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ABSTRACT: Atypical spermatozoa formation in~Epitonium~'tinctum. A contribution to the 
problem of spermatozoic dimorphism of the Prosobranchia. Besides typical spermatozoa, 
which fertilize eggs, extraordinarily large atypical spermatozoa of extremely bizarre shape 
are formed in the testis of the protandric marine snail Epitonium tincture (CARPENTER). The 
characteristics of atypical spermatogenesis are described. Two kinds of spermatocytes are 
present, which evidently develop from the same spermatogonia. Atypical spermatocytes fail 
to undergo meiotic changes and cell divisions. They have a high RNA content and show 
considerable growth of cytoplasma and nucleus, similar to the development of oocytes. Upon 
attaining a certain size, the nucleus breaks down and the chromosomes appear in tetraploid 
number; this polyploidization is apparently caused by endomitotic chromosomal replication. 
Therealqer, formation of caryomerites occurs, i. e. each chromosome forms a small nuclear 
vesicle within the cytoplasm. During further development, the chromosomes degenerate and the 
caryomerites disintegrate. Densely arranged centrioles appear in great numbers on the periphery 
of the ceil pole, which becomes the posterior part of the spermatozoon; these give rise to 
cilia and axial filaments which grow through the cell body. Yolk-like particles showing a 
positive PAS-test for polysaccharides are formed in the cytoplasm. During this process the 
RNA content of the cell decreases. In mature atypical spermatozoa, which have become 
anucleate, neither DNA nor RNA could be detected by Feulgen-technique and by methyl- 
green pyronin staining, respectively. Due to the peculiar growth of the filaments, the atypical 
spermatid differentiates into a flat, bilaterally symmetrical plate, from which a tail emerges 
loaded with PAS-positive bodies; this tail region attracts thousands of typical spermatozoa. 
The atypical spermatozoa, to which the typical spermatozoa are attached, are called spermato- 
zeugmata. They measure about 1 mm in length. In sea-water they move forward, for a short 
time, by means of undulations of the fibrous plate and the tails of typical spermatozoa. Special 
features of morphogenesis and physiology of atypical spermatozoa are outlined, with part/- 
cular reference to extremely differentiated atypical male sex ceils in other prosobranchiates. 
Some aspects of cytodifferendation and its control after disappearance of the nucleus in the 
atypical spermadds are discussed. A functional significance of the spermatozeugmata for 
sperm transference in Epitonium tincture and other species of Sealidae, Janthinidae and 
Cerithiopsidae could not be ascertained. However, observations in Opalia crenimarginata 
(BULNHEIM 1962) and Epitonium tincture indicate some physiological function of atypical 
spermatozoa: by forming polysaccharide-containing granules, which later dissolve daring 
disintegration of atypical spermatozoa in the female genital ducts, they appear to contribute 
towards the nourishment of typical spermatozoa. According to the hypothesis of AN~L 
(1930), atypical spermatozoa formation in prosobranchiates may result from the action of 
spermatogenetic as well as oogenetic potencies; hence, the atypical spermatozoa of Epitonium 
tincturn are considered as hermaphrodite germ ceils. This interpretation is supported by the 
similarity of certain developmental processes in gametogenesis, mainly in regard to growth 
and to formation of reserve polysaccharides in oocytes as well as in atypical spermatocytes, 
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EINLEITUNG 

Der Spermatozoendimorphismus der Prosobranchia hat seit den Untersuchungen 
v. Si~13OLl)s (1832), der bei Paludina vivipara (Viviparus contectus) diese Erscheinung 
erstmalig erkannt hat, zahlreiche zytologische Bearbeitungen gefunden. Sie haben zur 
Entdeckung vielgestaltiger atypischer Spermatozoen geftihrt (vgl. ANIfEL 1930a, TUZET 
1930, FAIN-MAI3R~L 1966), zugleich aber auch eine Reihe bis heute nicht oder nut 
unzureichend gelSster Fragestellungen aufgeworfen. 

Atypische m~innliche Geschlechtszellen werden fast generell bei den Meso- und 
Neogastropoda ausgebildet, doch fehlen sie - mit Ausnahme der Neritacea - den 
Archaeogastropoda (NISHIWAKI 1964). Innerhalb der Klasse der Gastropoda ist hin- 
gegen das Vorkommen dimorpher Spermatozoen, ausnahmsweise auch polymorpher 
Samenzellen (vgl. FuRRow 1935), nicht nur auf die Prosobranchia beschr~inkt, sondern 
konnte neuerdings auch ftir einige Arten der Opisthobranchia belegt werden (Duvol3Y 
1960, 1964, [RoGINSKAJA 1963). 

Die atypischen Spermatozoen, welche neben den typischen, die Befruchtung voll- 
ziehenden Samenelementen heranreifen, sind durch eine abnorme, jedoch artspezifische 
Differenzierung charakterisiert. Als Ergebnis dieser aberranten Entwicklung entstehen 
Spermatozoen, die sich durch ihre Gestalt und GrSf~e zumeist betr~ichtlich yon den 
typischen m~innlichen Keimzellen unterscheiden. 

Unter den verschiedenen Typen abweichend gebauter Spermatozoen der Proso- 
branchia nehmen in morphologischer und physiologischer Hinsicht die atypischen 
Samenelemente der Janthinidae, Scalidae und Cerithiopsidae eine Sonderstellung ein. 
Sie zeichnen sich nicht nur durch ihre ungewShnliche GrSt~e und bizarre Gestalt aus, 
sondern auch durch die Besonderheit, die typischen Spermatozoen anzuziehen, welche 
sich in grof~er Zahl an die atypischen Samenzellen anhe~en. Derartige als Spermato- 
zeugmen bezeichnete Gebilde sind bei Janthina pallida 1 (ANREL 1926, 1930 a, b), 
Janthina balteata, Janthina globosa (NISHIWAKI 1964), Scala clathrus (ANKEL 1926, 
1930b, 1958), Opalia crenimarginata (BULNHmM 1962a, b), Cinctiscala eusculpta 
(NIsHIWARI 1964) und Cerithiopsis tubercularis (FRETTER & GRAHAM 1962) beschrie- 
ben und bei einigen der genannten Arten hinsichtlich des Verlaufs ihrer Morphogenese 
analysiert worden. 

Die Existenz eines derart extremen Dimorphismus der m~innlichen Geschlechts- 
zellen konnte nunmehr auch fiir die marine Schnecke Epitonium tincture nachgewiesen 
werden. Bei dieser Art treten ebenfalls jene eigenttimlichen Riesenspermatozoen auf, 
die nach vollzogener Reifung einen Besatz mit typischen Samenzellen tragen. In Er- 
g~inzung der Studien tiber Opalia crenimarginata wird mit der voriiegenden Unter- 
suchung das Ziel verfolgt, zytomorphologisch und zytochemisch der Differenzierung 
sowie der Frage nach der funktionellen Bedeutung dieser atypischen Geschlechtszellen 
nachzugehen und einige allgemeine Probleme des Spermatozoendimorphismus der 
Prosobranchia zu erSrtern. 

1 Nach den Angaben von LAUt~SEN (1953) handeh es sich bei der yon ANK~L (1930a) 
untersuchten Art um Janthina pallida und nicht um Janthina bicolor. 
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MATERIAL UND METHODE 

Die untersuchten Exemplare yon Epitonium tincture (CARwNTER) stammen yon 
der kalifornis&en Kiiste, und zwar aus dem Litoral bei La Jolla. Sie wurden yon Dr. 
E. W. FAGER, Scripps Institution of Oceanography, La Jolla, USA, gesammelt und 
mir freundlicherweise zugesandt; far dieses Entgegenkommen bin ich Dr. FAOEr, sehr 
zu Dank verpflichtet. 

Nach Abtragen der Schalen wurden sowohl ganze Tiere als auch herauspr~ipa- 
rierte Gonaden in Bouin, Bouin-Allen oder Formol-Seewasser fixiert und in Paraffin 
eingebettet. Die 5 bis 7 # dicken Schnitte wurden mit H~imatoxylin nach Htm~NHAIN 
und zu f3bersichtszwecken mit H~imalaun- Eosin gef~irbt. 

Zum zytochemischen Nachweis yon Polysacchariden kam die PAS-Reaktion nach 
HOTCHKISS zur Anwendung. DNS und RNS wurden mit Hilfe der Methylgrtin- 
Pyroninmethode nach BRACHET erfagt; der RNS-Nachweis wurde mit Ribonuklease- 
Kontrollen (0,5 %, 370 C, 1 Std.) verbunden. Zum DNS-Nachweis wurde ferner nach 
Bouin-Allen-Fixierung die Feulgen-Reaktion herangezogen. Die Samenzellen und 
ihre Entwicklungsstadien wurden aul~erdem in vivo phasenkontrastmikroskopisch 
untersucht. 

GENESE DER ATYPISCHEN SPERMATOZOEN 

Epitonium tincture ist eine protandrisch hermaphrodite Art, bei der im Verlauf 
des Individuallebens m~Sglicherweise ein mehrfacher Geschlechtswechsel erfolgt. Einen 
Hinweis darauf liefert die Tatsache, dab m~innliche Individuen in allen untersuchten 
Gr6t~enklassen zu finden waren; allerdings erwiesen sich gr~Sf~ere Exemplare zumeist 
als Weib&en. 

Die Gonade, die der Mitteldarmdriise unmittelbar anliegt, besteht aus zahlreichen 
tubul6sen Schl~iuchen. Diese vereinigen sich und mtinden in einen Gonodukt, der sich 
distal in die Mantelh~Shle ~Sffnet. Der obere Teil dieses ausleitenden Ganges ist w~ihrend 
der m~innlichen Phase als Vesiculum seminalis ausgebildet; dieses enth~ilt reife atypische 
Spermatozoen mit den ansitzenden typischen Samenzetlen. 

Beim Obergang in das weibliche Stadium wird die Bildung m~innlicher Keim- 
zellen eingestellt, und es entstehen - zun~ichst in der peripheren Keimzone - Oozyten 
(Abb. 1). Im Laufe ihrer Vermehrungs- und Wachstumsphase fiillen sie die Gonade 
zunehmend aus. M~innliche Geschlechtszellen sind dann in der Keimdriise und schlieg- 
lich auch im Vesiculum seminalis nicht mehr anzutreffen. 

Die Genese der atypischen wie auch der typischen Spermatozoen yon Epitonium 
tincture vollzieht sich nach dem gleichen Grundtypus der Entwi&lung, wie er durch 
die Untersuchungen an Janthina pallida, Scala clathrus und Opal& crenimarginata 
bekanntgeworden ist (ANKEL 1930a, b, 1958, BULNHEIM 1962a). Die Schilderung des 
Differenzierungsgeschehens der atypischen Spermatozoen wird daher auf die Darstel- 
lung der wesentlichen und fiir diese Art charakteristischen FormbildungsvorgS.nge be- 
schr~inkt (vgl. Abb. 2). 

Die atypischen Spermatozyten bilden das erste erkennbare Stadium einer be- 
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ginnenden atypischen Differenzierung. Sie treten vereinzelt unter den zahlreichen 
Spermatozyten der typischen Reihe 2 auf und unterscheiden sich yon diesen dutch einen 
etwas gr~5t~eren Kern und grobk6rnige, feulgenpositiv reagierende Chromatinstruk- 
turen. Ffir eine Existenz atypisch determinierter Spermatogonien haben sich keinerlei 
zytologische Hinweise innerhalb der Keimzone finden lassen. 

Im Gegensatz zu den sich zu typischen Samenzellen entwickelnden Spermato- 
zyten unterbleibt in den atypischen Spermatozyten die Herausbildung der Chromoso- 
men und damit eine Konjugation. Das Fehlen meiotischer Vorg~inge ist somit ein 

Abb. 1: Querschnitt durch die Gonade yon Epitoniurn tinctum, l~bergang yon der m~innlichen 
zur weiblichen Geschlechtsphase. Links testikul~ire Region mit atypischen Spermatozyten ver- 
schiedener Gr/Sf~e. Rechts Ovarregion mit jungen Oozyten (H~matoxylin nach I-IEIDENHAIN, 

300:1) 

wesentliches Charakteristikum atypischer Differenzierung bei Epitonium tincture. 
Wenn sich auch keine Anhaltspunkte gewinnen lief~en, durch welche urs~ichliche Fak- 
toren eine atypische Entwicklung ausgelSst wird, so scheint doch dem Ausfall der 
Chromosomenkondensation eine ausschlaggebende Bedeutung zuzukommen; dem- 
zufolge ist das Ausbleiben der Meiose als eine Folgeerscheinung dieser StSrungen zu 
betrachten. 

Die atypischen Spermatozyten durchlaufen - ~ihnlich wie die Eizellen - eine 
Phase intensiven Wachstums yon Zytoplasma und Kern (Abb. 1, 2a-c), in deren Ver- 
lauf die k/Srnigen Chromatinstrukturen mehr oder weniger schwinden, und eine nahezu 
feulgennegative Reaktion des Kernes festzustellen ist. Wie aus der starken F~irbbarkeit 
des Zytoplasmas und des Nukleolus mit Pyronin zu schlief~en ist, vollzieht sich w~ih- 
rend dieser Phase in den atypischen Spermatozyten eine intensive RNS-Synthese. 

Die Bezeichnungen typische Reihe und atypische Reihe zur Unterscheidung der Ent- 
wicklungsstadien typischer und atypischer Samenzellen geht auf KI3SCaAXEWITSCH (1913) 
zuriick. 
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Nach Erreichen einer bestimmten Gr~Sf~e 18st sich der Kern auf, wobei zahlreiche 
Chromosomen yon stab- oder V-f6rmiger Gestalt hervortreten (Abb. 2d), die sich 
regellos im Zytoplasma verteilen. Anhand derartiger, allerdings selten auftretender 
Stadien wurde versucht, die Zahl der Chromosomen zu ermitteln. Da nur Schnitt- 
serien zur Verftigung standen, war ihre exakte numerische Erfassung nicht m~Sglich; 
Ausz~ihlungen ergaben, dai~ ungef~ihr 60 bis 68 Chromosomenelemente auftreten. Nach 
einer Analyse von Diakinesestadien typischer Spermatozyten kann die haploide Chro- 
mosomenzahl mit 15 bis 17 angesetzt werden. Obgleich sich somit bei Epitonim tincture 
eine genaue Chromosomenzahl nicht ermitteln liei~, steht jedoch aui~er Zweifel, dai~ 
die atypischen Spermatozyten tetraploid geworden sind. Damit ergibt sich eine be- 
merkenswerte Parallelit~it zu den Befunden an den atypischen Spermatozyten yon 
Opal& crenirnarginata, Scala clathrus und Janthina pallida, wo der gleiche Ploidie- 
grad zutage tritt (BULNHEIM 1962a). Diese Vervielfachung geht offensichtlich auf eine 
Endomitose w~ihrend der Wachstumsphase zuriick. Da Teilungsvorg~inge weder zu 
Beginn der Wachstumsphase noch w~ihrend der Kernaufl6sung sichtbar werden, schei- 
nen sie sich in einem Stadium abzuspielen, in dem die Chromosomen individuell nicht 
erkennbar sind. 

Unmittelbar im Anschlut~ an den Kernzerfall erfolgt eine Bildung yon Karyo- 
meriten. Jedes Chromosom bildet einen bl~ischenf~Srmigen Teilkern, an deren Zahl 
ebenfalls die Tetraploidie erkannt werden kann. Danach setzt eine zunehmende Struk- 
turaufl6sung und Pyknose der Chromosomen ein; ihre F~irbbarkeit mit Schiffschem 
Reagenz verringert sich und erlischt schliel~lich vollst~indig. W~ihrend dieser Umwand- 
lung verlagern sich die Karyomeriten mehr oder weniger an die Peripherie einer 
Zellh~itt~e, wodurch die Zetle sichtbar polar differenziert wird (Abb. 2e). 

Diese Ver~inderungen werden yon zwei weiteren Formbildungsprozessen begleitet, 
welche die Histogenese einleiten: (1) Das Auftreten zahlreicher Zentriolen an der 
Peripherie des ,,hinteren" Zellpols sowie ihr ,,Auswachsen" zu freien Zilien und (2) 
die Entstehung grobk6rniger, PAS-positiver Schollen im Zytoplasma der atypischen 
Spermatide. Derartige polysaccharidhaltige Substanzen bilden sich als granul~ire Ein- 
schliisse und ftillen alsbald weitgehend den Zellk~Srper der atypischen Spermatide aus. 
Mit diesen Vorg~ingen geht eine betr~ichtliche Verringerung des RNS-Gehaltes der 
Zelle einher, was an der Abnahme der Fiirbbarkeit des Plasmas mit Pyronin deutlich 
wird. Die Polysaccharidschollen sind ebenso wie die Zentriolen und ihre Derivate frei 
von RNS und DNS. 

Abb 2: Entwicklungsstadien der atypischen Spermatozoen yon Epitonium tincture, a: Junge 
atypische Spermatozyte. b: Atypische Spermatozyte in der Wachstumsphase. c: Atypische 
Spermatozyte vor Kernzerfall. d: Atypis&e Spermatozyte nach Aufl/Ssung des Kernes, unregel- 
m~igige Verteilung der Chromosomen im Zytoplasma. e: Atypische Spermatide, Bildung yon 
Teilkernen und Entstehung yon Zilien und Zentrodesmosen nach vielfacher Zentriolenvermeh- 
rung (Frontalschnitt). f: Atypische Spermatide, Bildung "con Deutoplasmaschollen im Zyto- 
plasma und fortschreitendes Wachstum des AchsenkSrpers (Medianschnitt). g: Atypische 
Spermatide in frontaler Aufsicht. h: Atypische Spermatide, Herausbildung einer aus Zentriol- 
derivaten bestehenden Fibrillenplatte und zapfenartiges Auswachsen der dlstalen mit Deuto- 
plasmaschollen geftillten Zellregion zum Stiel. i: Atypisches Spermatozoon nach Abschlut~ der 
Histogenese. Differenzierung in Treibplatte und Stiel. k: Atypisches Spermatozoon besetzt mit 
zahlreichen typischen Spermatozoen (Spermatozeugma). (a-f nach Schnittpr~iparaten, g-k nach 

lebenden Stadien) 
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W~hrend der zytoplasmatischen Polysaccharidsynthese wachsen die Zentriolen, 
welche extrazellul~ir einen Saum freier Zilien gebildet haben, nach einer Teilung inner- 
halb der atypischen Spermatide zu Zentrodesmosen aus. Formiert zu einem geschlosse- 
nen Verband, verl~ingern sich diese fibrill~iren Strukturen als Achsenk~Srper weir iJber 
die Peripherie des ,,vorderen" Zellpols hinaus, wobei sich die Zelle zunehmend streckt 
(Abb. 2f). Auf Querschnittsbildern erscheint dieser als ein scharf begrenztes, recht- 
eckiges Feld, wodurch die Zelle in zwei symmetrische H~il&en geteilt wird. 

Abb. 3 : Spermatozeugma yon Epitonium tinc- 
ture. Typische Spermatozoen dem Stiel des 
atyplschen Spermatozoons ansitzend. (Phasen- 

kontrast, 80:1) 

Abb. 4: Treibplatte eines atypischen Sperma- 
tozoons yon Epitonium tincture. Rechts unten 
im Bild ein typisches Spermatozoon. (Phasen- 

kontrast, 220:1) 

In dem Verband dicht aneinandergefiigter fibrill~irer Zentriolderivate, welche 
durch die atypische Spermatide hindurchgewachsen sind, stellen die am weitesten 
peripher gelegenen auf beiden Seiten nacheinander ihr Wachstum ein. Die zentral ge- 
legenen Fibrillen verl~ingern sich weiterhin, doch nicht mehr in proximale, sondern 
nunmehr in distale Richtung. Dabei l~Sst sich ihr fester Verband zunehmend auf, und 
es tritt das Zytoplasma mit seinen polysaccharidhaltigen Einschliissen zwischen die 
voneinander isolierten oder nur no& zu lockeren Verb~inden vereinten fibrilliiren 
Gebilde. W~ihrend dieses Geschehens streckt sich die distale Zellregion zunehmend in 
die L~inge und bildet schlief~lich den Stiel des atypischen Spermatozoons. Im Verlauf 
dieser Formbildungsvorg~nge gehen die Zilien verloren bis auf einige terminale, welche 
den zentral gelegenen und zugleich l~ingsten Fibrillen angehSren (Abb. 2g, h). 
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Die fibrill~ire Platte am vorderen Pol erf~ihrt noch einige Veriinderungen insofern, 
als die Zentriolen proximal st~irker zusammenriicken und die peripher gelegenen Zen- 
triolderivate auf beiden Seiten ihr Wachstum zunehmend einstellen, wobei sich die 
Platte deutlich vom StMabschnitt abzugrenzen beginnt. Durch die Eigenart ihres 
Wachstums bestimmen die Fibrillen die endgiiltige Gestalt der Samenzelle in nach- 
haltiger Weise und pr~igen ihr zugleich eine bilaterale Symmetrie auf. 

Nach Beendigung des Differenzierungsgeschehens ist das atypische Spermatozoon 
zu einer etwa 1 mm langen Zelle herangewachsen (Abb. 2i). Sein proximaler Tell be- 
steht aus einer im Umrit~ nahezu ovalen und bilateralsymmetrischen Fibrillenplatte, 
die im Anschluf~ an die Terminologie ANK~LS (1930a) ,,Treibplatte" (Abb. 4) und der 
daran ansitzende StM ,,Ansatzstiick" genannt werden sollen. Der StM erreicht etwa 
die 2ihfache L~inge der Treibplatte. Mit Abschlul~ der morphologischen und physiolo- 
gischen Reifung het~en sich zu vielen Tausenden die typischen Spermatozoen an das 
mit Polysaccharidschollen gefiillte Ansatzstlick (Abb. 2k, 3); sie verleihen damit diesem 
Gebilde ein fuchsschwanz~ihnliches Aussehen. 

Die angeheflceten typischen Spermatozoen - gegliedert in Kopf, Mittelstiick und 
S&wanz - erreichen eine L~inge yon 80 bis 90 # und gleichen hinsichtlich ihres Baues 
den typischen Samenzellen verwandter Arten (vgl. FRANZEN 1955). 

Die atypische Samenzelle reagiert nach beendeter Histogenese v611ig negativ 
gegeniiber der RNS-Nachweisreaktion mit Pyronin. Auch das Vorkommen yon DNS 
ist zytochemis& nicht mehr feststellbar. Bereits w~ihrend der Histogenese werden die 
atypischen Spermatiden durch Degeneration und Verschwinden der Karyomeriten 
kernlos. Soweit die hier durchgefiihrten und qualitativ ausgewerteten Nachweis- 
reaktionen auf DNS und RNS eine Aussage zulassen, kann festgestellt werden, dMg 
die reifen atypis&en Samenzellen yon Epitonium tincture offensi&tli& keine Nuklein- 
s~iuren mehr enthalten. 

BESONDERHEITEN DER MORPHOGENESE UND PHYSIOLOGIE DER 
ATYPISCHEN SPERMATOZOEN 

Die atypischen Spermatozoen der Janthinidae, Scalidae und Cerithiopsidae stel- 
len die absonderlichsten Samenelemente dar, welche dutch die bisherigen Untersuchun- 
gen iiber die Keimzellen der Prosobranchia bekannt geworden sin& Eine vergleichende 
Betrachtung der Genese und zellul~iren Organisation dieser Spermatozoenformen l~ifgt 
deutlich werden, dal~ die Janthina-Arten den am hSchsten differenzierten Zelltypus 
hervorbringen. Bei Janthina pallida ist eine speerfSrmige Treibplatte ausgebildet, 
an die sich ein Verbindungsstiick mit einer Kalotte von polysaccharidhaltigem Deuto- 
plasma anschliet~t; diesem folgt ein Ansatzstiick, das ebenfalls PAS-positive Sub- 
stanzen enth~ilt und mit einer Vielzahl typischer Spermatozoen besetzt ist (ANK~L 
1930a). Die atypischen Spermatozoen yon Janthina baheata und Janthina globosa 
weisen den gleichen Bauplan auf (vgl. NISHIWAKI 1964), sind abet hinsichtlich der 
Gr6igenverh~iltnisse etwas verschieden. 

Zwischen den atypischen Samenelementen yon Opalia crenimarginata und Epi- 
toniurn tincture bestehen gewisse 121bereinstimmungen bezllglich der Gestalt der Treib- 
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platte; sie ist in beiden F~illen am vorderen Pol durch die dort zusammengedr~ingten 
Zentriolen biigelf~Srmig abgerundet. Ein derartiger ,,Zentriolenbligel" tritt auch bei 
Scala clathrus auf, doch ist hier die Fibrillenplatte, die zudem peripher stets auf- 
gerissen und mit einem Plasmasaum versehen ist, breiter (ANKEL 1958). Der Stielabschnitt 
ist bei der letztgenannten Art wesentlich kompakter als bei Opalia crenimarginata 
und ~ihnelt strukturell sowie beziiglich der dort konzentrierten, grogen Polysaccharid- 
schollen den atypischen Spermatozoen yon Epitonium tincture, bei denen auch - im 
Gegensatz zu den Verh~iltnissen bei Opalia crenimarginata - ein deutlich abgesetztes 
Verbindungsstii& fehlt. Bei Epitonium tincture geht die Treibplatte unmittelbar in den 
Stiel iiber, der in seiner ganzen L~inge yon typischen Spermatozoen besetzt ist. Hingegen 
ist bei Scala clathrus der Stiel nur im distalen Teil mit typischen Spermatozoen besetzt; 
etwa 1/4 der Stiell~inge bleibt frei yon Samenzellen. Zudem ist bei dieser Art - wie 
auch bei Janthina - der Stiel spiralig um seine Achse gedreht. 

Sehr eigenartig sind schliet~lich die atypischen Spermatozoen yon Cinctiscala 
eusculpta strukturiert. Unregelm~il~ig im Umrig und nur aus einem fl~ichigen, fibril- 
l~iren Skelett mit zytoplasmatischen Einschliissen bestehend, sind diese nicht in zwei 
oder drei morphologisch unterscheidbare Regionen aufgeteilt. Eine yon NISHIWAKI 
(1964, p. 250) gegebene Darstellung zeigt, dag im distalen Bereich etwa 2/3 der Zell- 
fl~iche yon typis&en Spermatozoen besetzt sin& 

Die Spermatozeugmen yon Cerithiopsis tubercularis repr~isentieren einen Samen- 
zellentyp, der aus drei deutlich abgegrenzten Regionen besteht. Dieser Typ - yon 
FRETTER & GRAHAM (1962, p. 341) in einer Abbildung wiedergegeben - ist durch eine 
rundlich geformte Fibrillenplatte, ein kurzes Verbindungsstii& und ein Spermatozoen 
tragendes Ansatzstii& charakterisiert und scheint dem Organisationsschema der atypi- 
schen Spermatozoen der Scalidae n~iher zu stehen als dem der Janthinidae. 

Die Differenzierung dieser monstr&en Samenzellen ist - abgesehen yon Epi- 
tonium tincture - nut bei Janthina paIlida, Scala clathrus und Opalia crenimarginata 
in den Einzelheiten gekl~irt worden. Bei einer vergleichenden Betrachtung kann fest- 
gestellt werden, dag die Grundvorg~inge der Spermatogenese bei diesen Spezies gleich- 
artig verlaufen, die einzelnen Differenzierungsschritte bis hin zum ausgereit~en End- 
produkt si& aber in mehr oder weniger abgewandelter Weise vollziehen. 

Im folgenden sollen einige wesentli&e Ergebnisse und Probleme hinsi&tli& der 
atypis&en Samenzellbildung bei den Prosobranchiern unter besonderer Berii&sichti- 
gung der extrem differenzierten atypis&en Spermatozoen dargelegt werden. 

ANK~L (1930a) hat in einer r3bersicht 7 Grundtypen atypischer Samenzellen 
herausgestellt, denen jeweils atypische Spermatozoenformen mit gemeinsamen Merk- 
malen in bezug auf Entstehung und Morphologie angeh~Sren. Dieses Schema hat 
~'ISHIWAKI (1964) erg~inzt und auf 8 Grundtypen erweitert. Da gleiche Familien oder 
Superfamilien 5hnliche atypische m~innliche Keimzellen hervorbringen, vertritt NISHI- 
wA~I die Auffassung, dal~ sich aus dem Bau der atypischen Spermatozoen phylogeneti- 
sche Beziehungen zwischen den einzelnen systematischen Einheiten der Prosobranchia 
ableiten lassen. Der morphologische Vergleich atypischer Spermatozoen solhe daher 
ats ein zus,itzliches Kriterium fiir stammesgeschichtliche Uberlegungen zur Evolution 
dieser Tiergruppe in Betracht gezogen werden. 

Ein vorrangiges Interesse beansprucht die Frage nach den Ursachen der Ent- 
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stehung atypischer Samenzellen. Trotz aller Bem~ihungen haben jedoch die bisherigen 
Untersuchungen keine eindeutige Antwort oder nur Hinweise auf m/Sgliche Ursachen 
ihrer Entstehung erbracht. So konnte KEYL (1955) bei Bithynia tentaculata nachweisen, 
dab eine atypische Keimzellenentwicklung durch eine Reihe yon SffSrungsvorg~ingen 
ausgel6st wird, welche bestimmte Teilvorg~inge der Spermatogenese in graduell ab- 
gestufter Weise beeinflussen k~Snnen. Wie DuvouY (1964) dargelegt hat, werden bei 
dem Opisthobranchier Haminea navicula die sich normalerweise abspielenden karyo- 
logischen Vorg~inge in den Spermatozyten vor der Meiose oder in einem sp~iteren 
Stadium blockiert, und es entstehen neben normalen Samenzellen durch in~iquale 
Teilungen und chromosomale Segregationsfehler polymorphe Spermatozoen, die ent- 
weder heteroploid oder polyploid sin& Nach den Beobachtungen YAMASAIflS (1966) 
wird bei Cipangopaludina japonica iwakawa die atypische spermatogenetische Ent- 
wicklung dur& eine ungleiche Verteilung der Golgi-KiSrper w~ihrend der Vermeh- 
rungsperiode der Spermatogonien determiniert. 

Fiir derartige oder ~ihnliche Vorg~inge haben sich bei Epitonium tincture jedoch 
keine Hinweise finden lassen. Sicher ist jedoch, dab atypisch determinierte Spermato- 
gonien fehlen und eine Chromosomenkonjugation unterbleibt bzw. nicht angebahnt 
wird. 

Die Chromosomen werden individuell erst w~ihrend des Kernzerfalls erkennbar. 
Diesen Vorgang, bei dem es weder zu einer Plasmateilung noch - mit Ausnahme von 
Janthina pallida - zu einer Spindelbildung kommt, betrachtet ANKLE (1930a) als eine 
abortive Reifungsteilung. Im Hinblick auf die offensichtlich dutch eine Endomitose 
hervorgerufene Tetraploidierung der atypischen Spermatozyten ergibt sich ftir Epito- 
nium tincture eine grunds~itzliche 13bereinstimmung mit den Befunden an Opalia 
crenimarginata, Scala clathrus und Janthina pallida (BULNHEIM 1962a). Da Reifungs- 
teilungen unterbleiben, entspricht die hier zutage tretende Tetraploidie numerisch dem 
Chromosomenbestand, der bei normaler, typischer Entwicklung auf vier Spermatozy- 
ten verteilt w~irde. Auf die M/Sglichkeit, daf~ eine Polyploidisierung auch bei den atypi- 
schen Spermatozyten einiger anderer Arten auftreten k~Snnte, wurde bereits frtiher 
hingewiesen (BULNHEIM 1962a). Da die chromosomalen Verh~iltnisse bei den meisten 
bisher untersuchten Arten nur unzureichend analysiert worden sind, l~it~t sich keine 
biJndige Antwort auf die Frage geben, ob das besonders in den F~illen eines extremen 
Spermatozoendimorphismus beobachtete intensive Gr~if~enwachstum der atypischen 
Spermatozyten generell mit einer Vervielfachung des Genoms zusammenh~ingt bzw. 
dadurch hervorgerufen wird. 

Die multiple Zentriolenbildung stellt eine weitere, wenngleich nicht allgemein 
auftretende Eigenart atypischer Spermatogenese dar. Die Zahl der Zentriolen und der 
aus ihnen hervorgehenden Fibrillen dtir~e bei Epitonium tincture in derselben Gr/5- 
t~enordnung liegen wie bei Opalia crenimarginata. Sie betr~igt bei dieser Art ungef~ihr 
3000 und wurde indirekt, und zwar dutch Ausz~ihlen der fibrill~iren Zentriolderivate 
anhand yon Ultradtinnschnitten durch den proximalen Abschnitt der Treibplatte 
ermittelt (BULNHEIM 1962b). In diesem Ausmaf~ offenbart die vielfache Zentriolen- 
und Fibrillenbildung eine auf~erordentliche morphogenetische Leistung der atypischen 
Samenzellen und stellt zugleich im Hinblick auf Differenzierungsgeschehen tierischer 
Ges&lechtszellen eine singulare Erscheinung dar. 
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Angesichts der zytologisch noch nicht definitiv gekl~irten Frage, ob diese Organel- 
len nur aus ihresgleichen hervorgehen k/Snnen, w~ire es yon besonderem Interesse, einen 
sublichtmikroskopischen Einblick in die Vorg~inge w~ihrend der Zentriolenbildung zu 
gewinnen. Diesem Problem hat sich an atypischen Spermatozoen bisher nur GALL 
(1961) gewidmet, der bei Viviparus malleatus das Erscheinen zahlreicher ,,Prozen- 
triolen" verfolgen konnte. Sie entstehen nicht durch aufeinanderfolgende Teilungen, 
sondern treten gleichzeitig in unmittelbarer Nachbarschatt des ,,Mutterzentriols" auf. 
Damit mut~ die yon POLLISTER & POLLISTER (1943) aufgestellte These, bei der atypi- 
schen Spermatozoenbildung einiger Vivipariden wtirden sich die Zentromeren degene- 
rierender Chromosomen in Zentriolen verwandeln, sehr angezweifelt werden, wenn- 
gleich sie nicht in allen Punkten widerlegt worden ist. 

Die atypischen Spermatozoen vieler Arten bilden im Verlauf ihrer Formbildung 
granul~ire oder grobschollige deutoplasmatische Einschliisse aus. Durch zytochemische 
Untersuchungen sind diese Zellstrukturen bei Columbella rustica (BATTAGLIA 1951), 
Murex trunculus (BATTAGLIA 1954), Viviparus viviparus (HANsoN et al. 1952), Cipan- 
gopaludina malleata (Viviparus malleatus) (IsHIZAKI & KATO 1958, GALL 1961, 
YASUZtSMI 1962), Cipangopaludina japonica iwakawa (YAMASAKI 1966), Melania 
libertina (YAsuZUMI et al. 1962), Harpa minor (RENAULT 1965), Opalia crenimargi- 
nata, Scala clathrus, Janthina pallida (BIJLNHEIM 1962a) und Crepidula fornicata 
(unver6ffentlichte Ergebnisse) als polysaccharidhaltig erkannt worden. Bei Opalia 
crenimarginata konnte dartiber hinaus der Nachweis erbracht werden, dag die deuto- 
plasmatischen Gebilde auch eine Proteinkomponente enthalten; sie wurden daher in 
bezug auf ihre chemische Natur als Glykoproteide eingestuR. Ob sie auch Lipoide ent- 
halten, ist fraglich; entsprechende Nachweisreaktionen fielen bei den atypischen 
Samenzellen yon Viviparus viviparus negativ aus (HANSON et al. 1952). 

r3ber die Herkunft dieser Substanzen sind widerspriichliche und nicht ausreichend 
begriindete Meinungen ge~iut~ert worden. BATTAGLIA (1951, 1954) vermutete bei Co- 
lumbella rustica und Murex trunculus einen Zusammenhang zwischen Kernaufl/Ssung, 
Abbau der DNS und der Bildung PAS-positiven Materials. In diesem Sinne ~iufgerten 
sich auch YASUZUMI und Mitarbeiter (1958, 1962, 1967). Sie beobachteten im Zyto- 
plasma atypischer Spermatiden von Cipangopaludina malleata Vesikel mit feulgen- 
positiven, granul~iren Einschliissen, welche eine Umwandlung in polysaccharidhaltige 
Substanzen erfahren sollen. Hierbei soll die DNS des im Zytoplasma verstreuten 
Kernmaterials unter Beteiligung des Golgi-Apparates hydrolytisch abgebaut werden 
(YAsuZUMI et al. 1967). GALL (1961) betonte hingegen, daf~ die beobachteten pard- 
kul~iren Gebilde nicht feulgenpositiv reagieren und bereits im Zytoplasma auftreten, 
bevor die Chromosomen degenerieren. 

Beziehungen zwischen der Chromosomendegeneration nach dem Kernzerfall und 
der Entstehung deutoplasmatischer Substanzen liegen sich weder bei Epitonium tinc- 
ture noch bei Opalia crenimarginata, Scala clathrus oder Janthina pallida erkennen. 
Bei der Polysaccharidsynthese in den atypischen Spermatiden diirfLe es sich vielmehr 
um einen Vorgang rein zytoplasmatischer AktivitSt handeIn. Dafiir sprechen auch die 
Ergebnisse, welche die zytochemische Untersuchung der wachsenden Oozyten bei den 
genannten Arten und bei Epitonium tinctum ergeben hat. Im Verlauf der Vitellogenese 
werden ebenfalls Polysaccharide als Reservestofl:e synthetisiert, und zwar in Gegen- 
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wart des Kernes ohne Abbau der DNS. Nach den bei Opalia crenimarginata angewand- 
ten, detaillierten Untersuchungsverfahren ist der Dotter der Eizellen zytochemisch mit 
den Inhaltsstoffen der atypischen Spermatozoen identisch. Diese Befunde lassen daher 
auf eine zellphysiologische Gleichartigkeit der Syntheseprozesse w~ihrend der Wachs- 
tumsphase der atypischen Spermatozyten und der Oozyten schlief~en (BULNHEIM 
1962a). In beiden Zelltypen kommt es zun:ichst zu einer intensiven RNS-Bildung, die 
mit einer Proteinvermehrung einhergeht. Die Synthese yon Plasmaproteinen scheint 
die substratm:if~ige Voraussetzung fiir die Bildung von Kohlenhydraten zu sein. Im 
Verlauf der Polysaccharidspeicherung nimmt der RNS-Gehalt in den atypischen Sper- 
matiden und in den Oozyten betr:ichtlich ab. Die strenge zeitliche Folge und gegen- 
seitige Abh:ingigkeit yon Protein- und Kohlenhydratsynthese wird auch yon ENGELS 
(1966) f~ir die Oogenese bei Apis mellifica und anderen Insekten betont; der Antago- 
nismus beider Stoffwechselvorg:inge wird daber als ein allgemeingi~ltiges zellphysio- 
logisches Prinzip herausgestellt. 

Bezfiglich der atypischen Spermatozoen yon Epitonium tincture und verwandter 
Arten ist jedoch einschr:inkend zu bemerken, daf~ trotz der Phasenspezifit:it der Poly- 
saccharidsynthese das Wachsturn der Zelle nocb nicht beendet ist. Vielmehr beginnt zu 
einem ann:ihernd gleichen Zeitpunkt die Ausbildung des fibrill:iren Skelettes, wodurch 
das L:ingenwachstum der atypischen Spermatide in Gang gesetzt wird. Es ist daher 
anzunehmen, dat~ diese strukturellen Aufbauprozesse ein Fortdauern der Protein- 
synthese zur Voraussetzung haben. 

Eine weitere Eigentfimlichkeit der atypischen Spermatozoen zahlreicher Proso- 
branchia ist die Tatsache, daf~ sie nach vollzogener Reifnng kernlos (apyren) sind. 
Bei Epitonium tincture, Opalia crenimarginata, desgleichen auch bei Scala clathrus 
und Janthina pallida degenerieren die Chromosomen, nachdem sie Karyomeriten ge- 
bildet haben. W:ihrend der Histogenese kollabieren die Teilkerne und 15sen sich 
schlieSlich vollst:indig auf; in dieser Phase sind also auch die Kern:iquivalente morpho- 
logisch nicht mehr existent. Nach den zytochemischen Befunden an Epitonium tincture 
und Opalia crenimarginata scheint damit auch die DNS in den atypischen Spermatiden 
verlorengegangen zu sein. Zudem nimmt mit Einsetzen der Deutoplasmabildung die 
Basophilie des Zytoplasmas sukzessiv ab, und bei Abschlui~ der Histogenese ist auch 
RNS zytochemisch nicht mehr nachweisbar. Analoge Verh:iltnisse liegen bei Colum- 
bella rustica und Murex trunculus vor (BATTAGLIA 1951, 1954), WO der Kern eben- 
falls zugrunde geht, und die reifen atypischen Samenzellen weder DNS noch RNS 
enthalten. 

Diese Ergebnisse werfen eine Frage auf, welche fiber alle anderen Probleme atypi- 
scher Spermatozoenbildung bei den Gastropoden hinausreicht: Wie kSnnen derart 
hochspezialisierte Zellen bei Abwesenheit des Kernes lebensf~ihig bleiben und ihre 
Differenzierung vollenden? 

Eine Fiille grundlegender Befunde iiber die Primiirvorg~inge der Morphogenese hat 
in neuerer Zeit zu der Erkenntnis gefiihrt, daf~ die Bildung zellspezifischer Proteine 
yon der DNS unter Beteiligung der RNS gelenkt wird. ~3bertr~iger der genetischen 
Information ist die Messenger-RNS, welche an der chromosomalen DNS entsteht. Sie 
wird an die St:itten der Eiweii~synthese transportiert, wo mit Hilfe der Tranfer-RNS 
und der ribosomalen RNS individuelle Proteine gebildet werden. 
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Aufschluflreiche Untersuchungen an kernlosen Zellen, wie Retikulozyten und Sieb- 
zellen, sowie an kernlosen Zellfragmenten yon Acetabularia, Protozoen, Seeigel- und 
Amphibieneiern haben iibereinstimmend gezeigt, dag au& bei Fehlen des Nukleus die 
Proteinsynthese £ortgesetzt werden kann und Formbildungsprozesse nicht blo&iert 
werden (vgl. BRACHET 1961, 1967). 

Die kernlosen Retikulozyten der S~iugetiere, welche aus den kernhaltigen Erythro- 
blasten hervorgehen, behalten einen grogen Teil der Stoffwechselfunktionen ihrer Vor- 
g~inger. Sie sind jedo& ni&t mehr in der Lage, ribosomale RNS zu synthetisieren, und 
es ist unwahrscheinli&, daf~ eine Neubildung yon Messenger-RNS stattfindet. W~ihrend 
der Reifung zu Erythrozyten verlieren sie ihren gesamten RNS-Bestand und zugleich 
die F~ihigkeit, Proteine zu synthetisieren (vgl. SCHWEmER 1964). Die Frage, ob die 
RNS-Bildung unter auss&liet~licher Kontrolle des Nukleus steht, hat zu widerspriich- 
lichen Ergebnissen gefiihrt. Neben zahlreichen negativen Befunden an Protozoen (vgl. 
PRESCOTT 1962) kolmte in anderen F~illen eine Inkorporation radioaktiver Vorstufen 
in die RNS kernfreier AmSben nachgewiesen werden (CuMMIns & PLAUT 1964). W~ih- 
rend reifende Siebzellen yon Vicia faba, in denen der Kern degeneriert, RNS nicht 
synthetisieren (NEUMANN & WOLLGIEHN 1964), kann in kernlosen Zellteilen yon 
AcetabuIaria eine Neubildung yon RNS, die insbesondere an die Chloroplasten ge- 
bunden ist, erfolgen (ScHWEIG~R et al. 1967). Es ist daher einerseits die Existenz einer 
stabilen und langlebigen Messenger-RNS in Betracht gezogen worden, welche die 
Information zur Morphogenese auch bei Abwesenheit des Kernes realisiert, anderer- 
seits aber auch die M6glichkeit einer kernunabh~ingigen Regulation der Proteinsynthese 
unter Beteiligung einer zytoplasmaeigenen DNS. Da sich die Befunde iiber das Vor- 
kommen geringer Mengen yon DNS in Chloroplasten, Mitochondrien und anderen 
Zellstrukturen mehren (z. B. SWIFT 1965, GAHAN & CHAYEN 1965), w~iren damit die 
Voraussetzungen far eine autonome zytoplasmatische RNS-Synthese gegeben. 

Bei Zellformen, die ihren Kern ohne ~iugeren Eingriff verlieren (Retikulozyten, 
Siebzellen), liegen keine Beweise einer RNS-Bildung nach Verlust des Nukleus vor. 
In Anbetracht des schwindenden RNS-Bestandes wird mSglicherweise w~ihrend der 
Histogenese der kernlosen atypischen Spermatiden yon Epitonium tincture, Opalia 
crenimarginata und offensichtlich auch bei anderen Arten RNS nicht mehr synthetisiert, 
do& liege sich ein sicherer Entscheid nur durch mikroautoradiographische Untersuchun- 
gen f~illen. Es kann jedoch kein Zweifel dariiber herrschen, dag die na& dem Kern- 
zerfall im Zytoplasma vorhandene RNS bei dem weiteren Ablauf der Samenzell- 
reifung morphogenetisch wirksam ist. Sofern diese Nukleins~iure w/ihrend der Histo- 
genese nicht neugebildet wird, mfigte es sich hierbei um eine relativ stabile Messenger- 
RNS handeln. 

VERHALTEN UND FUNKTIONELLE BEDEUTUNG DER ATYPISCHEN 
SPERMATOZOEN 

Im Rahmen dieser Untersuchungen sollten nicht nur der Ablauf der Differenzie- 
rung sowie einige zytochemisehe Ei'genseh~en der atypischen Spermatozoen yon Epi- 
tonium tinctum verfolgt werden, sondern es wurde auch der Blick auf ihr Verhalten 
und auf das Problem ihrer funktionellen Bedeutung gerichtet. 
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Enmimmt man dem Gonodukt eines m~innlichen Tieres yon Epitoniurn tincturn 
Spermatozeugmen und iiberfiihrt diese in Seewasser, so setzt eine meist lebhaRe Be- 
wegungst~itigkeit der Samenzellen ein. Da die wiihrend der Pr~iparation hervorgetre- 
tenen Spermatozoen zun~ichst noch weitgehend immobil sind, in Seewasser jedoch sehr 
rasch zu roller Aktivit~it gelangen, ist anzunehmen, dat3 dieses eine in starkem Maf~e 
stimulierende Wirkung ausiibt. Pipettiert man spermahaltige Fliissigkeit in ein Glas- 
gef~iig, so sinken die atypischen Spermatozoen langsam zu Boden, wobe[ sie mehr oder 
weniger kr~it~ige Bewegungen auszufiihren beginnen. Diese werden yon den am vor- 
deren Pol zusammengedr~ingten Zentriolen initiiert und setzen sich in rhythmischer 
Folge iiber die Fibrillen fort. Dabei wird die Treibplatte zu Undulationen angeregt, 
und je nach Intensit~it der Impulse k/Snnen diese wellenf~irmigen Bewegungen auch 
auf das Ansatzstiick iibergreifen. H~iufig wird die Treibplatte nach verschiedenen Rich- 
tungen zum Ansatzstiick hin abgewinkelt; ein derartiges Verhalten hat meist nur eine 
geringe Lagever~inderung der atypischen Spermatozoen zur Folge. Die motorische Ak- 
tivit~it der Spermatozeugmen kann iiberdies yon den ansitzenden typischen Spermato- 
zoen betr~ichtlich verst~irkt werden. Ihre Schlagbewegungen verm~igen ein atypisches 
Spermatozoon auch dann noch voranzutreiben, wenn die Treibplatte keine Undulatio- 
nen ausfiihrt. Die Aktivit~it der typischen Spermatozoen verebbt im Seewasser relativ 
schnell; auch die atypischen Spermatozoen stellen im allgemeinen ihre Bewegungs- 
t~itigkeit bald ein. 

Ffir eine besondere fortpflanzungsbiologische Bedeutung der Spermatozeugmen 
von Epitonium tincture liet~en sich indes keine unmittelbaren Anhaltspunkte finden. 
Zwar konnte bei den untersuchten und nur kurze Zeit in Aquarien gehaltenen Tieren 
eine Samenfibertragung nicht verfolgt werden, doch diirRe es h6chst unwahrscheinlich 
sein, daf~ ausgestotgene Spermatozeugmen yon einem miinnlichen zu einem weiblichen 
Partner schwimmen, wie es GRAHAM (1954) fiir Janthina angenommen hat. Gegen 
diese These sprechen - zumindest bei Epitoniurn tincture und Opalia crenimarginata - 
die auch in Gegenwart weiblicher Tiere v~511ig ungerichteten Bewegungen sowie die 
begrenzte Lebensf~ihigkeit der atypischen Sprernatozoen in Seewasser. 

W~ihrend Scala, Opalia, Epitoniurn und Cerithiopsis Benthosbewohner sind, ge- 
h~Srt Janthina als ein besonders spezialisierter Lebensformtyp dem marinen Pleuston 
an. ANKrL (1930a) hielt es auf Grund der pelagischen Lebensweise und des sozialen 
Vorkommens yon Janthina fiir m~Sglich, dat~ bei der Sameniibertragung die Spermato- 
zeugmen eine Zeitlang im Wasser treiben, bevor sie in den weiblichen Genitaltrakt 
eindringen. In iihnlichem Sinne ~iuf~erten sich auch WILSON & WILSON (i956, p. 303), 
die bei Janthina janthina in einem Fall die Entleerung der m~innlichen Keimzellen in 
das umgebende Medium beobachten konnten: . . .  "they are an adaptation enabling 
spermatozoa to make the relatively long journeys between individuals of a school." 

Bei der getrenntgeschlechtlichen Cerithiopsis tubercularis gelang es FRETTEI~ 
(1951), die Spermaiibertragung zu verfolgen. Die miinnlichen Individuen einer Gruppe 
von Tieren entliegen ihre Keimzellen, die mit dem die Mantelh6hle verlassenden 
Wasserstrom herausgestrudelt wurden und als triibe Wolke im umgebenden Wasser 
erkannt werden konnten. Wie FRETTER weiterhin feststellte, wurde diese mit Prostata- 
sekret vermischte, spermahaltige Fliissigkeit sogleich durch die Ingestionssiphonen der 
99 aufgenommen. Histologische Priiparate erbrachten jedoch keinen Aufschlut~ iiber 
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den Verbleib der atypischen Spermatozoen im weiblichen Genitaltrakt; ihr weiteres 
Schicksal ist daher bei dieser Art ungewitL 

Bei Opalia crenimarginata sprechen alle Anzeichen dafiir, dat~ die atypischen 
Spermatozoen in die weiblichen Geschlechtswege eindringen (BULHHEIM 1962a), wo 
sie im Bereich des Uterus und in dem zum Receptaculum seminis f[ihrenden Kanal 
gefunden wurden; dort sind die typischen Spermatozoen teilweise vom Ansatzsttick 
gelSst. Im Receptaculum seminis konnte eine fortschreitende Degeneration bis bin zu 
vollst~ndiger AuflSsung der atypischen Samenzetlen festgestellt werden. Die frei 
werdenden typischen Spermatozoen herren sich dann an das Wandepithel des Recep- 
taculum seminis an. 

Unter den untersuchten Exemplaren yon Epitonium tincture konnten nut bei 
einem einzigen weiblichen Tier Reste degenerierter atypischer Spermatozoen im Recep- 
taculum seminis aufgefunden werden; in allen anderen Teilen des weiblichen Ge- 
schlechtsapparates lieg sich die Anwesenheit von Spermatozeugmen nicht nachweisen. 
Dennoch ist anzunehmen, dag die atypischen Spermatozoen yon Epitonium tinctum 
ein gleiches oder ~ihnliches Schicksal wie die von Opalia crenimarginata erleiden. Eine 
Selbstbefruchtung kann in beiden F~illen mit groger Wahrscheinlichkeit ausgeschlossen 
werden. Nach vollst~indiger Umwandlung des Hodens zum Ovar konnten weder 
typische noch atypische Samenzellen in den ableitenden Geschlechtswegen nachge- 
wiesen werden. Allerdings wird die MSglichkeit einer Selbstbefruchtung ftir Janthina 
yon ANKEL (1930a), GRAHAM (1954) und FP, ETTER & GRAHAM (1962) in Erw~igung 
gezogen, zumal zahlreiche degenerierende Spermatozeugmen und abgel6ste typische 
Spermatozoen bei weiblichen Tieren im Bereich zwischen Schleimdrtise und Ovar ge- 
funden wurden. Diese Beobachtung schliegt freilich nicht aus, dag in den weiblichen 
Gonodukt eingedrungene Spermatozoen yon einer Sameniibertragung zwischen zwei 
verschiedengeschlechtlichen Individuen stammen. 

Ein weiterer Gesichtspunkt, der yon FI~ETTER & GRAHAM (1962) im Hinblick auf 
die Bedeutung der Spermatozeugmen ftir die Fortpflanzungsbiologie angeftihrt wurde, 
ist das Fehlen eines Penis bei den Cerithiopsidae, Scalidae und Janthinidae. Diese 
Autoren ziehen daher den Schlui~, daf~ die Spermatozeugmen einen Ersatz ftir ein 
Kopulationsorgan darstellen. Zweifelsohne lieBe sich diesen Riesenzellen ein gewisser 
funktioneller Anpassungswert zusprechen, da sie einen besseren Transport der typi- 
schen Spermatozoen gew~ihrleisten und die M6glichkeit ihres Verstreuens bei der 
Samentibertragung einschriinken kSnnten. Doch ist diesem Argument entgegenzu- 
halten, dai~ bei anderen Prosobranchiern ohne Kopulationsorgan, z. B. den Turritelli- 
dae, nur einfach gebaute atypische Spermatozoen auftreten, die keinen Besatz an 
typischen Spermatozoen tragen, wie die Untersuchungen yon SCHITZ (1920) und Tuz~T 
(1930) gezeigt haben. Aus den hier angeftihrten Tatsachen und Elberlegungen wird er- 
sichtlich, dai~ sich keine iiberzeugenden Beweise ftir eine funktionelle Interpretation der 
Spermatozeugmenbildung aus besonderen Gegebenheiten der Lebensweise oder der 
Morphologie des Genitalsystems herleiten lassen. 

Alle genannten Arten zeichnen sich durch eine innere Befruchtung aus. In An- 
betracht des Fehlens von Begattungsorganen ist jedoch eine eigentliche Kopulation 
nicht m~Sglich. Selbstbefruchtung wird - wie es sich immer wieder herausgestellt hat - 
auch bei zwittrigen Arten in der Regel umgangen. Setzt man voraus, dal~ in allen 
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genannten F~illen Fremdbefruchtung das Normale ist, dann w~ire diese nur zu ver- 
wirklichen, wenn sich die Tiere paarweise oder zu gr~it~eren Individualverb~inden 
vereinigen, bevor die d d ihre Geschlechtsprodukte entlassen. Die ~ kiSnnten dann 
mit dem Strom des Atemwassers die Spermatozoen aufnehmen, wofiir die an 
Cerithiopsis tubercularis angestellten Beobachtungen sprechen wiirden. 

Es hat nicht an Versuchen gefehlt, den atypischen Spermatozoen der Gastropoden 
auch andere Funktionen zuzuordnen. Angesichts ihrer teilweise recht komplizierten 
Struktur und ihres zumeist massenha~en Auftretens in den m~innlichen Keimdriisen hat 
die Frage, welche Rolle sie fiir den Ablauf der Fortpflanzung spielen, immer wieder 
zu Deutungen und auch Spekulationen herausgefordert. Auf diese Frage konnte in- 
dessen keine allgemein verbindliche Antwort gegeben werden. So wurden die atypi- 
schen Spermatozoen als beteiligt bei der Bestimmung des Geschlechts (HERTWIG 1912) 
oder als verantwortlich fiir eine merosperme Entwicklung (MEv~s 1903) und fiir die 
Determination der N~ihreier betrachtet (HYMAN 1925, PORTMANN 1927, vgl. hierzu 
STAmn~ 1951 und Dvvouv 1964), doch konnte bislang kein eindeutiger Beweis fiir 
eine entwicklungsphysiologische Rolle dieser Samenzellen erbracht werden. GOLD- 
scrtMmV (1916) schlieglich vertrat die Ansicht, sie seien nur funktionslose, abartige 
Degenerationsprodukte. 

Von verschiedenen Autoren wurde in Erw~igung gezogen, daf~ die atypischen 
Spermatozoen eine stoffliche Wirkung entfalten kiSnnten. Nach den Angaben yon 
WOODARD (1940) sollen die atypischen Samenelemente yon Goniobasis laqueata die 
Bewegungst~itigkeit der typischen Spermatozoen aktivieren. NEUHAUS (1959) ~iutgerte 
die Auffassung, bei Bithynia tentaculata erwerbe der weibliche Organismus durch die 
Resorption atypis&er und auch typischer Spermatozoen in Eiweit~driise und Recep- 
taculum seminis einen nicht unerheblichen Energievorrat. I]berdies wird die M6glich- 
keit in Betra&t gezogen, die atypis&en Spermatozoen k6nnten durch das Wirksam- 
werden spermato- und oogenetischer Faktoren (vgl. ANXEL 1930a) bestimmte hormonale 
Stoffe bilden, die bei der Resorption frei werden und fiir den Ablauf der Fortpflanzung 
im weiblichen Tier wesentlich seien. Da KEYL (1955) keine Hinweise far eine Manifesta- 
tion oogenetischer Tendenzen bei der atypischen Spermatozoenbildung dieser Art zu 
erkennen vermochte (vgl. p. 249), erweist sich zumindest fiir Bithynia tentaculata eine 
derartige Begriindung als ni&t sti&haltig. 

Weitere Befunde an anderen dimorphospermen Prosobranchiern deuten darauf 
hin, dag den atypis&en Samenelementen eine trophische Funktion als N~ihrzellen fiir 
die typischen Spermatozoen zukommen k6nnte. Diese Ansicht wurde u.a. yon 
REINIiE (1914) vertreten, der im Uterus yon Strombus bituberculatus degenerierende 
atypische Samenzellen land. In ~ihnlichem Sinne ~iul~erte sich v. KEMNITZ (1914). HAN- 
SON et al. (1952) vertraten die Auffassung, datg die polysaccharidhaltigen Einschliisse, 
die bei der Aufl6sung der typischen Spermatozoen yon Viviparus viviparus frei- 
werden, der Ern~ihrung der typischen Samenzellen zugute kommen; den atypischen 
Samenzellen wiirde damit eine Aufgabe zufallen, welche der des Seminalplasmas bei 
S~iugetieren entspr~iche. Fiir eine nutritive Funktion der atypischen Spermatozoen 
spre&en s&liel~lich auch zytochemische Studien an Columbella rustica (BATTAGHA 
1953), Opalia crenimarginata, Scala clathrus und Janthina pallida (BuLNHHM 1962a). 
Das Auftreten polysaccharidhaltiger Schollen bei diesen Arten und der Nachweis eines 
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Zerfalls der atypischen Spermatozoen von Opalia crenimarginata im Receptaculum 
seminis, k/Snnen als ein Indiz fiir ihre ern~ihrungsphysiologische Funktion gewertet 
werden. Auf Grund des gleichen zytochemischen Verhaltens kann ein Vorliegen 
analoger Verh~ilmisse auch bei Epitonium tincture angenommen werden, wenngleich 
sich allerdings das Schicksal der Spermatozeugmen im weiblichen Genitaltrakt bei die- 
ser Art nicht so genau wie bei Opalia crenimarginata verfolgen liel~. 

Bei den meisten der bisher untersuchten F~ille atypischer Spermatozoenbildung 
ist die Frage nach der Bedeutung dieser Erscheinung offengeblieben. Es ist jedoch sehr 
in Zweifel zu ziehen, ob diesen Zellgebilden prim~ir iiberhaupt eine Funktion zuge- 
sprochen werden kann. Allerdings kann bei den Prosobranchiern, die grot~e, mit 
dotter~ihnlichen Substanzen versehene atypische Samenzellen hervorbringen, in Er- 
w~igung gezogen werden, daf~ diese mittelbar eine physiologisch wichtige Rolle bei der 
Erhaltung der typischen Spermatozoen spielen. Alle in diesem Zusammenhang an- 
geftihrten Elberlegungen und Tatsachen sttitzen am ehesten den Gesichtspunkt einer 
nutritiven Funktion. 

SCHLUSSBETRACHTUNGEN 

In den vorstehenden Ausftihrungen wurde versucht, die atypische Spermatozoen- 
bildung bei Epitonium tincture in einem weitgefat~ten Rahmen unter besonderer Be- 
rticksichtigung vergleichender Aspekte zu betrachten. Die Untersnchungen tiber die 
Entstehung, die Differenzierung und die mSgliche funktionelle Bedeutung der atypi- 
schen Spermatozoen haben auch bei diesem Objekt eine Reihe zellmorphologischer, 
zellphysiologischer und fortpflanzungsbiologischer Fragen aufgeworfen, die noch nicht 
restlos gekl~irt sind. 

Abschlieflend soll er/Srtert werden, ob der atypischen Spermatozoenbildung bei 
Prosobranchiern und Opisthobranchiern Gesetzm~it~gkeiten zugrunde liegen, die eine 
allgemeingtiltige Interpretation gestatten. Auf eine Betrachtung der bei Insekten, An- 
neliden, Myriapoden und Rotatorien vorkommenden atypischen Samenzellen (vgl. 
FAIN-MAm~EL 1966) wird jedoch in diesem Zusammenhang verzichtet, da bei diesen 
Tiergruppen zum Tell andersartige Verh~fltnisse vorliegen. 

Ausgehend yon einer Analyse der atypischen Spermatogenese yon Janthina, hat 
ANIIEL (1930) die These ausgesprochen, dat~ die atypischen Samenzellen der Proso- 
branchia als zwittrige Geschlechtszellen zu betrachten seien. W~ihrend ihrer Reifung 
wtirden neben spermatogenetischen auch oogenetische Potenzen wirksam, wobei die 
atypischen Spermatozoen um so abweichender yon den typischen Samenzellen gestaltet 
seien, je starker die oogenetischen Potenzen zur 7~ut~erung gelangten. 

Als oogenetische Tendenzen lassen sich die mehr oder weniger intensive Volumen- 
zunahme der atypischen Spermatozyten, die in Extremf~illen sogar an das Wachstum 
der Eizellen heranreicht, die Entstehung yon Deutoplasma und die Bildung eines die 
typischen Spermatozoen anziehenden Stoffes deuten, w~ihrend als spermatogenetische 
Reaktionen die z.T. abortiven Reifungsteilungen, die meist vielfachen Zentriolen- 
bilclungen und das Entstehen fibrill~irer Zentriolderivate aufzufassen sind. 

Auf der Basis dieser Theorie k6nnen zweifelsohne zahlreiche F~ille atypischer 
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Spermatozoenbildung bei den Prosobranchiern verstanden werden. Dies t r i~  auch ffir 
die atypische Samenzellbildung bei Epitonium tincture zu. Es ist in diesem Zusammen- 
hang besonders hervorzuheben, daiS die deutoplasmatischen Substanzen sowohl in den 
atypischen Spermatozoen als auch in den Oozyten Polysaccharide enthalten, wie 
zytochemische Untersuchungen der weiblidlen Geschlechtszellen ergeben haben. Diese 
und entsprechende Befunde, die bei Opalia crenimarginata, Scala clathrus und Janthina 
pallida erhoben wurden, k6nnen daher als eine weitere Sttitze ftir die Interpretation 
der atypischen Spermatozoen als zwittrige Geschlechtszellen herangezogen werden. 

Unter Zugrundelegung dieser Theorie ist die Spermatozeugmenbildung prim~ir 
nicht als eine besondere funktionelle Anpassung zu deuten (vgl. p. 246), sondern kann 
als eine durch besonders starke oogenetische Tendenzen ausgel/Sste Sekund~irerschei- 
nung verstanden werden. Das Anhefien der typischen Samenzellen an die atypischen 
Spermatozoen beruht zweifelsohne auf einer stofflichen Wirkung, und es ist vorstellbar, 
daiS es sich um gynogamonartige Substanzen handelt, welche anziehend auf die typi- 
schen Spermatozoen wirken. 

Untersuchungen an wenig yon der typischen Form abweichenden atypischen 
m~innlichen Keimzellen haben allerdings deutlich werden lassen, daf~ ANKELS Theorie 
nicht auf alle F~ille yon Spermatozoendimorphismus anwendbar ist. So stellte KEYL 
(1955) lest, daiS sich bei der Bildung der atypischen Spermatozoen yon Bithynia tenta- 
culata keine oogenetischen Einflfisse nachweisen lassen. Zu dieser SchluiSfolgerung ge- 
langte auch DuvouY (1964) bei dem Opisthobranchier Haminea navicula. Anf Grund 
yon Untersuchungen tiber die St~Srungserscheinungen bei der Keimzellreifung yon 
Murex trunculus und Theodoxus fluviatilis schr~inkt DuPouY zudem die Gtiltigkeit 
dieser These auch ffir getrenntgeschlechtliche Prosobranchia ein und h~ilt sie nur bei 
hermaphroditen Arten mit konsekutiver Mon/Szie ftir begrtindet. Sicherlich dtirfien 
Vorbehalte gegentiber der Interpretation atypische Spermatozoen als zwittrige Ge- 
schlechtszellen bei den Arten anzumelden sein, die nur wenig yon den typischen Sper- 
matozoen differierende atypische Samenelemente hervorbringen, doch kann in den F~il- 
len eines extremen Spermatozoendimorphismus, insbesondere bei spermatozeugmen- 
bildenden Formen, ANKELS Erkl~irungsprinzip nach wie vor zugrundegelegt werden. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Im Hoden des protandrischen Hermaphroditen Epitonium tincture (CARPENTER) 
entstehen neben befruchtungsf~ihigen, typischen Spermatozoen auch auisergew~Shn- 
lich groise und hochdifferenzierte, jedoch kernlose atypische Samenzellen. Diese 
sind das Ergebnis eines abnormen, jedoch artspezifisch festgelegten DiFerenzie- 
rungsvorganges. 

2. Die atypischen und typischen Spermatozyten gehen augenscheinlich aus den glei- 
chen Spermatogonien hervor, doch unterbleiben bei ersteren meiotische Vorg~inge. 
In den atypischen Spermatozyten vollzieht sich eine intensive RNS-Synthese, die 
yon einer betr~ichtlichen Volumenzunahme yon Zytoplasma und Nukleus begleitet 
ist, 
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3. Nach Erreichen eines bestimmten GrSt~enstadiums RSst sich der Kern auf (abortive 
Reifungsteilung), und die Chromosomen treten in tetraploider Zahl hervor. Diese 
Polyploidisierung ist offensichtlich das Ergebnis einer Endomitose w~ihrend der 
Wachstumsphase. 

4. Die Chromosomen bilden Teilkerne (Karyomeriten), die an die Peripherie einer 
Zellh~il~e wandern. Sie erfahren eine fortschreitende Degeneration, wobei sie sich 
im Verlauf der weiteren Formbildung im Zytoplasma auflSsen. 

5. Nach einer multiplen Zentriolenvermehrung ordnen sich an dem den Teilkernen 
gegeniiberliegenden Zellpol zahlreiche Zentriolen an. Sie bilden extrazellul~ir 
Zilien und intrazellul~ir Zentrodesmosen aus, die in einem geschlossenen Verband 
als Achsenk6rper durch die Zelle hindurchwachsen und ihr damit eine bilaterale 
Symmetrie aufpr~igen. 

6. Im Zytoplasma der atypischen Spermatide entstehen Deutoptasmaschotlen, welche 
PAS-positiv reagieren, jedoch keine RNS enthalten. Mit fortschreitendem Wachs- 
turn verringert sich der Gehalt an RNS im Zytoplasma. In reifen atypischen Sper- 
matozoen sind weder DNS noch RNS zytochemisch nachweisbar. 

7. Infolge der Eigenart des Wachstums der fibrill~.ren Zentriolderivate differenziert 
sich die atypische Spermatide zu einer aus zwei Regionen bestehenden etwa 1 mm 
grot~en Zelle. Sie gliedert sich in eine bilateralsymmetrische Fibrillenplatte (Treib- 
platte) und einen langgestreckten Stiel, der die polysaccharidhaltigen EinschRisse 
enth~lt. Nach vollzogener Reifung helen sich zu vielen Tausenden die typischen 
Samenelemente an den Stiel des atypischen Spermatozoons, das dann als Sper- 
matozeugma bezeichnet wird. 

8. Die Besonderheiten der Morphogenese und Physiologie der atypischen Spermato- 
zoen werden verglei&end unter spezieller Berii&sichtigung extrem differenzierter 
atypischer Samenzellen betrachtet. Unter anderem werden das Auftreten yon 
Polysacchariden in den atypischen Spermatozoen der Prosobranchia und die Frage 
nach der Steuerung der Zelldifferenzierung beim Fehlen des Kernes erSrtert. 

9. Hinsichtlich der Morphologie des Genitalsystems, der Lebensweise und des Ver- 
haltens atypischer Spermatozoen lassen sich weder bei Epitonium tincture no& 
bei anderen Arten mit Spermatozeugmenbildung iiberzeugende Beweise fiir eine 
besondere funktionelle Bedeutung dieser Gebilde bei der Sameniibertragung er- 
bringen. Verschiedene Hinweise sprechen jedoch fiir eine nutritive Funktion der 
atypischen Spermatozoen, die durch ihre Reservestoffe und deren Freiwerden eine 
physiologis& wi&tige Rolle far die Erhaltung der typischen Spermatozoen, ins- 
besondere nach der Sameniibertragung in den weibtichen Genitaltrakt, zu spielen 
s&einen. 

10. Abschliefgend werden einige Gesi&tspunkte bezilglich der Auffassung ANKELS 
(1930a) behandelt, nach der die atypischen Spermatozoen der Prosobranchia zwit- 
trige Geschlechtszellen darstellen, in denen sich neben spermatogenetis&en auch 
oogenetische Potenzen manifestieren. Diese Interpretation der atypischen Sper- 
matozoenbildung, die durcb zytocbemis&e Be£unde gestiitzt wird, kann auch bei 
Epitonium tincture zugrunde gelegt werden. 
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