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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. 

E I N L E I T U N G  

In diesem zusammenfassenden Referat wird das ZM verfolgt, einen Uberbli& 
tiber die Rolle der exogenen Faktoren zu geben, die bet marinen Tieren Bildung und 
Abgabe der Geschle&tszellen beeinflussen. Es werden insbesondere zwei Stadien des 
Fortpflanzungszyklus betrachtet: I. der Beginn der Gametenbildung und 2. die Ent- 
leerung der Geschle&tszellen. Der Reproduktionszyklus kann in artspezifiscaher Weise 
in w/S&entli&en oder j~ihrli&en Perioden ablaufen. Nach Aktivierung der Keimzell- 
bildung erfolgt das Wa&stum der Gonade, dem sich die Entleerung der Ges&ie&ts- 
zellen anschliefk. ' 

ALLGEMEINE B E T R A C H T U N G E N  EIBER D E N  F O R T P F L A N Z U N G S Z Y K L U S  

Der typische Verlauf 

Ein in typischer Weise verlaufender Fortpflanzungszyklus ist durch die Stadien 
der Aktivierung der Gametenbildung, des Gonadenwachstums bis zur Entleerung der 

i Mit Unterstiitzung des O]fice of Naval Research, Nonr-233 (85). 
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Geschlechtszellen und der Rii&bildung der Gonade in einer sexuell inaktiven Phase 
&arakterisiert. Diese erstre&t si& his zu dem Zeitpunkt, an dem die Gonadenentwi&- 
lung erneut beginnt. Der ganze Zyklus kann in zwei charakteristische Phasen ein- 
geteilt werden: 1. Die Vermehrungsphase vom Beginn der Gonadenaktivit~it bis zum 
Freiwerden der Gameten und 2. die vegetative oder inaktive Phase der Gonade, 
wel&e der Gametenabgabe folgt. 

Bei allen Arten ist dieser Zyklus dur& mehrere Perioden der Keimzellreifung 
gekennzeichnet, denen si& jeweits die Entleerung der Geschlechtszellen und eine kurze 
inaktive Phase ans&lietgen. Innerhalb eines j~ihrlichen Zyklus k6nnen mehrere Na&- 
kommenschatten produziert werden. W~ihrend einer l~inger dauernden Fortpflanzungs- 
periode erzeugen die Individuen einer Art im Verlauf eines Jahres mehrere aufein- 
ander£olgende Bruten. Die Vermehrung kann sich auch in nicht synchroner Folge ab- 
spieten, indem beispielsweise einige Tiere sich in friihen Reifestadien befinden, andere 
vor der Gametenabgabe stehen oder gerade lai&en und andere schlieglich in einem 
inaktiven Stadium verharren. Wenn die Individuen einer Population griSgtenteils 
nacheinander ihre Geschlechtszellen entleeren, werden mehrere Bruten erzeugt. Ent- 
tassen nur einige Tiere ihre Gameten zu einem bestimmten Zeitpunkt, wie es bei 
Paracentrotus Iividus w~ihrend bestimmter Zeiten der Fall ist (BENNETT & GI~SE 
1955), dann k/Snnen yon einem Individuum no& weitere Nachkommens&atten erzeugt 
werden, wobei die Fortpflanzungsvorg~inge der Tiere ni&t miteinander synchronisiert 
zu sein brau&en. 

Abweichungen und Sonderfiille 

Arten mit polarer Verbreitung vermehren sich w~ihrend einer bestimmten Periode 
im Friihjahr und Sommer, wenn die Aut~enfaktoren fiir die Entwicklung und Fest- 
setzung der Larven ganstig sin& Poputationen, bei denen eine zweimalige Zunahme 
des Gonadenvolumens zu beobachten ist, erzeugen vermutlich auch zwei Bruten, doch 
besteht andererseits die Wahrscheinlichkeit, dat~ es sich um ~ihnliche F~ille handelt wie 
bei dem Pfeilwurm Sagitta elegans arctica (DUNBAR 1940, 1941). Die jungen Sagitten 
wachsen langsam heran; sie erlangen ihre sexuelte Reife erst w~hrend des zweiten 
Sommers. Daher ist die Population durch zwei GriSf~enstadien gekennzeichnet, die einer 
im Sommer geschlechtsreif werdenden und einer noch heranwachsenden Generation 
entsprechen. Arktische wirbellose Tiere aus der Gegend yon Point Barrow produzieren 
offensichtlich nur eine Nachkommenscha~ pro Jahr (MAcGi~r~ri~ 1955). Pelagisch 
lebende Organismen aus der Arktis, wie Medusen, Ctenophoren und Sagitten, er- 
zeugen j~ihrlich mehrere Nachkommensdaa~en, da yon diesen h~ufig verschiedene 
Entwicklungsstadien yon den Larven bis zu den adulten Tieren zu gleicher Zeit und am 
gteichen Ort gefunden werden (MACGtNITIE 1955). 

Arten aus w~irmeren Gew~issern, deren Larven sich ptanktonisch ern~ihren, haben 
wahrs&einli& nur kurze Vermehrungsperioden, da die Larven auf bestimmte Plankton- 
arten angewiesen sind. In den Phitippinen angestetlte Beoba&tungen (TALAVeRA & 
FAUSTINO 1933) deuten darauf hin, dag in warmen Meeresgebieten die Tendenz zu 
einem kontinuierli&en Vermehrungszyklus vorliegt, der durch Perioden erh6hter Akti- 
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vit~it gekennzeichnet ist. W~ihrend manche Arten aus dem Groi~en Barriere-Riff vor 
Austratien sich in kontinuierli&er Folge w~ihrend des ganzen Jahres fortpflanzen, 
vermehren sich vMe andere Arten in periodischen Abst~inden, und, wie ein Vergleich 
aller untersuchten Organismen zeigt, vollzieht rich bei der Mehrzahl der Arten die 
Ausschiittung der Gameten in erster Linie w~ihrend der w~rmeren Monate (MARSHALL 
& STF.I'HENSON I933, STErHENSON I934, YONGE 1930). 

Diese Beobachtungen weisen darauf hin, dai~ der Reproduktionszyktus bei mari- 
nen Organismen aus polaren, gem~if~igten und tropischen Zonen in deutli& unter- 
scheidbarer Weise abl~iu~, obglei& manche Arten wiederum yon der ihrem Vorkommen 
entsprechenden Form abweichen. Ein interessanter Aspekt ergibt sich bei einem Ver- 
gleich der Fortpflanzungszeiten einer in der gem~if~igten Klimazone anzutreffenden 
Art, die in verschiedenen Breiten auftritt. Hier ist zu beobachten, dat~ sida die Fort- 
pflanzungsperioden verl~ingern, je welter stidli& die Art vordringt. BeispMsweise 
dauert die Fortpflanzungszeit des Seeigels Arbacla punctuIata (bei Woods Hole, 
Massa&usetts) yon Mitte Juni his Mitte August (HARVEY 1956). Im Mai sind die 
Gonaden so klein, daf~ es Schwierigkeiten bereitet, den Hoden vom Ovar zu unter- 
s&eiden; Ende August oder Anfang September befinden si& die Tiere wieder in einem 
geschle&tli& inaktiven Stadium. Bei den welter stidtich auftretenden Arbacien (bei 
Beaufort, North Carolina) setzt ni&t nur die Vermehrungst~itigkeit frtiher ein, son- 
dern sie erstre&t si& au& tiber eine l~ingere Zeitspanne. In dieser geographischen 
Breitenzone reifen die Eier bereits im Januar, und besamungsfiihige Eier treten spS.te- 
stens im Mai auf. No& welter stidlich (bei Alligator Harbor, Florida) k/Snnen Eier yon 
Arbacia in der Zeit yon September his Juni gefunden werden, die s&on withrend der 
Zeit yon Februar his April einen voll ausgereiften Zustand errei&en (Hal~veY 1956). 

Der Seeigel Paracentrotus Iividus bietet ein no& eindru&svolleres BeispM ftir die 
Ver~inderungen der Fortpflanzungszeit in Abhiingigkeit yon der geographischen Breite. 
Bei Roscoff (Bretagne) dauert die Fortpflanzungszeit yon Juni bis August. Bei Neapel 
pflanzt si& P. lividus w~ihrend des ganzen Jahres fort, obgleich die Wassertemperatur 
yon 26 ° C im Sommer his t 3 ° C im Winter schwankt (Rm, rNSTRbM 1936). Eingehendere 
Untersuchungen tiber den Vermehrungszyklus yon Paracentrotus w~ihrend der ver- 
s&iedenen Jahreszeiten w~iren allerdings vonn~Sten, um das Vorliegen einer Periode 
hSchster Vermehrungst~tigkeit nachweisen zu k6nnen. 

Es existieren zahlrei&e Angaben tiber die Ver~inderungen der Vermehrungszeit in 
Abh~ingigkeit yon der geographischen Breite. Als Hinweis darauf, dat~ dieses Phiino- 
men ni&t nut auf E&inodermen beschr~inkt ist, seien einige weitere Beispiele zitiert. 
Die amerikanis&e Auster Crassostrea virginica laicht bereits im April im Golf yon 
Mexiko (MooR~ 1905, MENZ~L 1951), hingegen erst im Juli und August in Nova 
Scotia (NELSON 1928). Ein ~ihnli&es Verhalten wurde bei der europ~iis&en Auster 
Ostrea ed~dis (KoRRINGA 1957), der Pilgermus&el Pecten maxirnus in britis&en Ge- 
w~issern (BAIRD & G1BSON 1956), der Scheidenmus&el Siliqua patula im nordwest- 
lichen Pazifik und im Berei& um Alaska (WEYMOUTI~ et al. 1925), dem Copepoden 
Calanus finmarchicus in britischen und gr/Snl'~indischen Gew~issern (MARSHALL & ORR 
1957) und dem Chaetognathen Sagitta elegans in vers&iedenen Breiten beobachtet 
(Du~BAR 1941). Bei Calanus treten zwei oder drei Bruten in w~irmeren Gew~issern auf, 
wohingegen in kalten Meeresgebieten nut eine Brut erzeugt wird (MARSHALL & Ot~R 
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1957). Bei Sagitta schliefltich werden vier oder fiinf Nachkommenschat~en in w~irmeren 
Gew~issern hervorgebracht, in arktischen Gew~issern jedoch nut eine einzige (DuNBAr. 
1941). 

DER EINFLUSS EXOGENER FAKTOREN 
AUF DAS FORTPFLANZUNGSGESCHEHEN 

Allgemeines 

Da in diesem zusammenfassenden Referat lediglich die Bedeutung exogener Fak- 
torch diskutiert wird, wetche den Beginn der Gonadenentwicklung sowie die Abgabe 
der Gameten beeinflussen, sei betont, daf~ endogene Faktoren ebenfalls eine Rolle bei 
den Vermehrungsvorg~ingen spMen. Die Frage einer m/Sglichen Regulation des Fort- 
pflanzungsgeschehens durch den nattMichen Ablauf der Wachstums- und Entwick- 
tungsvorg~inge, durch eine ,,biologische Uhr", ist bisher wenig bearbeitet worden, und 
experimentelle Ergebnisse stehen noch aus. Die Tatsache jedoch, dal~ die Dauer der 
Fortpflanzungsperiode einer Art in siidlichen Breiten zunehmend verl~ingert wird, l~igt 
eine zeittiche Regulierung des Fortpflanzungszyklus dutch Umweltbedingungen ver- 
tauten. Dartiber hinaus wird durch das Auftreten mehrerer Bruten in w~irmeren Be- 
reichen bei Arten, die sich im Norden nur einmal j~ihrlich vermehren (MARSHALL & 
OI~R I957), die Bedeutung der Aut~enfaktoren fiir den Fortpflanzungszyklus unter- 
strichen. 

Unter dieser Voraussetzung kann man im Laboratorium die Rolle der exogenen 
Faktoren dutch Ver~inderung der Umwelt prii£en und feststellen, ob eine Art, die 
normalerweise nur eine einzige Brut hervorbringt, mehr als eine Nachkommenschaff 
erzeugt. Dies war, wie LOOSANOFF & 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 yon Juni bis Mitte September fort. Normalerweise verharren die 
Austern vom Ende der Fortpflanzungsperiode bis zum Beginn des n~ichsten Friihjahres 
in einem inaktiven Zustand. Als jedoch die Temperatur yon 40 im Hafen auf 20 o C im 
Laboratorium erh~Sht wurde, setzte bereits im Januar und Februar die Fortpflanzung 
der Austern ein. Die Tiere entliegen normal ausgebildete Spermien und Eier, die be- 
saint wurden und sich zu Larven entwickelten. Die Austern wurden dann erneut einer 
Temperatur yon 4 o C ausgesetzt, indem sie in den Lebensraum, den sie vorher im Ha- 
fen besiedelt hatten, zuriickgebra&t wurden. Es zeigte sich, dab die Tiere wieder in 
einem inaktiven Stadium verblieben. Zwischen Mai und Mitte Juni wurden bei einer 
Temperatur yon 16 ° C nochmals Geschlechtszellen gebildet; bei dieser Temperatur 
beginnt das Gonadenwachstum. Ahnliche, jedoch weniger eindeutige Ergebnisse wur- 
den yon Venus mercenaria bekannt (LoosANOFF & DAVIS 1952a). 

Die Bedeutung der exogenen Faktoren fiir die Regulierung des Fortpflanzungs- 
geschehens wird durch den Obergang einer streng jahreszeittich bedingten Vermeh- 
rungsperiode in den polaren Gebieten, wo die Entwicklungsbedingungen nut ffir kurze 
Zeit giinstig sind, zu einer nahezu kontinuierlich verlaufenden Vermehrungsperiode in 
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den tropischen Bereichen verdeutlicht, in denen die Umweltsbedingungen gieichm~t~iger 
sind. Das Auftreten zyklischer Reproduktionsphasen in grot~en Meerestiefen, wo die 
Lebensbedingungen (vielleicht mit Ausnahme des Nahrungsangebotes) als relativ kon- 
stant anzusehen sind, i~it~t andererseits erkennen, dai~ endogene Faktoren ebenfalIs 
eine wesentliche Rolle spielen. Unter den Auf~enbedingungen, welche die Gonaden- 
entwicklung und die Keimzellenabgabe beeinflussen, sind besonders die Faktoren Nab- 
rung, Temperatur, Licht und Salinit~t zu nennen. Die bisherigen Untersuchungen 
befaf~ten sich meistens mit dem Faktor Temperatur, doch sind auch den anderen Fak- 
toren einige Arbeiten gewidmet worden. 

Nahrung 

Es bereitet gewisse Schwierigkeiten, die Bedeutung der Nahrung fiir das Fort- 
pflanzungsgeschehen zu umreif~en. Bei Balanus balanoides wurde beobachtet, dat~ die 
Larven im Friihjahr w~ihrend des Massenauftretens von Diatomeen entlassen werden, 
wie es auch im Laboratorium zu anderen Jahreszeiten bei gleichzeitigem Vorhanden- 
sein der Diatomeen geschieht. Eine yon 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 ftir die Gonadenentwicktung 
ausreichende Mengen an N~ihrstoffen ben&igt werden. Obgleich vor der Vermehrungs- 
periode Reservestoffe gespeichert werden k~Snnen, l~if~t sich oflc keine deutliche Bezie- 
hung zwischen Nahrungsangebot und Vermehrung erkennen. In einigen F~illen ben&igt 
ein Tier keine Nahrung, um zur Geschlechtsreife zu gelangen, do& ist dann die sexu- 
elle Reife yon nut kurzer Dauer (CRIsv 1957). Ist der Organismus gezwungen, vor der 
Vermehrungsperiode lange Zeit zu hungern, so besitzt er zur Ausbildung der Gonaden 
nicht mehr geniigend Reservestoffe (FE1)ER i956). Die Magendivertikel der Seesterne 
Pisaster ochraceus, P. brevispinus, P. giganteus und Patiria miniata speichern N~hr- 
stoffe w~ihrend der geschlechtlich inaktiven Phase und verklelnern sich im Verlauf des 
Gonadenwachstums; zwischen beiden Organen besteht eine reziproke Grtff~enbeziehung 
(FARMANFAr, MAIAN et aI. 1958). Wenn die Magendivertikel keine Reservestoffe zu 
speichern verm/Sgen, k~Snnen die Gonaden nicer ausreifen. In ~ihnlicher Weise f~llt auch 
bei dem SeeigeI Strongylocentrotus purpuratus die Vermehrungsperiode aus, wenn man 
diesen vor Beginn der Fortpflanzungszeit wenigstens 60 Tage hungern i~ii~t. Um in 
derartigen Situationen den Organismus am Leben zu erhalten, wird das Gonaden- 
gewebe wieder abgebaut (FARMANrARMAI;~N et al. 1958). Die Bedeutung der Nahrung 
ftir die Larven muf~ auch als ein wichtiger Faktor in Betracht gezogen werden, der die 
zeitliche Regulierung der Fortpflanzungsperioden m~Sglicherweise zu erkl~iren gestattet, 
wenngleich die urs~ichlichen Bedingungen und Wechselbeziehungen no& ungekl~irt sind 
(BooLooTIAN et al. unpubl., BOOLOOTIAN et al. 1958, Ci~isv & SOUTHWAI~D 1958). 

In den Tropen, wo planktonische Nahrung in den Ktistengewiissern stets vorhan- 
den ist, w~ire eine kontinuierlich verlaufende Fortpflanzung zu erwarten. Einige rift- 
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 Gewiissem 
[AToDA 1953] und in der Karibischen See [YoNG~ 1935]). Vor der Kiiste yon Madras 
(Indien) kommen Polychaeten w~ihrend des ganzen Jahres vor, jedoch mit der hSch- 
sten Populationsdichte im November und M~irz, wenn eine iippige Phytoplankton- 
bliite auftritt. Schlief~lich pflanzen sich auch Austern w~ihrend des ganzen Jahres fort, 
wenngleich die Hauptvermehrungszeit auf einige Monate beschr~inkt ist, wie es bei 
vielen anderen Evertebraten ebenfalls der Fall ist (PA~3L 1942, AIYA~ 1933). 

Salinitiit 

Spezjelle Untersuchungen iiber den Zusammenhang zwischen Fortpflanzung und 
Salinitiit liegen nlcht vor. PAUL (1942) hat jedoch eine Beziehung zwischen dem Fort- 
pflanzungsgeschehen und dem Grad der Aussiif~ung im Hafen yon Madras dutch 
winterliche Regenf~ille festgestellt. PANNIKAR & AIYAR (1939) wiesen darauf hin, 
daf~ die Aussiif~ung der Brackw~isser entlang der indischen Kiiste sich gi~nstig auf die 
Vermehrung der Tiere auswirkt. Viele Arten pflanzen sich kontinuierlich w~hrend des 
ganzen Jahres fort; hingegen besitzen mancheArten zwei oder mehrere Fortpflanzungs- 
perioden, die wahrscheinlich in Beziehung zur Regenzeit stehen (PAUL 1942, AIYAI~ 
t933, PANNIKA~ & AIYAR 1939). Doch stehen experimentelle Untersuchungen i~ber 
die Wirkung des Salzgehaltes auf das Reproduktionsgeschehen noch aus. 

Andere Arbeiten weisen auf eine Korrelation zur Regenzeit im Friihjahr, dutch 
die nat~irliche und kiinstliche Salzseen ausgesiif~t werden, wobei die Fortpflanzungs- 
vorg~inge verschiedener Salzwasserorganismen angeregt werden (JrNmNcs & WHI- 
TA~ER 1941, RANAI)~ 1957). 

Licbt 

Bei Pflanzen haben photoperiodische Einfliisse, die durch Ver~inderung der Tages- 
l~nge bedingt sind, auf die Induktion der Bliitenbildung entscheidende Bedeutung. 
Durch eine ki~nstliche Ver~inderung der Lichtperiodik kann die BKitenbildung aut~er- 
halb der normalen Bltitezeit angeregt werden (H~NDRICXS & BOI~THWlCK 1954). Das 
Auftreten photoperiodischer Erscheinungen wurde fiir viele Vertebraten (BuLLO~C~ 
1951) und terrestrische Evertebraten (LrEs 1955) nachgewiesen. Eine photoperiodisch 
gesteuerte Fortpflanzung war bei marinen Evertebraten bislang unbekannt. Erst 
BOOLOOTIAN (1963) zeigte in Untersuchungen an Strongylocentrotus purpuratus, dai~ 
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 yore 
Licht abh~ingige Entleerung der Geschlechtszellen wurde ebenfalls £estgestellt (vgl. das 
Kapiteh Die Entleerung der Geschtechtszetlen). 

Eine im Fri~hjahr einsetzende Fortpflanzung ist mit der zunehmenden Tagesl~inge 
korreliert, w~hrend im Herbst und Winter auftretende Fortpflanzungsvorg~inge mit 
dem Ki~rzerwerden der Tage zusammenh~ingen (FARMANFARMAIAN et al. 1958). 
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Die in niederen Breiten zu beobachtenden l~ingeren Fortpflanzungsperioden k6n- 
nen photoperiodis& gesteuert sein, doch sind derartige Beziehungen noch nicht als 
gesi&ert anzusehen, da entsprechende Versu&e bisher ni&t angestellt worden sind 
(HENDalCKS & BORTHWICK 1954, WITHROW 1958). 

Die besonders bei einigen Coelenteraten und einer Tunikatenart errors&re Wir- 
kung des Tageslichtes auf die Fortpflanzung deutet darauf hin, daf~ das Licht als aus- 
Risender Reiz wirkt. Bei dem Hydroiden Pennaria tiareIIa 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 na& einer 
Latenzzeit die geschlechtti&e Vermehrung (BAKER 1936, BALLARO 1942). Diese wieder- 
holt si&, wenn die Dunkelperiode erneut einsetzt, jedoch nicht, wenn eine ununter- 
bro&ene Lichteinwirkung erfolgt. BALLaRD (1942) vermutete eine Anhiiufung yon 
li&tempfindlichen 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 Geschtechtszellen nicht sofort 
dur& eine Li&t- und eine ans&liegende Dunkelperiode, sondern erst na& einer 
zweiten Lichteinwirkung ausgel6st. M~innliche und weibliche Tiere entlassen die Ga- 
meten 50-55 Min. na& einer erneuten Li&teinwirkung. Glei&e Beobachtungen liegen 
fiir die Ascidie Styela partita vor (Ros~ 1939). 

Bei der Hydromeduse Spriocodon saltatrix und bei Hydractinia epiconcha wies 
YOSHIDA (1952, 1954) nach, daft die Reifung der Gonophoren im Licht erfolgt. Ga- 
meten werden nut dann entlassen, wenn die reifen Gonophoren ins Dunkle iiberfiihrt 
werden. Die AuslSsung der Geschlechtszellenabgabe zu einem giinstigen Zeitpunkt dilr~e 
durch die Lichtempfindlichkeit gesteuert werden. Auf Grund der Unterschiede, die in 
der Lichtempfindlichkeit oder im Reifezustand der Gonaden begriJndet sind, wlrd die 
Fortpflanzung fiber einen Zeitraum yon 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 ausl/Sst; das untersuchte Spektrum deutete auf Porphyrine hin (HE~- 
DRICKS & BORTHWICK 1954). 

Temperatur 

In den Wassermassen des Ozeans treten periodische Temperaturver~inderungen 
auf. Obgleich von Jahr zu Jahr Unterschiede zu verzeichnen sind, fiihren sie nicht zu 
derart markanten Ver~inderungen, wie sie in kleinen Wasserk~Srpern auftreten. Die 
Abhiingigkeit des Reproduktionsgeschehens yore jahreszeitlichen Temperaturwechsel 
mag far marine Evertebraten im Hinblick auf deren Evolution einen positiven Selek- 
tionswert haben. Daraus resultiert gleichzeitig eine gr6f~ere Verschiedenheit der Ver- 
mehrungszeiten, als dies bei der Abh~ingigkeit yon der Tagesl~inge der Fall ist (GRA- 
HAM 1941). 

ORTON (1920) h~ilt die Temp'eratur £iir den wichtigsten Einzelfaktor, der die 
Fortpflanzung mariner Evertebraten beeinfluigt. Er behauptete, daf~ bei dem Fort- 
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pfianzungsgeschehen eine definierte Temperatur ftir jede Art eine physiologische Kon- 
stante darstelle und dai~ ferner die Vermehrungsperiode einer Art in den w~irmeren 
Verbreitungszonen friiher beginne, wie auch l~inger andauere, als in den k~ilteren 
Zonen. ORTON stellte lest, dai~ bei der europ~iischen Auster Ostrea edulis die Enttee- 
rung der Geschlechtszelten bei einer Temperatur yon 15 ° bis 16 ° C beginnt. Die Ver- 
mehrungsphase dauert so Iange an, wie die Temperatur 150 C tiberschreitet. In N~apel 
setzt diese mehrere Monate frtiher als in England ein. Or, TONS Vorstellungen werden 
yon RUNNSTIt6MS Befunden (1936) gesttitzt, dat~ bei weitverbreiteten Arten, die sich 
im Hochsommer in arktischen Gew~issern fortpflanzen, die Reproduktionsphase in 
sfidlicheren Gegenden zwar frtiher, jedoch bei den gleichen Temperaturen wie im 
Norden einsetzt. Umgekehrt beginnt die Fortpflanzungsperiode der Arten, die sich im 
Mittelmeer im Friihjahr vermehren, in n/Srdlicheren Breiten im Spiitsommer. 

Erhebliche Meinungsunterschiede bestehen tiber die Frage, in welcher Weise 
Temperaturver~inderungen die Vermehrungsvorg~inge zu induzieren vermSgen. Manche 
Forscher glauben, die Temperatur wirke wie ein Ausl6ser; nach Erreichen einer be- 
stimmten Temperatur wtirden die Fortpflanzungsvorg~i1~ge einsetzen. Andere postu- 
lieren eine zeitlich bedingte Temperaturwirkung, die zur Gonadenreifung ffihren soll. 

KORRINGA (1957) h~ilt ORTONS Anschauungen in einzelnen F~illen ftir stichhaltig, 
jedoch in dieser Form zu stark verallgemeinert. Am Oosterschelde Dutch Centre wur- 
den tiber einen Zeitraum yon mehr als 20 Jahren Beobachtungen tiber die Austernzucht 
angestellt. Diese ergaben, daf~ sich die Austern bei einer Wassertemperatur von 150 
oder 160 C nur dann fortpflanzen, wenn sie mehrere Wochen bei dieser Temperatur 
gehalten wurden, da w~ihrenddessen die Gonaden reifen. Obgleich der Temperatur 
eine gewisse Bedeutung bei der Regulierung des j~ihrlichen Fortpflanzungszyklus zu- 
kommt, da dieser unabh~ingig yon der Jahreszeit bei einer bestimmten Temperaturstufe 
ausgel6st werden kann (LoosANOFF & DAWS 1952a), sind, wie KORRIN~A entgegen- 
h~ilt, aut~er der Temperatur noch andere Faktoren bei dem Fortpflanzungsgeschehen 
der Auster wirksam. Hat  die Ausschtittung der Geschlechtszellen einmal begonnen, 
dann kann sie dutch Temperaturfluktuationen nicht mehr beeinflui~t werden. Die Aus- 
16sung der Fortpflanzungst~itigkeit bei der Auster muf~ daher neben der Temperatur 
dutch einen weiteren oder mehrere andere Faktoren gesteuert werden (KoRRINGA 
1957). 

KORr.INGAS Kritik der Vorstellungen yon OI~TON geht dahin, dai~ vielleicht ver- 
schiedene Rassen bzw. Genotypen einer Art in den Verbreitungsgebieten auftreten und 
da~ das Fortpflanzungsgeschehen genetisch kontrolliert wird. Somit k6nnen sich n/Srd- 
tiche Rassen bei einer Temperatur und bei Umweltbedingungen entwickeln, die bei 
stidlichen Rassen nicht zur Fortpflanzung £iihren wtirden. Dartiber hinaus m6gen lokale 
Faktoren die Selektion yon Rassen begtinstigt haben, deren Fortpflanzung den beson- 
deren Umweltbedingungen angepaf~t ist. Beispielsweise wurde eine Population yon 
Ostrea edulis in Norwegen gefunden, die sich erst bei elner Temperatur yon 25 o C und 
dartiber fortpflanzt. Benachbarte Austernpopulationen aut~erhalb dieses lokal begrenz- 
ten Vorkommens vermehren sich schon bei 15 ° C. Andererseits laicht eine Rasse der- 
selben Art in der Bucht yon Bigo (Spanien) bei einer Temperatur yon 14 ° C, wohin- 
gegen benachbarte Populationen, die als verschiedene Rassen angesprochen werden 
miissen, sich erst bei einer h/Sheren Temperatur fortpflanzen (KoRRINGA 1957). 
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Der Beweis lCiir das Aui:treten verschiedener Rassen oder Genotypen, deren Fort- 
pflanzung durch charakteristische Temperaturoptima gekennzeichnet ist, wurde dutch 
Untersuchungen iiber die amerikanische Auster Crassostrea virginica erbracht (KoR- 
~INGA 1957). LOOSANOFF & NOM~J~o (1951, 1958) beobachteten, daf~ Exemptare 
aus verschiedenen geographischen Zonen yon der Atlantikkiiste, die alle zusammen bei 
Long Island gehalten wurden, eine ~ihnliche Gonadenentwicklung aufwiesen. Der 
Laichvorgang der aus dem Norden stammenden Vertreter begann friiher, was auf einen 
bestimmenden Einflu~ der Temperatur auf das Gonadenwachstum schliet~en l~i~t. Die 
Entleerung der Gameten diirffen 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 Bt3TL~I~ (1956), da~ nach einer Periode der Akklimatisierung der 
Laichvorgang der Austern aus dem Norden mit dem der Austern aus dem Siiden syn- 
chronisiert war. 

Eine andere Art des Temperatureinflusses, die Ausi&ung der Fortpflanzungs- 
vorg~inge bei niedriger Temperatur, wurde yon CRisv (1957) er/irtert. Er priiffe 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 100 C wurden nach einigen Monaten 
Kopulationen ausgefiihrt. Tiere, die in Aquarien bei Temperaturen zwischen 150 und 
I80 C gehalten wurden, paarten sich nicht. Wurden sie jedoch einer Temperatur yon 
15 ° his 180 C nach der Eientwicklung ausgesetzt, verliefen Kopulation, Befruchtung 
und die weitere Eientwicklung normal; die hohe Temperatur entfaltete also keine 
Hemmwirkung. Bei beiden Cirripedierarten mu~ eine Periode niedriger Temperatur- 
einwirkung einsetzen, um die Fortpflanzungsditigkeit anzuregen. Diese Befunde wur- 
den auch durch andere Autoren belegt; einschl~igige Hinweise finden sich bei YOUNG 
(1942, 1945). 

DER VERLAUF DER GONADENENTWICKLUNG 

Im Polargebiet dauert die Fortpflanzungsperiode nur eine kurze Zeit, w~ihrend 
die Entwicklung der Gonaden und die Gametenbildung jedoch eine weitaus gr~Sfiere 
Zeitspanne in Anspruch nehmen. MACGINITIE (1955) beobachtete, dag Arten, die bei 
Point Barrow (Alaska) vorkommen, im Sommer, ein Jahr vor der Gametenbildung, 
U1 ats Reservesubstanz speichern. W~ihrend des folgenden Winters und des Friihjahr- 
beginnes wird die Keimzellbildung stark aktiviert, die bei giinstigen Augenbedingun- 
gen zu einer schneilen Gametenreifung fiihrt. Die Vorbereitungen fiir das Fortpflan- 
zungsgeschehen bediirfen somit einer l~ingeren Zeitspanne als das Freiwerden der Ge- 
schlechtszellen beansprucht. Langfristige und systematische Untersuchungen sind jedoch 
fiir eine Reihe von Arten aus k~ilteren Gebieten noch nicht mSglich gewesen. 

Zweifelsohne wird gerade bei den Organismen, die sich w~ihrend einer sehr kur- 
zen Zeitspanne fortpflanzen, die Vermehrungsphase langfristig vorbereitet. Bei den 
Anneliden mit kurzer Reproduktionsperiode entwickelt das hintere K~irperende die 
Geschlechtsorgane, die sich zu dem epitoken KSrperteil differenzieren und sich yon der 
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vorderen vegetativen H~ilite, der atoken K6rperpartie, trennen. Der epitoke Tell 
schw~irmt aus und stirbt nach dem Freiwerden der Gameten (CLARK & HESS 1942). 
Vor der Entleerung der Ge'schlechtszellen wird somit ein v~Silig neues Geschlechts- 
individuum, das epitoke Stadium, erzeugt. Auf Grund dieses bemerkenswerten Ph~i- 
nomens des Schw~irmens und der Art und Weise der Fortpflanzung wurde den Um- 
weltfaktoren, welche die Bildung der epitoken K~Srperteile ausl/Ssen k6nnten, wenig 
Aufmerksamkeit geschenkt. 

Bei Pisaster ochraceus erfolgt das Gonadenwachstum lange Zeit bevor die Game- 
ten entlassen werden. Der ganze Vermehrungszyklus yore Beginn des Gonadenwachs- 
turns bis zum Freiwerden der Geschlechtszellen dauert mehrere Monate (FAv, MAN- 
rARMAIAN et al. 1958). Ein niedriger Gonadenindex, welcher das Verh~ilmis yon 
Gonadenvolumen zum Gesamtgewicht ausdriickt, deutet darauf hin, dab ein Indi- 
viduum gerade seine Geschlechtszellen entlassen hat oder sich in einer Ruhepause be- 
findet, die sich fiber mehrere Monate erstreckt. W~ihrend dieser Periode ist eine mikro- 
skopische Unterscheidung miinnlicher und weiblicher Tiere schwierig. Bevor der Gona- 
denindex zunimmt, kann die Geschlechtszellenbildung wieder verfolgt und das Ge- 
schlecht erkannt werden. Wenn sich die Gonaden vergr~5t~ern, beginnen sich die Pylorus- 
btinds~icke zuriickzubilden. Beide Organe stehen in einer umgekehrten Gr/it~enrelation. 
Die Keimzellbildung kann der Gametenabgabe um mehrere Monate vorausgehen, wie 
bei der Muschel Cyprina islandica (LoosANOFF 1953), w~ihrend in anderen F~ilten, so 
bei der Muschel Tivela stultorum, diese beiden Abschnitte des Vermehrungsgeschehens 
nur einen Monat auseinanderliegen (HrRRINCTON 1930). 

DIE ENTLEERUNG DER GESCHLECHTSZELLEN 

Die Entleerung der Gameten nimmt innerhalb des gesamten Fortpflanzungszyktus 
nur eine kurze Zeitspanne in Anspruch. Bei Tieren, die sich begatten, werden die Ge- 
schlechtszellen erst dann ausgestof~en, wenn sie iibertragen werden k~Snnen. Wirbellose 
aus polaren, gem~it~igten und tropischen Breiten unterscheiden sich deutlich in bezug 
auf ihre Fortpflanzungsperioden, wenngleich bei einigen Arten Abweichungen yon dem 
fiir diese Regionen typischen Fortpflanzungsgeschehen auftreten. Aus den diesbeztig- 
lichen Publikationen geht hervor, dat~ sich marine Evertebraten nicht kontinuierlich 
das ganze Jahr tiber, sondern nur w~ihrend einer begrenzten Periode vermehren. 

Bei Arten aus klimatisch gem~it~igten Zonen - so beim Palolowurm (CLARIf & 
HESS 1942) - erstreckt sich die Fortpflanzung nur tiber eine kurze Zeitspanne. Bei den 
meisten marinen Wirbellosen aus diesen Breiten nimmt die Fortpflanzung jedoch ziem- 
lich lange Zeit in Anspruch. Nut in Einzelf~illen erstreckt sich die Reproduktionsphase 
iiber den gr~it~ten Teil des Jahres, so daf~ der Eindruck einer kontinuierlich w~ihrenden 
Vermehrungsperiode entsteht. Tiere, die eine kurze, l~ingere oder kontinuierlich ver- 
laufende Fortpflanzungsperiode aufweisen, kSnnen im gleichen Lebensraum nebenein- 
ander vorkommen (SooT~WAI~D & SOUTHWARD 1958, tTARMANFARMAIAN et al. 1958). 
Bei Pacific Grove (Californien) erfolgt beispielsweise die Gametenentleerung von 
Pisaster ochraceus im Mai, yon Strongylocentrotus im Januar (reife Eier und Spermien 
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kSnnen jedo& bei einigen Tieren au& aut~erhalb dieser Zeit gefunden werden) und 
yon Patiria miniata (nach eigenen Beoba&tungen) nahezu das ganze Jahr tiber. 

Die Untersu&ungen yon Fox (1924) fiber den Seeigel Centrechinus (Diadema) 
setosa aus dem Roten Meer ergaben, dat~ die Tiere einer Population innerhalb einer 
Woche nahezu syn&ron die Eizellen entlassen hatten. Eine Wo&e sp~iter konnte ein 
n~i&ster S&ub an Eiern nachgewiesen werden. Bei dieser Art werden monatlich einmal 
die Ges&le&tszellen entleert; zur vollen Entwi&lung der Spermien und Eier werden 
offenbar vier Wochen benStigt. Nach LOEB (1915), der hiiufig aufeinanderfolgende 
Gametenentleerungen bei Seeigeln beoba&tete, geht die erneute Bildung der Eier bei 
Strongylocentrotus purpuratus schneller vor sich als bei Centrechinus setosa. 

Die Fortpflanzung yon Tieren mit planktotrophen Larven ist meist an einen 
ffir die Larvalentwi&lung gtinstigen Zeitpunkt gebunden, als dag diese sporadis& 
w:,ihrend einer l~ingeren Periode stattfindet. Auch wenn letzteres der Fail ist, pflanzen 
sich die Tiere einer Population grSfltenteils innerhalb einer kurzen Zeitspanne fort 
(BENNETT & GIESE). Zweifelsohne ist das Auftreten h~iufiger Gametenentleerungen 
sowie der Zeitpunkt des Einsetzens einer Massenvermehrung ein interessantes Problem 
fiir evolutionstheoretische ErSrterungen. 

Die Fortpflanzungsvorg~inge stellen ein ganz besonderes biologisches Ph{inomen 
dar und wurden als sol&e fiir vide Arten in allen Einzelheiten beschrieben. Vide 
Fors&er haben sich mit den Faktoren und Wechselbeziehungen befagt, wel&e die 
Synchronie der Vermehrungsvorg~inge gew~ihrleisten, so daft fiber dieses Thema eine 
umfangreiche Literatur vorliegt. Die Entleerung der Geschle&tszellen setzt voraus, 
date die Tiere einen bestimmten physiologis&en Zustand errei&t haben und die frei- 
gewordenen Keimzellen ausdifferenziert sin& In manchen F~illen jedoch und unter 
anormalen Bedingungen kSnnen StSrungen zur Ausschtittung no& ni&t ausgereiRer 
Ges&le&tszellen fiihren (HARGITT 1910). 

Vers&iedene Faktoren spielen bei der Vermehrung eine Rolle: Temperaturver- 
~inderungen, Dru&verh~ilmisse, Lichteinfltisse (Licht-Dunkel-Bedingungen), die Was- 
serbewegung, chemische Einfliisse und der Gezeitenwechsel. Eine auf diese Faktoren 
zurti&zufiihrende Erkllirung fiir den Mechanismus des Fortpflanzungsgeschehens kann 
no& nicht gegeben werden. Vielleicht ist die bisher~ ni&t gekl~irte Situation eine Folge 
der Suche nach einem einzigen Faktor, der fiir die AustSsung der Fortpflanzungsvor- 
g~inge verantwortlich sein soil. Es ist wahrscheinli&er, dat~ mehrere Faktoren gleich- 
zeitig oder nacheinander wirken; insbesondere scheinen einige physikalische Faktoren 
sowie ein chemischer Faktor yon Bedeutung zu sein. 

Die Vedinderung der Temperatur wurde lange Zeit als der wichtigste die Fort- 
pflanzung bedingende Einzelfaktor betra&tet (YoNGE 1930, N~LSON 1928, HOPKINS 
1936, KOr, mNOA 1957, WHeDOW 1936, GALTSOFF 1938, LOOSANOrF 1937, COLWIN 
1948, BURDON-JoNES 1950, YAMAMOTO 1953). Die Napfschne&e Patella vulgata 
pflanzt sich in den Gew~issern yon Plymouth zur Zeit des Temperaturmaximums und 
-minimmns fort (ORToN 1920). Die Miesmuschel Mytilus galloprovincialis laicht bei 
sinkender Temperamr im Herbst oder bei steigender Temperatur im Friihjahr (B~RNER 
1935). Mytilus edulis yon der nordamerikanis&en Atlantikktiste taicht mit Beginn 
w~irmerer Aui~enbedingungen (FIELD 1922). Mytilus californianus pflanzt sich bei 
AbkiihIung des Wassers fort (FI~:LD 1922), doch konnte YOUNG (1942, 1945) bei dieser 
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Art keine Korrelation zwis&en Vermehrung und Temperatur oder Temperaturwe&sel 
finden. Ni&tsdestoweniger sind £tir zahlrei&e Arten Beziehungen zwis&en Tempe- 
raturver~inderungen und der For~pflanzung na&gewiesen worden (YAMAMOTO 1950, 
Mo et al. 1955, WADA 1954). Bei mehreren Austernarten miissen niedrige Temperatu- 
ren errei&t werden, damit die Ges&le&tszellen entleert werden k/Snnen (NELSON 
1928, HOVKINS I936, OI~TON 1920). LOOSANOFF & DAVIS (1952b) fanden hingegen, 
daf~ bei Crassostrea virginica unter 10 ° C eine Gametenbildung ni&t erfolgt, sondern 
dat~ diese erst bel 150 Coder hiSheren Temperaturen beginnt. 

Bei h/iheren Temperaturen werden au& mehr Ges&le&tszellen gebildet als bei 
niedrigeren Temperaturen. Als amerikanis&e Austern aus vers&iedenen Gegenden in 
Milport Harbor ausgesetzt wurden, entwickelten si& zwar die Gonaden, do& ver- 
mehrten sie si& bei glei&bleibender Temperatur ni&t. Austern aus dem Norden lai&- 
ten zuerst (LoosANorr & NOMeJKO 1951), was vermuten l~it~t, dat~ die Temperatur- 
empfindli&keit genotypis&e Ursa&en haben mag. Bei dieser Art wird, wie GALTSOFr 
(1938) zeigte, dur& eine Temperaturveriinderung "con 200 auf 23 °, 25 °, 27,5 °, 300 und 
32,50 C die Abgabe der Gameten induziert. KOI<I<INCA (1952) vertritt in seiner zusam- 
menfassenden Arbeit fiber die Physiologie der Auster die Ansi&t, dai~ die Temperatur 
auf Wa&stum und Entwi&lung der Gonade nur einen sekund~iren Einflut~ ausiiben 
wfirde. 

Vers&iedene Chitonarten lai&en in isolierten Gezeitentiimpeln (HEATH 1905, 
GRAVE 1922). Bei St6rung dur& Wellenbewegung h~Jrt die Fortpflanzungstiitigkeit auf. 
Der atlantis&e Palolowurm entleert seine Ges&le&tsprodukte nur in ruhigem Wasser, 
w~thrend bei irgendwel&en Ers&iitterungen dieser Vorgang sofort sistiert (CLA~K & 
Hess 1942). Andererseits wird dur& Wellenbewegungen oder Ers&titterungen die 
Gametenabgabe bei man&en Tieren angeregt. Mytilus californianus lai&t in bewegtem 
Wasser oder na& einer me&anis&en Reizung dur& S&aben und Zupfen an den 
Byssusfiiden (YouNG 1942, 1945). Me&anis&e Reize s&einen au& ffir die Mus&el 
Cumingia yon Bedeutung zu sein, da ges&te&tsreife Individuen ihre Gameten ent- 
leeren, wenn sie im Laboratorium in Seewasseraquarien eingesetzt werden (GRAw 
1927). Verfasser beoba&tete, dat~ gewisse Seeigetarten ihre Gameten ausstot~en, wenn 
sie eingesammelt werden. Dies ist wahrs&einli& auf eine S&o&wirkung zurii&- 
zuftihren. Das glei&e ges&ieht, wenn die Gonade anges&nitten oder mit einem Pinsel 
gereizt wird. Die Napfs&ne&e Patella vulgata lai&t beim Auftreten starker Kfisten- 
winde und entspre&ender Wellenbewegung (ORToN et al. 1956). 

Die Beziehungen zwis&en Fortpflanzung und Mondphasenwe&sel wurden yon 
KORRINGA (1947) dargestellt. Ann~ihernd 24 Arten, darunter Coelenteraten, Anne- 
liden, Mollusken sowie einige no& ni&t hinrei&end untersu&te Vertreter anderer 
St~imme sind bekannt, yon denen einige Arten einen lunaren, andere einen semilunaren 
Fortpflanzungszyklus aufweisen. 

Eine semilunar bedingte 15t~gige Fortpflanzungsrhythmik kann das Ergebnis 
eines Gezeitenunters&iedes von 1 m oder mehr sein, die yon einer Ver~inderung des 
Wasserdru&s begleitet ist. Diese Faktoren d/.irften den Organismus beeinflussen und 
als auslSsender Reiz wirken (Kol~e, INOA 1947). Die Fortpflanzungsbiologie der Auster 
wurde 20 Jahre lang verfolgt. Es zeigte si&, dat~ w~ihrend der Vermehrungszeit yon 
Juni bis August t~igli& abgelaicht wird, do& wurde die stS.rkste Fortpflanzungst~itig- 
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keit stets w~ihrend der Springtiden im Juni, Juli und August beobachtet. Diese Maxima 
h~ingen nicht yon der Temperatur ab. Sieben andere Arten, sechs Anneliden (Poly- 
chaeten) und eine Molluskenart weisen eine lunare Rhythmik auf (Kor, I~INGA 1947). 
Die Frage, ob die Abgabe der Ges&le&tszellen alleln durch die Dru&ver~inderungen 
bedingt ist, wurde jedo& no& ni&t tiberprii~. 

Bei einer lunaren Rhythmik erfolgt einmal monatlich die Entleerung der Ge- 
schlechtszellen. Da eine den Spring- und Nipptiden entspre&ende zweimalige Dru&- 
ver~inderung auftritt, ist es unwahrs&einli&, datg hierbei eine Anpassung an nut eine 
Tide vorliegt. Folgli& ist anzunehmen, datg eher Lichtunterschiede als S&wankungen 
des Wasserdruckes die Vermehrungsvorgiinge auszuI6sen verm~Sgen. 

In einer grundlegenden Untersuchung befat~ten si& CI.AI~I~ & Hnss (1942) mit 
der Fortpflanzungsbiologie des atlantischen Palolowurmes Eunice (Leodice) fucata. 
Das Tier, das si& dutch negative Phototaxis auszei&net, bildet einen atoken (bezie- 
hungsweise vegetativen) und einen epitoken (beziehungsweise reproduktiven ) K6rper- 
abschnitt aus. W~ihrend der S&w~irmperiode wird der reife epitoke Tell positiv photo- 
taktis& und l~Sst sich yon dem atoken Teil, der sessil bleibt. Der epitoke K6rperteil 
s&wimmt als eigenst~indiges Individuum zwis&en 3 und 4 Uhr zur Wasseroberfl~iche. 
Durch positiv phototaktis&es Verhalten werden die epitoken K6rperteite an der 
Wasseroberfl~i&e zusammengeftihrt, deren Zahl si& his zur Morgend~immerung st~indig 
vergr/5/~ert. Bei Beginn der Morgend~immerung werden die Eier und Spermien ent- 
lassen, und die epitoken Teile sterben ab. Die Fortpflanzung scheint nicht auf einige 
wenige Tage bes&r~inkt zu sein, sondern sie kann auch sporadis& w~ihrend des ganzen 
Monats erfolgen. Die gr~f~te Zahl an Tieren ist jedo& na& der Halbmondphase an der 
Wasseroberfl~iche zu finden. Das Schw~irmen kann innerhalb eines grogen Gebietes 
gleichzeitig einsetzen. Die etwas zarteren m~innlichen Tiere kommen eher als die weib- 
li&en Tiere hervor und entlassen zuerst ihre Ges&lechtszellen. Wie Laboratoriums- 
untersu&ungen zeigten, geht die Gametenentleerung im Li&t s&neller als im Dunkeln 
vor si&. An diese Beoba&tungen kniip~ sich die Vermutung, das Licht wirke hierbei 
als Reiz. Dariiber hinaus ftihrt die Tatsa&e, dag die Gameten mit Verz~Sgerung ent- 
leert werden, wenn die Tiere im Dunkeln gehalten werden, zu der Annahme, an&re 
Reize k~innten - wenngleich nicht so rasch wie der Faktor Li&t - einwirken (CLAI~I~ 
& HESS 1942). Werden einzelne Tiere in der Na&t vor dem Ausschw~irmen dunkel 
gehalten, so s&w~irmen sie denno& und entleeren ihre Ges&lechtsprodukte (MAxm~ 
1908). Wahrscheinli& wird dur& die aufeinander£olgenden Li&tperioden die Reak- 
tionsbereitschat~ erzeugt, die Ges&le&tszellen zu entlassen. Da man&e der Tiere, die 
in Seewasserbe&en eingebracht wurden, ihre Gameten glei&zeitig mit den im freien 
Ozean lebenden Tieren entleerten, scheinen Gezeiteneinfliisse von geringerer Bedeutung 
zu sein, obgleich die M/Sgli&keit des Nachwirkens der Gezeitenperiodik - wie in den 
yon BI~OWN und Mitarbeitern (1957, 1958) untersuchten F;illen - w~ihrend der relativ 
kurzen Versu&sdauer bestand. KORI~INGA (1947) h~ilt weitere Experimente far er- 
forderlich, um den m/Sglichen Einflug der Gezeiten und der ver~inderten Dru&verh~ilt- 
nisse im Wasser auszus&liegen, und zwar besonders bei jenen Tieren, bei denen die 
Fortpflanzungsrhythmik nut mit einer Mondphase korreliert ist. 

HAOENSCmL3 (1954, 1955) versuchte in Untersu&ungen an dem Poly&aeten 
Platynereis dumeriIii zu zeigen, dag das Mondlicht als ausRSsender 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 
s&wqirmen in zyklischen Abst~inden yon Januar bis April und yon September bis 
Dezember, wobei ein Minimum der S&w~irmaktivit~it zwischen dem 10. und 20. Tag 
na& Neumond auftritt. Wurde die St~irke des Mondlichtes verringert, dann war auch 
die S&w~irmperiodik abgeschwiicht. Wurden die Poly&aeten einer kontinuierlichen 
kiinstli&en Beleu&tung ausgesetzt, so verlief das S&w~irmen ni&t mehr rhythmis&. 
Wenn abet den Tieren Li&tbedingungen geboten wurden, die clef Intensitiit des Voll- 
mondlichtes entsprachen, unct zwar zur Zeit des Neumondbeginnes, so wurde eine 
Phasenverschiebung des Fortpflanzungszyklus erreicht. Die Nereiden wurden in Ab- 
h~ingigkeit yon den ver~inderten Lichtbedingungen fortpflanzungsaktiv. H*UrNSCmLD 
kam zu der Schlugfolgerung, daf~ nicht die gesamte Lichtmenge, sondern die Exposi- 
tionszeit in Stunden - als Summe yon Tagesli&t, Kunstlicht und Mondli&t - die 
Gestaltveriinderung und Ges&lechtsreifung der Tiere beeinflugt und filr die Ausl/Ssung 
der Fortpflanzungsvorg~inge, die dann etli&e Tage sp~iter einsetzen, verantwortli& ist. 

Ein besonderes Interesse wurde dem Problem entgegengebracht, die Fortpflan- 
zungsvorg~inge dur& chemische Agentien oder Hormone in Gang zu bringen und zu 
syn&ronisieren. MYAZAKI (1938) behauptete, dat~ eine in Griinalgen auftretende Sub- 
stanz die Spermatozoenauss&iittung bei den miinntichen Individuen der Auster hervor- 
rufe. GaLTSOVF (1938, 1940) fand im Hoden der Austern eine Substanz, welche das 
Entleeren der Eier verursacht. Es handelt sich hierbei um einen alkohol- und benzoI- 
16sli&en, jedo& in Wasser unt6slichen Stoff. Die Gametenentleerung der Weibchen 
veranlat~t wiederum weitere M~innchen, Sperma auszustot~en. M~innliche Austern 
s&einen sowohl auf vers&iedene Hormone und an&re chemis&e Stoffe, wie au& auf 
die Eier einer Vielzahl yon Mollusken- und Asteroidenarten zu reagieren. Ist eine 
entspre&ende geschle&tti&e Stimutierung vorhanden, so wird der Fortpflanzungs- 
vorgang s&on bei niederen Temperaturen angeregt. Daraus liege si& die S&lugfolge- 
rung ziehen, dab eine chemis&e Reizwirkung offensichtlich eine wesentli&ere Rolle 
als eine bestimmte Temperatur spMt, durch welche nur die Vorbedingung fiir den 
Ablauf des Reproduktionsgeschehens gegeben wird (G*tTSOFF 1938, 1940). Eine wei- 
tere chemis&e Verbindung, das Diantlin, soll bei den Weibchen den Transport der 
Eier dur& die Kiemenlamellen bes&teunigen, wobei die Poren der Kiemen vergr~igert 
und die Cilienaktivit~it erh/Sht wird. Dieser wasserl6sliche Stoff besteht aus Nuklein- 
sguren und Eiweig oder ist an diese gebunden. Die beiden Komponenten, die in kon- 
jugierter Anordnung vorliegen, sind fiir sich allein nicht wirksam. Ein Stoff mit 
ghnlicher Wirkung wurde aus Phytoplankton gewonnen. 

Andere Beispiele fiir eine chemis& bedingte Koordinierung und Syn&ronisierung 
der Gametenentleerung wurden bereits erw~ihnt. Balanus balanoides pflanzt sich w~ih- 
rend der Diatomeenbliite fort, wie es au& bei anderen arktischen Arten ges&ieht, wo 
einer Massenentwi&lung -con Diatomeen im Hinbli& auf die kurze Zeit, w~ihrend der 
giinstige Entwi&lungsbedingungen herrs&en, eine besondere Bedeutung zukommt 
(B*I~NEs 1957), Die Zugabe eines aus der Diatomee Skeletonema costatum gewonne- 
nen Extraktes l~5st bei Cirripediern das Hiillmaterial, das die Eier zusammenh~itt. 
No& wirksamer jedoch sind Extrakte aus dem Prosoma der Rankenfiiiger (B.I~N~S 
1957). 
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Ein anderes Beispiel ist die Ausl~Ssung des Laichaktes bei weiblichen Muscheln 
durch einen yon den Miinnchen 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 lest, dab 
dieser aus der Keimdriise nicht herausgelSst wird, sofern man die Gonade nicht an- 
schneidet. Unbesch~idigte Tiere k~Snnen die Gametenabgabe nicht ausl/Ssen, auch wenn 
Wasser fiber die Gonade hinwegstrSmt (YouNG 1942, 1945). Ein weiteres Beispiel 
belegt, dat~ der aus der Gonade stammende Stoff bei der hermaphroditen Muschel 
Tridacna das Ausstot~en der Spermien aus dem Hoden, nicer aber die Eiablage her- 
vorrufL (WADA 1954). Wenn die weiblichen Tiere isoliert werden, unterbleibt bei vielen 
Chitonen fiir die Dauer von acht Wochen nach der letzten Fortpflanzungsperiode 
jegIiche erneute Eiablage (HEA'r~t 1905). Doch setzt diese dann ein, noch bevor sich 
feststellen l~t~t, daI~ Spermlen in die N~ihe der welblichen Tiere gelangt sind (HEATrt 
1905). 

Bei dem atlantischen Palolowurm liegt eine gegenseitige Beeinflussung der M~inn- 
then und Weibchen vor, dutch welche die Koordinierung des Fortpflanzungsvorganges 
eingeleitet wird (CLm~ & Hess 1942). MiSglicherweise regt ein Weibchen, das durch 
die Spermaabgabe eines M~innchens den Reiz zur Eiablage empf~tngt, weitere M~innchen 
zur Spermienaussdaiittung an, wodurch wiederum in einer Kettenreaktion andere 
Weibchen zur Eiablage veranlaf~t werden. Dasselbe gilt fiir Nereis limbata (LII.LIE & 
Just  1913) und Arenicola claparedii (OI~vDA 1938). Eigenartigerweise legen die weib- 
lichen Tiere bei einer nahe verwandten Art, A. cristata, die Eier in den Schlick ab, 
bevor die M~innchen das Sperma ausstot~en (SI, eCTOR 1956). Bei Platynereis dumerilii 
scheint das M~innchen durch das Weibchen zur Gametenabgabe veranlaBt zu werden, 
da isolierte weibliche Tiere spontan Eier entleeren, w~thrend die M~tnnchen nur in 
Gegenwart der Weibchen Sperma ausstof~en (HAUENSCHILD 1955). 

Bei Seeigeln l~t~t sich vielleicht die Gametenabgabe auf chemischem oder hormo- 
haleru Wege synchronisieren. Fox (1924) beobachtete, dat~ die Weibchen yon Echinus 
esculentus auf einen w~ii~rigen Spermaextrakt und die M~innchen auf einen wiii~rigen 
Eiextrakt reagieren. Zuerst reagieren die M~innchen, bei deren Anwesenheit die Weib- 
chert bald Eier zu entleeren beginnen. Diese Feststellungen wurden ffir verschiedene 
Seeigel, die an der Westkfiste der USA vorkommen, getroffen (MAcclNITIe & MAC- 
GIlVI'rIE 1949). Es liei~en sich noch weitere Beispiele anfiihren, doch geht aus diesen 
bereits deutli& hervor, wie allgemein verbreitet derartige Wechselwirkungen sind. 

iJKOLOGIE DER LARVEN 

Bei Tieren mit polarer Verbreitung ist eine Brutpflege der Nachkommenschaft 
h~iufig anzutreffen. Die Larven zeichnen sich relativ selten dutch eine pelagische Le- 
bensweise aus. Planktotrophe Larven naiissen ihre Entwicklung in ftinf oder sechs 
Wochen unter giinstigen Bedingungen und bei einer Temperatur yon 20 bis 4 ° C ab- 
schliei~en. Die wenigen hier in Betracht kommenden Arten erzeugen indessen groi~e 
Nachkommenschaflcen mit betr~ichtlichen Individuenzahlen. Durch Ausbildung gr613erer 
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Eier, durch Brutpflege und Viviparie haben sich antarktische Arten gegeniiber arkti- 
s&en Vertretern no& weiter entwi&elt (TI-Iot~SON 1950). 

Arten aus gem~f~igten Breiten, die dotterreiche Eier produzieren oder deren Eier 
eine innere Entwi&lung durchlaufen, haben wahrs&einli& l~ingere Fortpflanzungs- 
zeiten. Offensichtli& sind dadur& die Larven nicht tiber Iiingere Zeitr~iume auf das 
man&mal nur in unzureichenden Mengen verfiigbare Plankton angewiesen. So werden 
bei den Weib&en vers&iedener Crustaceenarten die Eier an die Extremit~iten ange- 
hefleet oder in Brutr~iumen getragem Crustaceeneier sind dotterreich, sie treten in relativ 
geringer Zahl auf, und die Jungen werden erst dann frei, wenn sie si& zu Larven yon 
bestimmter Gr6t~e entwi&elt haben. Erwartungsgemiit~ produzieren viele Krebse aus 
gem~igigten Klimazonen mehrere Bruten im Verlauf einer l~ingeren Fortpflanzungs- 
periode. Ophiuriden erzeugen eine geringe Zahl an Eiern, die sie solange in einem 
Brutraum tragen, his die Jungen frei werden. Bei viden anderen Tiergruppen aus 
Regionen, wo die 13berlebensrate pelagisch auftretender Larven stark verringert ist, 
werden weniger Eier ausgebildet, die eine innere Entwi&lung durchlaufen. 

Andererseits erzeugen Arten aus tropischen Bereichen auf~erordentli& viele Lar- 
ven, die sich yon Plankton erniihren. 80-86 °/0 der Arten aus diesen Regionen haben 
planktotrophe Lar~en; dem stehen 55-65 % Arten der gem~igigten Breiten und nur 
5 % arktis&e Arten gegentiber (THoRSON 1950). Dieser Tatbestand demonstriert, dab 
das Vorherrs&en pelagischer und planktonfressender Larven bei der Entwi&lung der 
Lebewesen im Meer yon groiger Bedeutung ffir die Verbreitung und Ansiedlung einer 
Art ist. 

Es bereitet jedoch Schwierigkeiten, tiber die Okologie der Larven yon wirbetlosen 
Tiefseebewohnern Schltisse zu ziehen, da wenig tiber ihren Lebenszyklus bekannt ist 
(THoRSON 1950). Der Seeigel Allocentrotus fragilis, der in verschiedenen Tiefen- 
bereichen vorkommt (40-1300 Faden), hat ebenso typische planktonfressende Larven 
(PAUL 1942) wie andere Tiere aus solchen Tiefen (REds 1954a, b). Organismen aus 
diesen grogen Meerestiefen bringen wahrscheinlich keine derartigen Larven hervor. 
Dies ist auf Grund der wenigen bekannten Fakten, der Ausbildung groger Eier und 
des Auftretens yon Brutpflege, zu vermuten (THoRSON 1950). 

SCHLUSSBETRACHTUNG UND ZUSAMMENFASSUNG 

Zahlreiche verschiedenartige physikalische und chemische Faktoren beeinflussen, 
wie ausgeftihrt wurde, die Gonadenentwicklung und die Entleerung der Geschlechts- 
zellen. Sie sind £tir eine Er/Srterung des Mechanismus, der die Koordinierung des Ver- 
mehrungsgeschehens bedingt, yon wesentlicher Bedeutung. Wahrscheinlich wirkt einer 
der erw~ihnten physikalischen und (oder) chemischen Faktoren als physiologischer 
Ausl/Sser auf nerv/Sse Mechanismen, durch die entsprechende Reaktionen hervorgeru£en 
werden. Daher dtirfte der Vorgang der Gametenentleerung yon inneren und ~iuf~eren 
Bedingungen abh~ingen, wobei ein Faktor die Empfindli&keit eines anderen modifi- 
zieren kann. 

Dartiber hinaus wirken wahrscheinlich die Individuen einer Population mit der 
niedrigsten Reizs&welle als biologis&e Ausl6ser, indem sie die tibrigen Artgenossen 
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durch hormonale Stimulierung in einen physiologisch angeregten Zustand versetzen. 
Somit wird eine gleichsinnig verlaufende Gametenaussch~ittung innerhalb einer groi~en 
Population gew~ihrleistet. 

I~ber die neurohumoralen ]3eziehungen bei den Vermehrungsvorg~ingen mariner 
wirbelloser Tiere liegen nur wenige Untersuchungen vor. Die Studien yon L~3~ET 
(1956, 1957) an Mytilus edulis und Chlamys varia zeigten, daf~ die durch ~iul~ere Reize 
ausgelSste Gametenabgabe mit dem Zeitpunkt des Verschwindens neurosekretorischer 
Produkte aus dem Cerebralganglion zusammenf~tllt. Die Neurosekretion setzt vor Be- 
ginn der Gametenbildung ein und erreicht beim Reifen der Geschlechtszetlen ein 
Maximum. Zum Zeitpunkt des Freiwerdens der Gameten entlassen die neurosekreto- 
rischen Zellen ihre Sekretprodukte. LUBET entfernte das Cerebralganglion und beob- 
achtete daraufhin eine beschleunigte Gametenentleerung. Er zog die Schlut~folgerung, 
dai~ die Neurosekretion eine Hemmwirkung auf den Laichvorgang austibt; erst nach 
Abtransport der Neurosekrete reagieren die Muscheln auf die den Laichvorgang aus- 
15senden Umweltfaktoren. 

Erw~ihnung sollen auch die in Beziehung zu dem Vermehrungsvorgang stehenden 
Verhaltensweisen lqnden, die Wanderungen der Seeiget zur Ktiste und ihre Aggregatio- 
nen (SCOTT 1931, LEwis 1958), die Ansammlungen yon Ophiuroiden, Echinoiden, 
Krabben, Nudibranchiern und anderen Mollusken (MACKAY 1945) und das Schw~irmen 
einiger Polychaeten (CLARK & Hrss 1942). Kompliziertere Verhaltensweisen treten 
bei den Ansammlungen und bei der Paarung yon Tieren auf, wo bei der Paarung eine 
Samentibertragung erfolgt. In solchen F~illen diirften yon der Gonade Stoffe abgegeben 
werden, die das Verhalten der Tiere als Folge der Einwirkung yon Umweltreizen 
~indern und die Bereitschaf~ zur Wanderung, zur Aggregation und Paarung bedingen. 
Derartige Verhaltensweisen wurden bislang no& nicht analysiert. 

Das Wachstum tlnd die Reifung der Gonaden sowie die Entleerung der Gameten 
stehen in Wechselwirkung zu Umweltfaktoren, doch fehlen experimentelle Beweise 
fi~r die Schluf~folgerungen, welche aus diesen Korrelationen gezogen wurden. Aus den 
vorliegenden Ausftihrungen wird deutlich, dat~ noch viele offene Fragen beantwortet 
werden mtissen. Es ist dar~iber hinaus yon Wichtigkeit, zukiini~ige Untersuchungen 
[iber die Fortpflanzungsbiologie unter strenger Kontrolle der Umweltfaktoren durch- 
zufiihren, um die physiologische Bedeutung einzelner und kombinierter abiotischer 
Faktoren besser beurteilen zu k~Snnen. Unter diesem Aspekt lassen kritisch durch- 
gef~ihrte Experimente wertvolle Erkenntnisse erwarten, die zu umfassenderen Schlut~- 
£olgerungen und zu einem grunds~itzlicheren Verst~ndnis der i~kologie der Organis- 
men fiihren werden. 

Ich mSchte Professor GIrsE aufrichtigen Dank f~ir die Anregungen und FSrderungen 
melner eigenen Arbeiten aussprechen. Grrsr hat bedeutsame Beitr~ige zur Biologie der Fort- 
pflanzung geliefert und einen umfassenden Uberblick tiber die Vermehrungszyklen mariner 
Evertebraten gegeben (GIEsE 1959). 
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Diskussion im Anschlufl an den Vortrag BOOLOOTIAN 

K I N N e :  Are there any indications as to what extent the differences observed in the various 
populations - especially those in Strongylocentrotus purpuratus - are genetically fixed? Have 
you done any transplantation experiments? 

BOOLOOTI•N: 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. 

Cl~Isp: The time of spawning should be related to the appearance of planktonic food soon 
afl~er 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? 

BOOLOOTIAN: 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. 

W ~ z :  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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BOOLOOTIAN: This urchin does not occur naturally in the Gulf. The Gulf does not appear to 
be a suitable area for transplantations. 

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

BOOLOOTIAN: 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 150 + 1 ° C, and illumination was heId 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? 

BOOLOOT~AN: 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. 


