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ABSTRACT: The role of abiotic factors in gonad development and spawning of marine
invertebrates. This review concerns itself with two aspects of reproductive biology: com-
mencement of gametogenesis and spawning. The activation of gametogenesis is followed by
gonadal growth, with a subsequent release of gametes. The gamete formation-spawning cycle
varies in duration from weekly to yearly periods depending upon the species and geographical
origin. The importance of exogenous factors is discussed. Among those exogenous factors
which can be demonstrated to affect the gamete formation-spawning cycle are food, salinity,
light and temperature. Gonad growth constitutes a more significant fraction of the entire
reproductive cycle than does spawning and gametogenesis. The time during which gametes are
released occupies a small fraction of the entire reproductive cycle. Since spawning is such a
dramatic act, it has been described in detail for many species. Numerous investigators have
shown interest in the factors and relationships which work to insure synchronization of
spawning. These studies are fully discussed. Some considerations of larval ecology in relation
to parental reproductive patterns are given. Finally, the possible mechanism involved in coor-
dination of reproduction is presented.

EINLEITUNG

In diesem zusammenfassenden Referat wird das Ziel verfolgt, einen Uberblick
iiber die Rolle der exogenen Faktoren zu geben, die bei marinen Tieren Bildung und
Abgabe der Geschlechtszellen beeinflussen. Es werden insbesondere zwei Stadien des
Fortpflanzungszyklus betrachtet: 1. der Beginn der Gametenbildung und 2. die Ent-
leerung der Geschlechtszellen. Der Reproduktionszyklus kann in artspezifischer Weise
in wochentlichen oder jihrlichen Perioden ablaufen. Nach Aktivierung der Keimzell-
bildung erfolgt das Wachstum der Gonade, dem sich die Entleerung der Geschlechts-
zellen anschliefit.

ALLGEMEINE BETRACHTUNGEN UBER DEN FORTPFLANZUNGSZYKLUS
Der typische Verlanf

Ein in typischer Weise verlaufender Fortpflanzungszyklus ist durch die Stadien
der Aktivierung der Gametenbildung, des Gonadenwachstums bis zur Entleerung der
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Geschlechtszellen und der Riikbildung der Gonade in einer sexuell inaktiven Phase
charakterisiert. Diese erstreckt sich bis zu dem Zeitpunkt, an dem die Gonadenentwick-
lung erneut beginnt. Der ganze Zyklus kann in zwei charakteristische Phasen ein-
geteilt werden: 1. Die Vermehrungsphase vom Beginn der Gonadenaktivitit bis zum
Freiwerden der Gameten und 2. die vegetative oder inaktive Phase der Gonade,
welche der Gametenabgabe folgt.

Bei allen Arten ist dieser Zyklus durch mehrere Perioden der Keimzelireifung
gekennzeichnet, denen sich jeweils die Entleerung der Geschlechtszellen und eine kurze
inaktive Phase anschlieflen. Innerhalb eines jihrlichen Zyklus knnen mehrere Nach-
kommenschaften produziert werden. Wihrend einer iinger dauernden Fortpflanzungs-
periode erzeugen die Individuen einer Art im Verlauf eines Jahres mehrere aufein-
anderfolgende Bruten. Die Vermehrung kann sich auch in nicht synchroner Folge ab-
spielen, indem beispielsweise einige Tiere sich in frithen Reifestadien befinden, andere
vor der Gametenabgabe stehen oder gerade laichen und andere schlieflich in einem
inaktiven Stadium verharren. Wenn die Individuen einer Population gréfitenteils
nacheinander ihre Geschlechtszellen entleeren, werden mehrere Bruten erzeugt. Ent-
lassen nur einige Tiere thre Gameten zu einem bestimmten Zeitpunkt, wie es bei
Paracentrotus lividus wihrend bestimmter Zeiten der Fall ist (Bennerr & Gizse
1955), dann konnen von einem Individuum noch weitere Nachkommenschaften erzeugt
werden, wobei die Fortpflanzungsvorginge der Tiere nicht miteinander synchronisiert
zu sein brauchen.

Abweichungen und Sonderfille

Arten mit polarer Verbreitung vermehren sich wihrend einer bestimmten Periode
im Frithjahr und Sommer, wenn die Auflenfaktoren fiir die Entwicklung und Fest-
setzung der Larven giinstig sind. Populationen, bei denen eine zweimalige Zunahme
des Gonadenvolumens zu beobachten ist, erzeugen vermutlich auch zwei Bruten, doch
besteht andererseits die Wahrscheinlichkeit, dafl es sich um Zhnliche Fille handelt wie
bei dem Pfeilwurm Sagitta elegans arctica (Dunsar 1940, 1941). Die jungen Sagitten
wachsen langsam heran; sie erlangen ihre sexuelle Reife erst wihrend des zweiten
Sommers. Daher ist die Population durch zwei GréBenstadien gekennzeichnet, die einer
im Sommer geschlechtsreif werdenden und einer noch heranwachsenden Generation
entsprechen. Arktische wirbellose Tiere aus der Gegend von Point Barrow produzieren
offensichtlich nur eine Nachkommenschaft pro Jahr (MacemnrTie 1955). Pelagisch
lebende Organismen aus der Arktis, wie Medusen, Ctenophoren und Sagitten, er-
zeugen jihrlich mehrere Nachkommenschaften, da von diesen hiufig verschiedene
Entwicklungsstadien von den Larven bis zu den adulten Tieren zu gleicher Zeit und am
gleichen Ort gefunden werden (MaceiNrre 1955).

Arten aus wirmeren Gewdissern, deren Larven sich planktonisch ernihren, haben
wahrscheinlich nur kurze Vermehrungsperioden, da dieLarven auf bestimmte Plankton-
arten angewiesen sind. In den Philippinen angestellte Beobachtungen (TaLavera &
Faustivo 1933) deuten darauf hin, dafl in warmen Meeresgebieten die Tendenz zu
einem kontinuierlichen Vermehrungszyklus vorliegt, der durch Perioden erhdhter Akti-
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vitdt gekennzeichnet ist. Wihrend manche Arten aus dem Groflen Bartiere-Riff vor
Australien sich in kontinuierlicher Folge wihrend des ganzen Jahres fortpflanzen,
vermehren sich viele andere Arten in periodischen Abstinden, und, wie ein Vergleich
aller untersuchten Organismen zeigt, vollzieht sich bei der Mehrzahl der Arten die
Ausschiittung der Gameten in erster Linie wihrend der wirmeren Monate (MaRsHALL
& StepHENsON 1933, STEPHENsON 1934, Yonge 1930).

Diese Beobachtungen weisen darauf hin, daf der Reproduktionszyklus bei mari-
nen Organismen aus polaren, gemifigten und tropischen Zonen in deutlich unter-
scheidbarer Weise abliduft, obgleich manche Arten wiederum von der threm Vorkommen
entsprechenden Form abweichen. Ein interessanter Aspekt ergibt sich bei einem Ver-
gleich der Fortpflanzungszeiten einer in der gemifligten Klimazone anzutreffenden
Art, die in verschiedenen Breiten auftritt. Hier ist zu beobachten, dafl sich die Fort-
pflanzungsperioden verlingern, je weiter stidlich die Art vordringt. Beispielsweise
dauvert die Fortpflanzungszeit des Seeigels Arbacia punctulata (bei Woods Hole,
Massachusetts) von Mitte Juni bis Mitte August (Harvey 1956). Im Mai sind die
Gonaden so klein, dafl es Schwierigkeiten bereitet, den Hoden vom Ovar zu unter-
scheiden; Ende August oder Anfang September befinden sich die Tiere wieder in einem
geschlechtlich inaktiven Stadium. Bei den weiter siidlich auftretenden Arbacien (bei
Beaufort, North Carolina) setzt nicht nur die Vermehrungstitigkeit friiher ein, son-
dern sie erstreckt sich auch iiber eine lingere Zeitspanne. In dieser geographischen
Breitenzone reifen die Eier bereits im Januar, und besamungsfihige Eier treten spite-
stens im Mai auf. Noch weiter siidlich (bei Alligator Harbor, Florida) kénnen Eier von
Arbacia in der Zeit von September bis Juni gefunden werden, die schon wihrend der
Zeit von Februar bis April einen voll ausgereiften Zustand erreichen (Harvey 1956).

Der Seeigel Paracentrotus lividus bietet ein noch eindrucksvolleres Beispiel fiir die
Verinderungen der Fortpflanzungszeit in Abhingigkeit von der geographischen Breite.
Bei Roscoff (Bretagne) dauert die Fortpflanzungszeit von Juni bis August. Bei Neapel
pflanzt sich P. lividus wihrend des ganzen Jahres fort, obgleich die Wassertemperatur
von 26°C im Sommer bis 139C im Winter schwankt (RunnsTrOM 1936). Eingehendere
Untersuchungen iiber den Vermehrungszyklus von Paracentrotus wihrend der ver-
schiedenen Jahreszeiten wiren allerdings vonndten, um das Vorliegen einer Periode
hichster Vermehrungstitigkeit nachweisen zu kdnnen.

Es existieren zahlreiche Angaben {iber die Verinderungen der Vermehrungszeit in
Abhingigkeit von der geographischen Breite. Als Hinweis darauf, dafl dieses Phino-
men nicht nur auf Echinodermen beschrinkt ist, seien einige weitere Beispiele zitiert.
Die amerikanische Auster Crassostrea virginica laicht bereits im April im Golf von
Mexiko (Moore 1905, MenzeL 1951), hingegen erst im Juli und August in Nova
Scotia (Nerson 1928). Ein dhnliches Verhalten wurde bei der europdischen Auster
Ostrea edulis (KorrinGa 1957), der Pilgermuschel Pecten maximus in britischen Ge-
wissern (BAIRD & GipsoN 1956), der Scheidenmuschel Siliqua patula im nordwest-
lichen Pazifik und im Bereich um Alaska (WeymourH et al. 1925), dem Copepoden
Calanus finmarchicus in britischen und gronliandischen Gewidssern (MarsHALL & ORR
1957) und dem Chaetognathen Sagittz elegans in verschiedenen Breiten beobachter
(Dunpar 1941). Bei Calanus treten zwel oder drei Bruten in wirmeren Gewdissern auf,
wohingegen in kalten Meeresgebieten nur eine Brut erzeugt wird (MarsgarL & Orr
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1957). Bei Sagitta schliefllich werden vier oder fiinf Nachkommenschaften in wirmeren
Gewissern hervorgebracht, in arktischen Gewissern jedoch nur eine einzige (DuNBAR
1941).

DER EINFLUSS EXOGENER FAKTOREN
AUF DAS FORTPFLANZUNGSGESCHEHEN

Allgemeines

Da in diesem zusammenfassenden Referat lediglich die Bedeutung exogener Fak-
toren diskutiert wird, welche den Beginn der Gonadenentwicklung sowie die Abgabe
der Gameten beeinflussen, sei betont, dafl endogene Faktoren ebenfalls eine Rolle bel
den Vermehrungsvorgingen spielen. Die Frage einer moglichen Regulation des Fort-
pflanzungsgeschehens durch den natiirlichen Ablauf der Wachstums- und Entwick-
lungsvorginge, durch eine ,,biologische Uhr*, ist bisher wenig bearbeitet worden, und
experimentelle Ergebnisse stehen noch aus. Die Tatsache jedoch, daR die Dauer der
Fortpflanzungsperiode einer Art in siidlichen Breiten zunehmend verldngert wird, i8¢
eine zeitliche Regulierung des Fortpflanzungszyklus durch Umweltbedingungen ver-
muten. Dariiber hinaus wird durch das Auftreten mehrerer Bruten in wirmeren Be-
reichen bei Arten, die sich im Norden nur einmal jihrlich vermehren (MarsHaLL &
Orr 1957), die Bedeutung der Auflenfaktoren fiir den Fortpflanzungszyklus unter-
strichen.

Unter dieser Voraussetzung kann man im Laboratorium die Rolle der exogenen
Faktoren durch Verinderung der Umwelt priifen und feststellen, ob eine Art, die
normalerweise nur eine einzige Brut hervorbringt, mehr als eine Nachkommenschaft
erzeugt. Dies war, wie Loosanorr & Davis (1952) zeigten, bei der amerikanischen
Auster Crassostrea virginica der Fall, als einer der exogenen Faktoren, die Temperatur,
modifiziert wurde. Bei Long Island (New York) pflanzt sich diese Art nur einmal im
Jahr, und zwar von Juni bis Mitte September fort. Normalerweise verharren die
Austern vom Ende der Fortpflanzungsperiode bis zum Beginn des nichsten Friihjahres
in einem inaktiven Zustand. Als jedoch die Temperatur von 4% im Hafen auf 200 C im
Laboratorium erh8ht wurde, setzte bereits im Januar und Februar die Fortpflanzung
der Austern ein. Die Tiere entliefen normal ausgebildete Spermien und Eier, die be-
samt wurden und sich zu Larven entwidkelten. Die Austern wurden dann erneut einer
Temperatur von 4% C ausgesetzt, indem sie in den Lebensraum, den sie vorher im Ha-
fen besiedelt hatten, zuriickgebracht wurden. Fs zeigte sich, dafl die Tiere wieder in
einem inaktiven Stadium verblieben. Zwischen Mai und Mitte Juni wurden bei einer
Temperatur von 16° C nochmals Geschlechtszellen gebildet; bei dieser Temperatur
beginnt das Gonadenwachstum. Ahnliche, jedoch weniger eindeutige Ergebnisse wur-
den von Venus mercenaria bekannt (Loosanorr & Davis 1952a).

Die Bedeutung der exogenen Faktoren fiir die Regulierung des Fortpflanzungs-
geschehens wird durch den Ubergang einer streng jahreszeitlich bedingten Vermeh-
rungsperiode in den polaren Gebieten, wo die Entwicklungsbedingungen nur fiir kurze
Zeit glinstig sind, zu einer nahezu kontinuierlich verlaufenden Vermehrungsperiode in
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den tropischen Bereichen verdeutlicht, in denen die Umweltsbedingungen gleichmifiger
sind. Das Aufireten zyklischer Reproduktionsphasen in groflen Meerestiefen, wo die
Lebensbedingungen (vielleicht mit Ausnahme des Nahrungsangebotes) als relativ kon-
stant anzusehen sind, 148t andererseits erkennen, dafl endogene Faktoren ebenfalls
eine wesentliche Rolle spielen. Unter den Auflenbedingungen, welche die Gonaden-
entwicklung und die Keimzellenabgabe beeinflussen, sind besonders die Faktoren Nah-
rung, Temperatur, Licht und Salinitit zu nennen. Die bisherigen Untersuchungen
befafiten sich meistens mit dem Faktor Temperatur, doch sind auch den anderen Fak-
toren einige Arbeiten gewidmet worden.

Nabrung

Ts bereitet gewisse Schwierigkeiten, die Bedeutung der Nahrung fiir das Fort-
pflanzungsgeschehen zu umreiflen. Bei Balanus balanoides wurde beobadhtet, dafl die
Larven im Frithjahr wihrend des Massenauftretens von Diatomeen entlassen werden,
wie es auch im Laboratorium zu anderen Jahreszeiten bei gleichzeitigem Vorhanden-
sein der Diatomeen geschieht. Fine von den Diatomeen stammende chemische Substanz,
die allerdings noch nicht identifiziert wurde, soll als stimulierendes Agens beim Frei-
werden der Larven wirksam sein (Barnes 1957).

Bei Nahrungsmangel wird ein noch nicht geschlechtsreifer oder ein geschlechtlich
inaktiver Organismus nicht zur Vermehrung schreiten, da fiir die Gonadenentwicklung
ausreichende Mengen an Nihrstoffen bendtigt werden. Obgleich vor der Vermehrungs-
periode Reservestoffe gespeichert werden konnen, lific sich oft keine deutliche Bezie-
hung zwischen Nahrungsangebot und Vermehrung erkennen. In einigen Fillen benttigt
ein Tier keine Nahrung, um zur Geschlechtsreife zu gelangen, doch ist dann die sexu-
elle Reife von nur kurzer Dauer (Crise 1957). Ist der Organismus gezwungen, vor der
Vermechrungsperiode lange Zeit zu hungern, so besitzt er zur Ausbildung der Gonaden
nicht mehr geniigend Reservestoffe (FEprr 1956). Die Magendivertikel der Seesterne
DPisaster ochraceus, P. brevispinus, P. gigantens und Patiria miniata speichern Nihr-
stoffe wihrend der geschlechtlich inaktiven Phase und verkleinern sich im Verlauf des
Gonadenwadhstums; zwischen beiden Organen besteht eine reziproke Griflenbeziehung
(FARMANFARMAIAN et al. 1958). Wenn die Magendivertikel keine Reservestoffe zu
speichern vermdgen, kénnen die Gonaden nicht ausreifen, In dhnlicher Weise fillt auch
bei dem Seecigel Strongylocentrotus purpuratus die Vermehrungsperiode aus, wenn man
diesen vor Beginn der Fortpflanzungszeit wenigstens 60 Tage hungern lifit. Um in
derartigen Situationen den Organismus am Leben zu erhalten, wird das Gonaden-
gewebe wieder abgebaut (FARMANFARMAIAN et al. 1958), Die Bedeutung der Nahrung
fiir die Larven muf auch als ein wichtiger Faktor in Betracht gezogen werden, der die
zeitliche Regulierung der Fortpflanzungsperioden mdglicherweise zu erkliren gestatter,
wenngleich die ursichlichen Bedingungen und Wechselbeziehungen noch ungeklirt sind
(BoorooTian et al. unpubl,, Booroorian et al. 1958, Crisp & SouTHwarD 1958).

In den Tropen, wo planktonische Nahrung in den Kiistengewdssern stets vorhan-
den ist, wire eine kontinuierlich verlaufende Fortpflanzung zu erwarten. Einige riff-
bildende Korallen vermehren sich im Gegensatz zu der Mehrzahl der Korallen und
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anderen wirbellosen Tieren das ganze Jahr iiber (z. B. in japanischen Gewissern
[ATtopa 1953] und in der Karibischen See [ Yonge 1935]). Vor der Kiiste von Madras
(Indien) kommen Polychaeten wihrend des ganzen Jahres vor, jedoch mit der hoch-
sten Populationsdichte im November und Mirz, wenn eine {ippige Phytoplankton-
bliite auftritt. Schlieflich pflanzen sich auch Austern wihrend des ganzen Jahres fort,
wenngleich die Hauptvermehrungszeit auf einige Monate beschrinkt ist, wie es bei
vielen anderen Evertebraten ebenfalls der Fall ist (Paur 1942, Arvar 1933).

Salinitit

Spezielle Untersuchungen iiber den Zusammenhang zwischen Fortpflanzung und
Salinitdt liegen nicht vor. Paur (1942) hat jedoch eine Bezichung zwischen dem Fort-
pllanzungsgeschehen und dem Grad der Aussiifung im Hafen von Madras durch
winterliche Regenfille festgestellt. PANNIKAR & A1vAR (1939) wiesen darauf hin,
dafl die Aussiiflung der Brackwisser entlang der indischen Kiiste sich glinstig auf die
Vermehrung der Tiere auswirkt. Viele Arten pflanzen sich kontinuierlich wihrend des
ganzen Jahres fort; hingegen besitzen manche Arten zwei oder mehrere Fortpflanzungs-
perioden, die wahrscheinlich in Beziehung zur Regenzeit stehen (PauL 1942, Arvar
1933, Pannikar & Arvar 1939). Doch stehen experimentelle Untersuchungen iiber
die Wirkung des Salzgehaltes auf das Reproduktionsgeschehen noch aus.

Andere Arbeiten weisen auf eine Korrelation zur Regenzeit im Frithjahr, durch
die natlirliche und kiinstliche Salzseen ausgesiifit werden, wobei die Fortpflanzungs-
vorginge verschiedener Salzwasserorganismen angeregt werden (JENNINGS & Wl
TAKER 1941, RaNape 1957).

Licht

Bei Pflanzen haben photoperiodische Einfliisse, die durch Verinderung der Tages-
linge bedingt sind, auf die Induktion der Bliitenbildung entscheidende Bedeutung.
Durch eine kiinstliche Verinderung der Lichtperiodik kann die Bliitenbildung aufer-
halb der normalen Bliitezeit angeregt werden (Henpricks & BortHWICK 1954). Das
Auftreten photoperiodischer Erscheinungen wurde fiir viele Vertebraten (BurLoueH
1951) und terrestrische Evertebraten (LEEs 1955) nachgewiesen. Eine photoperiodisch
gesteverte Fortpflanzung war bel marinen Evertebraten bislang unbekannt. Erst
BoorooTiaN (1963) zeigte in Untersuchungen an Strongylocentrotus purpuratus, dafl
im Langtag (14 Std. Licht — 10 Std. Dunkelheit) die Gametenbildung angeregt wird
und im Kurztag (8 Std. Licht ~ 16 Std. Dunkelheit) die Produktion reifer Gameten
erfolgt. Tiere, die im Langtag blieben, entwickelten keine reifen Gameten. Eine vom
Licht abhingige Entleerung der Geschlechtszellen wurde ebenfalls festgestellt (vgl. das
Kapitel: Die Entleerung der Geschlechtszellen).

Eine im Frithjahr einsetzende Fortpflanzung ist mit der zunehmenden Tageslinge
korreliert, wihrend im Herbst und Winter auftretende Fortpflanzungsvorginge mit
dem Kiirzerwerden der Tage zusammenhingen (FARMANFARMAIAN et al. 1958).
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Die in niederen Breiten zu beobachtenden lingeren Fortpflanzungsperioden kon-
nen photoperiodisch gesteuert sein, doch sind derartige Beziehungen noch nicht als
gesichert anzusehen, da entsprechende Versuche bisher nicht angestellt worden sind
(Henpricks & BortaWICK 1954, WritHrROW 1958).

Die besonders bei einigen Coelenteraten und einer Tunikatenart erforschte Wir-
kung des Tageslichtes auf die Fortpflanzung deutet darauf hin, daff das Licht als aus-
18sender Reiz wirkt. Bei dem Hydroiden Pennaria tiarella setzt die Vermehrung einige
Stunden nach Sonnenuntergang ein. Werden diese Tiere im Laboratorium 10-14 Std.
im Dunkeln gehalten und dann kurzen Lichtblitzen ausgesetzt, so beginnt nach einer
Latenzzeit die geschlechtliche Vermehrung (BAKER 1936, BALLARD 1942). Diese wieder-
holt sich, wenn die Dunkelperiode erneut einsetzt, jedoch nicht, wenn eine ununter-
brochene Lichteinwirkung erfolgt. BaLLARD (1942) vermutete eine Anhiufung von
lichtempfindlichen Stoffen im Dunkeln, welche durch Photolyse die Keimzellreifung
aktivieren.

Der Hydroidpolyp Hydractinia echinata pflanzt sich bei Sonnenaufgang fort
(BALLARD 1942). Bei dieser Art wird die Abgabe der Geschlechtszellen nicht sofort
durch eine Licht- und eine anschliefende Dunkelperiode, sondern erst nach einer
zweiten Lichteinwirkung ausgeldst. Minnliche und weibliche Tiere entlassen die Ga-
meten 50-55 Min. nach einer erneuten Lichteinwirkung. Gleiche Beobachtungen liegen
fiir die Ascidie Styela partita vor (Rose 1939).

Bei der Hydromeduse Spriocodon saltatrix und bei Hydractinia epiconcha wies
Yosuma (1952, 1954) nach, dafl die Reifung der Gonophoren im Licht erfolgt. Ga-
meten werden nur dann entlassen, wenn die reifen Gonophoren ins Dunkle iiberfithrt
werden. Die Ausltsung der Geschlechtszellenabgabe zu einem glinstigen Zeitpunkt diirfte
durch die Lichtempfindlichkeit gesteuert werden. Auf Grund der Unterschiede, die in
der Lichtempfindlichkeit oder im Reifezustand der Gonaden begriinder sind, wird die
Fortpflanzung iiber einen Zeitraum von mehreren Tagen bis Wochen ausgedehnt, wo-
bei einige Organismen den Lichtreiz schon am ersten Tag beantworten, andere am
zweiten etc. Es wurde versucht, die Natur des Farbstoffes zu ermitteln, der die Ga-
metenabgabe auslost; das untersuchte Spektrum deutete auf Porphyrine hin (Hen-
DRICKS & BOrRTHWICK 1954).

Temperatur

In den Wassermassen des Ozeans treten periodische Temperaturverinderungen
auf. Obgleich von Jahr zu Jahr Unterschiede zu verzeichnen sind, fihren sie nicht zu
derart markanten Verinderungen, wie sie in kleinen Wasserkirpern auftreten. Die
Abhingigkeit des Reproduktionsgeschehens vom jahreszeitlichen Temperaturwechsel
mag fiir marine Evertebraten im Hinblick auf deren Evolution einen positiven Selek-
tionswert haben. Daraus resultiert gleichzeitig eine griflere Verschiedenheir der Ver-
mehrungszeiten, als dies bei der Abhingigkeit von der Tageslinge der Fall ist (Gra-
HaM 1941).

Orron (1920) hilt die Temperatur fiir den wichtigsten Einzelfaktor, der die
Fortpflanzung mariner Evertebraten beeinfluffit. Er behauptete, dafl bei dem Fort-
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pllanzungsgeschehen eine definierte Temperatur fiir jede Art eine physiologische Kon-
stante darstelle und dafl ferner die Vermehrungsperiode einer Art in den wirmeren
Verbreitungszonen frither beginne, wie auch linger andauere, als in den kilteren
Zonen. Orron stellte fest, dafl bei der europiischen Auster Ostrea edulis die Entlee-
rung der Geschlechtszellen bei einer Temperatur von 15¢ bis 160 C beginnt, Die Ver-
mehrungsphase dauert so lange an, wie die Temperatur 15° C iiberschreitet. In Neapel
setzt diese mehrere Monate frither als in England ein. OrTons Vorstellungen werden
von RunnsTrOMs Befunden (1936) gestiitzt, dafl bei weitverbreiteten Arten, die sich
im Hochsommer in arktischen Gewissern fortpflanzen, die Reproduktionsphase in
stidlicheren Gegenden zwar frither, jedoch bei den gleichen Temperaturen wie im
Norden einsetzt. Umgekehrt beginnt die Fortpflanzungsperiode der Arten, die sich im
Mittelmeer im Frithjahr vermehren, in nérdlicheren Breiten im Spatsommer.

Erhebliche Meinungsunterschiede bestehen iiber die Frage, in welcher Weise
Temperaturverinderungen die Vermehrungsvorginge zu induzieren vermbgen. Manche
Forscher glauben, die Temperatur wirke wie ein Ausldser; nach Erreichen einer be-
stimmten Temperatur wiirden die Fortpflanzungsvorginge einsetzen. Andere postu-
lieren eine zeitlich bedingte Temperaturwirkung, die zur Gonadenreifung fithren soll.

KorrinGa (1957) hilt OrTons Anschauungen in einzelnen Fillen fiir stichhaltig,
jedoch in dieser Form zu stark verallgemeinert. Am Oosterschelde Dutch Centre wur-
den tiber einen Zeitraum von mehr als 20 Jahren Beobachtungen tiber die Austernzucht
angestellt. Diese ergaben, dafl sich die Austern bei einer Wassertemperatur von 15
oder 16° C nur dann fortpflanzen, wenn sie mehrere Wochen bei dieser Temperatur
gehalten wurden, da wihrenddessen die Gonaden reifen. Obgleich der Temperatur
eine gewisse Bedeutung bei der Regulierung des jihrlichen Fortpflanzungszyklus zu-
kommt, da dieser unabhingig von der Jahreszeit bei einer bestimmten Temperaturstufe
ausgeldst werden kann (Loosanorr & Davis 1952a), sind, wie KORRINGA entgegen-
hilt, auffer der Temperatur noch andere Faktoren bei dem Fortpflanzungsgeschehen
der Auster wirksam. Hat die Ausschiittung der Geschlechtszellen einmal begonnen,
dann kann sie durch Temperaturfluktuationen nicht mehr beeinflufit werden. Die Aus-
l6sung der Fortpflanzungstidtigkeit bei der Auster muf daher neben der Temperatur
durch einen weiteren oder mehrere andere Faktoren gesteuert werden (KORRINGA
1957).

KorrinGas Kritik der Vorstellungen von Orton geht dahin, daf vielleicht ver-
schiedene Rassen bzw. Genotypen einer Art in den Verbreitungsgebieten auftreten und
dafl das Fortpflanzungsgeschehen genetisch kontrolliert wird. Somit kénnen sich nird-
liche Rassen bei einer Temperatur und bei Umweltbedingungen entwickeln, die bei
sidlichen Rassen nicht zur Fortpflanzung fithren wiirden. Dariiber hinaus mdgen lokale
Faktoren die Selektion von Rassen begiinstigt haben, deren Fortpflanzung den beson-
deren Umweltbedingungen angepafit ist. Beispielsweise wurde eine Population von
Ostrea edulis in Norwegen gefunden, die sich erst bei einer Temperatur von 25° C und
dariiber fortpflanzt. Benachbarte Austernpopulationen auferhalb dieses lokal begrenz-
ten Vorkommens vermehren sich schon bei 15° C. Andererseits laicht eine Rasse der-
selben Art in der Bucht von Bigo (Spanien) bei einer Temperatur von 149 C, wohin-
gegen benachbarte Populationen, die als verschiedene Rassen angesprochen werden
miissen, sich erst bei einer hoheren Temperatur fortpflanzen (KorriNGa 1957).
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Der Beweis fiir das Auftreten verschiedener Rassen oder Genotypen, deren Fort-
pflanzung durch charakteristische Temperaturoptima gekennzeichnet ist, wurde durch
Untersuchungen iiber die amerikanische Auster Crassostrea virginica erbracht (Kor-
RINGA 1957). Loosanorr & Nowmejxo (1951, 1958) beobachteten, daff Exemplare
aus verschiedenen geographischen Zonen von der Atlantikkiiste, die alle zusammen bei
Long Island gehalten wurden, eine Zhnliche Gonadenentwicklung aufwiesen. Der
Laichvorgang der aus dem Norden stammenden Vertreter begann frither, was auf einen
bestimmenden Finflul der Temperatur auf das Gonadenwachstum schlieflen 13t Die
Entleerung der Gameten diirften bei dieser Art jedoch andere Faktoren bedingen. Der
Mechanismus, durch den die Austern sich an ihre besondere Umwelt anpassen, soll in
einer genetischen Steuerung des Fortpflanzungsgeschehens begriindet sein. Demgegen-
iiber behauptete Butrer (1956), dafl nach einer Periode der Akklimatisierung der
Laichvorgang der Austern aus dem Norden mit dem der Austern aus dem Stiden syn-
chronisiert war.

Fine andere Art des Temperatureinflusses, die Ausldsung der Fortpflanzungs-
vorginge bei niedriger Temperatur, wurde von Crise (1957) erdrtert. Er priifte die
Wirkung der Temperatur auf die Vermehrung der Kaltwasserarten Balanus balanoides
und Balanus balanus, die sich normalerweise zwischen November und Februar fort-
pflanzen. Bei Temperaturen zwischen 3% und 10°C wurden nach einigen Monaten
Kopulationen ausgefithrt. Tiere, die in Aquarien bei Temperaturen zwischen 15° und
189 C gehalten wurden, paarten sich nicht. Wurden sie jedoch einer Temperatur von
150 bis 189 C nach der Eientwicklung ausgesetzt, verliefen Kopulation, Befruchtung
und die weitere Eientwidklung normal; die hohe Temperatur entfaltete also keine
Hemmwirkung. Bei beiden Cirripedierarten mufl eine Periode niedriger Temperatur-
einwirkung einsetzen, um die Fortpflanzungstitigkeit anzuregen. Diese Befunde wur-
den auch durch andere Autoren belegt; einschligige Hinweise finden sich bei Youne
(1942, 1945).

DER VERLAUF DER GONADENENTWICKLUNG

Im Polargebiet dauert die Fortpflanzungsperiode nur eine kurze Zeit, wihrend
die Entwidlung der Gonaden und die Gametenbildung jedoch eine weitaus grofiere
Zeitspanne in Anspruch nehmen. MaceiNiTiE (1955) beobachtete, dafl Arten, die bei
Point Barrow (Alaska) vorkommen, im Sommer, ein Jahr vor der Gametenbildung,
Ol als Reservesubstanz speichern. W3hrend des folgenden Winters und des Frijhjahr-
beginnes wird die Keimzellbildung stark aktiviert, die bei giinstigen Auflenbedingun-
gen zu einer schnellen Gametenreifung fithrt. Die Vorbereitungen fir das Fortpflan-
zungsgeschehen bediirfen somit einer lingeren Zeitspanne als das Freiwerden der Ge-
schlechtszellen beansprucht. Langfristige und systematische Untersuchungen sind jedoch
fiir eine Reihe von Arten aus kilteren Gebieten noch nicht moglich gewesen.

Zweifelsohne wird gerade bei den Organismen, die sich wihrend einer sehr kur-
zen Zeitspanne fortpflanzen, die Vermehrungsphase langfristig vorbereiter. Bei den
Anneliden mit kurzer Reproduktionsperiode entwidkelt das hintere Kdrperende die
Geschlechtsorgane, die sich zu dem epitoken Korperteil differenzieren und sich von der
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vorderen vegetativen Halfte, der atoken Korperpartie, trennen. Der epitoke Teil
schwirmt aus und stirbt nach dem Freiwerden der Gameten (Crark & Hess 1942).
Vor der Entleerung der Geschlechtszellen wird somit ein vollig neues Geschlechts-
individuum, das epitoke Stadium, erzeugt. Auf Grund dieses bemerkenswerten Phi-
nomens des Schwirmens und der Art und Weise der Fortpflanzung wurde den Um-
weltfaktoren, welche die Bildung der epitoken Korperteile auslésen kdnnten, wenig
Aufmerksamkeit geschenkt.

Bei Pisaster ochracens erfolgt das Gonadenwachstum lange Zeit bevor die Game-
ten entlassen werden. Der ganze Vermehrungszyklus vom Beginn des Gonadenwachs-
tums bis zum Freiwerden der Geschlechtszellen dauert mehrere Monate (FarRMAN-
EARMAIAN et al. 1958). Ein niedriger Gonadenindex, welcher das Verhiltnis von
Gonadenvolumen zum Gesamtgewicht ausdriickt, deutet darauf hin, daf} ein Indi-
viduum gerade seine Geschlechtszellen entlassen hat oder sich in einer Ruhepause be-
findet, die sich iitber mehrere Monate erstreckt, Wihrend dieser Periode ist eine mikro-
skopische Unterscheidung minnlicher und weiblicher Tiere schwierig. Bevor der Gona-
denindex zunimmt, kann die Geschlechtszellenbildung wieder verfolgt und das Ge-
schlecht erkannt werden. Wenn sich die Gonaden vergroflern, beginnen sich die Pylorus-
blindsicke zurtickzubilden. Beide Organe stehen in einer umgekehrten Gréflenrelation.
Die Keimzellbildung kann der Gametenabgabe um mehrere Monate vorausgehen, wie
bei der Muschel Cyprina islandica (Loosanorr 1953), wihrend in anderen Fillen, so
bei der Muschel Tivela stultorum, diese beiden Abschnitte des Vermehrungsgeschehens
nur einen Monat auseinanderliegen (HerringTON 1930).

DIE ENTLEERUNG DER GESCHLECHTSZELLEN

Die Entleerung der Gameten nimmt innerhalb des gesamten Fortpflanzungszyklus
nur eine kurze Zeitspanne in Anspruch. Bei Tieren, die sich begatten, werden die Ge-
schlechtszellen erst dann ausgestoflen, wenn sie fibertragen werden konnen, Wirbellose
aus polaren, gemifligten und tropischen Breiten unterscheiden sich deutlich in bezug
auf ihre Fortpflanzungsperioden, wenngleich bei einigen Arten Abweichungen von dem
fiir diese Regionen typischen Fortpflanzungsgeschehen auftreten. Aus den diesbeziig-
lichen Publikationen geht hervor, daf sich marine Evertebraten nicht kontinuierlich
das ganze Jahr iiber, sondern nur wihrend einer begrenzien Periode vermehren.

Bei Arten aus klimatisch gemifligten Zonen — so beim Palolowurm (Crark &
Hess 1942) — erstrecke sich die Fortpflanzung nur iiber eine kurze Zeitspanne. Bei den
meisten marinen Wirbellosen aus diesen Breiten nimmt die Fortpflanzung jedoch ziem-
lich lange Zeit in Anspruch. Nur in Einzelfillen erstreckt sich die Reproduktionsphase
tiber den grofiten Teil des Jahres, so dafl der Eindruck einer kontinuierlich wihrenden
Vermehrungsperiode entsteht. Tiere, die eine kurze, lingere oder kontinuierlich ver-
laufende Fortpflanzungsperiode aufweisen, knnen im gleichen Lebensraum nebenein-
ander vorkommen (SoUTHWARD & SOUTHWARD 1958, FARMANFARMAIAN et al. 1958).
Bei Pacific Grove (Californien) erfolgt beispielsweise die Gametenentleerung von
Pisaster ochracens im Mai, von Strongylocentrotus im Januar (reife Eier und Spermien
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konnen jedoch bei einigen Tieren auch auflerhalb dieser Zeit gefunden werden) und
von Patiria miniata (nach eigenen Beobachtungen) nahezu das ganze Jahr iiber.

Die Untersuchungen von Fox (1924) iiber den Secigel Centrechinus (Diadema)
setosa aus dem Roten Meer ergaben, dafl die Tiere einer Population innerhalb einer
Woche nahezu synchron die Fizellen entlassen hatten. Eine Woche spiter konnte ein
niichster Schub an Eiern nachgewiesen werden. Bei dieser Art werden monatlich einmal
die Geschlechtszellen entleert; zur vollen Entwicklung der Spermien und Eier werden
offenbar vier Wochen bendtigt. Nach Loes (1915), der hiufig aufeinanderfolgende
Gametenentleerungen bei Seeigeln beobachtete, geht die erneute Bildung der Eier bei
Strongylocentrotus purpuratus schneller vor sich als bei Centrechinus setosa.

Die Fortpflanzung von Tieren mit planktotrophen Larven ist meist an einen
fiir die Larvalentwicklung giinstigen Zeitpunkt gebunden, als daf diese sporadisch
wihrend einer lingeren Periode stattfindet. Auch wenn letzteres der Fall ist, pflanzen
sich die Tiere einer Population grofitenteils innerhalb einer kurzen Zeitspanne fort
(BenNETT & GIESE). Zweifelsohne ist das Auftreten hiufiger Gametenentleerungen
sowie der Zeitpunkt des Einsetzens einer Massenvermehrung ein interessantes Problem
fiir evolutionstheoretische Erdrterungen.

Die Fortpflanzungsvorginge stellen ein ganz besonderes biologisches Phinomen
dar und wurden als solche fiir viele Arten in allen Finzelheiten beschrieben. Viele
Forscher haben sich mit den Faktoren und Wedchselbeziehungen befaflt, welche die
Synchronie der Vermehrungsvorginge gewihrleisten, so dafl iiber dieses Thema eine
umfangreiche Literatur vorliegt. Die Entleerung der Geschlechtszellen setzt voraus,
daR die Tiere einen bestimmten physiologischen Zustand erreicht haben und die frei-
gewordenen Keimzellen ausdifferenziert sind. In manchen Fillen jedoch und unter
anormalen Bedingungen kbnnen Stdrungen zur Ausschiittung noch nicht ausgereifter
Geschlechtszellen fiihren (Harerrr 1910).

Verschiedene Faktoren spielen bei der Vermehrung eine Rolle: Temperaturver-
inderungen, Druckverhilinisse, Lichteinfliisse (Licht-Dunkel-Bedingungen), die Was-
serbewegung, chemische Einfliisse und der Gezeitenwechsel. Eine auf diese Faktoren
zuriickzufithrende Erklirung fiir den Mechanismus des Fortpflanzungsgeschehens kann
noch nicht gegeben werden. Vielleicht ist die bisher, nicht geklirte Situation eine Folge
der Suche nach einem einzigen Faktor, der fiir die Ausldsung der Fortpflanzungsvor-
ginge verantwortlich sein soll. Es ist wahrscheinlicher, dafi mehrere Faktoren gleich-
zeitig oder nacheinander wirken; insbesondere scheinen einige physikalische Faktoren
sowie ein chemischer Faktor von Bedeutung zu sein.

Die Verinderung der Temperatur wurde lange Zeit als der wichtigste die Fort-
pflanzung bedingende Einzelfaktor betrachtet (Yonee 1930, Nerson 1928, Horkins
1936, KorriNnea 1957, Wuepow 1936, Gavrrsorr 1938, Loosanorr 1937, CorwiN
1948, Burpon-Jongs 1950, Yamamoro 1953). Die Napfschnecke Patella wulgata
pflanzt sich in den Gewissern von Plymouth zur Zeit des Temperaturmaximums und
-minimums fort (OrTON 1920). Die Miesmuschel Mytilus galloprovincialis laicht bei
sinkender Temperatur im Herbst oder bei steigender Temperatur im Frithjahr (BERNER
1935). Mytilus edulis von der nordamerikanischen Atlantikkiiste laicht mit Beginn
wirmerer Aufenbedingungen (FieLp 1922). Mytilus californianus pflanzt sich bei
Abkithlung des Wassers fort (FieLp 1922), doch konnte Younc (1942, 1945) bei dieser
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Art keine Korrelation zwischen Vermehrung und Temperatur oder Temperaturwechsel
finden. Nichtsdestoweniger sind fiir zahlreiche Arten Beziehungen zwischen Tempe-
raturverinderungen und der Foripflanzung nachgewiesen worden (Yamamoro 1950,
Mo et al. 1955, Wapa 1954). Bei mehreren Austernarten miissen niedrige Temperatu-
ren erreicht werden, damit die Geschlechtszellen entleert werden kdnnen (NELsON
1928, Horkmns 1936, OrTon 1920). Loosanorr & Davis (1952b) fanden hingegen,
daf bei Crassostrea virginica unter 100 C eine Gametenbildung nicht erfolgt, sondern
dafl diese erst bei 15° C oder hdheren Temperaturen beginnt.

Bei hoheren Temperaturen werden auch mehr Geschlechtszellen gebildet als bei
niedrigeren Temperaturen. Als amerikanische Austern aus verschiedenen Gegenden in
Milport Harbor ausgesetzt wurden, entwickelten sich zwar die Gonaden, doch ver-
mehrten sie sich bei gleichbleibender Temperatur nicht. Austern aus dem Norden laich-
ten zuerst (LoosaNorF & NoMEJko 1951), was vermuten 1af¢, dafl die Temperatur-
empfindlichkeit genotypische Ursachen haben mag. Bei dieser Art wird, wie GALTSOFF
(1938) zeigte, durch eine Temperaturverinderung von 209 auf 239, 259, 27,59, 300 ynd
32,50 C die Abgabe der Gameten induziert. Korringa (1952) vertritt in seiner zusam-
menfassenden Arbeit {iber die Physiologie der Auster die Ansicht, daf} die Temperatur
auf Wachstum und Entwicklung der Gonade nur einen sekundiren Einflufl ausiiben
wiirde.

Verschiedene Chitonarten laichen in isolierten Gezeitentimpeln (Heats 1905,
GRrAVE 1922). Bei Storung durch Wellenbewegung hort die Fortpflanzungstitigkeit auf.
Der atlantische Palolowurm entleert seine Geschlechtsprodukte nur in rubigem Wasser,
wihrend bei irgendwelchen Erschiitterungen dieser Vorgang sofort sistiert (CLARK &
Hess 1942). Andererseits wird durch Wellenbewegungen oder Erschiitterungen die
Gametenabgabe bei manchen Tieren angeregt. Mytilus californianus laicht in bewegtem
Wasser oder nach einer mechanischen Reizung durch Schaben und Zupfen an den
Byssusfaden (Younc 1942, 1945). Mechanische Reize scheinen auch fiir die Muschel
Cumingia von Bedeutung zu sein, da geschlechtsreife Individuen ihre Gameten ent-
leeren, wenn sie im Laboratorium in Seewasseraquarien eingesetzt werden (GRAVE
1927). Verfasser beobachtete, dafl gewisse Secigelarten thre Gameten ausstoflen, wenn
sie eingesammelt werden. Dies ist wahrscheinlich auf eine Schockwirkung zuriick-
zufithren. Das gleiche geschieht, wenn die Gonade angeschnitten oder mit einem Pinsel
gereizt wird. Die Napfschnecke Patella vulgata laicht beim Auftreten starker Kiisten-
winde und entsprechender Wellenbewegung (OrTon et al. 1956).

Die Bezichungen zwischen Fortpflanzung und Mondphasenwechsel wurden von
Korringa (1947) dargestellt. Anndhernd 24 Arten, darunter Coelenteraten, Anne-
liden, Mollusken sowie einige noch nicht hinreichend untersuchte Vertreter anderer
Stamme sind bekannt, von denen einige Arten einen lunaren, andere einen semilunaren
Fortpflanzungszyklus aufweisen.

Eine semilunar bedingte 15tigige Fortpflanzungsrhythmik kann das Ergebnis
eines Gezeitenunterschiedes von 1 m oder mehr sein, die von einer Verinderung des
Wasserdrucks begleitet ist. Diese Faktoren diirflen den Organismus beeinflussen und
als auslsender Reiz wirken (Korrinea 1947). Die Fortpflanzungsbiologie der Auster
wurde 20 Jahre lang verfolgt. Es zeigte sich, dafl wihrend der Vermehrungszeit von
Juni bis August tiglich abgelaicht wird, doch wurde die stidrkste Fortpflanzungstitig-
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keit stets wihrend der Springtiden im Juni, Juli und August beobachtet. Diese Maxima
hingen nicht von der Temperatur ab. Sieben andere Arten, sechs Anneliden (Poly-
chaeten) und eine Molluskenart weisen eine lunare Rhythmik auf (Korrinca 1947).
Die Frage, ob die Abgabe der Geschlechtszellen allein durch die Druckverinderungen
bedingt ist, wurde jedoch noch nicht iiberpriift.

Bei einer lunaren Rhythmik erfolgt einmal monatlich die Entleerung der Ge-
schlechtszellen. Da eine den Spring- und Nipptiden entsprechende zweimalige Druck-
verdnderung auftritt, ist es unwahrscheinlich, dafl hierbei eine Anpassung an nur eine
Tide vorliegt. Folglich ist anzunehmen, dafl eher Lichtunterschiede als Schwankungen
des Wasserdruckes die Vermehrungsvorginge auszulésen vermdgen.

In einer grundlegenden Untersuchung befafiten sich Crarx & Hess (1942) mit
der Fortpflanzungsbiologie des atlantischen Palolowurmes Eunice (Leodice) fucata.
Das Tier, das sich durch negative Phototaxis auszeichnet, bildet einen atoken (bezie-
hungsweise vegetativen) und einen epitoken (bezichungsweise reproduktiven) Korper-
abschnitt aus. Wihrend der Schwirmperiode wird der reife epitoke Teil positiv photo-
taktisch und 8st sich von dem atoken Teil, der sessil bleibt. Der epitoke Korperteil
schwimmt als eigenstindiges Individuum zwischen 3 und 4 Uhr zur Wasseroberfliche.
Durdh positiv phototaktisches Verhalten werden die epitoken Korperteile an der
Wasseroberfliche zusammengefithrt, deren Zahl sich bis zur Morgendimmerung stindig
vergroflert. Bei Beginn der Morgendimmerung werden die Fier und Spermien ent-
lassen, und die epitoken Teile sterben ab. Die Fortpflanzung scheint nicht auf einige
wenige Tage beschrinkt zu sein, sondern sie kann auch sporadisch wihrend des ganzen
Monats erfolgen. Die grofite Zahl an Tieren ist jedoch nach der Halbmondphase an der
Wasseroberfliche zu finden. Das Schwirmen kann innerhalb eines groflen Gebietes
gleichzeitig einsetzen. Die etwas zarteren minnlichen Tiere kommen eher als die weib-
lichen Tiere hervor und entlassen zuerst ihre Geschlechtszellen. Wie Laboratoriums-
untersuchungen zeigten, geht die Gametenentleerung im Licht schneller als im Dunkeln
vor sich. An diese Beobachtungen kniipft sich die Vermutung, das Licht wirke hierbei
als Reiz. Dariiber hinaus fithrt die Tatsache, dafl die Gameten mit Verzdgerung ent-
leert werden, wenn die Tiere im Dunkeln gehalten werden, zu der Annahme, andere
Reize konnten — wenngleich nicht so rasch wie der Faktor Licht — einwirken (CrLaRK
& Hess 1942). Werden einzelne Tiere in der Nacht vor dem Ausschwirmen dunkel
gehalten, so schwirmen sie dennoch und entleeren ihre Geschlechtsprodukte {Mayer
1908). Wahrscheinlich wird durch die aufeinanderfolgenden Lichtperioden die Reak-
tionsbereitschaft erzeugt, die Geschlechtszellen zu entlassen. Da manche der Tiere, die
in Seewasserbecken eingebracht wurden, ihre Gameten gleichzeitig mit den im freien
Ozean lebenden Tieren entleerten, scheinen Gezeiteneinfliisse von geringerer Bedeutung
zu sein, obgleich die Méglichkeit des Nachwirkens der Gezeitenperiodik — wie in den
von Brown und Mitarbeitern (1957, 1958) untersuchten Fillen — wihrend der relativ
kurzen Versuchsdauer bestand. Korrinca (1947) hilt weitere Experimente fiir er-
forderlich, um den méglichen Einflufl der Gezeiten und der verinderten Druckverhdlt-
nisse im Wasser auszuschlieflen, und zwar besonders bei jenen Tieren, bei denen die
Fortpflanzungsrhythmik nur mit einer Mondphase korreliert ist.

HauenscrHip (1954, 1955) versuchte in Untersuchungen an dem Polychaeten
Platynereis dumerilii zu zeigen, dafl das Mondlicht als auslosender Faktor die Ent-
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leerung der Geschlechtszellen induziert. Diese Art pflanzt sich jeden Monat einmal fort
und wurde tiber mehr als 10 Generationen im Laboratorium gehalten. Die Tiere
schwirmen in zyklischen Abstinden von Januar bis April und von September bis
Dezember, wobei ein Minimum der Schwirmaktivitit zwischen dem 10. und 20. Tag
nach Neumond auftritt. Wurde die Stidrke des Mondlichtes verringert, dann war auch
die Schwirmperiodik abgeschwicht. Wurden die Polychaeten einer kontinuierlichen
kiinstlichen Beleuchtung ausgesetzt, so verlief das Schwirmen nicht mehr rhythmisch.
Wenn aber den Tieren Lichtbedingungen geboten wurden, die der Intensitit des Voll-
mondlichtes entsprachen, und zwar zur Zeit des Neumondbeginnes, so wurde eine
Phasenverschiebung des Fortpflanzungszyklus erreicht. Die Nereiden wurden in Ab-
hingigkeit von den verinderten Lichtbedingungen fortpflanzungsaktiv. HauenscHiLD
kam zu der Schlufifolgerung, daf nicht die gesamte Lichtmenge, sondern die Exposi-
tionszeit in Stunden — als Summe von Tageslicht, Kunstlicht und Mondlicht — die
Gestaltverinderung und Geschlechtsreifung der Tiere beeinfluflt und fiir die Auslsung
der Fortpflanzungsvorginge, die dann etliche Tage spiter einsetzen, verantwortlich ist.

Ein besonderes Interesse wurde dem Problem entgegengebracht, die Fortpflan-
zungsvorginge durch chemische Agentien oder Hormone in Gang zu bringen und zu
synchronisieren. Myazaxi (1938) behauptete, dafl eine in Griinalgen auftretende Sub-
stanz die Spermatozoenausschiittung bei den minnlichen Individuen der Auster hervor-
rufe. GarTsorr (1938, 1940) fand im Hoden der Austern eine Substanz, welche das
Entleeren der Eier verursacht. Es bandelt sich hierbei um einen alkohol- und benzol-
18slichen, jedoch in Wasser unldslichen Stoff. Die Gametenentleerung der Weibchen
veranlaflt wiederum weitere Minnchen, Sperma auszustofen. Minnliche Austern
scheinen sowohl auf verschiedene Hormone und andere chemische Stoffe, wie auch auf
die Fier einer Vielzahl von Mollusken- und Asteroidenarten zu reagieren. Ist eine
entsprechende geschlechtliche Stimulierung vorhanden, so wird der Fortpflanzungs-
vorgang schon bei niederen Temperaturen angeregt. Daraus liefle sich die Schlufifolge-
rung ziehen, dafl eine chemische Reizwirkung offensichtlich eine wesentlichere Rolle
als eine bestimmte Temperatur spielt, durch welche nur die Vorbedingung fiir den
Ablauf des Reproduktionsgeschehens gegeben wird (Garrsorr 1938, 1940). Eine wei-
tere chemische Verbindung, das Diantlin, soll bei den Weibchen den Transport der
Eier durch die Kiemenlamellen beschleunigen, wobei die Poren der Kiemen vergriflert
und die Cilienaktivitit erhdht wird. Dieser wasserldsliche Stoff besteht aus Nuklein-
siuren und Eiweif} oder ist an diese gebunden. Die beiden Komponenten, die in kon-
jugierter Anordnung vorliegen, sind fiir sich allein nicht wirksam. Ein Stoff mit
dhalicher Wirkung wurde aus Phytoplankton gewonnen.

Andere Beispiele fiir eine chemisch bedingte Koordinierung und Synchronisierung
der Gametenentleerung wurden bereits erwihnt. Balanus balanoides pflanzt sich wih-
rend der Diatomeenbliite fort, wie es auch bei anderen arktischen Arten geschieht, wo
einer Massenentwicklung von Diatomeen im Hinblick auf die kurze Zeit, wihrend der
giinstige Entwicklungsbedingungen herrschen, eine besondere Bedeutung zukommt
(BarnEs 1957). Die Zugabe eines aus der Diatomee Skeletonema costatum gewonne-
nen Extraktes 16st bei Cirripediern das Hilllmaterial, das die Eier zusammenh#lt.

Noch wirksamer jedoch sind Extrakte aus dem Prosoma der Rankenfiifler (BarnEs
1957).
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Ein anderes Beispiel ist die Auslosung des Laichaktes bei weiblichen Muscheln
durch einen von den Minnchen abgegebenen Stoff. Bei Mytilus californianus ist die
Stimulierung durch einen Gewebeextrakt wirksamer als ein mechanischer Reiz. Welcher
Stoff bei der Gametenabgabe eine Rolle spielt, sei dahingestellt, doch steht fest, dafl
dieser aus der Keimdriise nicht herausgeldst wird, sofern man die Gonade nicht an-
schneidet. Unbeschidigte Tiere konnen die Gametenabgabe nicht auslésen, auch wenn
Wasser iiber die Gonade hinwegstrdmt (Youne 1942, 1945). Ein weiteres Beispiel
belegt, dafl der aus der Gonade stammende Stoff bei der hermaphroditen Muschel
Tridacna das Ausstofen der Spermien aus dem Hoden, nicht aber die Eiablage her-
vorruft (Wapa 1954). Wenn die weiblichen Tiere isoliert werden, unterbleibt bei vielen
Chitonen fiir die Dauer von acht Wochen nach der letzten Fortpflanzungsperiode
jegliche erneute Eiablage (Heatn 1905). Doch setzt diese dann ein, noch bevor sich
feststellen 148¢, dafl Spermien in die Nihe der weiblichen Tiere gelange sind (Hrats
1905).

Bei dem atlantischen Palolowurm liegt eine gegenseitige Beeinflussung der Ménn-
chen und Weibchen vor, durch welche die Koordinierung des Fortpflanzungsvorganges
eingeleitet wird (CLarx & Hess 1942). Moglicherweise regt ein Weibdchen, das durch
die Spermaabgabe eines Minnchens den Reiz zur Eiablage empfingt, weitere Mannchen
zur Spermienausschiittung an, wodurch wiederum in einer Kettenreaktion andere
Weibchen zur Eiablage veranlafit werden. Dasselbe gilt fiir Nereis limbata (LiLLIE &
JusT 1913) und Arenicola claparedii (Oxupa 1938). Eigenartigerweise legen die weib-
lichen Tiere bei einer nahe verwandten Art, A. cristata, die Fier in den Schlick ab,
bevor die Minnchen das Sperma ausstofien (SPECTOR 1956). Bei Platynereis dumerilii
scheint das Minnchen durch das Weibchen zur Gametenabgabe veranlafit zu werden,
da isolierte weibliche Tiere spontan Eier entleeren, wihrend die Minnchen nur in
Gegenwart der Weibchen Sperma ausstofen (HausnscHiLp 1955).

Bei Seeigeln 148t sich vielleicht die Gametenabgabe auf chemischem oder hormo-
nalem Wege synchronisieren. Fox (1924) beobachtete, dafl die Weibchen von Echinus
esculentus auf einen wilirigen Spermaextrakt und die Miannchen auf einen wifirigen
Eiextrakt reagieren. Zuerst reagieren die Minnchen, bei deren Anwesenheit die Weib-
chen bald Eier zu entleeren beginnen. Diese Feststellungen wurden fiir verschiedene
Seeigel, die an der Westkiiste der USA vorkommen, getroffen (MacemuTie & Mac~
GINITIE 1949). Es lieflen sich noch weitere Beispiele anfithren, doch geht aus diesen
bereits deutlich hervor, wie allgemein verbreitet derartige Wechselwirkungen sind.

UKOLOGIE DER LARVEN

Bei Tieren mit polarer Verbreitung ist eine Brutpflege der Nachkommenschaft
hdufig anzutreffen. Die Larven zeichnen sich relativ selten durch eine pelagische Le-
bensweise aus. Planktotrophe Larven miissen ihre Entwicklung in fiinf oder sechs
Wochen unter giinstigen Bedingungen und bei einer Temperatur von 2° bis 4° C ab-
schlieflen. Die wenigen hier in Betracht kommenden Arten erzeugen indessen grofle
Nachkommenschaften mit betrichtlichen Individuenzahlen. Durch Ausbildung grofierer
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Eier, durch Brutpflege und Viviparie haben sich antarktische Arten gegeniiber arkti-
schen Vertretern noch weiter entwickelt (THoORrsoN 1950).

Arten aus gemifigten Breiten, die dotterreiche Eier produzieren oder deren Eler
eine innere Entwicklung durchlaufen, haben wahrscheinlich lingere Fortpflanzungs-
zeiten. Offensichtlich sind dadurch die Larven nicht iiber lingere Zeitrdume auf das
manchmal nur in unzureichenden Mengen verfiighare Plankton angewiesen. So werden
bei den Weibchen verschiedener Crustaceenarten die Eier an die Extremititen ange-
heftet oder in Brutriumen getragen. Crustaceeneier sind dotterreich, sie treten in relativ
geringer Zahl auf, und die Jungen werden erst dann frei, wenn sie sich zu Larven von
bestimmter Grofle entwickelt haben. Erwartungsgemifl produzieren viele Krebse aus
gemifligten Klimazonen mehrere Bruten im Verlauf einer lingeren Fortpflanzungs-
periode. Ophiuriden erzeugen eine geringe Zahl an Elern, die sie solange in einem
Brutraum tragen, bis die Jungen. frei werden. Bei vielen anderen Tiergruppen aus
Regionen, wo die Uberlebensrate pelagisch auftretender Larven stark verringert ist,
werden weniger Eier ausgebildet, die eine innere Entwicklung durchlaufen.

Andererseits erzeugen Arten aus tropischen Bereichen auflerordentlich viele Lar-
ven, die sich von Plankton erndhren. 80-86 % der Arten aus diesen Regionen haben
planktotrophe Larven; dem stehen 55-65%/s Arten der gemifligren Breiten und nur
59/¢ arktische Arten gegeniiber (Taorson 1950). Dieser Tatbestand demonstriert, dafl
das Vorherrschen pelagischer und planktonfressender Larven bei der Entwicklung der
Lebewesen im Meer von grofer Bedeutung fiir die Verbreitung und Ansiedlung einer
Art 1st.

Es bereitet jedoch Schwierigkeiten, iiber die Ukologie der Larven von wirbellosen
Tiefseebewohnern Schliisse zu ziehen, da wenig Uber ihren Lebenszyklus bekannt ist
(THorsoN 1950). Der Seeigel Allocentrotus fragilis, der in verschiedenen Tiefen-
bereichen vorkommt (40-1300 Faden), hat ebenso typische planktonfressende Larven
(Paur 1942) wie andere Tiere aus solchen Tiefen (ReEs 1954a, b). Organismen aus
diesen groflen Meerestiefen bringen wahrscheinlich keine derartigen Larven hervor.
Dies ist auf Grund der wenigen bekannten Fakten, der Ausbildung grofler Eier und
des Auftretens von Brutpflege, zu vermuten (THorson 1950).

SCHLUSSBETRACHTUNG UND ZUSAMMENFASSUNG

Zahlreiche verschiedenartige physikalische und chemische Faktoren beeinflussen,
wie ausgefithrt wurde, die Gonadenentwicklung und die Entleerung der Geschlechts-
zellen. Sie sind fiir eine Erdrterung des Mechanismus, der die Koordinierung des Ver-
mehrungsgeschehens bedingt, von wesentlicher Bedeutung. Wahrscheinlich wirkt einer
der erwidhnten physikalischen und (oder) chemischen Faktoren als physiologischer
Ausléser auf nervise Mechanismen, durch die entsprechende Reaktionen hervorgerufen
werden. Daher diirfle der Vorgang der Gametenentleerung von inneren und dufleren
Bedingungen abhingen, wobei ein Faktor die Empfindlichkeit eines anderen modifi-
zieren kann.

Dartiber hinaus wirken wahrscheinlich die Individuen einer Population mit der
niedrigsten Reizschwelle als biologische Ausléser, indem sie die iibrigen Artgenossen
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durch hormonale Stimulierung in einen physiologisch angeregten Zustand versetzen.
Somit wird eine gleichsinnig verlaufende Gametenausschiittung innerhalb einer groflen
Population gewihrleistet.

Uber die neurchumoralen Beziehungen bei den Vermehrungsvorgingen mariner
wirbelloser Tiere liegen nur wenige Untersuchungen vor. Die Studien von Luser
(1956, 1957) an Mytilus edulis und Chlamys varia zeigten, dafl die durch duflere Reize
ausgeldste Gametenabgabe mit dem Zeitpunkt des Verschwindens neurosekretorischer
Produkte aus dem Cerebralganglion zusammenfillt. Die Neurosekretion setzt vor Be-
ginn der Gametenbildung ein und erreicht beim Reifen der Geschlechtszellen ein
Maximum. Zum Zeitpunkt des Freiwerdens der Gameten entlassen die neurosekreto-
rischen Zellen ihre Sekretprodukte. Luser entfernte das Cerebralganglion und beob-
achtete daraufhin eine beschleunigte Gametenentleerung. Er zog die Schlufifolgerung,
daf} die Neurosekretion eine Hemmwirkung auf den Laichvorgang ausiibt; erst nach
Abtransport der Neurosekrete reagieren die Muscheln auf die den Laichvorgang aus-
16senden Umweltfaktoren.

Erwihnung sollen auch die in Beziehung zu dem Vermehrungsvorgang stehenden
Verhaltensweisen finden, die Wanderungen der Seeigel zur Kiiste und ihre Aggregatio-
nen (Scorr 1931, Lewis 1958), die Ansammlungen von Ophiuroiden, Echinoiden,
Krabben, Nudibranchiern und anderen Mollusken (Mackay 1945) und das Schwirmen
einiger Polychaeten (Crarx & Hess 1942). Kompliziertere Verhaltensweisen treten
bei den Ansammlungen und bei der Paarung von Tieren auf, wo bei der Paarung eine
Sameniibertragung erfolgt. In solchen Fillen diirften von der Gonade Stoffe abgegeben
werden, die das Verhalten der Tiere als Folge der Einwirkung von Umweltreizen
dndern und die Bereitschaft zur Wanderung, zur Aggregation und Paarung bedingen.
Derartige Verhaltensweisen wurden bislang noch nicht analysiert.

Das Wachstum und die Reifung der Gonaden sowie die Entleerung der Gameten
stehen in Wechselwirkung zu Umweltfaktoren, doch fehlen experimentelle Beweise
fir die Schiuffolgerungen, welche aus diesen Korrelationen gezogen wurden. Aus den
vorliegenden Ausfithrungen wird deutlich, dafl noch viele offene Fragen beantwortet
werden miissen. Es ist dariiber hinaus von Wichtigkeit, zukiinflige Untersuchungen
iiber die Fortpflanzungsbiologie unter strenger Kontrolle der Umweltfaktoren durch-
zufiihren, um die physiologische Bedeutung einzelner und kombinierter abiotischer
Faktoren besser beurteilen zu kdnnen. Unter diesem Aspekt lassen kritisch durch-
gefithrte Experimente wertvolle Erkenntnisse erwarten, die zu umfassenderen Schlufi-
folgerungen und zu einem grundsitzlicheren Verstindnis der Okologie der Organis-
men fithren werden.

1ch mdchte Professor Giese aufrichtigen Dank fiir die Anregungen und Forderungen
meiner eigenen Arbeiten aussprechen. Grese hat bedeutsame Beitrige zur Biologie der Fort-
pflanzung geliefert und einen umfassenden Uberblick iiber die Vermehrungszyklen mariner
Evertebraten gegeben (Giese 1959).
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Diskussion im Anschluf an den Vortrag BOOLOOTIAN

Kinng: Are there any indications as to what extent the differences observed in the various
populations — especially those in Sirongylocentrotus purpuratus — are genetically fixed? Have
you done any transplantation experiments?

Boorootian: Yes, in the southern area of Punta Banda, Baja California, urchin populations
live in two different sites where the water temperatures (due to local hydrographic conditions)
differ as much as 15°C. Two populations have been transplanted, 5000 sea urchins from the
warm water mass to the colder site, and 5000 from the cold water mass to the warmer site. It
is difficult to follow individuals without having some appropriate means of identification.
Therefore a technique was devised, whereby individuals of the transplanted populations could
be recognized. Small pieces of polyethylene tubing were forced over the spines, where they
remained for several months. We are now sampling the urchin populations, but it is yet too
early for me to say whether the reproductive cycle of the transplanted populations is regulated,
or conforms to existing environmental conditions.

Crisp: The time of spawning should be related to the appearance of planktonic food soon
after spawning, if an annually breeding animal is to be successful. Yet the time of spawning
was found to be constant over a wide latitudinal range. How does spawning in February
correlate with plankton blooms throughout the animal’s range?

BooLooTtian: We do have a considerable body of information relevant to plankton produc-
tivity throughout the entire Pacific Coast. Data thus far indicate that planktonic blooms are
not synchronous throughout the entire geographical range of S. purpuratus. There are differ-
ences in the appearances of these blooms when contrasting northern and southern water
masses. Before more can be said about this, it will be necessary to determine the organisms
comprising the plankton, in order to determine which species represent the food item of the
larval form. To date, we have no information regarding the food of the plutei larvae of
S. purpuratus.

Weps: Does Strongylocentrotus occur in the Gulf of California? It would be interesting to
compare the development of this animal in the Gulf with the Pacific Coast population at the
same latitude. Could not sea urchins be transplanted from the Pacific Coast to the Gulf?
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BoorooTian: This urchin does not occur naturally in the Gulf. The Gulf does not appear to
be a suitable area for transplantations.

Prosser: Did changes in temperature, light or other physical factors occur in the laboratory
which might have caused the rhythm in spawning?

Boorootian: The population of sea urchins maintained under laboratory conditions were held
under rigid environmental control. Light, temperature, salinity and pH were all controlled.
None of these factors oscillated significantly. It is believed that spawning is a genetically
determined phenomenon in this particular organism. In view of the data presented, for ten
consecutive years sea urchins from the Pacific Grove, California area spawned between
February and March. Histological analyses of the population over the ten year period demon-
strated that gametogenesis commenced the last week in September, spawning commenced in
mid-February. From the onset of gametogenesis to the time of spawning, timing seemed fixed.
Populations of sea urchins have been maintained for three consecutive years, having held the
temperature at 15¢ = 18C, and illumination was held constant, approximating normal environ-

mental conditions. The laboratory populations spawned synchronously with populations in
the field.

Prosser: Does this imply that photoperiod is the trigger for reproduction?

Boorootian: The data presented here certainly suggest that a photoperiodic response represents
the trigger for reproductive processes in the purple sea urchin. The experiment providing
evidence for this is shown by a populations of males maintained under 14 hours of light,
10 hours of dark, for a period of 15 weeks. These males developed only the spermatogonia; no
spermatozoa, spermatids, or spermatocytes were found in histological sections made from
gonad biopsies. The same population was then placed in a tank approximating short day
length, 6 hours of light, 18 hours of dark. Within a period of 3 weeks, the spermatogonia
matured rapidly into active spermatozoa (as well as spermatids and spermatocytes). It is
believed therefore that the onset of reproduction is triggered by light and that the incitement
of gametogenesis is light-dependent, but temperature-independent.



