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F I L M E F Ü R F O R S C H U N G U N D H O C H S C H U L U N T E R R I C H T 

EINHARD SCHEERENBERG, Gö t t i ngen : 

F i l m D 1542 

Embryonalentwicklung des Nematoden Caenorhabditis elegans 

Verfasser der Publikation: EINHARD SCHEERENBERG 
Mit 11 Abbildungen 

Inhalt des Films: 
Embryonalentwicklung des Nematoden Caenorhabditis elegans. Ein großer Teil der Körper­
höhle des freilebenden Nematoden Caenorhabditis elegans wird durch Oocyten und befruchtete 
Eier eingenommen. In etwa 12 Stunden entwickelt sich das befruchtete Ei zu einem Wurm. Die 
transparente Eihülle und die Fähigkeit zu normaler Entwicklung außerhalb der Mutter, ermögli­
chen eine detaillierte mikroskopische Beobachtung der zellulären Entwicklung. Die nach der 
Befruchtung an entgegengesetzten Polen der Eizelle liegenden Vorkerne wandern aufeinander zu, 
verschmelzen und bilden die Zygote. Eine Serie von asymmetrischen Teilungen führt zur Bildung 
von 5 „Ursomazellen" und einer „Urkeimzelle". Neben den typischen, synchronen Teilungsr¬
hythmen innerhalb der einzelnen Zell-Linien, werden charakteristische Zell- und Kernwanderun­
gen während der Embryogenese gezeigt. Am Beispiel der Darmvorläuferzellen wird die Entste­
hung eines Organs beschrieben. 
Farbige Computer-Rekonstruktionen erleichtern das Verständnis der zellulären Topographie und 
dokumentieren die frühe Symmetriebildung innerhalb einzelner Zell-Linien. 
Nach der ersten Hälfte der embryonalen Entwicklung sind fast sämdiche Zellen vorhanden. In der 
zweiten Hälfte streckt sich der Zellhaufen, erste Muskelkontraktionen treten auf, aUmählich ent­
steht ein Wurm. Wenn er schlüpft ist er etwa 4 x so lang wie die Längsachse der Eihülle. 

Summary of the Film: 
Embryonic Development of the Nematode Caenorhabditis elegans. A major part of the body 
cavity of the free-living nematode Caenorhabditis elegans is occupied by oocytes and fertilized eggs. 
Within about 12 hours the fertilized egg develops into a worm. The transparent eggshell and the 
ability to develop normal outside the mother allow detailed microscopic observation of cellular 
development. After fertilization both pronuclei are positioned at opposite poles of the uncleaved 
egg. They migrate towards each other, fuse and form the zygote. A series of asymmetric divisions 
results in the formation of 5 "somatic founder cells" and one "primordial germ cell". In addition to 
the typical synchronous cell divisions within individual cell lines characteristic cell and nuclear 
migrations during embryogenesis are shown. Taking the primordial gut cells as an example, forma­
tion of an organ is described. 
Colored computer reconstructions aid a better understanding of cellular topography and docu­
ment early formation of symmetry within individual cell lines. 
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After the first half of embryonic development nearly all cells are present. During the second half the 
ball of cells stretches, first muscle contractions occur, gradually a worm is formed. When it 
hatches, it is about 4x as long as the long axis of the egg shell. 

Résumé du Film: 
Le développement embryonnaire du nematode Caenorhabditis elegans. Une grande partie de 
la cavité primaire du corps des nematodes libres Caenorhabditis elegans est occupée par des ovocy­
tes et des oeufs fécondés. L' oeuf fécondé se développe en vers en environ 12 heures. La coque 
transparente de l'oeuf et le fait que l'oeuf puisse se développer normalement en dehors de la cavité 
maternelle facilitent les observations détaillées au microscope. Les deux pronuclei se trouvant 
après la fécondation aux pôles opposés, migrent l'un vers l'autre fusionnent et forment le zygote. 
Une série de segmentations asymmétriques donne naissance a 5 "cellule initiales somatique" et une 
„celluie initiale genitale". 
On montre des divisions synchrones typique dans le lignage cellulaire et des migrations cellulaires 
et nucléaires caractéristiques pendant l'embryogenèse. La formation d'un organe est démontrée en 
prenant les cellules de l'intestin primitiv comme exemple. 
Des schémas d'ordinateur en couleur reconstruisant ce développement facilitent la compréhension 
de la topographie des cellules et documentent le fait que la symétrie apparait tres tot dans le linage 
cellulaire. Presque toutes les cellules sont déjà formées dès la premiere moitié du développement 
embryonnaire. Pendant la deuxième moitié du développement la boule de cellules s'étire, les pre­
mieres contractions musculaires apparaissent, le vers se forme progressivement. Al'éclosion il est 4 
fois plus long que l'axe longitudinal de la coque d'oeuf. 

Allgemeine Vorbemerkungen 
Hintergrund-Information 

Caenorhabditis elegans ist der auf zellulärer Ebene am besten untersuchte vielzellige Orga­
nismus (Abb. 1 ). Die Entstehung sämtlicher Zellen vom befruchteten Ei bis zum Erwach­
senen ist vollständig analysiert und das Schicksal jeder einzelnen Zelle im Organismus 
bestimmt worden (SULSTON u. H O R V I T Z [17], DEPPE et al. [5], SULSTON et al. [18]). 
Die Entwicklung ist von Individuum zu Individuum invariant. 
Innerhalb eines halben Tages entwickelt sich das befruchtete Ei zu einem fertigen Wurm 
mit 558 Zellen. Nach dem Schlüpfen durchläuft das Tier 4 Juvenilstadien und ist dann als 
Erwachsener selbst in der Lage Nachkommen zu produzieren (Abb. 2). Die Embryoge­
nese kann in zwei Abschnitte unterteilt werden: die Proliferationsphase, in der fast sämt­
liche Zellen gebildet werden und eine anschießende Morphogenesephase, während der 
sich der Embryo zu einem Wurm formt (Abb. 3). Für eine detailliertere Orientierung 
können 12 charakteristische Stadien definiert werden, die fließend ineinander übergehen 
(Abb. 4). 
Nematoden sind klassische Objekte der Entwicklungsbiologie. T H E O D O R BOVERI ([1]) 
beschrieb schon 1887 die frühe Trennung von Keimbahn und Soma während der 
Embryonalentwicklung des Pferdespulwurms Parascaris equomm (früher: Ascaris mega-
locephala). Dort durchlaufen alle Zellen außer den Keimbahnzellen eine „Chromatindi-
minution". Während der ersten oder zweiten Teilung der somatischen Zellen bleiben 
Teile der Chromosomen in der Gegend der Metaphasenplatte zurück und degenerieren 
später. Das führt dazu, daß nur die Keimbahn das komplette Erbmaterial behält. Der 
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sonderbare Vorgang der Chromat indiminut ion , der vereinzelt auch an anderen Stellen 
i m Tierreich auftritt, scheint aber auch bei Nematoden eher eine Ausnahme darzustellen. 
Bei C . elegans tritt sie nicht auf ( S U L S T O N u . B R E N N E R [16], E M M O N S et al. [6]). T ro t z ­
dem gleicht das frühe Zellteilungs-Schema von Ascaris dem von C. elegans (Abb. 5) und 
dem der anderen bisher untersuchten rhabditiden Nematoden. 

Vulva 

Vagina 

Abb. 1. Hermaphrodit und Männchen von Caenorhabditis elegans 

D i e frühen asymmetrischen Teilungen der Keimbahnzelle führen jeweils zu einer g r ö ß e ­
ren Ursomazelle und einer kleineren neuen Keimbahnzelle (Abb. 6). Neben der unter­
schiedlichen G r ö ß e gibt es weitere Charakteristika der Keimbahnzelle, die sie v o n Anfang 
an von den somatischen Zel len unterscheidet: so zeigt sie eine deutlich schmaler geformte 
Centr iolar-Region gegen Ende der Mitose als ihre somatische Schwester. Dies ist beson­
ders deutlich sichtbar i m 2-Zellstadium (Abb. 7a). A u ß e r d e m finden sich ausschließlich in 
der Keimbahnzelle fleckenartige, granulafreie Strukturen (auch „Ke impla sma" oder 
„ N u a g e s " genannt), die licht- und elektronenmikroskopisch sichtbar sind (Abb. 7b; 
KRIEG etal. [8], WOLF etal. [19]). STROME und WOOD ([14], [15]) machten mit Hi l fe 
von fluoreszenz-markierten A n t i k ö r p e r n Keimbahn-spezifische Granula sichtbar, die 
mögl icherweise mit den i m M i k r o s k o p erkennbaren Strukturen identisch sind. Jede der 
insgesamt 5 entstehenden Ursomazellen produziert eine feste Zah l von Zellen mit invari­
ablem Schicksal (Abb. 5). D i e Urkeimzel le P 4 produziert w ä h r e n d der postembryonalen 
Entwick lung eine g roße Zah l von Zellen, die sich in zeitlicher Aufeinanderfolge teils in 
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Spermien und teils in Eier differenzieren. Hin und wieder treten spontan durch Verlust 
eines X-Chromosoms („non-disjunction") Männchen auf (HODGKIN et al. [7]), die mit 

• insgesamt ca . 170 befr. Eier 
o • 
o 

erstes 
E i gelegt 

L. Häutung 
bei 32 Stunden 

1 Häutung 

3 Häutung 2 Häutung 

Abb. 2. Der Lebenszyklus von C. elegans. Der Weg vom befruchteten Ei 
über die Embryonalentwicklung, die 4 Juvenilstadien und das Adultensta-
dium zur nächsten Generation. Weiße Kreise = unbefruchtete Eier 

Hermaphroditen gekreuzt werden können. Durch genetische Analyse (BRENNER [3]) 
wurden bisher über 400 Gene auf 6 Komplementationsgruppen (Chromosomen) lokali­
siert. 
Die Analyse der Zellstammbäume hat eine Reihe neuer, zum Teil überraschender 
Erkenntnisse gebracht. Einige Beispiele sollen hier kurz erläutert werden. 

Keimblätter und Zellschicksal 
Die von klassischen Nematodenforschern (BOVERI [2], MÜLLER [10], ZUR STRASSEN 
[13]) postulierte Zuordnung von Zellstammbaum und Zellschicksal wurde als grobe 
Regel im wesentlichen bestätigt. Im Detail gibt es allerdings eine große Zahl von Abwei­
chungen. Mehrfach entstehen bei der letzten Teilung einer Zelle zwei unterschiedliche 
Töchter, von denen sich die eine in eine Nervenzelle, die andere in eine Muskelzelle diffe­
renziert (Abb. 8). Ordnet man die einzelnen Zell-Linien bestimmten Keimblättern zu, so 
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e r s t e 
Z e l l t e i l u n g , o 

U r s o m a z e l l e n u . 
U r k e i m z e l l e 

g e b i l d e t 

l e b e n d e 
Z e l l k e r n e 

G a s t r u l a t i o n ' 

e r s t e r 
Z e l l t o d 

Abb. 3. Schlüsselereignisse und Zunahme der Zahl von Zellkernen in Abhängigkeit von der Ent­
wicklungszeit. Die Befruchtung erfolgt bei etwa - 45 min 

7 



Biol. 17/13 - D 1542 

bedeutet das, daß Nervenzellen aus embryonalem Mesoderm und Muskelzellen aus 
embryonalem Ektoderm entstehen können. Ein besonders bizarres Beispiel liefert die 
AE-Zell-Linie, die mehr als zwei Drittel aller Zellen zum frisch geschlüpften Tier bei­
steuert (Abb. 5). Sie liefert eine einzige Zelle für das Körpermuskelsystem. Die übrigen 80 

A b b . 4. D i e Entwicklung von C. elegans in 12 Bildern 

1. Praegastrulastadium (2 E-Zel len posterior-ventral 
2. 2 E-Stadium (2 E-Zel len eingewandert) 
3. 4 E-Stadium 
4. 8 E-Stadium 
5. 16 E-Stadium 
6. „Bohnen" -S tad ium 

(Strich = 10 [ im; anterior ist rechts, ventral ist unten) 

(Zur besseren Verdeutlichung der übereinanderl iegenden, gegenläufigen Abschnitte des W u r m s 
wurde bei 7,12 die Kondensor-Blende ganz geschlossen, dadurch größere Tiefenschärfe aber Ve r ­
lust des Nomarski-Effekts) 

7. „Komma" -S t ad ium 
8. „Kaulquappen"-Stad ium 
9. „Pf laumen"-Stadium 

10. „Schlingen"-Stadium 
11. Frühes „Brezel"-Stadium 
12. Spätes „Brezel"-Stadium 

Körpermuskelzellen kommen von 3 verschiedenen Zell-Linien (MS, C, D), wie Abb. 9 
zeigt. Die Computer-Rekonstruktion des 102-Zellstadiums deutet dies auch bereits an. 
Auf ultrastruktureller Ebene lassen sich keine Unterschiede zwischen den Muskelzellen 
unterschiedlicher Herkunft erkennen. Es sind nur zwei Fälle gefunden worden, wo eine 
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