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ABSTRACT: Ultrastructural investigations on the morphology and genesis of sperms in 
Archaeogastropoda. The sperm cells of Patella coerulea (Patellacea), A,lonodonta turbinata, and 
Gibbula tumida (Trochacea) were investigated by means of transmission electron microscopy. They 
belong to the primitive type (sensu Franz4n) and have more features in common with primitive 
Bivalvia sperms than with Neritacea. Their head contains an apical acrosome and a roundish 
nucleus followed by 4 or 5 mitochondria and a centriolar apparatus which consists of two centrioles, 
one of which bears a flagellum. The sperm cells of Monodonta and Gibbula are very similar to each 
other and differ mainly in size; Patella exhibits more differences (very small acrosome, subac- 
rosomal space, variable number of spherical mitochondria (origin of spermic dimorphism ?). The 
development of the sperm cells shows no peculiarities. 

EINLEITUNG 

Innerhalb  der  Diotocardia  k o m m e n  nach b i sher igen  Erkenntn issen  zwei  Sperrnien- 
typen  vor. W~hrend die sich fiber innere  Befruchtung v e r m e h r e n d e n  Ner i t acea  Sper- 

m i e n  mit  langges t recktem,  rohr f6rmigem Kern (Theodoxus fluviatilis: Tuz6t, 1928, 1930, 

1950) und  stark a b g e w a n d e l t e n  Mi tochondr ien  (Theodoxus fluviatilis: Giusti  & Selmi, 

1982; Kohnert,  1982; Nerita senegalensis: Garreau de Loubresse, 1971; Neritina commu- 

nis: Kohnert,  1982) besi tzen,  sind be i  den i ibr igen Archaeogas t ropoda  mit  auBerer 

Befruchtung Spermien  mit  kurzem, massivern Kem, kappenf6 rmigem Akrosom und vier  

bis ffinf Mi tochondr ien  verbre i te t  (Personne & Anderson,  1970; Thompson,  1973; Lewis 

et al., 1980; Azevedo,  1981). 
Lichtrnikroskopischen Un te r suchungen  zufolge sind die  Spermien  ve r sch iedener  

Fissurel l idae,  Trochidae  und Turb in idae  e inander  sehr ahnl ich;  nur in der  Gr6Be 

differ ieren sie vone inande r  (Dan, 1956). Detai l l ier te  e lek t ronenopt i sche  Studien  an 
Haliotis rufescens (Lewis et al., 1980) und  Patella lusitanica (Azevedo, 1981) ze igen  

dagegen ,  dab zwischen  den Spe rmien  yon Arten ve r sch iedene r  Fami l ien  innerha lb  der 
Diotocardia  gr6Bere Untersch iede  be s t ehen  kSnnen.  

* Unterstfitzt durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft (DFG Sto 75/4 if). 
* * Derzeitige Anschrift: Abteilung Pathologie; Hospitalstr. 42, D-2300 Kiel, FRG. 
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Daten fiber die Spermien  weiterer  Archaeogastropoda aus der e nge r e n  Verwandt-  
schaft der l e t z tgenann ten  Arten (Patellacea, Patellidae: Patella coerulea) u n d  yon 
entfernter  s t ehenden  Taxa (Trochacea, Trochidae: Monodonta turbinata, Gibbula 

tumida) sollen der l~berprfifung dieser Beobachtung dienen.  

MATERIAL UND METHODEN 

Patella coerulea Linn~ und  Monodonta turbinata (Born) wurden  in  Spli t /Jugosla-  
w ien  gesammett ,  Gibbula tumida (Montagu) s tammte yon  Helgoland.  

Nach der Fr6ffnung der Schale adulter  Tiere wurden  Hoden  u n d  Vas deferens un te r  
eisgekfihltem Glutara ldehyd (2 %) in  0,2 molarem Cacodylatpuffer (pH 7,4), der mit 
Sucrose auf 900 mosm eingeste l l t  war, pr/ipariert und  zwei S tunden  l ang  fixiert. Grfind- 
l ichem Auswaschen in  demse lben  Puffer und  zweistf indiger Nachf ix iemng  in  4 %iger  
OsO4-L6sung in  Cacodylatpuffer  (mit NaC1 auf 850 mosm eingestell t)  folgte nach  
e rneu tem Auswaschen  mit  Puffer die Uberffihrung in  Araldit  fiber die Ethanolre ihe  u n d  
Propylenoxid. Am Reichert-Ultramikrotom hergestel l te  Semidt innschni t te  wurden  mit  
Toluidin-Blau angeffirbt u n d  zur Or ien t ie rung  verwendet .  Die anschl ieBend hergestel l-  
ten  Ultradfinnschnit te  w u r d e n  mit  Uranylacetat  in  Methanol  u n d  Bleicitrat in  Wasser 
nachkontrast ier t  u n d  mit  dem Zeiss EM 9 S-2 e lekt ronenmikroskopisch  untersucht .  

BEPUNDE 

Die  r e i f e n  S p e r m i e n  

Damit e ine Befruchtung wahrscheinl icher  wird, mfissen Tiere mit  ~ugerer Befruch- 
tung  zum Zei tpunkt  der Paarung  e ine  groge Anzahl  reifer Spermien  berei thal ten.  Im 
Hoden  paarungsbere i te r  M~innchen der bier  un te rsuchten  Schneckenar ten  f iberwiegen 
dementsprechend  reife Spermien,  wahrend  Stadien der Spermatogenese  sel tener  zu 
beobach ten  sind. 

Der G r u n d b a u p l a n  der Spermien yon Patella coerulea, Monodonta turbinata und  
Gibbula tumida entspricht  dem Typ, den  Franzfin (1970) fiir Tiere mit  ~ugerer Befruch- 
tung  fordert: E inem vorn Ieicht zugespitzten,  massiven,  d r eh runden  Kern sitzt brei t  das 
Akrosom auf. H in t en  u m r i n g e n  kugel ige  Mitochondr ien  zwei rechtwinkl ig  zue inander -  
s tehende Centriolen.  Das hintere  setzt sich in  der Geissel  fort, die mit  i h r e m 9 x 2 + 2  
Muster  ke ine  Besonderhei ten  aufweist. 

Wfihrend die be iden  Trochaceen-Spermien  in  erster Linie dutch Gr613enunter- 

Abb. la: Patella coerulea, L~ngsschnitt dutch Vorderende eines Spermiums; b: P. coerulea, L~ngs- 
schnitt durch reifes Spermium; c: P. coerutea, Mittelstfick aus 5 Mitochondrien, quer; d: Monodonta 
turbinata, L~ngsschnitt durch die Basalk6rperregion. Beachte di e Verdichtungen am distalen 
Centriol und am Plasmalemm (Pfeile); e: Patella coerulea, Querschnitt durch Mittelstiick aus 4 
Mitochondrien. Der Kern wurde einmal dicht unterhalb des Akrosoms (1), zurn anderen in der N~he 
des Mittelstfickes getroffen (2). Die ~uBere Schicht des Akrosoms wird innen mit Leisten verst~rkt 
(Pfeit); f: M. turbinata, Kern quer. g: M. turbinata, Akrosom und Mittelstfick quer. Die ~iufleren 
Membranen benachbarter Mitochondrien verschmelzen miteinander; h: M. turbinata, Iast aus- 
gereiftes Spermium aus dem Hoden, lfings; i: Gibbula tumida, reifes Spermium. Vergr. a, d-i 

28 500 × ; b , c  14 250 × 
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schiede vone inande r  abgrenzbar  sind, lassen sich zwischen d iesen  und  dem Spermium 
yon .Patella e in ige  wei tere  Untersehiede feststellen: 

Das recht k le ine  Akrosom von Patella coerulea miBt in der Lange wie in  der Breite 
ledigl ich 0,4 [~m. Wie eine Kappe sitzt es dem unter  ihm a b g e m n d e t e n  Kern auf; i n n e n  
senkt  sich sein Dach ein. Die W a n d u n g  des etwa 0,2 [~m hohen  und  0,3 [~m durchmessen-  
den  Innenraumes  ist aus mehre ren  Schichten aufgebaut ,  yon de ne n  sich drei deut l icher  
e r k e n n e n  lassen: Das Innere  des Hohtraumes kle idet  e ine  zarte Schicht yon Material  
mit t lerer  Elektronendichte  aus. Sie wird yon einer  kontras t re ichen W a n d  umfaSt, die 
seitlich etwa 500 .~ stark ist. Apikal,  im Bereich der Einsenkung,  n immt  ihr Durchmesser  
auf das Dreifache zu (Abb. la, b). Der Bau der ~uBeren Schicht wird an  Querschni t ten  
deutlich: Eine diinne,  etwa 80 n m  v o n d e r  i nne ren  Lage entfernte Wand  wird zum 
Zentrum hin  durch Leisten verst~irkt, die im Querschnit t  k l e i ne n  K6pfchen g le ichen 
(Abb. le). Zwischen ihr u n d  den  i nne ren  Schichten l iegt  e lekt ronenopt isch  hel leres  
Material.  Noch hel ler  s ind die zarten Flecken, die den  Raum zwischen Akrosom u n d  
Kernspitze ausfiillen, so hell, dab dieser auf den  ersten Blick leer zu sein scheint  
(Abb. la, b, e). 

Sehr viel massiger wirken demgegenfiber die Akrosomata von Monodonta turbinata 

und Gibbula tumida. Auch sie bedecken kappenf~rrnig die Kernspitze, das von Mono- 

donta in Gestalt eines vorn abgerundeten Zylinders mit einer L~nge von 0,75 ~,m und 

einer Breite yon 0,85 Bm (Abb. lh), das yon Gibbula ist flacher (0,45 btm) und breiter 

(i,05 b~m) (Abb. it). Ein massiver K6rper - der Konus - wird yore Kern her im Zentrum 

yon einem etwa 0,i btm weiten Kanal durchbohrt. Apikal erweitert sich der Hohlraum 

etwas, bevor er dicht unter der Spitze endet. Er ist von einer Membran ausgekleidet, die 

ein Stiick weit in den Spalt zwischen Kern und Akrosom zieht. 

Der Abstand zwischen Kern und Akrosom ist bet den Spermien der beiden Trocha- 

ceen geringer als bet denen von Patella. Andersartig gebaut ist auch das Kernvorder- 

ende: Gegeniiber dem in den Konus eingelassenen Hohlraum ist bet beiden Arten die 

Front zentral eingesenkt. Hier fallen feine Granula auf, die auch den unteren Tell des 

Kanals ausfiillen (Abb. lh, i). Kernspitze und Akrosomunterseite verlaufen entlang einer 

breiten ringf~Srmigen F1~che einander parallel. 

Die hinteren Enden der Kerne zeigen im Prinzip den gleichen Bau: Zentral ist eine 

Mulde ausgebildet, unter der das proximale, schrSg oder nahezu senkrecht zur L~ngs- 

achse gelagerte Centriol ansetzt; weitere kranzffSrmig angeordnete Mulden iiberdachen 

die Mitochondrien des Mittelstiickes (Abb. it). 

Im Mittelstiick sind bet  Mondonta turbinata u n d  Gibbula tumida regelm~Big fiinf 
Mitochondrien zu beobachten.  Die Spermien yon Patella coerulea h i n g e g e n  bes i tzen 
vier oder fiinf. Auch in  ihrer A n o r d n u n g  un te r sche iden  sie sich: bet  Patella wird die 
Kugetform der e i nze lnen  Mitochondr ien  kaum durch ihre Nachba rn  beeinflufit~ e in  
jedes beh~lt  seine ind iv idue l le  Membran  (Abb. lc, e). Die Mitochondr ien  der Spermien 
von Monodonta u n d  Gibbula l i egen  im Gegensatz  dazu so eng  be ie inander ,  dab 
benachbar te  Mi tochondr ien  abgeflacht  werden  und  ihre M e m b r a n e n  zu deut l ich dicke- 
ren, radial  ve r l aufenden  W~nden  verschmelzen.  Diese inser ie ren  an den  Ecken des von 
den  Mitochondrien geb i lde ten  kurzen  fi infseit igen Kanals, der das distate Centr iol  birgt. 
AuBen enden  sie dicht vor dem Plasmalemm (Abb. lg). 

An der Mitre der Zy l inde rwand  des dis talen Centriols setzt bet  a l len drei Arten e ine  
elektronenoptisch recht dichte amorphe Masse an. Sie verl~iuft wie e in  Kegelmante l  
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schr~g nach  h in ten  u n d  n immt  dabei  an  Umfang u n d  Dichte ab. Der Anulus ,  e in  Ring 
dichteren Materials,  der in  e ine  Vorst i i lpung der Ze l lmembran  e ingebet te t  ist, steht mit  
ihr in  V e r b i n d u n g  (Abb. ld). 

D ie  S p e r m i o g e n e s e  

Jfingste als Spermat iden  ansprechbare  Zel len  bes i tzen e inen  groBen Zel lkem,  
dessen Heterochromat in  in  Form winz iger  K6mchen  mitt lerer Elektronendichte  homo- 
gen  wirkt. Es wird aufgelockert  dutch  ger~umige,  helle und  runde  Bezirke im Kern inne-  
t en  sowie durch e inen  unregelm~Big wei ten  Saum am Karyolemm. Diese Bereiche 
durchsetzt  flockiges Material  von zum Teil  gro•er Elektronendichte.  Im Cytoplasma 

Abb. 2a, b: Monodonta turbinata, Hoden, unterschiedlich weit entwickelte Spermatiden. a: Junge 
Spermatide (i), in deren Kern bereits die Chromatinkondensation eingesetzt hat. Kugelige Ein- 
schliisse hoher Elektronendichte k6nnen als Vorl6ufer des Akrosoms betrachtet werden (Pfeil). 2-5: 
fortschreitende Chromatinkondensation; b: Proakrosom (PA), das zun~chst oval, sp~ter pilzhutfbr- 

mig ist. Beachte die Geisselfubuli im Cytoplasma. Vergr. 14 250 × 
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fa l len  in d i e sem S tad ium k u g e l i g e  Einschl i isse groBer E lek t ronend ich te  sowie  e in ige  
we i t r aumige  Zis te rnen  des  endop l a sma t i s chen  Ret iculums auf (Abb. 2a). 

Die C h r o m a t i n k S m c h e n  wachsen  im Laufe de r  Kernkondensa t ion  zu grSBeren 
A g g r e g a t e n  zusammen;  g le i chze i t ig  ve rminder t  s ich ihre  Zahl.  Auch  d ie  he l l en  Berei-  
che b i l d e n  sich mehr  und  mehr  zuriick; de r  Saum am Karyo lemm ist  in d i e s e m  S tad ium 
nicht  mehr  zu b e o b a c h t e n  (Abb. 2b). 

Die En twick lung  des  Akrosoms  geh t  von den  e l e k t rone nd i c h t e n  Cy top lasmae in -  
schl i issen aus. Diese  ve r schmelzen  zu e iner  vo luminSsen  l insenfSrmigen  Masse,  die  sich 
dem noch runden  Kern eng  an l age r t  (Abb. 2a, b). Zur g l e i chen  Zeit  ist  bere i t s  die  Geisse l  
ausgeb i lde t .  Bei j i ingeren  S tad ien  l ieg t  s ie  meis t  aufgerol l t  im Cy top la sma  (Abb. 2a). 

DISKUSSION 

AIs einziger Vertreter der Archaeogastropoda, die ein Spermium mit kurzem, 
massivem Kern besitzen, wurde bislang Patella lusitanica ultrastrukturell untersucht 
(Azevedo, 1981). Die einzelnen Abschnitte ihrer Spermien sind denen yon Patella 
coerulea sehr/ihnlich, nur in den GrbBenverhiiltnissen bestehen Unterschiede. Beider 
Akrosom ist klein und becherfbrmig, der 'subacrosomale' Raum weit. An Stelle eines 
Akrosomfilamentes treten sp~rlich vorhandene Flocken. Die Anzahl der am Aufbau des 
Mittelstiickes beteiligten Mitochondrien ist offensichtlich von Art zu Art unterschied- 
lich: Azevedo (1981) fand bei Patella lusitanica stets fiinf Mitochondrien, vorliegende 
Untersuchung weist bei Patella coerulea auBerdem Mittelstiicke mit nur vier Mito- 
chondrien nach. Bei Patella vulgata variiert ihre Anzahl zwischen fiinf und sechs 
(Persorme & Anderson, 1970). Die Mitochondrien aller drei Arten verwachsen nicht 
miteinander. 

I~rw~nenswert ist in diesem Zusammenhang eine cytophotometrische Untersu- 
chung yon Indelicato & Streiff (1969) an Patella coerulea: Sie fanden eine zweite, etwa 
ein Prozent der gesamten Spermien ausmachende Population, die sich als diploid 
erwies. Es existiert also bereits bier Spermiendimorphismus. 

In lichtmikroskopischen Untersuchungen wirken die Spermien verschiedener l~ber- 
familien innerhalb der Archaeogastropoda einander sehr /ihnlich, nur in der GrbBe 
unterscheidbar (Dan, 1956). Ein Vergleich der bisher untersuchten Patella-Arten mit den 
in dieser Untersuchung vorgestel]ten Trochaceen auf u]trastruktureller Basis zeigt 
indes, dab zumindest zwischen diesen Gruppen charakteristische Unterschiede beste- 
hen. So sind die Akrosomata yon Monodonta turbinata und Gibbula tumida mit einem 
massiven Konus ausgestattet, in den ein enger Kanal eingelassen ist. F.in Akrosomfila- 
ment fehlt; wie bei Patella sind statt dessen lose aggregierte Flocken eingelagert. 
Ebenfalls anders als bei den Patella-Arten ist bei Monodonta turbinata und Gibbula 
tumida das Mittelstiick gebaut. Stets fiinf Mitochondrien bilden einen Ring um die 
beiden Centriolen. Sie sind so eng gepackt, dab ihre benachbarten Membranen sich 
gegenseitig flach drficken und gemeinsam deutlich dickere Wfinde bilden. Bei Gibbula 
cineraria schwankt die Anzahl der Mitochondrien zwischen vier und sechs (Thompson, 
1973) bzw. fiinf und sechs (PersoIme & Anderson, 1970). Bei dieser Art bleiben nach 
Personne & Anderson die Mitochondrien unabh~ngig voneinander. 

Patella, Monodonta und Gibbula sind yon den Neritacea innerhalb der Archaeoga- 
stropoda und, soweit bekannt, von s/imtlichen Monotocardia auf Grund mehrerer Merk- 



Spermien  von Archaeogas t ropoda  83 

male  abzugrenzen ,  die tells fiir eine,  tells ffir be ide  Gruppen  Gfil t igkeit  haben:  Es feh len  
(1) Akrosomfi lament  und (2) Akrosomvesikel .  {3) Zwei  Cent r io len  im reifen Spermium 

w e r d e n  yon (4) vier  bis fiinf (sechs) nicht  oder  nur ger ingf i ig ig  ver~inderten Mitochond-  
r ien umgeben .  (5) Distal vom Anulus  wird  be i  den  PateIla-Arten und  den  be t rach te ten  

Trochaceen  die Geissel  nur von e inem sehr d i innen Cytop lasmamante l  umgeben .  Bei 

den  i ibr igen  Prosobranchiern  ist d ieser  Mante l  wesent l i ch  starker und enthffit PAS- 
(Tochimoto, 1967) bzw. PA-TSC-SP-posi t ive  Subs tanzen  (Anderson & Personne,  1976). 

Es hande l t  sich um Glykogen,  das in e iner  Form vorl iegt ,  d ie  ke iner  besonderen  

N a c h w e i s m e t h o d e  bedarf,  um im e lek t ronenopt i schen  Bild sichtbar zu werden.  Im 
Mittelstfick der  'pr imi t iven '  Spe rmien  gespeicher tes  ~-Glykogen  wird d a g e g e n  erst 

durch A n w e n d u n g  der  PA-TSC-SP-Methode  sichtbar (Anderson & Personne, 1976). 

Mehr  G e m e i n s a m k e i t e n  sind d e m g e g e n i i b e r  mit  den  Spe rmien  e in iger  Bivalvier  

festzustel len:  Auch  h ier  sind die  Reservestoffe auf die U m g e b u n g  der  Mi tochondr ien  

beschr&nkt (Anderson & Personne,  1976). Spermien,  die  sowohl Pate l laceen-  als auch 
T r o c h a c e e n - M e r k m a l e  tragen,  fanden  Popham & Marshal l  (1977) bei  Nucula  hartvi- 

giana vor. Deren  Akrosom und  der  schlanke konische Kern ~ihneln sehr  den  Verhffitnis- 
sen be i  Patella. Der becher fSrmige  Konus des Akrosoms ist nicht  massiv,  der  Haupt te i l  

des e l ek t ronend ich ten  Mater ia ls  l iegt  im proximalen,  ke rnfe rnen  Abschnitt .  Im 'sub- 

acrosomalen '  Raum bef inde t  sich wie  bei  Patella und  den Trochaceen  f lockiges  Mate-  
rial. Das Mittelstfick er inner t  mehr  an die Trochaceen:  Meist  flint (biswei len sechs) 

Mi tochondr ien  sind so eng  gepack t  wie  bei  Monodonta turbinata und Gibbula tumid& 
Ob auch h ier  die  benachba r t en  ~iuBeren M e m b r a n e n  zu stS_rkeren Wanden  vere in t  

werden ,  e rw~hnen  die  Autoren  nicht. 

Die Akrosomata  ve r sch iedener  we i te re r  Bivalvia  (Galtsoff & Philpott, 1960: Crasso- 

strea virginica; Brandriff et al., 1978: Crassostrea gigas) er innern  in der  Form an die 

Akrosomata  der  h ier  vorges te l l t en  Trochaceen.  Als wesen t l i che r  Unterschied  ist bei  

d iesen  Bivalviern  die  Auf te i lung  des Konus in mindes tens  zwei  He l l igke i t szonen  her-  

vorzuheben,  ferner  die tief in den  Kern e ingeschni t tene  'nuclear  fossa', die als Fortset- 

zung  des ' subacrosomal  space '  be i  den  Crassostrea-Arten ausgeb i lde t  ist. Diese Merk-  
male  sind auch typisch fiir die  Spermien  von Haliotis rufescens (Pleurotomariacea,  

Archaeogast ropoda) ,  die  yon Lewis et  al. (1980) besch r i eben  wurden.  Hie r  liegt,  anders  
als be i  den  oben  aufgeff ihrten Bivalvia,  die e lek t ronendich te re  Zone des Konus kern-  
fern. 
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