanger der Fall), sondern nur durch die Druckdifferenz. Die Druckdifferenz entsteht durch
das Umstromen des Schalls zur schallabgewandten Membranseite. Der Schall, der vorne auf die
Membran trifft, muss zuerst um die Membran wandern, um hinten aufzutreffen, was ein zeitlich
versetztes Eintreffen der Schallwelle zur Folge hat. Hierdurch kann der Druck, der zu einem bestimm-
ten Zeitpunkt wirkt, vorne und hinten verschieden sein. Der resultierende Druck p entsteht durch die
Differenz puorne - Phinten. Die Differenz ist abhangig vom Einfallswinkel des Schalls. Ist der Druck auf
beiden Seiten der Membran identisch, wird die Membran nicht bewegt.

1de Schallfront

\\\-\

 Membran

——————— Auslenkung

elastische Aufhingung der Membran

Schall- direkter Schallweg
quelle P

Schallumweg
At
—~

AtN
Nahbesprechungs-
effekt

Atn At

t Druckdifferenz Ap

Abb. 7.5: Druckgradientenempfanger

Weg- (Zeit-) graph t

Bild: Galak76, 2006

Druckgradientenempfanger/-mikrofon

(C) Schallschnelleempfénger

Schallschnelleempfanger bestehen nicht aus einer Membran, sondern aus frei in die Luft ragenden
Strukturen (z. B. Haare). Werden die Teilchen des Mediums nicht ausreichend angestofRen, entstehen
keine Schallwellen. Ohne die Verdichtungen im Medium kann dann keine Membran in Schwingung
versetzt werden. Die Teilchenbewegungen kdnnen aber trotzdem die in die Luft ragenden Strukturen
(Schallschnelleempfanger) bewegen.

7.3 Das Ohr bei Wirbeltieren

Das Ohr der Wirbeltiere lasst sich generell in drei Bereiche unterteilt: das AuBenohr, das Mittelohr
und das Innenohr. Nicht alle Wirbeltiere verfligen tber alle drei Bereiche: Fische, Amphibien, Repti-
lien und Vogel haben kein AulRenohr. Das AulRenohr findet sich lediglich bei den Sdugetieren. Fische
und Schlangen haben zudem kein komplexes Innenohr. Das Ohr der Wirbeltiere entspricht einem
Druckempfanger.

Das AulRenohr besteht aus einer Ohrmuschel und dem dulReren Gehorgang. Die Ohrmuscheln fangen
den Schall ein und kdnnen bei vielen Arten bewegt werden. Das Trommelfell (Membrana tympani)
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stellt die Grenze zwischen AuRen- und Mittelohr dar. Das Mittelohr setzt sich aus den Gehdrkndchel-
chen, der Paukenhdhle und der Ohrtrompete (eustachische Réhre) zusammen. Die Gehorknochel-
chen bei den Saugetieren sind: Hammer (Malleus), Amboss (Incus) und Steigbiigel (Stapes). Bei Am-
phibien, Reptilien und Vogeln gibt es nur ein Gehdrknochelchen — die Columella — das das Trommel-
fell mit dem ovalen Fenster verbindet. Die beiden Membranen, ovales Fenster und rundes Fenster
grenzen das Mittelohr vom Innenohr ab. Das Innenohr besteht aus der Schnecke (Cochlea) und den
Bogengangen. Vom Innenohr gehen Nerven ab, die sich zum Hor- und Gleichgewichtsnerv vereinigen
und Informationen zum Gehirn leiten. Die Schnecke ist aus drei Gangen aufgebaut: der Vorhoftreppe
(Scala vestibuli), dem Schneckengang (Scala media) und der Paukentreppe (Scala tympani). Im
Schneckengang sitzt das Corti-Organ, in dem Mechanorezeptoren Bewegungen in Aktionspotenziale
umwandeln.

ovales Fenster Bogengang

Ohrmuschel Hammer  Amboss

Steigbiigel groBes

Vorhofsackchen

endolymphatischer
Gang

kleines
Vorhofsdckchen

AuRerer Gehorgang Vorhoftreppe
Schneckengang
Abb. 7.6: Aufbau Wirbeltierohr Trommelfell

Ohr am Beispiel Mensch Paukentreppe

Paukenhohle
Bild: Baur, 2015 rundes Fenster
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Abb. 7.7: Unterteilung des Wirbeltierohrs
Abb. 7.8: Horknochelchen Schlange

Schéadel von Tigerphyton (Bild des Schadels:
Mokele, 2008)

Bild: Baur, 2014

Bild: Baur, 2020
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Beim Horvorgang werden Schallwellen Gber die Hormuschel, die als Trichter wirkt und Schallwellen
auffangt, aufgenommen. Uber den duReren Gehdrgang gelangen die Schallwellen zum Trommelfell.
Bei Tieren ohne AuBenohr werden die Schallwellen direkt iber das Trommelfell oder liber den Scha-
del aufgenommen. Bei den Schlangen ist die Columella mit dem Kiefer und dem Innenohr verbunden
(Abb. 7.8). Zum Horen legt eine Schlange ihren Unterkiefer auf den Untergrund und kann Substrat-
schall detektieren. Bei anderen Wirbeltieren sind die Gehérknochelchen mit dem Trommelfell ver-
bunden, sie wandeln die Schallwellen in mechanische Schwingungen um und libertragen sie liber das
ovale Fenster auf die Lymphe der Gehorschnecke. Da der umgebende Luftdruck nicht immer kon-
stant ist, muss der Druck im Mittelohr auf den Druck des AuRenmediums eingestellt werden. Ansons-
ten wéare der Horvorgang beeintrachtigt. Der Druckausgleich erfolgt Gber die eustachische Rohre
(Ohrtrompete), die mit dem Rachenraum verbunden ist. Die mechanisch verursachten Wellen der
Perilymphe breiten sich vom ovalen Fenster Richtung Schneckenspitze aus. Von der Schneckenspitze
lauft die Welle tGber die Perilymphe zum runden Fenster, wo ein Druckausgleich stattfindet. Die Peri-
lymphwelle bewirkt eine Schwingung der Basilarmembran und Tectorialmembran (die streng ge-
nommen ein Teil der Basilarmembran ist). Durch die Schwingungen der Basilar- und Tectorialmemb-
ran kommt es zur Scherbewegung der Haare der Mechanorezeptoren und dadurch zum Aktionspo-

tenzial.
Corti-Organ
Tectorial-
mEmbia Abb. 7.9: Corti-Organ
Haarsinnes-
zelle Bild: Baur, 2015

Vorhoftreppe

Schneckengang > Nervenfaser

Basilarmembran
Paukentreppe

7.4 Horsinnesorgane der Insekten

(A) Tympanalorgane

Die Tympanalorgane der Insekten sind aus einer diinnen Cuticulamembran (Tympanum), einem luft-
gefiillten Raum (trachealer Hohlraum) und einer Gruppe von Sensillen (Mechanorezeptoren) aufge-
baut. Das Tympanum kann nicht durch einfache Teilchenbewegung (Bewegung, die keine Schallwel-
len auslost), sondern nur durch Schallwellen in Schwingung gebracht werden. Die Sensillen sind Gber
Kappenzellen (siehe Abb. 7.12) mit dem Tympanum verbunden. Kommt Druck auf die Sensillen, wer-
den spezifische Kandle durch Dehnung gedffnet und Kationen stromen ein, was zur Depolarisation
flhrt. Die Position der Tympanalorgane am Korper ist bei den Insekten der verschiedenen Ordnun-
gen sehr unterschiedlich. Tympanalorgane sind Druckempfanger oder Druckgradientenempfanger. Es
kann auch eine Mischung aus beiden sein. [In Abb. 7.11 sieht man eine ,,Mischform*“. Es gibt hier drei
Membrane (Tympana — Singular: Tympanum). Die duBeren Membranen sind Druckempfanger. Die
Membran, die zwischen den anderen beiden liegt, ist ein Druckgradientenempfanger.]
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Abb. 7.10: Tympanalorgane Punktierte Zartschrecke
(Leptophyes punctatissima)

Bild: Slickers, 2005
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Abb. 7.11: Tympanalorgan Heuschrecke
Abb. 7.12: Sensille
Bild: Baur, 2020

Bild: Baur, 2020
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(A) Schema Johnston-Organ eines Mannchens der gemeinen Stechmicke (Culex pipiens), die Glaselektrode

wurde fur eine Untersuchung angebracht; (B) Johnston-Organ im Original

Bild: Lapshin & Vorontsov, 2017
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(B) Johnston-Organ

Insekten kénnen auch Haare, die als Schallschnelleempfanger arbeiten, zum Hoéren einsetzen. Sind
die Teilchenbewegungen der Insekten nicht so stark, dass Schallwellen ausgelost werden, kénnen
diese Bewegungen nicht Uber eine Membran wahrgenommen werden. Schallschnelleempfanger
eignen sich hierflr (wie bereits ausgefiihrt) sehr gut. Viele Insekten haben Antennen, die durch Teil-
chenbewegungen ausgelenkt werden kdnnen. Das Johnston-Organ (Abb. 7.13 und 7.14) sitzt am
zweiten Antennenglied (Abb. 7.14) und nimmt die Auslenkungen der Antenne wahr. Wird die Anten-
ne durch Nahschall (Teilchenbewegung im Nahfeld) bewegt, wird Druck auf Sinneszellen ausgeiibt.
Hierdurch koénnen spezifische Frequenzen, die zur Kommunikation oder Lokalisation (Beute, Paa-
rungspartner etc.) dienen, wahrgenommen werden.

B pedicel
scolopidium

JO axon

JO soma “";:‘ ! ‘ )
L] [extension \\\
scolopale of scolopale

flagellum <—_>,
airborne
movement

Abb. 7.14: Antenne Aufbau und Johnston-Organ
Bild: GinJang; https://projects.g-node.org/ginjang/description.html

7.5 Elefanten horen mit den Fiifden

Elefanten kdnnen auch mit ihren FiBen hoéren. In ihren Filen sind Meissner-Tastkérperchen und
Vater-Pacini-Lamellenkérperchen. Beide Sinnesorgane sind in der Haut von vielen Wirbeltieren zu
finden (siehe Aufbau Haut Abb. 7.15). Meissner-Tastkérperchen sind Rezeptoren, um Druckverande-
rungen zu detektieren. Vater-Pacini-Lamellenkdrperchen registrieren Vibration. Bei den Elefanten
sind die beiden Rezeptortypen sehr zahlreich im FuRRballen und an den Zehenspitzen angeordnet.
Zusatzlich wird die Schallleitung tiber die Knochen eingesetzt. Die Vibrationen des Bodens (Substrat-
schall) werden Uber die FliRe aufs Beinskelett, von dort auf das Schulterskelett und von dort auf die
Ohren Ubertragen. Bei der Schallibertragung helfen die vergroRerten Gehoérknochelchen und ein
keilférmiges Fettpolster zwischen Ferse und Ballen. Das Fett erleichtert die Schalllibertragung vom
Untergrund auf die Knochen. Uber den Substratschall kénnen Elefanten {iber Entfernungen bis zu
zehn Kilometern kommunizieren.
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Abb. 7.15: Sinnesrezeptoren in
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Bild: Baur, 2015
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