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A. Einleitung

Das Verbreitungsgebiet der rein marinen Prosobranchier-Familie Calyp-
traeidae ist auf das Litoral der wirmeren Meere und ihrer Randgebiete be-
schrankt. Die zu dieser Familie gehorenden Formen fithren eine mehr oder
weniger festsitzende Lebensweise, womit charakteristische Besonderheiten der
Morphologie und des Verhaltens verbunden sind. Das sehr flache, kegel- oder
miitzenférmige Gehduse besitzt nur wenige Windungen oder 1488t solche nahe-
zu vollstindig vermissen. Der Form des Gehduses entsprechend ist auch der
Weichkorper sehr flach. Seine besonderen Kennzeichen sind: der langgestreckte
Vorderkérper, der kurze, wenig gewundene oder fast gerade Eingeweidesack,
die starke Ausbildung der Kieme und im Zusammenhang damit der weit nach
vorn liber den Kopf vorgezogene Mantel, sowie der zu einem Saugnapf um-
gewandelte Fufi.

Der festsitzenden Lebensweise entspricht die besondere Art des Nahrungs-
erwerbs: Die Calyptraeiden sind Wasserstromfiltrierer, die ihre Nahrung,
Plankton und Detritus, durch Filtration des von der Kieme erzeugten Atem-
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wasserstromes gewinnen, wie zuerst OrToN (1912 a, b, 1914) erkannt und an
den Arten Crepidula fornicata L. und Calyptraea chinensis Lam. untersucht
hat. OrToNs Angaben tber die morphologischen Verhéltnisse und funktionel-
len Zusammenhinge sind im wesentlichen auch heute noch giltig und wurden
in der Literatur mehrfach vergleichend und zusammenfassend behandelt
(AnkrL 1936, 1938, Yonge 1938, Hacmerer 1951, WERNER und GrELL 1950).

Wie bekannt, ist die amerikanische Pantoffelschnecke Crepidula forni-
cata L. seit etwa 1931 an die deutsche Nordseekiiste eingewandert und stellt
jetzt eine im nordfriesischen Wattenmeer recht hiufige Form dar. Bei Unter-
suchungen uber die Biologie dieses auch durch seine Geschlechts- und Fort-
pflanzungsverhaltnisse interessanten Prosobranchiers zeigte sich, dafl der Nah-
rungserwerb ein sehr komplexer Vorgang ist, und dafi das Bild, wie es sich
aus den bisherigen Darstellungen ergibt, der Vervollstindigung bedarf. In
einer kurzen Mitteilung (WERrNER 1951) wurde bereits als erstes Ergebnis
berichtet, dafl eine regelrechte Filtration nicht nur, wie bisher bekannt, im
Kiemenraum stattfindet, sondern daff der Atemwasserstrom bereits vor dem
Eintritt in den Kiemenraum mittels eines gewebeartigen Schleimfilters filtriert
wird. Crepidula verfiigt daher iiber eine doppelte Filtrationseinrichtung fiir
den Nahrungserwerb.

Die eingehendere Darstellung des Nahrungserwerbs der Calyptraeiden
auf Grund der bisherigen Kenntnisse und der Ergebnisse der eigenen Beob-
achtungen ist das Ziel der vorliegenden Arbeit. Das wichtigste Hilfsmittel fiir
die hier versuchte Funktionsanalyse ist die grindliche Beobachtung des leben-
den Organismus, woflir eine genaue Kenntnis der Morphologie und des anato-
misch-histologischen Aufbaues, damit auch die Anwendung histologischer Un-
tersuchungsmethoden unerldBilich sind.

Fiir die Untersuchungen wurde hauptsachlich die Pantoffelschnecke Cre-
pidula fornicata L. verwandt. Um zu prifen, ob sich die festgestellten Beson-
derheiten auf diese Art beschrinken oder der Familie Calyptraeidae allgemein
zukommen, wurde die Untersuchung auf die zweite europdische Gattung
Calyptraea ausgedehnt, die mit der Art C. chinensis Lam. im Mittelmeer bei
Neapel hiufig ist. Daher waren auch an dieser Art Lebenduntersuchungen
méglich. Weiterhin konnte von den Gattungen Crepidula, Crucibulum, Crepi-
patella fixiertes Material untersucht werden, und zwar von folgenden aufler-
europiischen Arten:

Crepidula unguiformis L., Fundort Atlant. Kiiste bei New York,
(= C. plana Say)
C. dilatata Lam. var. strigata Orb Fundort Paz. Kiste bei Callao, Peru,

C. adunca Sowerby Fundort Paz. Kiiste bei Monterey, Kalif.,

C. perforans Valenciennes (?) Fundort Paz. Kiste bei Monterey, Kalif.,
Crucibulum scutellatum Gray Fundort Paz. Kiiste bei Tumbez, Peru,
Crepipatella lingulata Gould Fundort Paz. Kiiste bei Carmel] Point, Kal.

Aus der Ubereinstimmung der morphologischen Verhiltnisse, insbeson-
dere aus dem Vorhandensein und der gleichartigen Ausbildung der am Nah-
rungserwerb beteiligten Organe, kann fiir diese Arten und Gattungen auf die
gleiche Form des Nahrungserwerbs mittels einer doppelten Filtration geschlos-
sen werden. Daher konnen die hier fiir Crepidula fornicata und Calyptraea
chinensis mitgeteilten Befunde als zutreffend fir die ganze Familie Calyp-
traeidae angesehen werden.
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B. Ubersicht itber die Vorginge beim Nahrungserwerb

Beim Nahrungserwerb der Calyptraeiden lassen sich allgemein folgende
Einzelvorginge unterscheiden: a) die Filtration des von der Kieme erzeugten
Wasserstromes, b) der Transport der abfiltrierten Partikel zu den Sammel-
stellen, ¢) die Formung der Partikel zu grofileren Nahrungskorpern, deren
Transport zum Mund und ihre Aufnahme mittels der Radula.

Als Grundlage fir dic genauere Darstellung der Einzelheiten soll zu-
nichst eine kurze Ubersicht iiber die Vorginge des Nahrungserwerbs gegeben
werden. Die Abkiirzungen beziehen sich auf die Schemata Abb. 1—3.

1. Der Wasserstrom, der durch den gerichteten Wimperschlag der Kie-
menfilamente erzeugt wird und gleichzeitig dem Gasaustausch und dem Nah-
rungserwerb dient, tritt als Ingestionsstrom (IS) auf der linken Seite in den
Kiemenraum ein, der durch die Kieme (Ki) in die links-ventral gelegene In-
gestionskammer (IK) und die rechts-dorsal gelegene Egestionskammer (EK) ge-
trennt wird. Nach dem Durdchtritt durch die Spalten zwischen den Kiemen-
filamenten (Kf) verldfit der Wasserstrom den Kiemenraum als Egestionsstrom
(ES) auf der rechten Seite des Tieres. Der Mantelrand hat auf der linken Seite
die Form einer vorgezogenen Kante, die daher Mantelkante (Mk) genannt
wird. Der Spalt zwischen der Mantelkante und dem durch den Nackenlappen
(NI) verbreiterten Vorderkérper ist die Eintrittsstelle fiir den Ingestionsstrom
und soll als Ingestionséffnung (I0) bezeichnet werden. Vor dieser spaltfér-
migen Ingestions6ffnung wird in der in den Abb. 1, 2 dargestellten Weise ein
bandférmiges Schleimfilter ununterbrochen von hinten nach vorn durchgezo-
gen, das Mantelschleimfilter (Msf) (WerNER 1951); es ist ein sehr feines,
unsichtbares Gewebe aus Quer- und Langsfiden und fingt die groberen Par-
tikel sowie einen Teil der feinen auf. Erst dadurch wird es sichtbar, und zwar
um so deutlicher, je mehr Partikel vom Atemwasserstrom mitgefithrt werden
und an dem klebrigen Schleimfilter hingenbleiben. Das Mantelschleimfilter
wird von der Filterdrise (Mfd) (WernNer 1951) gebildet, die sich auf der
Innen- = Oberseite der Mantelkante befindet. Transportiert und gehalten
wird das Filterband auf der linken Seite durch einen Flimmerstreifen (Fs) auf
der Auflen- = Unterseite der Mantelkante, auf der rechten Seite durch eine
Flimmerfurche (Ff) auf der Oberseite des Vorderkorpers. Vorn wird das Filter-
band in die Futtertasche (Ft) (food pouch, OrtoN- 1912 b) aufgenommen,
eine Hautfalte des Mantelrandes, wo es zusammengeschoben und aufgerollt
wird. So werden in diesem Sammelorgan aus dem Filterband und den daran
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Abb. 1. Filtration des Atemwasserstroms bei den Calyptraeiden. Schemat. Zeichnung der
Ventralseite von Crepidula fornicata L. IS Ingestionsstrom, ES Egestionsstrom, Af After,
Bs Blutsinus, Ff Flimmerfurche, Fr Futterrinne, Fs Flimmerstreifen, Ft Futtertasche, Fu Fuf,
Fw Futterwurst, Ge Gehiuse, Gs Gehiuseseptum, Ki Kieme, Ksf Kiemenschleimfilter, 1Kb linke
Kurvenbahn, Lw Lippenwulst, Ma Mantel, Mfd Mantelfilterdriise, Mk Mantelkante, Msf
Mantelschleimfilter, NI Nackenlappen, Te Tentakel, Vp Verschlufiplaite der Futterrinne

Abb. 2. Filtration des Atemwasserstromes bei den Calyptraeiden. Schematischer Querschnitt

durch den Vorderkdrper von Crepidula fornicata L. IK Ingestionskammer, EK Egestionskam-

mer, I0 Ingestions6ffnung, En Endestyl, Hd Hypobranchialdriise, Kf Kiemenfilament. Ubrige

Bezeichnungen wie in Abb. 1. Osphradium nicht cingezeichnet. Der Wasserstrom IS — ES

filhrt grobe ® und feine . Partikel mit sich. Das Mantelschleimfilter, die erste Filtrations-

stufe, fingt die groben und einen Teil der feinen, das Kiemenschleimfilter, die zweite
Filtrationsstufe, den Rest der feinen Partikel auf.

Abb. 8. Crepidula fornicata L. Priparationsskizze, Dorsalansicht, Dach des gedffneten Kie-
menraumes nach beiden Seiten umgeklappt. Os Osphradium. Ubrige Bezeichnungen wie in
Abb. 1, 2. Die Pfeile geben die Richtung des Wimperschlages an.
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hidngenden Partikeln groflere Nahrungskorper geformt. Da sich die Futter-
tasche unmittelbar vor dem Munde befindet, kénnen die Nahrungsballen leicht
mit der vorgestreckten Radula ergriffen und in den Pharynx aufgenommen
werden, Fithrt das Filterband unbrauchbare Stoffe oder zuviele Nahrungs-
partikel heran, so wird es aus der Futtertasche nach draufien ausgestofien. So
ist die Entstehung der sogenannten Pseudofaeces (Dopcson 1928) zu erklaren,
die als schleimige, unregelmiflig geformte Kliimpchen am Vorderrand des
Gehéuses liegen und von den echten Faeces, festen geformten Kotpillen, zu
unterscheiden sind.

2. Die feineren Partikel, die die Maschen des Mantelschieimfilters passiert
haben, gelangen mit dem Wasserstrom in die Ingestionskammer und werden
vor dem Durchtritt durch die Spalten zwischen den Kiemenfilamenten von
einer Schleimschicht aufgefangen, die entsprechend als Kiemenschleim-
filter (Ksf) zu bezeichnen ist. Dieses Filter wird von einer Driisenleiste an
der Kiemenbasis, dem Endostyl (En). (OrToN 1914), gebildet und zieht sich
als Fliefband ununterbrochen von links nach rechts tiber die Fliche der Kieme
bis zu ihrem freien Rand hin. Hier getét das Filter in den Bereich der Fut-
terrinne (Fr) (food groove, Orron 1912b) auf der Oberseite des rechten
Nackenlappens, wo es wie ein Teppich eingerollt und zur Futterwurst (Fw)
geformt wird. Diese wird in der Futterrinne nach vorn in die Nihe des Mun-
des gefithrt, hier von der Radula ergriffen und in den Pharynx beférdert.

Aus der Ubersicht geht hervor, dafl der wichtigste Vorgang des Nah-
rungserwerbs die Filtration des Atemwasserstromes ist, die durch die beiden
Stufen des Mantel- und Kiemenschleimfilters erfolgt. Beide Filter sind der
Entstehung und Wirkungsweise nach vollig getrennt und arbeiten dem dufie-
ren Mechanismus nach unabhingig voneinander. Entsprechend der mechani-
schen Trennung haben beide Schleimfilter ihre besondere 'age im Organismus
und ihre besonderen Bildungs-, Transport- und Sammelorgane.

C. Die erste Filtrationsstufe, das Mantelschleimfilter

Bei der Untersuchung des Mantelschleimfilters und seiner Funktion mis-
sen folgende Einzelvorginge unterschieden werden:

1. die Bildung des Filterbandes durch die Filterdriise, 2. sein Transport
durch die seitlichen Transportbahnen, 3. die Aufnahme in das Sammelorgan.

1. Das Bildungsorgan, die Mantelfilterdriise

1. Lage

Das Bildungsorgan des aus Schleim bestehenden Filters ist eine Driise;
sie liegt am Eingang zum hinteren Teil des Kiemenraumes, der sich in den
Eingeweidesack hinein erstreckt, und zwar auf der Innen- = Oberseite der
iber das Gehiuseseptum vorgezogenen Mantelkante. Die Filterdriise ist daher
bei der Betrachtung der Unterseite nicht zu sehen, und nur bei sehr durchsich-
tigen Tieren, etwa bei Jungtieren oder bei Hungertieren, scheinen ihre Um-
risse nach auflen durch. Thre Lage ist in der Abb. 1 angedeutet (vgl. WERNER
1951, Fig. 1, pag. 99). Fiir die genaue Ermittlung der Lagebezichungen sowie
fiir die ndhere Untersuchung ist es notwendig, den Weichkérper aus dem Ge-
hause herauszulésen, das Manteldach zu durchschneiden und so die Kiemen-
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hohle zu 6ffnen (Abb. 3; Prdparationstechnik und Schnittfihrung s. WERNER
und Grerr. 1950). Die Filterdriise wird dann auf dem Mantelrand in dem
Winkel zwischen Vorderkorper und vorderem Teil des Mantels sichtbar; sie
ist daher genauer als Madtelfilterdriise zu bezeichnen.

Abb. 4. Calyptraea chinensis Lam. Teilzeichnung des priparierten Tieres. Bs Blutsinus,
En Endostyl, Ff Flimmerfurche, Ki Kieme, Kn Kiemennerv, Mfd Mantelfilterdriise, Mn
Mantelnerv, NI Nackenlappen, Os Osphradium. Abb. Zeichenapp. v. Leitz
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Abb. 5. Lagebezichungen und Richtungen des Wimperschlages der Mantelfilterdrisse. Schema.
vDk vorderer, hDk hinterer Drisenkomplex, Ff Flimmerfurche, Fs Flimmerstreifen, Me Man-
telepithel, NI Nackenlappen, 1Kb linke, rKb rechte Kurvenbahn

Fir Crepidula ist charakteristisch, dafl der Vorderrand der Mantelfilter-
drise mit dem Rand der Mantelkante zusammenfillt. Bei Calyptraea ist die
Driise etwas zurtickverlagert, so dafl sich zwischen ihrem Vorderrand und dem
Rand der Mantelkante ein schmaler Gewebsstreifen befindet (Abb. 4, 9). Diese
Differenz ist konstant. Threr Langsausdehnung nach liegt die Driise schrdg zur
Vorn-Hinten-Achse des Tieres {s. Abb.1, 3). Die sich daraus ergebenden
Lagebeziehungen werden im Interesse einer unmifiverstandlichen Beschreibung
durch die Bezeichnungen des Schemas Abb. 5 festgelegt.

Bei grofleren Exemplaren von Crepidula ist die Lage der Mantelfilter-
driise am praparierten Tier schon mit bloflem Auge erkennbar, weil sie sich
durch ihren Pigmentmangel von dem sie auf den Seiten und hinten umgeben-
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den, mehr oder weniger stark pigmentierten Mantelepithel deutlich abhebt
(vgl. die photogr. Abb. 8). ,

Bei Calypiraea ist der Weichkérper meist nur sehr schwach oder ber-
haupt nicht pigmentiert und hat dadurch eine gelblich-weifle Farbung. Daher
ist bei dieser Art kein Farbunterschied zwischen der Filterdriise und dem
Mantelepithel vorhanden, und es bedarf stirkerer Vergroflerungen, um die
Filterdriise ohne Vitalfarbung (s. u. S. 284) aufzufinden und genauer zu lokali-
sieren. Dafl das bei sdmtlichen Tieren beider Arten, also auch der unpigmen-
tierten Calyptraea, in Ubereinstimmender Weise moglich ist, beruht auf ihrer
besonderen Oberflichenstruktur, die ihre genaue Abgrenzung vom Mantel-
gewebe auch ohne das Vorhandensein von Pigmentunterschieden gestattet.

2. Oberflachenstruktur

Die &uflerlich erkennbaren Bauelemente der Filterdriise sind Wimper-
und Driisenzellen, die durch jhre Gréfie und Anordnung die Eigenschaften der
Oberflachenstruktur hervorrufen. Die Filterdriise besteht aus zwei Haupt-
abschnitten, die als hinterer (a) und vorderer (b) Abschnitt zu bezeichnen sind.
Bei Crepidula werden sie durch einen pigmentierten Lingsstreifen getrennt,
der allerdings nicht bei allen Tieren mit gleicher Deutlichkeit ausgebildet ist,
da in den Zellen zuweilen nur die gelblichen oder braunlichen Vorstufen der
schwarzen Pigmentkornchen vorhanden sind. Zwischen diese beiden Abschnitte
ist auf der linken Seite keilformig ein dritter Komplex (c) eingeschoben
(s. Abb. 4, 5), der sich ebenfalls durch seine Pigmentumrandung abgrenzt. Bei
Calyptraea fehlt, wie erwidhnt, die Pigmentierung, so dafl die drei Abschnitte
lediglich durch die Oberflichenstruktur und die verschiedene Richtung des
Wimperschlages voneinander unterschieden werden kénnen.

a) Das wichtigste Kennzeichen des hinteren Abschnittes ist die voll-
kommen gleichmifige Verteilung der Drisen- und Wimperzellen; letztere
sind an der Oberfliche zwischen die Driisenzellen eingesprengt und stehen sehr
dicht, so dafl die ganze Fliche dieses Abschnittes eine scheinbar geschlossene
Wimperbedeckung hat, wihrend die Wimperzellen im angrenzenden Mantel-
epithel gruppenweise verstreut liegen. Weiterhin bilden die grofleren poly-
gonalen Zellen des Mantelepithels ein Plattenepithel, die im Umrifl kleide-
ren Zellen des hinteren Komplexes dagegen ein Prismenepithel. Die Richtung
des Wimperschlages ist im benachbarten Mantelepithel und am hinteren Rand
der Filterdrise die gleiche. Dadurch entsteht in dieser Region ein schrag von
vorn nach hinten bzw. von links nach rechts gerichteter Wimperstrom, wenn
man seine Richtung auf die Vorn-Hinten-Achse des Tieres bzw. auf die Lage-
verhiltnisse der Filterdriise bezieht (vgl. Abb.3 und 5). Die genauere Prii-
fung des Wimperstroms im hinteren Komplex zeigt, dafl er nicht durchgehend
von links nach rechts verlauft, sondern unter einem bestimmten Winkel auf
den vorderen Komplex hin, wie es in der Abb. 5 gezeichnet ist.

b) Vom hinterén Driisenkomplex unterscheidet sich der vordere in ganz
auffallender Weise, weil hier Driusen- und Wimperzellen nicht gleichmédfig
verteilt, sondern zu Reihen und Streifen angeordnet sind, die sich quer zum
Langsdurchmesser der Drise erstrecken und dadurch der Vorn-Hinten-Achse
des Tieres anndhernd parallel gerichtet sind. Auflerdem sind die Wimperzel-
len mit lingeren und kréftigeren Wimpern ausgestattet. Der Wimperschlag
der Wimperzellstreifen ist senkrecht zum Langsdurchmesser der Driise, also
zu ihrem vorderen Rand hin gerichtet. Am Lebendpriparat treten die Wim-
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perstreifen durch den lebhaften Schlag der Cilien deutlich in Erscheinung. Bei
naherem Zusehen erkennt man, daff die Wimperzellen meist in etwas ein-
gesenkten Rinnen liegen, zwischen denen sich die etwas erhabenen, streifen-
formigen Gruppen der Drusenzellen befinden. Diese Driisenzellstreifen sind
im hinteren Teil des vorderen Komplexes am grofiten und spalten sich zum
vorderen Rand hin in kleinere Gruppen von Driisenzellen auf. Im vorderen
Randgebiet sind Driisen- und Wimperzellen wieder gleichmifig verteilt.
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Abb. 6. Crepidula fornicaia L. Oberflichenstruktur der Mantelfilterdriise eines erwachsenen

Tieres. vDk vorderer, hDk hinterer Drusenkomplex, Me Mantelepithel, Dz Gruppen von

Driisenzellen des vorderen Komplexes, Ws Wimperstreifen. Nur die Driisenzellen einge-
zeichnet. Lebendpréparat. Abb. Zeichenapp. v. Leitz

vDk

Abb. 7. Crepidula fornicata L. Oberflichenstruktur der Mantelfilterdriise eines Jungtieres
von 3,0 mm Linge. Bezeichnungen und techn. Anmerkungen wie in Abb. 6

Diese besondere Anordnung der Bauelemente im hinteren und vorderen
Komplex verleiht der Filterdriise ein charakteristisches Muster. Die zeichne-
rische Wiedergabe der Oberflichenstruktur, wie sie bei Crepidula fir Tiere
mittlerer Grofle (20—30 mm Lange) zutrifft, ist in Abb. 6 versucht (vgl.
Werner 1951, Fig. 5, pag. 107), wihrend die Photographie Abb. 8 den typischen
Eindruck des Organs am lebenden Tier vermitteln kann. Der Unterschied
zwischen Vorder- und Hinterkomplex tritt deutlich heraus, weiterhin vor allem
das Bauprinzip des vorderen Abschnittes.

Die mikroskopische Priiffung eines Deckglaspriparates zeigt, dafl im vor-
deren Komplex mit der Anordnung der Driisen- und Wimperzellen zu duflerlich
abwechselnden Streifen nicht durchgehend eine scharfe Sonderung dieser beiden
Zellelementeé gegeben ist. Das ist am leichtesten bei der Filterdriise von Jung-
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tieren erkennbar, bet der die geringere Zellzahl die Verteilung der Driisen- und
Wimperzellen besonders deutlich macht (Abb. 7). Am Ubergangsteil zwischen
hinterem und vorderem Komplex erstrecken sich die grofen flaschenférmigen
Driisenzellen mit threm Hals in die Wimperstreifen hinein, zwischen denen
tiberdies isolierte Gruppen von Driisenzellen liegen. Prinzipiell die gleiche An-
ordnung weist der vordere Driisenkomplex auch bei den grofleren Tieren von
Crepidula auf. Bei ithnen wird mit zunehmendem Wachstum die Zahl der
Wimper- und Driisenzellstreifen vermehrt, so dafl sie dichter zusammengeschoben
werden; auflerdem spalten sich die Drisenzellstreifen in der geschilderten Weise
auf. Bei den groflen Exemplaren von Crepidula (30—55 mm) liegen Driisen-
und Wimperzellstreifen so dicht nebeneinander, dafl das in den Abbildungen
wiedergegebene Muster nicht mehr mit gleicher Deutlichkeit erkennbar ist.

Abb. 8. Crepidula fornicata L. Oberflichenstruktur der Mantelfilterdriise. Lebendpraparat.
Unret. Phot. Vergr. ca. 40 x

Fine weitere charakteristische Besonderheit der Filterdrise ist die Krim-
mung der Oberfliche an der linken (vorderen) und rechten (hinteren) seitlichen
Begrenzung. Die Eigenschaft, daff die Oberfliche der Filterdriise auf den Sei-
ten nicht wie bei dem grofiten Teil der Fliache mehr oder weniger eben, son-
dern gekriimmt ist, wurde durch die Bezeichnung ,Kurvenbahn® (WErNER
1951) wiederzugeben versucht (vgl. Abb. 3, 4, 5). In der linken Kurvenbahn
wird ndamlich die Fliche der Filterdriise durch die Windung von der Innen-
seite = Oberseite der Mantelkante auf deren Auflen- = Unterseite umgelenkt.
Hier setzt sie sich in den Wimperstreifen (Fs Abb. 1, 2, 5) der Mantelkante fort.
der die eine, nimlich die linke seitliche Transportbahn des von der Filter-
driise gebildeten Schleimfilters ist. In der rechten Kurvenbahn geht die Ober-
flache der Filterdriise in die Flache der Dorsalseite des Vorderkérpers tiber;
dadurch wird die direkte Verbindung der Filterdriise mit der Flimmerfurche
(Ff Abb. 1,2, 8, 5) auf der Oberseite des Vorderkérpers hergestellt, der anderen,
namlich der rechten seitlichen Transportbahn des Mantelschleimfilters.

¢) Linke und rechte Kurvenbahn weisen einen grundsitzlichen Unter-
schied auf. In der rechten Kurvenbahn wird die Fliche der sich hier verschmi-
lernden Filterdriise einfach durch die Windung zur Kurvenbahn, ohne daff
die Oberfliche eine zusitzliche Besonderheit der Struktur erkennen lafit. Die
linke Kurvenbahn dagegen ist von der tbrigen Driisenfliche als dritter
Komplex deutlich abgegrenzt. In diesem keilférmig eingeschobenen Komplex



Bd. IV, H. 3: Wermner, Uber den Nahrungserwerb der Calyptraeidae 269

sind Driisen- und Wimperzellen gleichmaRig verteilt, wie es auch im hinteren
Komplex der Fall ist. Ein wesentlicher Unterschied besteht aber in der Rich-
tung des Wimperschlages, der genau dem Verlauf der Kurvenbahn folgt und
auf dieser Seite sofort zum Vorderrand der Drise fithrt (s. Abb. 5). Diese Be-
sonderheit, die die linke Kurvenbahn vor der rechten auszeichnet, deutet dar-
auf hin, dal der ersteren bei der Tatigkeit der Filterdriise noch e¢ine besondere
Aufgabe zukommt.

Schliefilich ist erginzend zu erwihnen, dafl sich am Vorderrand der Fil-
terdriise noch in geringen Abstinden Sinneshaare befinden, die sich durch ihre
Linge von den Cilien der Wimperzellen unterscheiden (Abb.6, 7). Beim
lebenden Tier fithren diese Sinneshaare langsame Bewegungen von oben
nach unten aus.

Abb. 9. Calyptraea chinensis Lam. Mantelfilterdriise. Fixiertes und gefdrbtes Totalpriparat.
Unret. Photo. Vergr. ca. 85 x

Die vergleichende Untersuchung der Oberflichenstruktur der Filterdrise
bei Calyptraca ergab, dafl das gleiche Bauprinzip verwirklicht ist wie bei
Crepidula. Die drei Abschnitte sind in der gleichen Weise vorhanden und
lassen die gleichen Unterschiede in der Verteilung der Driisen- und Wimper-
zellen erkennen. Ebenso ist auch die Richtung der durch die Tatigkeit der
Wimperzellen erzeugten Wimperstrome die gleiche. Indessen finden sich ge-
ringe Unterschiede, die sich einmal auf die Form der Filterdrise erstrecken.
Das ganze Organ ist bei Calyptraea (s. Abb. 4, 9) etwas schmaler und lang-
gestreckter als bei Crepidula; insbesondere ist der hintere Driisenkomplex bei
Calyptraea relativ schmiler als der vordere (vgl. Tabelle 1).

Weiterhin ist von besonderem Interesse, dafl sich bei den erwachsenen
Exemplaren von Calyptraea das gleiche Baumuster findet, das die jungeren
Exemplare von Crepidula aufweisen. Das bezieht sich einmal auf die Anzahl
der Driisen- und Wimperzellstreifen, die auch bei den gréfiten Exemplaren von
Calypiraea (maximale Grofle ca. 20 mm) stets geringer ist als bei den grofien
Pantoffelschnecken, wihrend die Unterschiede in der Zahl der Wimper- und
Driisenzellstreifen bei gleich grofien Tiern beider Arten, d.h. bei ausgewach-
senen Tieren von Calyptraea und Jungtieren von Crepidula wesentlich geringer
sind. Das ist fiir die Zahl der Wimperstreifen in der Tabelle 1 belegt.

Auferdem fehlt bei den erwachsenen Tieren von Calyptraea wie bei den
Jungtieren von Crepidula die mehrfache Aufspaltung der Driisenzellstreifen
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zum vorderen Rand hin, wie es fiir die groferen Tiere von Crepidula be-
schrieben ist. ’
Tabelle 1

Grofenverhiltnisse der Mantelfilterdriise und Zahl der Wimperstreifen ihres vorderen
Komplexes bei Crepidula und Calyptraea

Mafle in Teilstrich, 1 Teilstrich = 27 u

’ Mantelfilterdriise
Linge der ] .
Lfd. Nr. | Tiere ) Breite | Zahi der
mm Lénge vorderer | hinterer | Wimperstreifen
j Gesamt Komplex | Komplex
1. Crepidula fornicata L.
i 7,3 35 7 5 2 ca. 19
2 8,6 40 7 4 3 ca. 19
3 9,0 43 7 5 2 ca. 18
4 9,0 46 10 7 3 ca. 24
5 9,2 49 5 3 ca. 23
6 9,5 50 8,5 5 3,5 ca. 22
7 10,0 55 11 8 3 ca. 25
8 11,5 60 9 6 3 ca. 25
9 12,6 70 11 8 3 ca. 27
10 13,0 80 11 7 4 ca. 29
11 17,0 80 15 10 5 ca. 30
12 20,0 100 16 11 5 ca. 40
13 28,0 120 22 15 7 ca. 45
14 38,0 — -— — — 78
Durchschnitt 8,95 6,0 2,95
1—10 100 % 67 %o 339
11, Calyptraea chinensis
1 7.2 40 5 4 1 ca. 18
2 8,3 47 5 4 1 _
3 9,2 40 6,5 5 15 ca. 18
4 9,2 58 6,0 5 1 ca. 18
5 9,4 - — — — ca. 21
6 10,0 50 6 4 2 —
7 10,5 50 9 6 3 ca. 19
8 10,7 55 9 7 2 ca. 18
9 12,0 50 8 5 3 —_
10 12,5 — 6 4,5 1.5 —
11 19,8 65 17 11 6 ca. 30
Durchschnitt 6,7 49 1,8
1—10 100 % 789 27 %%

8. Anatomie und Histologie

Bei der histologischen Untersuchung der Filterdriise empfiehlt es sich, Schnittserien
sowohl von ganzen Tieren, wie auch von Mantelstiicken mit der Filterdriise anzufertigen.
Letzteres ist notwendig, wenn man genaue Quer- und Lingsschnitte herstellen will, Das gilt
in gleicher Weise auch fiir den Endostyl. Fixierung mit Bouins Gemisch. Schnittdicke 7—8 u,
Firbung mit Haematoxylin nach Delafield und nach Heidenhain. Besonders die erstere
Firbung ist schr geeignet, da sie mit einer guten Kernfirbung eine spezifische Firbung der
Schleimzellen verbindet. Keine Plasma-Gegenfirbung.

Nach ihrem Aufbau handelt es sich bei der Filterdriise nicht um eine Driise
im eigentlichen Sinne, sondern um ein einschichtiges Epithel von Driisen- und
Wimperzellen. Daher entleeren sidmtliche Driisenzellen dieses Organs ihr
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Schleimsekret getrennt voneinander nach auflen. Der in Abb. 10 dargestellte
Léangsschnitt durch den vorderen Komplex der Filterdrise von Calyptraea
gibt den einfacheren Bauplan in der Anordnung der Driisen- und Wimperzellen
zu Streifen wieder, die im Querschnitt getroffen sind. Die Driisenzellen, die
im Leben einen hellen hyalinen Inhalt haben, zeigen nach der Fixierung eine
feingranulierte bis schwachschaumige Struktur. Bei Verwendung von Delafields
Haematoxylin sind sie je nach dem Grad der Anfirbung rosa bis rotviolett ge-
farbt, gehoren also den Schleimzellen des mukosen Typs an(vgl. RomErs, § 2023).
Zu beachten ist, dafl sowohl Wimper- wie Driisenzellen der basalen Membran auf-
sitzen, was den Charakter der Filterdriise als eines einschichtigen Epithels beweist;

00 0,05 oAmm S
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Abb. 10. Calyptraea chinensis Lam. Teilzeichnung eines Lingsschnittes durch den vorderen
Komplex der Mantelfilterdriise. Dz Driisenzellen, Ds Driisensekret, Wz Wimperzellen. Abb.
Zeichenapp. v. Leitz

weiterhin, dafl die Wimperzellen regelrechte Furchen bilden, mit denen die
Driisenzellstreifen abwechseln. Diese einfache Anordnung trifft nicht fiir die
ganze Fliche des vorderen Driisenkomplexes zu, da sich insbesondere in dem
Ubergangsgebiet zwischen hinterem und vorderem Driisenkomplex die Driisen-
zellen in die Wimperfurchen hinein erstrecken (s. 0. S. 267 f.). Die Schnitte zeigen
dann dementsprechend ein etwas komplizierteres Bild. Es ist aber mit Absicht
dieser Schnitt mit den einfacheren Verhiltnissen gewihit worden, weil dadurch
das Verstdndnis der Funktion der Filterdriise erleichtert wird (s.unten S. 275 ff.).
Die Lage der Kerne ist fiir Driisen- und Wimperzellen typisch: bei den erste-
ren liegen sie stets in der Nahe der Basalmembran, wihrend sie bei den letz-
teren der Oberfliche gendhert sind. Das im Schnitt gefirbte Sekret der Drii-
senzellen tritt zwischen den Wimperfurchen an die Oberfliche der Filterdriise.

Die beiden Querschnitte durch die Filterdriise von Calyptraea
(Abb. 11 a, b) sind durch je einen Wimper- und Driisenzellstreifen des
vorderen Komplexes gefithrt. Dementsprechend kann ein Vergleich beider
Schnitte die Unterschiede in der Verteilung der Driisen- und Wimperzellen
dieses Komplexes deutlich machen, wihrend im hinteren Abschnitt keine
wesentlichen Unterschiede in der Anordnung beider Zellarten auftreten. Als
typische Merkmale zeigen beide Querschnitte noch die etwas grofere Linge
der Wimpern des vorderen Abschnittes, ferner die Hiufung der Wimperzellen
in dem Streifen (Wzs) der Ubergangszone zwischen dem vorderen und hinte-
ren Abschnitt.

Wie die Untersuchung der Oberflachenstruktur ergeben hatte (s.0.S.269 {.),
befinden sich-die ausgewachsenen Exemplare von Crepidula auf einer héheren
Differenzierungsstufe, die sich in der Vermehrung der Wimper- und Driisen-
zellstreifen und der Aufspaltung der letzteren im vorderen Drisenkomplex
ausprigt. Darliber hinaus wird aber allem Anschein nach sowohl im hinteren
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Abb. 11 a, b. Calyptraca chinensis Lam. Querschnitte durch die Mantelfilterdriise, a) durch
einen Wimperzellstreifen, b) durch einen Driisenzellstreifen des vorderen Komplexes. Wazs
Zwischenstreifen, in dem die Wimperzellen gehfiuft liegen. Abb. Zeichenapp. v. Leitz
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Abb. 12 a. b. Creptdula fornicata 1.. Teilzeichnungen von Lingsschnitten durch die Mantel-
filterdriise, 2) durch den vorderen Driisenkomplex, b) durch den hinteren Driisenkomplex.
Dz Driisenzellen, Wz Wimperzellen. Abb. Zeichenapp. v. Leitz

wie im vorderen Driisenkomplex die relative Zahl der Drusenzellen gegen-
iiber der der Wimperzellen vermehrt, was allerdings im Einzelnen noch der
Bestatigung durch Zahlungen bedarf. Jedenfalls werden die Wimperzellen
immer mehr eingeengt, nehmen dadurch eine immer schméilere Form an und



werden schlieflich vollstindig an die Oberfliche gedringt. An Lédngs-
schnitten durch den hinteren und vorderen Driisenkomplex einer erwach-
senen Crepidula 138t sich die hohere Differenzierungsstufe sehr deutlich de-
monstrieren (Abb. 12 a, b). Der Schnitt durch den hinteren Komplex (Abb. 12 b)
bietet wieder das typische Bild der gleichméfligen Verteilung von Drisen- und
Wimperzellen. Bei den letzteren findet sich aber der eigentliche Zellkorper
mit dem sehr schmalen und kompakten Zellkern nur noch an der Oberfliche
der Driise, so dafl die Wimperzellen nur noch mit einer sehr diinnen, faden-
formigen, bei den meisten Zellen nicht mehr erkennbaren Verldngerung die
Basalmembran erreichen. Die Verlagerung der Wimperzellen an die Ober-
fliche hat in gleicher Weise im vorderen Driisenkomplex stattgefunden
(Abb. 12 a). Die durch ihr dichtes Plasma intensiv gefarbten Wimperzellen,
deren schmale Kerne durch ihre kompakte Beschaffenheit ebenfalls sehr intensiv
gefirbt sind, heben sich von den Driisenzellen mit ihrem feingranulierten
bis wabig-schaumigen Inhalt sehr deutlich ab. Einzelne sehr schmale Kerne
im mittleren und oberen Bereich der Drusenzellen, deren Kerne ja stets in
der Nibe der Basalmembran liegen, gehoren zu Wimperzellen, die von den
Wimperstreifen abgesprengt sind, und deren Zelleib so schmal ist, dafl er
kaum noch erkennbar ist. Die Anordnung der Wimperzellen zu Streifen er-
klart zusammen mit der relativen Vermehrung der Driisenzellen das besondere
Bild, dafl die Wimperzellen als regelrechte Wimperkimme zwischen den
Driisenzellen eingesprengt erscheinen,

4. Gefafl- und Nervenversorgung

Es ist eine allgemeine Erscheinung, daff Organe mit der Aufgabe einer
regelmifligen intensiven Stoffabscheidung eine stark ausgeprigte Gefafiver-
sorgung haben. Im engeren Bereich der Schleimabsonderung bei den Wirbel-
losen sei nur vergleichsweise auf den Endostyl der Tunicaten hingewiesen,
der medioventral von einem groflen Blutgefaff, dem Hypobranchialgefafi, be-
gleitet wird. Bei den Mollusken ist eine intensive Versorgung mit Blutfliissig-
keit aufler durch weite Gefdfle und grofle Lakunen noch in der Weise ver-
wirklicht, dafl das betreffende Organ in einem weitmaschigen Bindegewebe
liegen kann, das von zahlreichen kleinen Blutlakunen durchsetzt ist.

Von der Filterdrise werden stindig grofle Schleimmengen nach auflen
abgegeben, was zweifellos eine starke Stoffzufuhr zur Voraussetzung hat. Diese
ist dadurch gewahrleistet, dal in unmittelbarer Nahe der Filterdriise eine
grofle Blutlakune verlauft, die sie zum Teil direkt unterlagert (vgl. Abb. 1, 4).
Dieser Blutsinus steht hinten in direkter Verbindung mit dem groflen Blut-
lakunensystem des Eingeweidesackes und geht vorn in das Blutlakunensystem
des vorderen Mantelrandes iiber, wie Injektionsversuche mit Farblosungen
ergaben, Der Zutritt des Blutsinus zur Filterdriise befindet sich etwa in der
Mitte des Langsdurchmessers; er ist als dunkler Schatten in der linken Bild-
hilfte der Abb. 8 eben noch erkennbar. Der Blutsinus wolbt sich etwas dber die
Oberfliche der Auflenseite der Mantelkante empor, so dafl sein Verlauf beim
lebenden Tier leicht verfolgt werden kann (vgl. Abb. 1). In diesem Teil der
Filterdriise befindet sich zwischen Basalmembran und der Blutlakune nur eine
sehr diinne Bindegewebsschicht. Die Zufuhr der fir die Schleimbildung be-
nétigten Blutflussigkeit ist also hier unmittelbar gewahrleistet. In der rechten
Hilfte ist die Versorgung nicht so unmittelbar und direkt; hier befindet sich
aber unter der Basalmembran ein sehr lockeres und weitmaschiges Binde-
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gewebe mit zahlreichen kleineren Blutlakunen. Daher ist auch in diesem Teil
eine intensive Stoffzufuhr méglich.

Die Nervenversorgung der Filterdriise wurde sowohl durch Pripa-
ration des Mantelgewebes wie auch durch Schnittuntersuchungen geprift. Das
bei weitem einfachste und beste Mittel fir die Untersuchung der Anatomie
des Nervensystems ist, die Tiere lingere Zeit vollstindig hungern zu lassen;
dadurch werden sie so durchsichtig, dafl der Verlauf der Nervenstringe beim
lebenden Tier leicht ermittelt werden kann.

B

Abb. 13 a, b. Crepidula fornicata L. a) Nervenversorgung des linken Mantelrandes und
der Kieme, b) Nervenversorgung der Mantelfilterdrilse, Tetlzeichnung von a). An Ana-
stomose, En Endostyl, Ff Flimmerfurche, Ft Gebiet der Futtertasche, Ki Kieme, vKn vorderer,
hKn hinterer Kiemennerv, Mn Mantelnerv, Mfd Gebiet der Mantelfilterdriise, N1 Nacken-
lappen, Og Osphradialganglion, 1Pg linkes Pleuralganglion, Sg Supracesophagealganglion,
1Vk linkes Visceral-Konnektiv. Lebendpriparat v. Hungertier. Abb. Zeichenapp. v. Leitz

In der unmittelbaren Nahe der Filterdriise verlaufen parallel zu ihr zwei
starke Nervenstriange, durch die sie zum Teil direkt unterlagert wird. Es sind
dies der linke Mantelnerv, der aus dem linken Pleuralganglion entspringt,
und der vordere Kiemennerv, der vom Supraocesophageal- (Supraintestinal-)
Ganglion seinen Ausgang nimmt. In unmittelbarer Nihe der Filterdriise ver-
schmelzen diese beiden Nerven fiir eine kurze Strecke miteinander, bilden also
eine Anastomose. Die Verhiltnisse stimmen bei Calyptraea (Abb. 4) und
Crepidula iiberein. Bei Hungertieren der letzteren Art konnte der Nerven-
verlauf genauer untersucht werden (Abb. 13 a, b). Danach erfolgt die Versor-
gung der Filterdriise durch Nerven, die von der unmittelbar benachbarten

Anastomose des Mantel- und Kiemennerven und von diesen selbst abzweigen.
Diese linksseitige periphere Anastomose ist von einer ganzen Anzahl von Proso-
branchiern bekannt und auch fiir die Calyptraeiden von mehreren Autoren angegeben (HarLrzr
1892, Prate 1894, KremnstEUuBer 1913, Scarmic 1918, Wese 1926). Eine Verschmelzung von
Teilen des Nervensystems ist bekanntlich auch auf der rechten Seite des Nervensystems nach-
zuweisen, doch betrifft sie hier zentrale Teile. Es ist dies die als Zygoneurie bezeichnete Ver-
schmelzung des rechten Pleuralganglions mit dem Suboesophageal- (Subintestinal-)ganglion.
Die Lage der linksseitigen peripheren Anastomose, die jetzt nicht mehr die Ganglien, sondern
die von ihnen ausgehenden Nerven betrifft, in der Gegend der damals noch unbekannten
Filterdriise ist bereits in der Arbeit von Weise (1926, Fig. 2, pag. 576) angedeutet.

M. W. ist unbekannt, ob der Anastomose eine funktionelle Bedeutung zu-
kommt. Da vom Kiemennerv ein Zweig zum Osphradium abgeht, so werden
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Kieme, Osphradium und Mantelrand mit Filterdriise und Futtertasche durch
die Anastomose in einen peripheren direkten nervosen Zusammenhang ge-

bracht, worauf spater noch kurz eingegangen wird.

Uber die Kenntnis der gréberen Nervenversorgung der Filterdriise hinaus konnten die
feineren Einzelheiten der Aufzweigung der Nerven zu den Driisen- und Wimperzellen noch
nicht untersucht werden.

BerwarDp (1890) gibt fiir die Hypobranchialdrise der Prosobranchier an, dafl
aufler den Driisen- und Wimperzellen noch neuro-epitheliale Zellen zum regelmifligen Be-.
stand gehéren, die jedoch nur mit der Methode der Auflosung des Zellverbandes mittels
geeignieter Mazerationsgemische und durch die Untersuchung der isolierten Zellen nachweis-
bar waren. Die ecingehende Untersuchung der Nervenversorgung der Filterdrise mufl einer
Einzeluntersuchung mit Spezialmethoden vorbehalten bleiben.

5. Arbeitsweise der Filterdriise

Die wesentlichen und fir die Erklarung der Arbeitsweise der Filterdriise
wichtigen Ergebnisse der Untersuchung der Lage, der Oberflachenstruktur und
des anatomisch-histologischen Aufbaues sind:

a) die Filterdriise besteht aus einem einschichtigen Epithel, dessen Bauelemente
Driisen- und Wimperzellen sind;

b) sdmtliche Driisenzellen miinden getrennt voneinander an der Oberfliche
der Filterdrise aus, wo sie ihr Sekret entleeren;

c¢) die Filterdriise setzt sich aus drei Abschnitten zusammen, dem hinteren und
vorderen Komplex und dem dritten Komplex der linken Kurvenbahn, die
sich durch die Anordnung der Bauelemente und die Richtung des Wimper-
schlages vom umgebenden Mantelepithel und voneinander unterscheiden.

Bislang war von dem bandférmigen Mantelschleimfilter lediglich als dem
Ergebnis der Tatigkeit der Filterdriise die Rede, das nur durch den Suspen-
sionsversuch sichtbar gemacht werden kann.

Zu beobachten, wie sich bei diesem Versuch die Fiden des Gewebes durch ihre klebrige
Beschaffenheit mit den aufprallenden, im Atemwasserstrom enthaltenen Suspensionsbestand-
teilen beladen, dadurch sichtbar werden und so auch die netz- oder gewebeartige Beschaffen-
heit des Filterbandes mit Lings- und Querfiden offenbaren, ist immer wieder ein eindrucks-
volles und tiberraschendes Erlebnis. Der Vorgang 148t sich jederzeit demonstrieren, wenn man
eine an einer Glasscheibe angeheftete Pantoffelschnecke bei gutem Auflicht unter dem

Binokular beobachtet, und wenn man dem Seewasser eine geeignete unschiddliche Suspension
etwa von pulverisierter Tierkohle zafiigt (vgl. Abb. 1).

Woher wissen wir nun, dafl das normalerweise unsichtbare Filterband
tatsdchlich von der Filterdriise gebildet wird? Naheliegend wire die experi-
mentelle Prifung dieser ersten Frage, in der Weise, dafl die Filterdriise
total und partiell exstirpiert wiirde. Es bédarf aber derartiger Defektversuche
nicht, da die unmittelbare Beobachtung der Filterdriise am lebend praparierten
Tier (vgl. Abb. 3) die Beantwortung der gestellten Frage mit aller wiinschens-
werten Sicherheit gestattet. Wieder ist das Hilfsmittel dafiir der Suspensions-
versuch. Infolge der Offnung der Kiemenhéhle und durch die verdnderten
Lagebeziechungen kann das Tier jetzt aber keinen Imgestionsstrom erzeugen,
der das Schleimfilter und die Tatigkeit der Filterdriise mittels der heran-
gefithrten Suspensionsbestandteile sichtbar machen konnte. Daher mufl der
Suspensionsversuch jetzt in der Weise durchgefithrt werden, dafl die Suspen-
sion mit einer feinen Pipette in die Ndhe der Filterdriise gespritzt wird. Bei
sorgfiltiger Préparation und bei Verwendung von sehr feinen und dichten
Suspensionen konnen auf diese Weise das von der Filterdriise nach vorn abge-
gebene Filterband und auch die Gewebestruktur mit Quér- und Léngsfaden
sichtbar gemacht werden (s. u. Abb. 14). Damit ist der Nachweis erbracht, daf}
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das Schleimband des Filters von dem als Filterdriise bezeichneten Abschnitt
der Mantelkante seinen Ursprung nimmt. Der Nachweis ist deshalb méglich,
weil thre Téatigkeit an dem préparierten Tier langere Zeit vollig unverdndert
weiter geht. In vereinzelten Fillen kann es sogar gelingen, bei Verwendung
eines sehr starken, sehr schrigauffallenden Auflichtes und eines schwarzen
Wachsbodens fir die Praparation das Netzgewebe direkt, d. h. ohne Suspen-
sion sichtbar zu machen. Es stellt sich dann als ein auflerordentlich zartes Ge-
webe aus sehr feinen Fiden dar, bei dem die Querfiden einen gréfleren Ab-
stand als die Langsfdden haben. Die Maschen haben also eine rechteckige
Form, eine Feststellung, die mittels des Suspensionsversuches leicht bestétigt
werden kann. Die geschilderten Beobachtungen lassen sich am besten bei den
erwachsenen Exemplaren von Crepidula durchfihren, die wegen ihrer Grofle
das beste Untersuchungsmaterial darstellen. Bei Calyptraea sind sie in prin-
zipiell der gleichen Weise moglich, doch erschweren die Kleinheit und — bei
Tieren in normaler Lebensstellung — die groflere Beweglichkeit die Beob-
achtungsmoglichkeiten.

Das zweite Problem, die Frage nach der Arbeitsweise der Filterdriise,
d. h. nach dem Vorgang der Herstellung des Gewebes, deren Beantwortung
die Auflosung dieses zweifellos komplexen Gesamtvorganges in seine TFeil-
vorgange zum Ziele haben muf, ist ungleich schwerer aufzukliren. Zundchst
einmal folgt aus dem ganzen Aufbau der Filterdriise als eines einschichtigen
Driisenepithels, dessen Driisenzellen samtlich an der Oberfliche ausmiinden,
dafl die Bildung des Schleimfilters an der Oberfliche vor sich gehen mufl. Nun
wird hier aber kein amorphes Schleimband gebildet, dessen Entstehungsweise
ohne weiteres verstandlich wire, sondern ein Gewebe aus Quer- und Lings-
fiaden. Ein Erklirungsversuch fiir die dabei ablaufenden Vorginge mufl daher
von dem besonderen strukturellen Aufbau der Filterdriise und den erkenn-
baren Tatigkeiten ihrer Bauelemente ausgehen.

Die Arbeitsvorginge bei der Bildung des Filterbandes sind:
a) die Erzeugung des Materials, des Schleims;
b) seine Formung zu einem Gewebe bzw. zu einem sehr feinen und dichten

Netz.

Da die wesentlichen Bauelemente Driisen- und Wimperzellen sind, muf} die
Entstehung des Filterbandes das Ergebnis ihrer koerdinierten Tatigkeit sein.

In den Driisenzellen haben wir die Materialproduzenten vor
uns. Nach Hirscu (1944) lassen sich bei der Tétigkeit der Driisenzellen allge-
mein drei Funktionsperioden unterscheiden: 1. die Periode der Kooptation,
der Aufnahme von Rohstoffen aus dem Blut: 2. die Periode der Restitution,
des Aufbaues des Sekretes; 3. die Periode der Extrusion, der Entleerung des
fertigen Sckretes; dabei bilden die drei Perioden jeweils eine Arbeitsphase.

Wenn auch bei den Driisenzellen der Filterdriise die bei der Schleimerzeu-
gung und -entleerung ablaufenden Einzelvorginge nicht niher untersucht wur-
den, so steht doch ihre Funktion als solche aufler Frage. Durch die Anordnung
zu dicht stehenden Gruppen, an deren Oberfliche sich das aus den einzelnen
Zellen getrennt austretende Sekret vereinigen kann, kénnen die Drisenzellen
passiv auch an Formungsvorgingen beteiligt sein. Ob aufler dem in der ein-
zelnen Zelle ablaufenden Funktionsrhythmus noch ein ibergeordneter Rhyth-
mus wirksam ist, in der Weise, dafl eine Gruppe von Driisenzellen ihr Sekret
gleichzeitig ausstofit, also synchron arbeitet, was fiir Formungsvorgange be-
deutsam sein konnte, lief} sich bislang nicht durch Beobachtungen belegen. Die
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Erklarung der Beteiligung der Drisenzellen an dem Gesamtvorgang mufd
daher ohne diese an sich denkbare Maglichkeit auszukommen versuchen.

Die Tatigkeit der Wimperzellen besteht in dem Schlag der Cilien.
Durch den gerichteten Wimperschlag vieler Wimperzellen kann ein Wimper-
strom entstehen, der den Transport der angrenzenden Wasserteilchen oder
auch des von den Driisenzellen ausgeschiedenen Schleims bewirken kann. Die
eigentliche Funktion der Wimperzellen ist also der Materialtransport.
Der Schlag der Wimpern einer unbeschidigten Zelle ist bekanntlich zu schnell,
als dafl er mit den iblichen Hilfsmitteln verfolgt werden kénnte. Die rhyth-
mische Koordinierung aber der Zellen eines Wimperepithels gestattet, die
Tatigkeit der Wimperzellen zu priiffen, wenn dabei sichtbare ,Wellen® des
Wimperschlages tiber die mit Wimperzellen bedeckte Flache hinweglaufen,
eine Erscheinung, die bekanntlich als Metachronie bezeichnet wird. Durch ihre
aktive Tatigkeit und rhythmische Koordinierung missen in erster Linie
die Wimperzellen als die aktiven Elemente fiir die Formungsvorginge ver-
antwortlich sein, wobei iiberdies die Anordnung ein weiteres Hilfsmittel sein
kann.

An Hand dieser Uberlegungen kann nunmehr versucht werden, die
Arbeitsweise der Filterdriise zu erklidren. Dabei wird sich herausstellen, dafl
entsprechend den verschiedenen Komplexen, aus denen die Filterdriise besteht,
mehrere Teilvorgiange zu unterscheiden sind. Die gleichméflige Anordnung
der Driisen- und Wimperzellen im hinteren Komplex, seine Form und Lage
im ‘Gesamtverband der Driise lassen vermuten, dafl hier das Material fiir die
Querfiden, den ,Schufl“ des Gewebes seinen Ausgang nimmt, wihrend die
streifenférmige Anordnung der Zellen im vorderen Komplex dafiir spricht,
daf} hier die Langsfaden gebildet werden, die ,Kette®, um die bei der Tatig-
keit des Webens mittels eines Webstuhles gebrauchlichen Ausdriicke heran-
zuziehen.

Die Bildung des Filterbandes verlduft in folgender Weise:

1. An der Oberflache des-hinteren Komplexes entsteht durch die Tatigkeit
der Driisenzellen stindig eine gleichmafige Schleimfliche, deren Material
ununterbrochen durch den Cilienschlag der Wimperzellen zum vorderen
Driisenkomplex hinbefordert wird. Durch die in einem schmalen Streifen
zwischen vorderem und hinterem Komplex gehduften Wimperzellen wird das
Schleimmaterial erfafit und ihm eine andere Richtung gegeben (vgl. in Abb. 5
die Richtung des Wimperschlages), so dafl es in breiter Front in den Bereich
der Wimperzellen des vorderen Komplexes gelangt.

2. Die besondere Richtung des Wimperschlages im dritten Komplex, der
linken (vorderen) Kurvenbahn bewirkt, dafl das Schleimmaterial auf dieser
Seite sofort zum Vorderrand der Driise gerissen wird, so dafl es auch zuerst
auf der linken Seite in den Bereich des vorderen Komplexes und der hier
befindlichen Wimperstreifen  gelangen mufl. Der sehr aktive Wimperstrom
der linken Kurvenbahn ist also die Ursache dafiir, daf das Schleimmaterial
nicht genau parallel zum Lingsdurchmesser uber den vorderen Kemplex ge-
fiihrt wird, sondern schrag.

3. Der Cilienschlag der Wimperzellen des vorderen Komplexes erfolgt
nicht gleichmifig, sondern in bestimmter rhythmischer Koordinierung. Dies
hat zur Folge, dafl iiber den vorderen Komplex Wellen des Wimper-
schlages verlaufen, deren Front dem Lingsdurchmesser der Filterdrise
parallel ist, die also am hinteren Rand des vorderen Komplexes beginnen und
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zum Vorderrand der Driise verlaufen. Bei frisch priaparierten Tieren sind diese
Wellen des Wimperschlages meist ohne Zufiigen einer Suspension sichtbar.
Dadurch, dafl der von den Wimperstreifen des vorderen Komplexes erzeugte
Wimperstrom in der geschilderten Weise in Wellen verlduft, wird durch das
Zusammenwirken der linken Kurvenbahn und des vorderen Komplexes von
dem Schleimmaterial des hinteren Komplexes immer eine Portion abgerissen,
die die Form eines Querfadens annehmen muff, der sich in der Richtung
von links dach rechts. vom hinteren Komplex abldst und schrig iber den vor-
deren Komplex zum Vorderrand der Driise hintibergefiihrt wird. Die Bildung
der Querfiden erfolgt also im Tempo des Rhythmus der iiber den vorderen
Abschnitt verlaufenden Wellen des Wimperschlages und ist ein periodischer,
diskontinuierlicher Vorgang. (Bei einem Webstuhl ist dieser rhythmisch ab-
laufende Vorgang das Durchschieflen des Webschiffchens.)

4. Da die Driisenstreifen des vorderen Komplexes durch die Wimper-
streifen getrennt sind, kann ihr Sekret nicht zusammenfliefen. Wenn sich
daher an die in rhythmischen Intervallen {iber den vorderen Komplex heriiber-
gefithrten Querfiden das Sekret der Driisenstreifen anheftet, so mufl es not-
wendig zu Fiden ausgezogen werden. Dabei miissen so viele Fiden entstehen,
wie Driisenstreifen vorhanden sind. In dieser Weise werden die Lings-
faden erzeugt, deren Bildung ein ununterbrochen ablaufender, kontinuier-
licher Vorgang ist.

£ Sdf

i}

Abb. 14. Crepidula fornicata L. Schema. Arbeitsweise der Mantelfilterdriise bei der Bildung
des Mantelschieimfilters. Lf Lingsfiden, Quf Querfidden. Im vorderen Driisenkomplex sind
nur einfache Gruppen von Driisenzellen gezeichnet. Erlduterungen im Text

Das Zusammenwirken aller Teilfunktionen 148t an der Oberfliche der
Filterdriise als Gesamtleistung das Mantelschleimfilter, ein Gewebe aus Quer-
und Langsfiden, entstehen. Die schematische Darstellung dieses Vorganges
ist in Abb. 14 versucht. Eine Variation des Suspensionsversuches kann die hier
gegebene Darstellung in einfacher Weise belegen. Wenn man ndmlich die
Suspension mit einer sehr feinen Pipette auf den hinteren Komplex spritzt, so
werden in dem am Vorderrand der Driise freiwerdenden Gewebe die Quer-
fiden am deutlichsten, weil sie sich mit den meisten Suspensionsteilchen
beladen haben. Das Material der Querfaden wird also tatsdchlich von dem
hinteren Komplex geliefert. Spritzt man aber die Suspension auf den vorderen
Driisenkomplex, so treten die Langsfdden am stiarksten heraus, womit gezeigt
ist, daf} sie hier entstehen. Man kann die Filterdriise nach ihrer Leistung mit
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einem Webstuhl vergleichen, der das verarbeitete Material, das Garn, wih-
rend des Arbeitsprozesses selbst herstellt. Das Produkt unterscheidet sich
allerdings von einem wirklichen Gewebe durch die andere Verbindung der
Fiden, die nicht ineinander verwoben, sondern miteinander fest verklebt sind.

I1. Die Transportvorrichtung, Flimmerstreifen und Flimmerfurche

Wie bereits mehrfach erwdhnt, werden die Seitenkanten, die ,Web-
kanten“ des Mantelschleimfilters bei seinem Transport nach vorn in je einer
Wimperbahn gefithrt, die die doppelte Funktion des Transportes und der
seitlichen Befestigung haben.

Abb. 15 a—c. Calyptraea chinensis Lam. Teilzeichnungen von Querschnitten. a), b) Trans-

portbahnen des Mantelschleimfilters: a) Flimmerstreifen der Mantelkante Mk, b} Flimmer-

furche der linken Oberseite des Vorderkérpers, N1 Nackenlappen. Vgl. Abb. 2. ¢} Driisen-
zellstreifen des Mantelrandes, vgl. Abb. 17. Abb. Zeichenapp. v. Leitz

1. Die linke Webkante wird in der linken Kurvenbahn in den Wimper-
streifen auf der Unterseite der Mantelkante umgelenkt, der sich nach vorn
bis in die Rinne der Futtertasche fortsetzt. Zwischen Bildungs- und Sammel-
organ besteht also auf der linken Seite eine ununterbrochene Verbindung
durch die Transportbahn. Durch die Bezeichnung , Wimper- oder Flimmer -
streifen” (Fs in Abb. 1, 2, 5) soll zum Ausdruck gebracht werden, dafl die
Fiihrungsbahn nicht aus einer regelrechten Rinne besteht. Bei Crepidula ist
dieser Wimperstreifen auch duflerlich durch seinen Pigmentmangel gekenn-
zeichnet.

Histologisch besteht er aus einem einschichtigen Epithel (Abb. 15 a), das
gegeniiber dem angrenzenden Mantelepithel verdickt ist, und in das einzeln
stehende Drusenzellen eingelagert sind, und zwar in etwas groflerer Anzahl
als in das Mantelepithel, in dem sie iiberall zerstreut vorkommen. Die Driisen-
zellen sind regelmifige Bestandteile des Wimperstreifens.

2. Die Flimmerfurche auf der Oberseite des Vorderkorpers (Ff) tritt
auflerlich als dorsale Liangsfurche sehr deutlich in Erscheinung und zieht sich
von der rechten Kurvenbahn bis nach vorn auf den linken Lippenwulst hin.
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Hier flacht sie sich allméahlich ab und lduft in dem Oberflichenepithel aus. Der
Transport des Filterbandes, das mit der rechten Webkante in dieser Furche
gefihrt wird, mufl vorn notwendig eine geringe Unterbrechung erfahren, weil
die Flimmerfurche nicht direkt in die Futtertasche tbergeht. Da aber bei der
normalen Lebensstellung der Lippenwulst unmittelbar vor der Futtertasche
liegt, wird diese Unterbrechung ohne Schwierigkeit tiberbriickt. Die Uberfith-
rung des Filterbandes aus der Flimmerfurche in die Futtertasche wird durch
den gleich-gerichteten Wimperschlag auf dem vorderen Abschnitt des Nacken-
lappens, auf der Oberseite des linken Tentakels und Lippenwulstes erleichtert
(vgl. Abb. 3).

Anatomisch-histologisch stellt diese Flimmerfurche ebenfalls einen ver-
dickten Epithelstreifen dar (Abb. 15b). Die Abbildung des Querschnittes 1af¢
erkennen, dafl die Bezeichnung ,Furche® durch den Winkel zwischen dem
verdickten Epithelstreifen und dem Nackenlappen gerechtfertigt ist, dafl aber
eine eigentliche Rinne nicht vorliegt. Der Wimperstreifen zeichnet sich durch
Wimperzellen mit kriftigen Wimpern und durch eine Anhdufung von Driisen-
zellen aus, hat also den gleichen Aufbau wie der Flimmerstreifen der Mantel-
kante. Das ist besonders bei Jungtieren deutlich, bei denen auf der linken
Seite die lappenartige Verbreiterung des Vorderkorpers (das Epipodium) noch
vollstindig fehlt. Das beweist fernerhin, dafl tatsichlich nur die beiden
Wimperstreifen das Mantelschleimfilter, das frei im Raum gefithrt wird und
nur mit den Kanten aufliegt, transportieren und in seiner Lage halten. So
erzeugen sie die Querspannung, die verhindert, dafl die Langsfaden verkleben,
wodurch die Filterwirkung illusorisch gemacht wiirde. Da auf das Filter der
Druck des Ingestionsstroms einwirkt, da es iiberdies bei seinem Weg nach
vorn senkrecht zum Ingestionsstrom transportiert wird, miissen die Kréfte, die
das Filterband in seiner Lage halten und nach vorn fithren, recht erheblich
sein. Ob die Cilien der Wimperzellen beim Transport und der seitlichen
Befestigung des Filterbandes etwas in das Schleimmaterial eindringen, wie
MacGinrmie (1989b) fiir den Schleimtransport bei den Tunicaten vermutet,
1aflt sich zwar nicht durch unmittelbare Beobachtung bestitigen, erscheint aber
durchaus mdéglich. Das Vorhandensein der Schleimzellen im Epithel der beiden
Flimmerstreifen spricht daftir, dafl die Transport- und Haltefunktion durch
die Sekretion der Driisenzellen wirksam unterstiitzt wird, indem einmal das
Gleiten des Schleimfilters erleichtert wird und andererseits die Kanten des
Filterbandes noch laufend verstarkt werden. Die Flimmerzellen allein reichen
offenbar nicht aus. Der festeren seitlichen Fithrung dient auf der linken Seite
wohl iiberdies, dafl das Filter auf der Unterseite der Mantelkante transportiert
wird. Dadurch driickt der Ingestionsstrom das Filter auf dieser Seite fest auf
den Flimmerstreifen auf. Auf der rechten Seite verhindert die Falte der
Flimmerfurche, daf das Filter seitlich abgleitet.

I11. Das Sammelorgan, die Futtertasche

An den Transport schliefit sich der Sammelvorgang an, der in der Futter-
tasche stattfindet; ihre Bedeutung als Sammelorgan hat zuerst Orron (1912b)
erkannt. Eine andere Deutung fiir ihre Funktion haben m. W. nur Prare
(1894) und seine Schiiler gegeben. Ihre Ansicht, dafl dieses Organ mittels seiner
tiefen Rinne einen stindigen Wasserstrom zum Osphradium hinfihre, ist
unzutreffend und nur mit mangelhafter Lebendbeobachtung zu erkliren.



Bd.1V, H. 8: Werner, Uber den Nahrungserwerb der Calyptraeidae 281

Morphologisch stellt die Futtertasche eine lappenartige Verbreiterung des
vorderen Mantelrandes dar, die mit einer Rinne versehen ist. Bei Crepidula
ist diese Rinne sehr tief und kann nahezu vollstindig abgeschlossen werden.
Sie beginnt auf der linken Seite in dem Wimperstreifen der Mantelfalte und
erreicht ihre grofite Ausdehnung auf der rechten Seite (Abb. 16).

Abb. 16. Crepidula fornicata L. Teilzeichnung der Ventralseite. Vorderabschnitt des Mantels

mit Kieme und Futtertasche, En Endostyl, Fs Flimmerstreifen, Ft Futtertasche, Ki Kieme,

Kb Kiemenbasis, Kr Kiemenrand, Mk Mantelkante, Os Osphradium, Rft Rinne der Futter-
tasche. Freihandzeichnung

Ft

\

Abb. 17. Calyptraea chinensis Lam. Ventralseite. Bs Blutsinus, Dzs Driisenzellstreifen des
linken Mantelrandes, Ft Futtertasche, Fu Fuff, Gs Gehduseseptum, Ki Kieme, Mk Mantelkante,
Os Osphradium, Vp Verschlufiplatte der Futterrinne. Freihandzeichnung

Bei Calyptraca (Abb. 17) ist diese Rinne nicht so tief und kann daher
auch nicht durch die Anndherung der Rénder so vollstindig abgeschlossen
werden wie bei Crepidula. Die Futtertasche stellt bei Calypiraea mehr einen
napfartigen Hautlappen dar. Crepidula ist daher auch hinsichtlich der Mor-
phologie der Futtertasche der weiter entwickelte Typ.

Der anatomisch-histologische Aufbau ist bei beiden Arten der gleiche.
Das Oberflichenepithel der Auflenseite ist ein ausgesprochenes Flimmerepithel,
so daf die Futtertasche einschlieflich der Rinne mit einem dichten Flimmer-
kleide bedeckt ist. Zwischen den Wimperzellen liegen in geringerer Anzahl
auch Driisenzellen. Das unter dem Epithel liegende Bindegewebe ist sehr
locker und schwammig und mit Blutlakunen durchsetzt, hat also die gleiche
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Beschaffenheit wie bei den i{ibrigen Teilen des Mantelrandes. Die starke Ver-
zweigung des linken Mantelnerven im Bereich der Futtertasche geht aus der
Abbildung 13a hervor.

Die Funktion der Futtertasche, die Aufnahme des Mantelschleimfilters,
wird in erster Linie bewirkt durch den gerichteten Schlag der Wimpern (vgl.
Abb. 16), die das Material in die Rinne hineinbeférdern und es hier aufrollen
und zusammenschieben. Wie bereits OrTon (1912b) erwahnt hat, wird die
Aufnahme des Materials in die Rinne dadurch erleichtert, dafl das Gewebe
der Futtertasche sehr kontraktil ist, so daffl die Rinder der Rinne unter dem
Berithrungsreiz des Schleimmaterials auseinanderweichen. kénnen, um sich
anschlielend wieder aneinander zu legen. Entsprechend der besseren Ausbil-
dung der Futtertasche bei Crepidula ist die Aufnahme des Materials eine
vollstindigere. Man kann beobachten, dafl das Filterband mit dem Rickstand
wie ein Teppich aufgerollt und {iberdies zur Mitte hin zusammengeschoben
wird (vgl. die Pfeile in der Rinne in Abb. 16).

Die Tiere nehmen aber die in der Futtertasche aus dem Schleim und den
Partikeln gebildeten Futterkorper nicht wahllos auf; vielmehr haben sie ein
ausgepragtes Auswahlvermogen, das sich sowohl auf die Qualitat, wie auch
auf die Quantitidt des Materials erstreckt. Wird unbrauchbares Material her-
angefiihrt, so wird es aus der Futtertasche nach auflen ausgestofien. Es wird
dann durch den gerichteten Wimperschlag ihrer vorderen Fliche nach draufien
beférdert und bildet die bereits erwdhnten Pseudofaeces. Die gleiche Reak-
tion tritt ein, wenn Nahrungspartikel in zu groflen Mengen dargeboten wer-
den. Hilt die Zufuhr des unerwiinschten Materials an, so wird es gar nicht
erst in die jetzt geschlossene Rinne aufgenommen, vielmehr wird das seitlich
zusammengeschobene Schleimband tiber die Flache der Filterdriise nach vorn
und drauflen transportiert. Das Sekret der Drisenzellen dient wahrscheinlich
dazu, das Gleiten des Schleimbandes bei der Einrollung oder beim Transport
nach drauflen zu erleichtern. Dieser mehr untergeordneten Rolle entspricht
ihre geringere Zahl im Auflenepithel der Futtertasche, in dem die Wimper-
zellen zahlenmafig bei weitem tiberwiegen.

Dagegen finden sich Driisenzellen in sehr grofler Zahl im Epithel der
Unterseite der Futtertasche, die der Innenseite des Mantels zugewandt ist. Die
Aufgabe des Sekretes dieser Driisenzellen ist sehr wahrscheinlich, die in den
Winkel zwischen Futtertasche und Innenseite des Mantels geratenen Suspen-
sionsteilchen, die mit dem Ingestionsstrom hierher gelangt sind, einzuhiillen
und so ihren Abtransport zu erméglichen. Dieser Vorgang verlauft jedoch in
der Ingestionskammer, gehort also nicht zur eigentlichen Aufgabe der Futter-
tasche.

IV. Die Koordinierung des Bildungs-, Transport- und Sammelvorganges

Die Vorginge der Bildung und des Transportes des Mantelschleimfilters,
sowie seiner Aufnahme in die Futtertasche miissen koordiniert, d. h. genau
aufeinander abgestimmt sein, damit das Schleimband die Funktion der Fil-
tration erfillen kann. Das ist nur dann gewihrleistet, wenn es aul seinem
ganzen Weg die notwendige Spannung behilt, die die Voraussetzung fir die
Filterleistung ist. Die Langsspannung hdngt von zwei Faktoren ab: a) vom
aktiven Transport des Filterbandes durch die seitlichen Wimperbahnen, b) von
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dem Zug, der stindig durch die Tatigkeit der Futtertasche auf das Filter aus-
gelibt wird. Die Querspannung hingt lediglich von der Entfernung der beiden
seitlichen Transportbahnen bzw. vom Verhiltnis der Lingsausdehnung der
Filterdriisse zu dieser Entfernung ab. Es leuchtet unmittelbar ein, daf das
Filterband nur dann eine gleichmiflige Spannung haben kann, wenn es in
dem gleichen Tempo, in dem es hinten gebildet wird, nach vorn transportiert
und in die Futtertasche eingerollt wird.

Die Koordinierung kann gestort sein, wenn mit dem Atemwasserstrom
zu viele unbrauchbare Partikel mitgefithrt werden. Es kann dann geschehen,
dafl sich in der Rinne der Futtertasche bzw. iber ihrer vorderen Flache grofie
Mengen des zusammengeschobenen Schleimfilters mit den aufgefangenen Par-
tikeln anhdufen, die nicht schnell genug nach drauflen befordert werden kon-
nen. Die Folge ist, dafl auf das Filterband nicht der normale Zug ausgeiibt
wird, und dafl die seitlichen Transportbahnen nach vorn zunehmende Wider-
stinde zu ilberwinden haben. Das Durchhingen des Filterbandes in den
Kiemenraum hinein zeigt dann an, dafl seine Langsspannung stark herabgesetzt
ist. Entsprechend verringert sich die Filtrationsleistung. Das Tier reagiert dar-
auf meist in der Weise, dafl es das Gehduse anprefit und die Wasserstrom-
erzeugung unterbricht.

Aus der Beriicksichtigung der Spannungsvorgidnge 1afit sich jetzt eine
Erscheinung erkldren, die bei der Sichtbarmachung des Filtergewebes durch
den Suspensionsversuch beim Tier in normaler Lebensstellung (Abb. 1) oft zu
beobachten ist, ndmlich, dal wohl stets die Langsfaden, nicht aber gleichzeitig
auch stets die Querfaden gleichmaflig gut sichtbar werden. Wenn man sich
vorstellt, dafl bei einem lockeren und elastischen Gewebe, wie es das Schleim-
filter darstellt, die Langsspannung tiberwiegt, so werden die Lingsfiden ge-
spannt und gestreckt, wahrend die Querfdden verkiirzt und gestaucht werden.
Die Folge ist eine Verkirzung des Abstandes der Langsfidden, die einander
gendhert werden. So ist es wohl zu erkliren, daff die Querfiden auch beim
gelungenen Suspensionsversuch meist weniger deutlich in Erscheinung treten.
Falls diese Erklarung zutrifft, missen die Querfiden besser zu sehen sein,
wenn die Lingsspannung herabgesetzt ist, wie das im oben geschilderten Fall
bei zu dichten Suspensionen und beim Nachhinken der Tatigkeit der Futter-
tasche eintritt. Das konnte tatsdchlich mehrfach beobachtet werden.

V. Der Driisenzellstreifen auf dem Mantelrand von Calyptraea

Bei Calyptraea befindet sich auf der Auflenseite der verbreiterten Mantel-
kante noch ein besonderer Streifen aus Driisen- und Wimperzellen, der in
dieser ausgeprigten Form Crepidula fehlt. Seine Lage ist in der Abb. 17 (S.281)
angedeutet. Bei lebenden Exemplaren von Calyptraea ist der Driisenzellstreifen
ohne genaue Kenntnis seiner Lage kaum aufzufinden, da er sich nur durch die
Richtung des ohne Hilfsmittel nicht sichtbaren Wimperschlages vom umgeben-
den Mantelepithel unterscheidet. Er besitzt also keine duflerlich erkennbaren
strukturellen Besonderheiten. Der kriftige Wimperschlag ist zum Rand des
Gehduses, also nach aulen gerichtet, wahrend er auf der {ibrigen Fliche der
Mantelkante nach vorn gerichtet ist. Mit Hilfe des Suspensionsversuches ist
daher der Driisen- und Wimperzellstreifen aufzufinden. Er wire aber ver-
mutlich doch der Beobachtung entgangen, wenn er nicht bei einigen orientie-
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renden Vitalfarbversuchen durch die elektive Farbung der Driisenzellen auf-
gefallen waret).

Im Querschnitt (Abb. 15¢, S. 279) unterscheidet sich dieser einschichtige
Zellstreifen vom benachbarten Mantelepithel durch seine groflere Dicke. Die
Wimperzellen sind also vergréfiert und iberdies mit lingeren und kraftigeren
Wimpern ausgestattet, Weiterhin treten im Bereich dieses Streifens die
Drisenzellen gehduft auf und sind ebenfalls vergrofiert.

Fin Vergleich der Abbildungen 1 und 17 bringt deutlich zum Ausdruck,
dafl die Mantelkante bei Calypiraea relativ sehr viel breiter als bei Crepidula
ist. Das hingt mit der im ganzen breiteren Form der ersteren Art zusammen,
die der Unterseite einen mehr rundlichen Umrif} verleiht. Wenn Calyptraea
ihr Gehduse fest an den Ansatzkorper anprefit, so liegt der Mantel auf der
linken Seite mit einer ungleich breiteren Fliche auf, als das bei der Pantoffel-
schnecke der Fall ist. Aus der Notwendigkeit, den verbreiterten Mantelrand
frei von Fremdkorpern zu halten und sie aktiv zur Seite, d. h. nach drauflen
zu befordern, diirfte die Ausbildung des besonderen Driisen- und Wimper-
zellstreifens bei Calyptraea zu erkliren sein. Es besteht {iberdies die Moglich-
keit, dafl ein geringer Teil der mit dem Ingestionsstrom herangefithrten Par-
tikel, der mit der verbreiterten Mantelkante in Berithrung kommt, durch die
Schleimausscheidung aufgefangen und sofort nach drauflen beférdert wird.

D. Die zweite Filtrationsstufe, das Kiemenschleimfilter

Die Suspensionspartikel, die wegen ihrer geringen Grofle durch die Ma-
schen des Mantelschleimfilters hindurch in den Ingestionsraum gelangen, wer-
den beim Durchtritt des Wasserstroms durch die Spalten zwischen den Fila-
menten von der zweiten Filtrationsstufe erfafit, vom Kiemenfilter. Die primére
Aufgabe der Kieme liegt in der Erzeugung des Wasserstromes und dem Gas-
austausch. Gleichzeitig ist sie durch die Filtration des Wasserstromes in den
Mechanismus des Nahrungserwerbs eingeschaltet. Wesentlich ist, dafl nicht
die Kieme selbst, sondern eine sich stindig iiber sie hinziehende Schleimschicht
das eigentliche Filter darstellt. Daher mufl zunidchst die Entstehung und die
Wirkungsweise des Kiemenschleimfilters gepriift werden und weiterhin die
eigentliche Aufgabe der Kieme.

Im einzelnen lassen sich wie beim Mantelschleimfilter entsprechend auch
bei der zweiten Filtrationsstufe folgende Einzelvorginge unterscheiden: a) die
Bildung des Kiemenschleimfilters durch den Endostyl, b) der Transport tiber
die Flache der Kiemenfilamente, wodurch die Kieme das Transport- und
Stiitzorgan wird, c¢) die Einrollung des Schleimfilters in der Futterrinne, dem
Sammelorgan.

1) Verwendet wurden Methylenblau und Methylgriin. Bei Anfirbung mit Methylenblau
nehmen die Driisenzellen der Mantelfilterdrise, des Endostyls und des Driisenzellstreifens
auf dem Mantelrand eine rotliche Firbung an. Dabei firben sich einige Sekreteinschliisse
intensiv rotblau, wihrend der iibrige Zellinhalt schwach diffus gefdrbt ist. Durch diesen Farb-
umschlag heben sich bei der unpigmenticrten Calyptraea Mantelfilterdriise und Driisenzell-
streifen auf dem Mantelrand aus dem umgebenden Mantelepithel deutlich heraus. Der gleiche
Effekt tritt bei der Verwendung von Methylgrin ein, doch muf der Nachteil einer gesteiger-
ten Giftwirkung durch eine stidrkere Verdiinnung ausgeglichen werden.



Bd. 1V, H. 8: Werner, Uber den Nahrungserwerb der Calyptraeidae 285

1. Das Bildungsorgan, der Endostyl

Es bedarf keiner ndheren Erdrterung, dafl die langgestreckte Driisenleiste an der Kie-
menbasis der Calyptraciden (vgl. Abb. 3, 4, 16) c¢in vom Endostyl der Tunicaten phylogene-
tisch wie ontogenetisch vollig verschiedenes Organ darstellt. Darauf hat schon Orrton {1914)
hingewiesen, der ihm wegen der Aufgabe, den Schleim Ffir die Kieme zu liefern, diesen
Namen gegeben hat. Die Bezeichnung ,Hypobranchialrinne® ist mifiverstindlich, da es sich
nicht um eine eigentliche Rinne handelt, sondern um eine erhabene, in den Kiemenraum vor-
springende Leiste, wenn sie auch eine schwache rinnenférmige Einsenkung trigt. Das Organ
wurde daher vorldufig Hypobranchialleiste genannt (WErner 1951), aber auch diese Be-
zeichnung ist nicht eindeutig genug und kann zu Verwechslungen mit der Hypobranchial-
driise fihren, die sich bei den meisten Prosobranchiern an der Innenseite des Manteldaches
zwischen Kieme und Rectalgegend findet, dementsprechend auch bei den Calyptraeiden vor-
handen ist. Dieses Driisenorgan hat aber keinerlei Beziehung zu der langgestreckten Driisen-
leiste an der Kiemenbasis und ist von ihr durch die Kieme vollstindig getrennt (vgl. Abb. 2).
Nach der Aufgabe, das Kiemenschleimfilter zu produzieren, ist das Bildungsorgan zutreffend
als Kiemenfilterdriise zu bezeichnen; sie entspricht damit der Mantelfilterdriise, die
das Mantelschleimfilter erzeugt. Da die Kiemenfilterdriise der Prosobranchier auch in der
neveren Literatur Endostyl genannt wird (Yonge 1938, Gramam 1938, Morron 1950,
1951 a, b, vgl. Anker 1938) soll diese Bezeichnung der Kiirze und Einfachheit halber unter
Beriicksichtigung der grundsitzlichen Unterschiede gegeniiber dem Endostyl der Tunicaten
im folgenden beibehalten werden.

Wie bereits erwihnt, stellt der Endostyl der Calyptraeiden eine schmale
Driisenleiste dar, die sich an der Ventralseite der Kiemenbasis hinzieht und
die gleiche Linge hat wie die Kieme. Sie entspringt vorn in dem Winkel
zwischen Futtertasche und Mantel und erstreckt sich hinten bis in das Ende des
im Eingeweidesack gelegenen Abschnittes des Kiemenraumes hinein.

M. W. ist OrToN (1914) der einzige gewesen, der die Oberflichenstruktur
und den anatomisch-histologischen Aufbau des Endostyls bei Crepidula und
Calypiraea untersucht hat. Eine erneute Priifung wurde notwendig, weil
schon die genauere Untersuchung der Oberflichenstruktur ergab, dafl der
Endostyl wesentlich komplizierter gebaut ist, als nach den Angaben OrTONS
zu erwarten war. Uberdies wurde das volle Verstindnis des Aufbaues und
der Funktion erst durch die Kenntnis der Mantelfilterdriise ermoglicht. Die
Untersuchung der Einzelheiten ergab namlich, dafl der Endostyl im Prinzip
wie die Mantelfilterdriise gebaut ist, nur mit dem Unterschied, daf} das erstere
Organ aus wesentlich feineren Bauelementen besteht. Das steht in Uberein-
stimmung mit der Tatsache, dal der Endostyl ein sehr viel feiner arbeitendes
Schleimfilter erzeugen muf} als die Mantelfilterdriise.

1. Oberflichenstruktur

Bei Crepidula hat die gesamte Oberfliche des Endostyls eine etwas
schwichere Pigmentierung als das Oberflachenepithel der angrenzenden Kie-
menbasis bzw. das benachbarte Mantelepithel; der Endostyl hebt sich schon
dadurch in seiner ganzen Linge aus seiner Umgebung heraus. Bei der Unter-
suchung mit stirkeren Vergroflerungen 1afit er ein bestimmtes Zeichnungs-
muster erkennen (Abb. 18), das hauptsachlich auf feinen pigmentierten Quer-
linien der im librigen unpigmentierten Rinne beruht, sowie auf einer feinen
unpigmentierten Lingslinie links (in der Abb. rechts) von der Rinne. Zwischen
dieser Langslinie und der Rinne ist die Oberfliche des Endostyls meist etwas
kréftiger pigmentiert. Entsprechend den individuellen Unterschieden der Ge-
samtpigmentierung ist das beschriebene Zeichnungsmuster nicht bei simtlichen
Exemplaren von Crepidula gleichmafig gut sichtbar. Es kann aber auch bei



286 Helgolinder Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen

schwach pigmentierten Tieren durch Vitalfdrbung sichtbar gemacht werden
(s. 0. S. 284).

Auch bei der pigmentarmen Calyptraca bedarf es der Vitalfarbung, um
das Zeichnungsmuster der Endostyloberfliche klar heraustreten zu lassen. Es
stimmt dann mit dem von Crepidula in allen Einzelheiten iiberein.
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Abb. 18. Crepidula fornicata L. Oberflachenstruktur des Endostyls. En Endostyl, Enr Endo-
stylrinne, Kf Kiemenfilamente, Me Mantelepithel. Die Pfeile geben die Richtung des Wimper-
schlages an. Mafistabgerechte Freihandzeichnung eines Lebendpréparates
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Abb. 19. Crepidula fornicata L. Oberflichenstruktur des Endostyls. Mit Methylenblau ge-

firbtes Lebendpriparat, schwach gequetscht. Dz Zellgrenzen der Driisenzellen, Wz Wimper-
zellen in der Endostylrinne Enr. Abb. Zeichenapp. v. Leitz.

Bei der Anwendung sehr starker Vergroflerungen zeigt sich dann, dafl
das Zeichnungsmuster durch die Pigmentierung bzw. die Farbspeicherung be-
stimmter Zellen hervorgerufen wird (Abb. 19). Der Eindruck von Querlinien
im Bereich der Rinne wird bewirkt durch Pigmentgranula, die sehr schmalen
Zellen eingelagert sind. Etwa 4—6 dieser schmalen Zellen, deren grofiter
Umfang etwas unterhalb der Oberfliche erreicht wird, bilden eine oberflach-
liche Zellbriicke quer durch die Rinne; ihre Richtung ist nicht genau senkrecht
zum Lingsdurchmesser des Endostyls, sondern etwas schrdg. Die Zellwinde
sind im lebenden, schwach gequetschten Prédparat sehr deutlich zu erkennen.
Dadurch sind diese Zellen leicht von den Driisenzellen zu unterscheiden,
die in der Rinne an die Oberfliche treten und durch ihren hyalinen Inhalt
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kenntlich sind. Der wesentliche Unterschied aber liegt darin, dafl es sich bei
den schmalen Zellen der Querstreifen um Wimperzellen handelt. Der
Schlag der Cilien verldauft in Richtung dieser Zellstreifen auf die Kieme hin.
Im ibrigen besteht das ganze Oberflichenepithel des Endostyls mit Ausnahme
der Drusenzellen zwischen den Querstreifen der Rinne und des unpigmen-
tierten Lingsstreifens aus Wimperzellen, wie ihre in Titigkeit befindlichen
Wimpern beweisen. Die durch den Suspensionsversuch ermittelten Schlag-
richtungen sind in der Abb. 18 eingezeichnet.

00 0,05 0,11 015 O,‘2 mm
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Abb. 20. Crepidula fornicata L. Aufbau des Endostyls. Teilzeichnung eines fixierten und
gefdrbten Prdparates. Enr Endostylrinne, Ki Kieme, Wzs Wimperzell-Zwischenstreifen.
Abb. Zeichenapp. v. Leitz

Die Zeichnung eines Dauerpriaparates (Abb. 20) 1aft weitere Einzelheiten
der Oberflachenstruktur des Endostyls und gleichzeitig auch seines Aufbaues
aus zwei Driisenkomplexen erkennen. Der in bezug auf die Kiemenbasis
vordere Komplex trigt die Rinne, in deren Bereich die Kerne der Querreihen
von Wimperzellen eingezeichnet sind. Die Driisenzellen dieses vorderen Kom-
plexes liegen scheinbar geldrollenartig hintereinander. Wie jedoch die Zahl
der (nicht eingezeichneten) Kerne in Ubereinstimmung mit der histologischen
Untersuchung beweist, besteht jedes ,Stiick“ der Geldrolle, um im Bilde zu
bleiben, nicht aus einer, sondern aus vielen Driisenzellen (vgl. Abb. 21—23 der
Quer- und Léngsschnitte). Die in den Umrissen gezeichneten Zéllen des in
bezug auf die Kiemenbasis hinteren Driisenkomplexes sind wesentlich grofer,
ihre Zahl ist entsprechend geringer als die des vorderen Komplexes. Bei
Crepidula besteht der hintere Komplex der Breite nach aus drei bis fiinf Zel-
len, deren grofiter Durchmesser anndhernd der Oberfliche parallel gerichtet
ist, wihrend er bei Calyptraca schmiler, etwa 2—3 Zellen breit ist, die an-
nahernd senkrecht unter der Oberfliche stehen. Die sehr schmalen, zwischen
die Driisenzellen des hinteren Komplexes eingesprengten Kerne gehoren zu
Flimmerzellen. Weiterhin ist zwischen vorderem und hinterem Driisenkom-
plex ein besonderer Streifen von Wimperzellen eingeschaltet, die an der
Oberfliche liegen; dieser Streifen ist in der Zeichnung durch die Lage der
Kerne angedeutet.

2. Anatomie und Histologie
Der allgemeine Charakter des Endostyls als einer erhabenen, nur mit einer
schwachen Rinne versechenen Drisenleiste, sowie sein Aufbau aus zwei ge-
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trennten Driisenkomplexen, gehen bereits aus der Beschreibung OrtoNs hervor
(1914, Fig. 12, pag. 304). Zutreffend ist auch die histologische Darstellung des
vorderen Drisenkomplexes und des Wimperzell-Zwischenstreifens, wiahrend
der Aufbau des hinteren Driisenkomplexes unklar bleibt. Vor allem fehlen
histologische Hinweise auf die hier mitgeteilten besonderen Oberfldchenstruk-
turen. Die eigenen histologischen Untersuchungen brachten die Erkldrung da-
fir; sie liegt darin, dafl nur durch die Kombination von Quer- und Liangs-
schnittserien ein hinreichend genaues Bild des tatsdchlichen Aufbaues zu er-
zielen ist. ‘

Die Abbildung eines Querschnittes durch den Endostyl von Calyptraea,
der der Region des Eingeweidesackes entnommen ist, 1488t die Einzelheiten des
Aufbaues erkennen, der fiir die ganze Linge ‘des Endostyls der gleiche ist
(Abb. 21). Der vordere Driisenkomplex, der sich an den teilweise ange-
schnittenen Ansatz eines Kiemenfilamentes anschliefit, hat die Form eines Wul-
stes, tber den das seitliche bewimperte Oberfldchenepithel bis zur Rinne her-
uibergezogen ist. Die zahlreichen langgestreckten Driisenzellen setzen an einer
feinen Basalmembran an und miinden verschmailert in der Rinne an der Ober-
flache aus. Die Kerne liegen im Basisteil der Zellen, deren Inhalt hier eine fein-
granulierte und weniger stark gefarbte Struktur hat als im oberen Teil, wo
der Inhalt dichter und kompakter und daher auch intensiver geférbt ist. In der
unmittelbaren INdhe der Oberfliche ist der Zellinhalt so dicht, dafl keine Ein-
zelheiten der Struktur erkennbar sind.

Auf die bei Calyptraea geringe Breite des hinteren Driisenkomplexes
wurde schon hingewiesen. Der Kern der im Schnitt vollstindig getroffenen
Zelle ist gleichfalls der Basis gendhert, aber nicht in dem Mafle wie bei den
Drisénzellen des vorderen Abschnittes. Das Plasma ist dicht an der Basis
sehr fein granuliert und hat bei Verwendung von Delafields Hamatoxylin
eine schwach graue Farbung, wihrend es in dem grofleren Teil der Zelle
um den Zellkern eine rétliche Farbung und eine etwas grobere Granulie-
rung aufweist. Im oberen; unmittelbar an die Oberfliche angrenzenden Teil,
ist der sekretorische Charakter der Drusenzelle durch die grébere schaum-
artige Struktur und die intensive Rotfirbung am stirksten ausgepragt. Hier
erfolgt von dem in typischer Weise ausgebildeten Sekretbecher die Ausschei-
dung des Sekrets an die Oberflache. Eine vergleichende Durchmusterung meh-
rerer aufeinanderfolgender Schnitte ergab, dafl die Driisenzellen dieses Kom-
plexes simtlich an anndhernd der gleichen Stelle des Schnittes ausmiinden, d. h.
in einem schmalen Streifen, der mit dem schmalen pigmentfreien Streifen an
der Oberfliache des Endostyls bei Crepidula identisch ist (vgl. Abb. 18, 19). Die
seitliche Partie des hinteren Driisenkomplexes ist ebenfalls mit Flimmerepithel
bedeckt, dessen Zellen aber nicht so dicht stehen wie an der der Kiemenbasis zu-
gewandten Seite des vorderen Abschnittes. Der zwischen vorderem und hinterem
Komplex gelegene Streifen von Wimperzellen setzt sich im Querschnitt aus
einer keilférmig eingesprengten Gruppe von Zellen zusammen. Unter dem
Endostyl ist die Kiemenvene getroffen, der der Endostyl direkt unterlagert ist,
und von der er in ganzer Linge begleitet wird. Damit ist zweifellos die un-
mittelbare und bestmogliche Stoffzufubr fiir den Endostyl gewahrleistet.

Zum Vergleich sei der Querschnitt durch den Endostyl einer erwachsenen
Crepidula dargestellt (Abb. 22), der in Gbereinstimmender Weise gebaut ist.
Nur hat der Endostyl hier eine groflere Breite, was vor allem durch die gré-
fere Breite des hinteren Driisenkomplexes bedingt ist. Auf diesem Schnitt ist
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auch das aus den Driisenzellen kurz vor oder im Moment der Fixierung ausge-
tretene Sekret mitgefarbt, so dafl es die Lage der Austrittsstellen unmittelbar
anzeigt. Auch hierin ist die Ubereinstimmung mit Calyptraea vollstandig. Die
Lagebezichung zu der groflen Kiemenvene kommt in diesem Schnitt besonders
klar zum Ausdruck; schlieBlich ist noch auf die Pigmentverteilung zu achten.

O,;l mm

Abb. 21. Calyptraca chinensis Lam. Querschnitt durch den Endostyl. hDk hinterer, vDk
vorderer Driisenkomplex, Kf Kiemenfilament, Kv Kiemenvene, Ss Stiitzsubstanz des Filaments,
Wzs Wimperzell-Zwischenstreifen. Abb. Zeichenapp. v. Leitz
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Abb. 22. Crepidula fornicata L. Querschnitt durch den Endostyl, Ds Driisensckret. hDk hin-
terer, vDk vorderer Driisenkomplex, Wzs Wimperzell-Zwischenstreifen. Abb. Zeichenapp.
v. Leitz

Die besondere Oberflichenstruktur des vorderen Drusenkomplexes mit
den Querstreifen von Driisen- und Wimperzellen im Bereich der Rinne (s. o.
S. 285 ff.) kommt in den Qucrschmtten nicht zur Darstellung. Nur einzelne
Kerne von ovalrundlicher Form in der Nahe der Oberfliche der Rinne. die
sich an der gleichen Stelle auch in der Querschnittszeichnung Or10Ns finden,
deuten darauf hin, daf hier aufer den peripheren Teilen der Driisenzellen
noch andere Zellelemente liegen mussen. Es bedarf daher der Untersuchung
von Léngsschnittserien.

Durch seine Lage an der Kiemenbasis ist der Endostyl der Lange nach
schwach gebogen. Genaue Léngsschnitte lassen sich daher nur herstellen, wenn
ein Stiick vor der Fixierung geradegerichtet wird. Dann aber zeigen die Schnitte
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den strukturellen Aufbau mit aller wiinschenswerten Klarheit. Der Lings-
schnitt durch den vorderen Driisenkomplex des Endostyls von Crepidula
(Abb. 28 a) ist genau durch den Bereich der Rinne gefihrt und zeigt aufler dem
Gesamtaufbau eindeutig die an der Oberfliche eingesprengten Wimperzellen,
die mit den peripheren, kompakten und daher stark gefarbten Teilen der lang-
gestreckten Driisenzellen in dieser bemerkenswerten Weise abwechseln. Die
einzelnen Wimperzellen sind im Querschnitt getroffen. Das Plasma dieser re-
lativ kleinen Zellen ist dicht. Ebenso ist auch der im Querschnitt sehr schmale
Kern kompakt und daher intensiv gefiarbt. Ob- die Wimperzellen die Basal-
membran mit einem fadenférmigen Fortsatz erreichen, 1aBt sich durch die
Schnittuntersuchung nicht nachweisen, ist aber wahrscheinlich.

Auf dem Lingsschnitt durch den hinteren Driisenkomplex (Abb. 23 b)
sind die hier wesentlich grofleren Driisenzellen im Querschnitt getroffen. Im
peripheren Teil weisen sie wieder den typischen Sekretbecher auf, mit dem
sie an die Oberfliche angrenzen. Das ist am deutlichsten bei den Zellen der
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Abb.28a, b. Crepidula fornicata L. Teilzeichnungen von Léngsschnitten durch den Endo-
styl. a) durch den vorderen Driisenkomplex im Bereich der Rinne, b) durch den hinteren
Driisenkomplex. Dz Driisenzellen, Wz Wimperzellen. Abb. Zeichenapp. v. Leitz

linken Bildhalfte; hier ist der Schnitt offenbar durch die pigmentfreie Linie
gefithrt, in der die Driisenzellen an der Oberfliche ausmiinden. Dementspre-
chend fehlt hier die dichte Bewimperung der Oberfliche. In der rechten Bild-
hilfte reichen die Driisenzellen nur zum Teil an die Oberfliche heran und sind
hier von Wimperzellen mit rundem Kern bedeckt. Die unmittelbare Nihe der
Kiemenvene trift bei beiden Schnitten wieder eindeutig in Erscheinung.

Uber die Innervierung des Endostyls konnen noch keine Angaben gemacht werden.
Allem Anschein nach wird er von den beiden Kiemennerven versorgt (vgl. Abb. 13a). Von der
Anastomose des Kiémen- und des Mantelnerven in der Gegend der Mantelfilterdriise geht der
vordere Kiemennerv ab. Der hintere Kiemennerv entspringt aus dem Konnectiv zwischen
Supraoesophagealganglion und Visceralganglion, wie schon Weise (1926) zeigen konnte. Eine
nihere Untersuchung der Nervenversorgung des Endostyls wird nur mit Hilfe spezieller Farb-
methoden méglich sein.

Die wesentlichen Ergebnisse der Untersuchung der Oberflachenstruktur
und des anatomisch-histologischen Aufbaues des Endostyls, die bis auf unwe-
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sentliche Unterschiede Ubereinstimmung zwischen Crepidula und Calyptraea

erbrachte, sind:

a) das Organ besteht aus Driisen- und Wimperzellen, die zu zwei besonderen,
nebenetnander gelegenen Komplexen zusammengesetzt sind. Vorderer und
hinterer Komplex werden der Linge nach durch einen Wimperzell-Zwi-
schenstreifen getrennt. Sdmtliche Driisenzellen miinden an der Oberflache
aus.

b) vorderer und hinterer Komplex unterscheiden sich durch die Gréfle und
Form und besonders durch die Anordnung der Driisen- und Wimperzellen,
sowie durch die Richtung des Wimperschlages.

¢) Die Driisenzellen des vorderen Komplexes minden in einer flachen Rinne
aus. An der Oberfliache dieser Rinne wechseln Querstreifen der peripheren
Teile der Driisenzellen mit Querstreifen von Wimperzellen ab. Die Aus-
miindungen der Driisenzellen des hinteren Komplexes ergeben insgesamt
einen Léngsstreifen an der Oberflache.

Diese Ergebnisse ermoglichen einen Vergleich zwischen der Mantelfilter-
driise und dem Endostyl, der Kiemenfilterdriise, sowie die Prifung beider Or-
gane auf Verschiedenheiten (1) und Ubereinstimmungen (2).

1. Die Verschiedenheiten in der ganzen morphologischen Gestaltung, ins-
besondere hinsichtlich der Lage, Fliachenausdehnung und Form, sind durch die
verschiedene Funktion, ndmlich die Bildung verschiedener Filter, bedingt. Das
Mantelschleimfilter stellt ein langes schmales Band dar, bei dem die Lings-
faden die Querfiden an Lange erheblich Gibertreffen. Beim Kiemenschleim-
filter dagegen, dessen Ausdehnung von der Form der Kieme bestimmt wird
(s.u. S. 297 {f.), ist die Querausdehnung grofler als die Langsausdehnung. So er-
klart sich die Lange des Endostyls im Vergleich zur Kiirze der Mantelfilter-
driise. Daraus ergibt sich auch die unterschiedliche Form, da die Mantelfilter-
driise mehr aus einer Drisenfldche, der Endostyl jedoch aus einer erhabenen
Drisenleiste besteht. Denn mit der grofleren Lange ist beim Endostyl eine
seitliche Verschmilerung und eine Zusammenfassung und Raffung der Bau-
elemente verbunden, die einmal zu einer Verschiebung des seitlich angrenzen-
den Wimperepithels auf die Seitenpartien des Endostyls und weiterhin beim
vorderen Driisenkomplex zur Herausbildung der Wulstform und zur Entste-
hung der Rinne fithren. Diese Formgestaltung bewirkt {iberdies, daf} die Dri-
senzellen nur noch auf beschrankten Flichen ausminden konnen, die Zellen
des vorderen Komplexes in der Rinne, die des hinteren in einem schmalen
Langsstreifen. Demgegeniiber treten die Drisenzellen der Mantelfilterdriise
in deren ganzer Flichenausdehnung an die Oberfliche. Die Unterschiede in
der Formgestaltung bedingen beim Endostyl wohl auch die verschiedene Grofie
und Form der Zellelemente, sowohl der Driisenzellen des vorderen und hin-
teren Komplexes wie auch der Wimperzellen. Derartige Form- und Gréflen-
unterschiede der Bauelemente treten bei der flichenhaft ausgebildeten Mantel-
filterdrise ebenfalls auf (vgl. Abb. 7, 11 a, b, 12 a, b), wenn auch nicht in so
ausgepragter Weise wie beim Endostyl. Mit der verschiedenen Funktion und
Lage im Organismus hingt es auch zusammen, daf} es bei der Mantelfilterdriise
der Kurvenbahnen auf den beiden Seiten, sowie der anschlieBenden Transport-
bahnen bedarf; beides fehlt dem Endostyl, da ja das Kiemenschleimfilter in
ganz anderer Weise transportiert und gefuhrt wird (s. u. S. 297 ff.).

2. Diesen unterscheidenden Merkmalen stehen aber sehr viele gemeinsame
gegentiber, wie aus der vergleichenden Prifung der Ergebnisse der Untersu-

19*
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chung der Oberflichenstruktur und des anatomisch-histologischen Aufbaues
bei Mantelfilterdriise und Endostyl ohne weiteres hervorgeht. Zundchst einmal
bestehen beide Organe aus den gleichen Bauelementen, Driisen- und Wimper-
zellen, die in prinzipiell der gleichen Weise zu einschichtigen verdickten Dri-
senepithelien zusammengesetzt sind. Dadurch miinden sdmtliche Driisenzellen
getrennt an der Oberflache aus. Beide Organe bestehen aus je zwei Komplexen,
die als vorderer und hinterer zu bezeichnen sind, wenn man sie in Lagebezie-
hung zu dem Ort setzt, wo ihr Produkt, das Schleimfilter, gebraucht wird. Wei-
terhin haben vorderer und hinterer Komplex bei beiden Organen den prinzi-
piell gleichen histologischen Aufbau, der durch die besondere Verteilung der
Driisen- und Wimperzellen gekennzeichnet ist (vgl. die Léngsschnitte durch
die vorderen Komplexe, Abb. 12 a und 23 a, und die hinteren Komplexe, Abb.
12 b und 23 b). Der prinzipiell gleiche Aufbau kann vor allem fir den vor-
deren Komplex keinem Zweifel unterliegen; hier wie dort die charakteristische
Anordnung der Driisen- und Wimperzellen zu Querstreifen, die miteinander
abwechseln. Ebenso sind sowohl bei der Manteifilterdriise wie beim Endostyl
vorderer und hinterer Komplex durch einen besonderen Lingsstreifen von
Wimperzellen getrennt, der naturgemdf bei dem seitlich komprimierten En-
dostyl mit der schirferen Sonderung beider Komplexe am deutlichsten erkenn-
bar ist, aber durch die Haufung der Wimperzellen in einem Streifen zwisdien
vorderem und hinterem Komplex auch bei der Mantelfilterdriise nachweisbar
ist. Ubereinstimmung besteht schlieflich in der Richtung des Wimperschlages
{(vgl. Abb. 5 und 18) und in der unmittelbaren Nihe grofler Blutlakunen fir
die Versorgung mit den benotigten Stoff- und Flissigkeitsmengen.

Das Ergebnis der vergleichenden Untersuchung fihrt zu der Schlufifol-
gerung, dafl Mantelfilterdrise und Endostyl in der prinzipiell gleichen Weise
aufgebaut sind, dafl also der Endostyl seinem Aufbau nach nichts anderes als
eine sehr verschmalerte und in die Ldnge gestreckte Mantelfilterdriise darstellt.

3. Arbeitsweise

Die Arbeitsleistung des Endostyls, die Lieferung von Schleimmaterial
fiir die Kieme, wird bereits von Orton {1914) beschrieben. Die Arbeitsweise
indes, die Herstellung des Schleimgewebes und die dabei ablaufenden Vor-
génge, bediirfen noch der Untersuchung.

Dafl das vom Endostyl erzeugte Schleimmaterial tatsdchlich zu einem Ge-
webe geformt wird, 148t sich mittels des Suspensionsversuches bei Tieren in
normaler Lebensstellung (Abb. 1) leicht beobachten. Man kann sich so des gro-
flen Vorteils bedienen, den gerade die Calyptraeiden bieten, ndmlich, daf man
in den Kiemenraum vorn direkt hineinsehen und die sich auf der Ventralseite
der Kieme abspielenden Filtrationsvorgdnge unmittelbar in Augenschein neh-
men kann. Es kann als gesicherte Beobachtungstatsache gelten, dafl die Suspen-
sionspartikel, die in den Ingestionsraum hineingelangen, durch eine feine
Schleimschicht aufgefangen werden, die sich stindig Gber die Ventralseite der
Kieme von ihrer Basis bis zum freien Rand hinzieht. Die Partikel gelangen
gar nicht erst in die Spalten zwischen den Filamenten hinein, vielmehr bleiben
sie an der Oberflache des Schleim-Fliefbandes hingen und werden von diesem
transportiert. Da der Wasserstrom durch die Schleimschicht hindurchtritt, mufl
sie die Form eines Gewebes haben.

Die eingehendere Untersuchung gestattet weiterhin den Nachweis, dafi
das Schleimgewebe nicht einfach aus einer Flidche parallel verlaufender Fiden
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besteht, die der Zahl der Kiemenfilamente gleichzusetzen wire, wie anfangs
vor der naheren Prifung vermutet wurde (WERNER 1951, pag. 111). Wenn man
namlich ein einzelnes Partikelchen, das von der Schleimschicht aufgefangen ist,
auf seinem weiteren Wege verfolgt, so kann man oft sehen, daf} es nicht genau
auf der ventralen Kante eines Filamentes befordert wird, sondern zwischen
zwei Filamenten, ohne daf es in den Spalt hineingerissen wird und verschwin-
det; und weiterhin, dal es die Filamente in schrdger Richtung {iberqueren
kann. Letzteres wire kaum moglich, wenn die Schleimschicht aus einzelnen
Féaden bestinde, die dann von den ventralen Flimmersiaumen der Filamente,
also genau parallel zu diesen, transportiert werden miifiten (s. u. S. 297 ff.). Bei
sorgfiltigem Zusehen 1df}t sich iiberdies feststellen, dafl der Weg des Partikels
beim schragen Uberqueren der Filamente wellenformig ist, d. h. es sinkt in die
Spalten zwischen den Filamenten etwas ab und wird anschlieflend wieder auf
die Kanten der Filamente hinaufgefiihrt. Dieser schrige wellenformige Weg
eines einzelnen Partikels 148t sich wohl nur so deuten, daff die transportie-
rende Schleimschicht ein Gewebe ist, das durch seinen Filtrationswiderstand
vom Wasserstrom etwas in die Spalten zwischen den Filamenten hineingezo-
gen wird (s. u. Abb. 25). Fiir die Gewebenatur des Kiemenschleimfilters spricht
fernerhin der Sammelvorgang. Man hat den deutlichen Eindruck, daf sich bei
der Bildung der Futterwurst (s. u. S. 301 ff.) ein mit Suspensionspartikeln be-
ladenes Gewebe wie ein Teppich aufrollt und nicht ein lose zusammengefiigter
Verband einzelner Schleimfaden. ‘

Auf Grund dieser Beobachtungstatsachen kann die Gewebenatur des Kie-
menschleimfilters als gesichert angesehen werden. Indessen gelingt es nicht, in
gleicher Weise wie beim Mantelschleimfilter die Beschaffenheit des Gewebes,
insbesondere seine Zusammensetzung aus Quer- und Lingsfiaden, sichtbar zu
machen. Die Griinde hierfiir sind offenbar die Feinheit des Gewebes, dann
aber auch vor allem die Tatsache, dafl das Schleimfilter sténdig mit seiner gan-
zen Flache der Kieme aufliegt und von dieser befordert wird. Beides erschwert
die Beobachtungsméglichkeiten, so dafl der Suspensionsversuch fir die Priffung
der Beschaffenheit des Gewebes versagt. Solange es also nicht gelingt, die Ge-
webestruktur direkt sichtbar zu machen, ist man gezwungen, auf indirektem
Wege den Nachweis zu fithren, dafl das Kiemenschleimfilter in der gleichen
Weise wie das Mantelschleimfilter aus Quer- und Lingsfaden besteht. Der
Nachweis 14t sich dadurch erbringen, dafl aus dem prinzipiell gleichen Aufbau
des Endostyls und der Mantelfilterdriise auf eine iibereinstimmende Funktion
geschlossen werden kann. Der Nachweis des prinzipiell iibereinstimmenden
Aufbaues mufite deswegen in aller Ausfiihrlichkeit erbracht werden, weil die
Arbeitsweise des Endostyls wegen der Kleinheit seiner Bauelemente nicht in
der direkten Weise der Beobachtung zuginglich und so in die Teilvorgidnge
auflshar ist, wie dies bei der Mantelfilterdriise méglich und oben (S. 275 ff.)
beschrieben ist.

Indessen gelingt es mit Hilfe des Suspensionsversuches doch, soviel von
der Tétigkeit des Endostyls sichtbar zu machen, dafl an der prinzipiellen Uber-
einstimmung auch der Arbeitsweise nicht zu zweifeln ist. Spritzt man mit einer
feinen Pipette eine sehr feine -Suspension auf den hinteren Komplex des En-
dostyls, so sieht man zunéchst, dafl die Partikel den in der Abb. 18 dargestell-
ten Weg iber den Endostyl nehmen. Dabei werden aber die Partikel nicht
einzeln zur Kieme gefithrt, sondern mittels Schleimfaden, die parallel zum
Léangsdurchmesser des Endostyls, d. h. anndhernd senkrecht zu den Kiemen-
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filamenten, befordert werden. Es handelt sich also nach der Richtung des
Transportes um die Querfdden des Schleimgewebes. Sie 16sen sich vom Rand
der Rinne des Endostyls nicht in ganzer Linge gleichmiflig los, sondern von
hinten nach vorn fortschreitend, so wie es oben (S. 277) fir die Mantelfilter-
driise, nur mit anderer Richtung, beschrieben wurde. Bei Wiederholung des
Suspensionsversuches konnen diese Querfiaden regelmafig sichtbar gemacht
werden und sind daher wohl nur als Querfiden eines normalerweise ununter-
brochen gebildeten Gewebes zu deuten. Das Material fir diese Querfiden
stammt offenbar vom hinteren Driisenkomplex. Wir erinnern uns, daf die
Driisenzellen dieses Komplexes in einem schmalen, von Wimperepithel nicht
bedeckten Streifen an die Oberfliache treten. Thr Sekret mufl also notwendig
ein sehr schmales Band bzw. einen Faden ergeben, der fir das Gewebe des
Kiemenschleimfilters nur einen Querfaden darstellen kann. Der Transport die-
ses Querfadens zum vorderen Komplex wird durch den kriftigen Wimper-
schlag der Zellen des Wimperzell-Zwischenstreifens zwischen vorderem und
hinterem Komplex bewirkt. Wenn ein solcher Querfaden iiber den vorderen
Komplex gefithrt wird, d. h. iber die flache Rinne, so tibernehmen den Trans-
port vermutlich die hier zu Querstreifen angeordneten Wimperzellen. Zwi-
schen diesen aber miinden in der Rinne die ebenfalls zu Streifen zusammen-
gefafiten peripheren Teile der Driisenzellen des vorderen Komplexes aus. Thr
Sekret kann sich daher nur zu Faden ausziehen, die sich an die iiber sie hin-
weggefithrten Querfdden anheften und so die Lingsfdden ergeben miissen,
also in der Weise, wie es oben (S. 278) fir die Tatigkeit der Mantelfilterdrise
bei der Herstellung des Mantelschleimfilters beschrieben wurde. Es wurde
schon erwihnt, dafl die Bauelemente des Endostyls und besonders seines vor-
deren Komplexes zu fein sind, als daf der Vorgang der Bildung der Lings-
faden des Kiemenschleimfilters mittels des ja doch recht groben Suspensioxs-
versuches sichtbar gemacht werden konnte. Ebenso war es noch nicht maoglich,
einen Rhythmus des Cilienschlages an der Oberfliche des Endostyls zu beob-
achten, der an der Entstehung der Querfdden beteiligt sein kénnte. Diese miis-
sen vermutlich in rhythmischen Abstdnden entstehen im Gegensatz zu den
Langsfaden, deren Bildung ein kontinuierlicher Vorgang ist.

Trotz der bestehenden Beobachtungsliicken scheint mir nach allem aus
dem Nachweis der tatsichlichen Bildung von Querfiden mittels des Suspen-
sionsversuches beim Endostyl, sowie aus der Ubereinstimmung des Bauprinzips
und der Richtungen des Wimperschlages bei Mantelfilterdriise und Endostyl
der Schlufl berechtigt zu sein, dafl der Endostyl die gleiche Arbeitsweise hat,
daf} also auch das Kiemenschleimfilter aus Quer- und Lingsfaden besteht.

4. Vergleich des Mantel- und Kiemenschleimfilters

Theoretisch mufite von vornherein fiir die beiden Filtrationsstufen gefor-
dert werden, daf sie einen verschiedenen Feinheitsgrad haben, d. h. dafl Man-
tel- und Kiemenschleimfilter aus Geweben verschiedener Maschenweite beste-
hen. Der einfache Suspensionsversuch zeigt immer wieder, dafl das Mantel-
schleimfilter tatsdchlich das grébere Filter ist.

Es fuhrt allerdings keine strenge Sonderung der groben und feinen Par-
tikel in dem Sinne durch, daf} es nut die groberen Partikel erfaflt; vielmehr
fangt es auch sehr viele feine Partikel auf, die zufédllig auf die klebrigen Faden
auftreffen und an ihnen hdngen bleiben. In die Ingestionskammer hinein und
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damit zum Kiemenschleimfilter gelangen aber bei der normalen Funktion des
Mantelschleimfilters stets nur die feinen Partikel.

Besteht die Moglichkeit, die beiden Filter auf ihre Maschenweite hin zu
vergleichen und womdéglich zu einem sicheren zahlenmafigen Vergleich zu ge-
langen? Da das grobere Mantelschleimfilter sichtbar gemacht werden kann, las-
sen sich die Abstande der Lingsfdden naherungsweise zahlenmifig erfassen;
fir die Querfiaden trifft das nicht in gleicher Weise zu, da sie nicht mit gleicher
Regelmifiigkeit zu sehen sind. Es gelingt jedoch nicht, die Gewebestruktur des
Kiemenschleimfilters zur Darstellung zu bringen; daher ist ein direkter Ver-
gleich mit dem Mantelschleimfilter nicht moglich. Ein Hinweis ist mit den mor-
phologischen Verhiltnissen der Bildungsorgane gegeben, der Mantelfilterdriise
und des Endostyls, die einen grundsitzlichen Unterschied aufweisen, der von
der Ubereinstimmung des Bauprinzips nicht bertthrt wird, nidmlich die ver-
schiedene Grofe der Bauelemente, vornehmlich des vorderen Driisenkom-
plexes. Ein Vergleich der bei gleicher Vergroflerung gezeichneten Langsschnitte
(Abb. 12 a und 23 a) belegt die Groflenunterschiede der Driisen- und Wimper-
zellen und die verschieden grofien Abstidnde der Driisen- und Wimperstreifen.
Da von den Driisenzellstreifen der vorderen Komplexe die Lingsfidden gebil-
det werden, bietet sich so eine Vergleichsmoglichkeit fir die Abstinde der
Langsfiden der erzeugten Gewebe.

Tabelle 2
Vergleich des Mantel- und Kiemenschleimfilters bei Crepidula fornicata
Niherungsweise Ermittlung der Abstinde der Lidngsfdden durch Vergleich der Abstinde der
Wimperstreifen, des vorderen Komplexes der Mantelfilterdriise und des Endostyls
Dm, Dk Durchschnittswerte aus je 10 Messungen in Teilstrich, 1 Teilstrich = 17 u

‘ Mantelfilterdriise ’ Kieme Endostyl
| Lénge Wimperstreifen | Abstand | Apstand
Iféf der Linge i} | Zahl der | der ven- der Dm:de
X Tiere mm Zahl Abstand Fila- tralen Wimper-
mm Dm mente Kanten streifen
I Dk de=1/1 Dk;

1 9,6 1,0 26 2,5 85 5,1 0,5 5:1

2 21,0 1.9 32 3,8 170 5,4 0,5 7:1

3 31,7 3,7 40 5,3 270 52 0,5 10:1

4 39,5 5,0 75 3,9 360 7,1 0,7 5:1

5 51,0 5,8 98 3,4 425 6,4 0,6 5:1

6 390 e —_ 0,058 mm —_— — 0,008 mm 7:1

7 53,0 - — 0,058 mm — o 0,008 mm 7:1

In der Tabelle 2 sind die Daten fiir einen zahlenmafligen Vergleich einer
Anzahl verschieden grofler Tiere von Crepidula zusammengestellt. Die Mes-
sungen wurden dabei in der Weise vereinfacht, daff bei der Mantelfilterdriise
nicht der Abstand der Driisenzellstreifen, sondern der der leichter erkennbaren
Wimperzellstreifen bestimmt wurde. Entsprechend wurden der Einfachheit
halber nicht die Abstinde der Driisen- und Wimperstreifen des vorderen En-
dostylkomplexes gemessen, sondern der Abstand der ventralen Kanten der
Filamente an der Kiemenbasis. Da das Verhiltnis des Abstandes der Wim-
perstreifen des vorderen Endostylkomplexes zu dem der ventralen Kanten der
Kiemenfilamente ziemlich konstant 1: 10 ist (vgl. Abb. 18 und 20), 148t sich
der gesuchte Abstand der Wimperstreifen des Endostyls ermitteln. So gelangt
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man zu einem ndherungsweisen Vergleich der Abstinde der Wimper- bzw.
Driisenzellstreifen bei Mantel- und Kiemenfilterdrise, damit der Abstinde der
Langsfaden der von ihnen erzeugten Gewebe. Das angendherte Ergebnis ist,
dafl die Langsfaden des Kiemenschleimfilters fiinf- bis zehnmal so dicht stehen
wie die des Mantelschleimfilters. Einige Vergleichsmessungen, bei denen die
Abstinde der Wimperstreifen des vorderen Endostylkomplexes direkt be-
stimmt wurden (Tier Nr. 6, 7 der Tab. 2), fihrten zum gleichen Ergebnis.

Fir eine derartige ohnehin nur angendherte Berechnung ist zu bertick-
sichtigen, dafl einmal die Dicke der Schleimfaden nicht bestimmt werden kann,
und weiterhin, daf es sich nach der angewandten indirekten Methode nur um
die Ermittlung der Anfangsabstinde handelt, die die Langsfiden der Gewebe
unmittelbar bei ihrer Erzeugung haben. Es ist sehr wahrscheinlich, daf} die
Maschenweite der sehr feinen und elastischen Gewebe auf dem Wege von den
Erzeugungs- zu den Sammelorganen sich dndern kann. Auch ist zu vermuten,
dafl Deformationen auftreten konnen, die zu Verklebungen der Féaden fithren,
wodurch eine Verringerung der Maschenweite und damit eine Erhéhung der
Filterwirkung verursacht werden kann. Doch hat die auf solche Weise erhéhte
Filterwirkung zweifellos eine obere Grenze, besonders dann, wenn der Was-
serstrom sehr dichte Suspensionen heranfiihrt. Obwohl sich die Filter stindig
erneuern, kann es doch zu Verstopfungen kommen, deren Folge das Zerreiflen
der Filtergewebe ist.

Als weiterer indirekter Weg, auf dem man zu einem zahlenmafligen Ver-
gleich der Maschenweite, damit der Filtrationsfdhigkeit des Mantel- und Kie-
menschleimfilters gelangen kann, ist die Methode von MacGiviTie (1945) zu
nennen, der durch die Verwendung von verschiedenen Suspensionen bekannter
Partikelgrofle die Maschenweite des Schleimrohrenfilters eines Echiuriden,
Urechis caupo, ermittelte (vgl. JorGENSEN, 1951). Diese Methode gestattet, die
‘Maschenweite, nicht aber die Form des Gewebes zu bestimmen. Nach der glei-
chen Methode wiren uberdies junge und erwachsene Tiere einer Art und
ebenso verschiedene Arten und Gattungen der Familie Calyptracidae auf die
Feinheit der Filtergewebe vergleichend zu untersuchen. Einige vorldufige Beob-
achtungen weisen darauf hin, dafl altersmafig und artlich bzw. gattungsmafig
bedingte Unterschiede bestehen. So wurden z. B. Suspensionen, die nach der
gleichen Methode und mit dem gleichen Ausgangsmaterial hergestellt waren,
bei denen also auch die Groflenbereiche der Partikel die gleichen sein mufiten,
von erwachsenen Crepidula stets nahezu restlos abfiltriert, wahrend bei Ca-
lyptraea ein gewisser Teil im Egestionsstrom wieder ausgestrudelt wurde.
Ebenso haben ausgewachsene Pantoffelschnecken allem Anschein nach bessere
Filtrationseigenschaften als Jungtiere. Eine systematische Untersuchung mit-
tels der genannten Methode wire geeignet, diese Frage zu kldren und die Un-
terschiede in den Filtrationseigenschaften auch zahlenméfig zu belegen. Es ist
wahrscheinlich, daf sich auch auf diesem Wege eine Bestitigung fiir die An-
nahme finden 14fit, dafl Crepidula in der Spezialisierung weiter fortgeschritten
ist als Calyptraea, was schon aus der Differenzierungshéhe der Mantelfilter-
driise geschlossen wurde (s. 0. S. 269 f.). Auch die Funktionsanalyse diirfte so zu
dem Ergebnis fithren, dafl innerhalb der Familie Calyptracidae Crepidula ein
Fndglied der Entwicklungsreihe darstellt, ein Ergebnis, zu dem schon KLEIN-
sTEUBER (1913) auf Grund allgemein morphologischer und anatomischer Un-
tersuchungen gekommen war.
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I1. Die Transport- und Stiitzvorrichtung, die Kieme

Die Kieme hat bei den Calyptraeiden fiir den Filtrationsvorgang mehrere
Teilfunktionen. a) Durch die Erzeugung des Wasserstromes fihrt sie die Nah-
rungspartikel heran; gleichzeitig wird das Kiemenschleimfilter durch den Was-
serstrom standig auf die Kiemenflache gedriickt, so dafl es nicht absinken kann.
b) Die Kieme stellt so die Auflagefliche fir das Schleimfilter dar und sorgt
auf diese Weise auch fiir die notwendige Spannung des Filtergewebes. ¢) Sie
transportiert das Filter senkrecht zur Richtung des Wasserstromes von ihrer
Basis zum freien Rand.

Das Kiemenschleimfilter, das mit der ganzen Fliche aufliegt und gefiihrt
wird, unterscheidet sich dadurch vom Mantelschleimfilter, das frei im Raum
bewegt wird und nur mit den seitlichen Kanten gehalten und transportiert
wird.

Die Morphologie der Kieme ist auf ihre Funktionen in ganz besonderer
Weise ausgerichtet. Mit den Beschreibungen von Orrton (1912 b) und YonGE
(1938, 1947) liegen bereits ziemlich ausfithrliche Darstellungen der morpholo-
gischen Verhdltnisse vor, die hier fiir die Zusammenstellung der wesentlichen
Merkmale benutzt werden konnen.

Fir die Calyptraeiden ist die Vergroflerung der Kieme eines der charakte-
ristischen Merkmale; sie ist weit nach vorn bis tiber den Vorderkdrper und
Kopf vorgezogen (Abb. 1, 3). Die Vergroflerung wird erreicht durch die Ver-
mehrung der Zahl der Filamente und deren Forminderung. Die Kieme besteht
aus einer groflen Anzahl (vgl. Tab. 2, S. 295) von sehr langen, schmalen, stab-
formigen, durch eine innere Stitzschicht relativ starren Filamenten, die auf
der linken Seite des Kiemenraumes mit etwas verbreiterter Basis ansetzen. Ob-
wohl also die urspriinglich dreieckige Grundform noch andeutungsweise er-
kennbar ist, sind doch die Filamente im Vergleich zu denen anderer Proso-
branchier in dorsoventraler Richtung stark verschmalert. Das distale Ende der
Filamente ist etwas verbreitert und verdickt und hat die Form einer flachen,
annéhernd ovalen Scheibe, die in der Fliche etwas durchgebogen sein kann und
dann einem flachen Loffel dhnelt. Durch die vollstindige Bewimperung haben
die Endabschnitte den Charakter von Wimperscheiben, mit denen die Fila-
mente distal lose zusammengefiigt sind. Die Filamente liegen daher stets dicht
hintereinander und bilden so die schwach gekrimmte Gesamtflache der Kieme.

Die Formanderung und Gréflenzunahme der Kieme haben eine doppelte
Wirkung {Yonge 1938). Einmal bieten die verlidngerten Filamente den Vor-
richtungen fir die Erzeugung des Wasserstromes einen grofieren Raum, so
daf ein kraftiger Wasserstrom resultiert, zum anderen wird die wirksame Fil-
trationsfliche vergrofiert.

Jedes Filament trigt in der typischen Weise 4 Wimpersdume: die beiden
lateralen Wimpersdume, sowie den dorsalen (abfrontalen) und ventralen (fron-
talen) Wimpersaum (Abb. 24 a). Auflerdem finden sich auf den Seitenflichen
oberhalb und unterhalb der lateralen Wimpersdume und auf den Endscheiben
in grofleren Abstinden ldngere Sinneshaare, die bereits Plate (1894) gesehen
hat.

In den schmalen Spalten zwischen den Filamenten schlagen die sehr lan-
gen und kriftigen lateralen Cilien, die den Wasserstrom erzeugen; ihre
Funktion ist rein hydromotorischer Art. Der Wimperschlag ist von ventral nach
dorsal gerichtet und erfolgt in rhythmischer Koordinierung der benachbarten
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Cilien und der Cilien der einander zugekehrten Flachen zweier Filamente,
die einen gemeinsamen Spalt umschliefen, und zwar in der Weise, dafl sich
der Wimperschlag wellenformig fortpflanzt. Dabei pflanzt sich die Welle senk-
recht zu der Ebene fort, in der die Wimper schlagt. Die lateralen Wimper-
sdume zeigen also die bekannte Erscheinung der Metachronie. Die Welle des
Wimperschlages verlduft parallel zum Filament, und zwar auf den einander
zugekehrten Seiten zweier Filamente in entgegengesetzter Richtung (vgl.
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Abb. 24 a—c. Crepidula fornicata L. Bau und Beéwimperung der Kiemenfilamente. a) Quer-

schnitt, b) Seitenansicht, ¢) Aufsicht auf die Ventralseite. In ¢) sind die Wellen des Wimper-

schlages der lateralen Cilien angedeutet, nur die laterale Bewimperung gezeichnet. Dz

Driisefizellen, Es Endscheiben der Filamente, Kb Kiemenbasis, Nu Nuten der Endscheiben,

Sh Sinneshaare, Ss Stiitzsubstanz, dWs dorsaler, 1Ws lateraler, vWs ventraler Wimpersaum.
Abb. Zeichenapp. v. Leitz

herum. Obwohl der Schlag der einzelnen Wimper in einer Ebene erfolgt, so
daf die Wimper mit einem Ruder verglichen werden kann, so scheint in der
rhythmischen Koordinierung aller rings um einen gemeinsamen Spalt schla-
genden Cilien ein hoheres mechanisches Prinzip wirksam zu werden, das mit
dem einer Zahnradpumpe oder einer Turbine verglichen werden kann, die das
Wasser von unten nach oben driickt.

Der Schlag der sehr viel kiirzeren Wimpern der dorsalen und ventra-
len Wimpersaume ist von der Kiemenbasis zum distalen Ende hin gerichtet,
verlduft also dorsal und ventral von links nach rechts. Von diesen interessie-
ren uns zunidchst nur die wesentlich stirker ausgebildeten ventralen Wimper-
saume, da sie durch ihren Schlag den Transport des aufliegenden Kiemen-
schleimfilters bewirken. Genau genommen werden also von den ventralen
Wimpersdumen niemals die abfiltrierten Partikel transportiert, sondern nur das

Filter selbst, das dann seinerseits als ein Forderband die Partikel mitnimmt.

Insbesondere sind die lateralen Cilien der Filamente an dem Filtrationsvorgang selbst
villig unbeteiligt. Thre Aufgabe besteht lediglich darin, den Wasserstrom zu erzeugen und
die Nahrungsbestandteile heranzuschaffen. Wie der Augenschein zeigt, sind sie nicht in der
Lage, die Partikel in normaler Weise abzufiltern. Wenn man nimlich den Suspensionsver-
such mit einer sehr feinen und dichten Suspension ausfithrt, kann es vorkommen, daf} das
Kiemenschleimfilter verstopft wird und stellenweise zerreifit. An den Bruchstellen werden
dann die Partikel in die Spalten hineingerissen und bleiben hdufig an den lateralen Cilien
kleben, so daf sie in flimmernde Bewegung geraten. Es vergeht dann stets eine gewisse Zeit,
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bis sich die lateralen Cilien von den Partikeln freigemacht haben, die in den Egestionsraum
mitgerissen werden. OrToN (1912 b) nimmt an, daf die lateralen Cilien (vermutlich in einem
solchen Fall) die Schlagrichtung dndern kénnen; sie sollen dann wie die Wimpern der ven-
tralen und dorsalen Wimpersdume von links nach rechts schlagen und die Partikel zum Rand
der Kieme beférdern. Diese Angabe lief sich durch meine bisherigen Beobachtungen nicht
bestitigen. Sie scheint aber auch nicht sehr wahrscheinlich zu sein, da die lateralen Wimpern
nur fir die Erzeugung des Wasserstromes eingerichtet sind und nicht fiir das Auffangen und
den Transport von Partikeln. Letzteres ist allem Anschein nach immer an das Verhandensein
von Schleim gebunden, der aber den Schlag der langen Cilien der lateralen Wimperzellen
nur hemmen wiirde. Damit hingt es wohl zusammen, dafl die Wimpern der ventralen und
dorsalen Wimpersdume, denen der Schleimtransport obliegt, so sehr viel kiirzer sind,

Das sehr dichte Gewebe des Kiemenschleimfilters ist die Ursache dafiir,
daf} der Filtrationsvorgang nahezu ausschliefilich im Ingestionsraum statt-
findet, was letzten Endes auf den Besitz des Endostyls, des Bildungorgans fiir
das Schleimfilter, zuriickzufithren ist. Es erhebt sich die Frage, ob der Schieim
ausschlieflich vom Endostyl geliefert wird. Diese Frage ist deswegen berech-
tigt, weil der Endostyl eine Sonderbildung darstellt, die den meisten anderen
Prosobranchiern, darunter auch Wasserstromfiltrierern fehlt. Bei ihnen wird
der Schleim fiir das Kiemenfilter in erster Linie von Driisenzellen der Fila-
mente selbst geliefert, was mit Yonge (1938) als die urspriingliche, phylogene-
tisch dltere Situation zu bezeichnen ist. Indessen ist bei den Calyptraerden trotz
der Herausbildung des Endostyls eine vollstindige Reduktion der Driisen-
zellen an den Kiemenfilamenten nicht eingetreten. Das ergab einmal die
experimentelle Priifung, die in der Weise durchgefiihrt wurde, dafl der Endo-
styl an der Kiemenbasis der Linge nach abgetrennt wurde. Trotzdem wurden
beim Suspensionsversuch auf der ventralen Kiemenflache Partikel aufgefangen
und transportiert, jetzt aber nicht mehr durch ein Schleimgewebe, sondern
lediglich durch feine Schleimfiden auf den ventralen Wimpersaumen. Das
Material fiir die Schleimfiden konnte notwendig nur von den Kiemenfilamen-
ten selbst geliefert werden. Durch die Untersuchung der Filamente im Lebend-
praparat wie auch bei Schnittserien liefen sich dann auch die Schleimzellen
auffinden, die allerdings wegen ihrer geringeren Haufigkeit und Kleinheit vor-
her der Beobachtung entgangen waren. Die meisten Driisenzellen liegen im
Oberflachenepithel der ventralen Wimpersaume; auflerdem befindet sich noch
eine Reihe einzeln angeordneter Driisenzellen dicht oberhalb jedes lateralen
Wimpersaumes (Abb. 24 a, b).

Fir den normalen Ablauf des Filtrationsvorganges ist das Sekret der
Drusenzellen der ventralen Wimpersdume offenbar von geringerer Bedeutung;
es dient vermutlich dazu, das Gleiten des Kiemenschleimfilters zu erleichtern.
Die Driisenzellen diirften also die gleiche Funktion haben wie die der Wim-
perstreifen, die die seitlichen Transportbahnen des Mantelschleimfilters dar-
stellen (s. 0. S. 279 f.).

Das Vorhandensein ‘der Driisenzellen an den Filamenten bei den Calyp-
traeiden erklart einen weiteren Befund, der mit der Funktion der dorsalen
Wimpersaume zusammenhangt. OrroN (1912 b) hat darauf hingewiesen, daf}
ihr Wimperschlag dem Wasserstrom im Egestionsraum die Richtung zum Aus-
gang gibt; fernerhin, daf auch an den dorsalen Wimpersdumen regelmafig
ein Transport von Suspensionsbestandteilen zu beobachten ist (vgl. YonGE
1947, pag. 507). Diese werden ebenfalls von links nach rechts zum freien Rand
der Kieme beférdert, wo sie in einer Art Nute (Abb. 24 ¢) auf die Unterseite
umgelenkt werden. Das bedeutet, dafl auch die dorsalen Wimpersdume eine
gewisse Rolle beim Filtrationsvorgang spielen. Ihre Funktion 1afit sich leicht
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beobachten, wenn man bei einem aus dem Gehiuse herausgelosten, aber sonst
unverletzten Tier einen Teil des tiber der Kieme liegenden Manteldaches ent-
fernt und auf die freiliegende dorsale Fliche der Kieme eine Suspension
spritzt. Dabei sicht man, daf} iiber die dorsalen Wimpersdume feine Schleim-
faden laufen, die die Partikel auffangen und transportieren. Hier handelt es
sich wirklich nur um Schleimfaden; das wird vor allem dann deutlich, wenn
man den spéter zu besprechenden Sammelvorgang auf der Unterseite des Kie-
menrandes untersucht, wo in das sich teppichartig aufrollende Kiemenschleim-
filter die von der Dorsalseite herumgefithrten Fiden eingefiigt werden.

Fir den Gesamtfiltrationsvorgang spielt die Funktion der dorsalen Wim-
persiume und der hier entlanggefiihrten Schleimfaden zweifellos nur eine
untergeordnete Rolle, da nur die sehr feinen Partikel, die das Kiemenschleim-
filter passiert haben und mehr oder weniger zufillig auf die Schleimfidden
auftreffen, von ihnen aufgefangen werden konnen. Thre Wirkung kann also
nicht als echte Filtration bezeichnet werden. Man kann sich allenfalls noch
vorstellen, dafl sie zu gréflerer Bedeutung gelangen kénnen, wenn ein grofierer
Teil der Suspensionsbestandteile bei einer unvollstandigen Funktion des Kie-
menschleimfilters durch die Spalten hindurchgerissen wird, etwa dann, wenn
das Filter verstopft ist und zerreifit. Immerhin zeigt diese Beobachtung, dafl
eine gewisse unechte Filtration auch noch im Egestionsraum stattfindet, wenn
auch die Hauptfiltration auf der Ventralseite der Kieme erfolgt, wie schon
OrToN (1912 b) angegeben hat.

Wo wird der Schleim fir die Schleimfiden auf den dorsalen Wimper-
saumen gebildet? Es wurde anfangs vermutet, dafl er teilweise von der Hypo-
branchialdriise stammen konnte. Da aber der Wimperstrom, der von den
Wimperzellen der Hypobranchialdriise erzeugt wird, nicht auf die Kieme hin,
sondern von ihr fortgerichtet ist (vgl. Abb. 2), ist das nicht sehr wahrscheinlich.
Vielmehr ist anzunehmen, dafl das Material fir die Schleimfidden auf den dor-
salen Wimpersdumen ebenfalls an den Filamenten selbst erzeugt wird, und
zwar offenbar von der Reihe einzelner Driisenzellen oberhalb der lateralen
Wimpersdume (Abb. 24b). Das Sekret dieser Driisenzellen flieft vermutlich in
sehr feinen Faden tber die oberhalb der lateralen Wimpersaume gelegenen
Flachen und vereinigt sich auf den dorsalen Wimpersdumen zu den Schleim-
faden. Entsprechend der geringen Zahl und Grofle dieser Driisenzellen kénnen
die Schleimfiden nur sehr fein sein. Damit steht die schwache Ausbildung der
dorsalen Wimpersdume in Ubereinstimmung, die im Querschnitt nur aus weni-
gen Zellen bestehen.

Abb. 25. Filtration des Atemwasserstromes durch das Kiemenschleimfilter. Schem. Teilzeich-

nung eines Lingsschnittes durch die Kieme, durch den drei Filamente im Querschnitt getroffen

sind. Ksf Kiemenschléimfilter, Sf Schleimfaden auf dem dorsalen Wimpersaum. Die Pfeile
geben die Richtung des Wasserstromes wieder
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Phylogenetisch ist dieser Teilvorgang der (unechten) Filtration auf der
Dorsalseite gegeniiber dem auf der Ventralseite stattfindenden Vorgang der
echten Filtration durch das Gewebe des Kiemenschleimfilters der altere, der
auch bei anderen Prosobranchiern vorkommt und hier eine gréfiere Rolle beim
Auffangen der Suspensionspartikel und bei der Reinigung der Kiemenhdhle
spielt. Es wurde schon darauf hingewiesen, dafl er bei den Calyptraeiden nur
von untergeordneter Bedeutung sein kann. Immerhin zeigt die Beibehaltung
auch dieser urspriinglichen Form, daf die Filtration bei den Calyptraeiden bis
zum groftmoglichen Grade der Vollkommenheit durchgebildet ist. In der
Abb. 25 ist die Lage des ventralen Kiemenschleimfilters und der dorsalen
Schleimfaden schematisch dargestellt.

I11. Die Sammelvorrichtung, Kiemenrand und Futterrinne

Bei dem sich an den Transport des Kiemenschleimfilters am Rand der
Kieme anschlieBenden Sammelvorgang, bei dem das Filter mit dem Riickstand
in der Futterrinne zu einer Futterwurst geformt wird, sind zwei Teilvorginge
zu unterscheiden: a) die Aufrollung des Schleimfilters, die durch eine Rota-
tionsbewegung hervorgerufen wird, b) der Transport von hinten nach vorn,
der auf eine geradlinige Bewegung zurlickzufithren ist. Beide Bewegungs-
komponenten wirken zusammen, so dafl alle Teilchen der sich bildenden Fut-
terwurst auf dem Weg nach vorn eine Spirale beschreiben.

Durch die Linge der Filamente beriihrt die Kieme mit threm freien Rand
im hinteren Abschnitt des Kiemenraumes dessen Boden, im vorderen Ab-
schnitt den Rand des rechten Nackenlappens. Am Ende seines Weges iiber die
ventrale Fliche der Kieme gerdt das Schleimfilter in den Winkel oder in die
Tasche zwischen Kiemenrand und den darunterliegenden Koérperflichen. Diese
Tasche stellt das eigentliche Sammelorgan dar und nicht allein die Futter-

T

Abb. 26a—d. Crepidula fornicata L. Bewimperung der Endscheiben der Kiemenfilamente

und Richtung des Wimperschlages bei einem Tiere von 19,0 mm Linge mit insgesamt

170 Kiemenfilamenten. a) 10., b) 20., ¢) 30., d) 50. Filament von vorn; -+ »Drehpunkt®.
Abb. Zeichenapp. v. Leitz
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rinne. Das geht daraus hervor, dafl Kieme (1) und Futterrinne (2) an dem
Sammelvorgang beteiligt sind.

1. Der Anteil der Kieme besteht in der Erzeugung der Rotationsbewe-
gung. Die Schlagrichtung der ventralen und dorsalen Wimpersdume ist zum
Rand der Kieme gerichtet, die Wimperstréme miissen also an einer Stelle zu-
sammentreffen. Diese Stelle befindet sich bei dem grofiten Teil der Kiemen-
filamente auf der Ventralseite der Endscheiben und ist durch lingere Wim-
pern kenntlich (Abb. 26 ¢, d). Durch die aufeinanderprallenden entgegenge-
setzten Wimperstrome entsteht am ,Drehpunkt® ein Wirbel, der zur Aufrol-
lung des Kiemenschleimfilters allein befdhigt ist. An dieser Stelle werden auch
die dorsalen Schleimfiaden in die entstehende Futterwurst eingefiigt (Abb. 27).
Der Beweis fiir den Anteil des Kiemenrandes am Sammelvorgang kann leicht
erbracht werden, wenn man an dem nach Abbildung 3 préparierten lebenden
Tier den Suspensionsversuch ausfiithrt. Die natiirliche Lagebeziehung zwischen
Kiemenrand und Futterrinne ist gestort, und der Kiemenrand ist vollig frei.
Trotzdem entsteht auch jetzt auf der Ventralseite des Kiemenrandes eine
Schleimwurst, die zwar sehr langsam, aber doch deutlich erkennbar rotiert. Sie

Kef- - - o

AN éw
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Abb. 27. Sammelvorgang zwischen Kiemenrand und Futterrinne, Schem. Teilzeichnung eines

Querschnittes durch den Vorderkirper, vgl. Abb. 2. Fr Futterrinne, Fw Futterwurst, Kf Kie-

menfilament, Ksf Kiemenschleimfilter, rNI rechter Nackenlappen, Sf Schleimfaden auf der
Dorsalseite

unterscheidet sich von der normalerweise in der Futterrinne gebildeten Futter-
wurst durch die losere und weniger kompakte Beschaffenheit. Der Rotations-
effekt des Kiemenrandes ist in der ganzen Linge der Kieme nachweisbar, sowohl
beim hinteren Teil der Kieme, der im Eingeweidesacke liegt, wie auch beim vor-
deren, der sich iiber den Vorderkorper erstreckt. Eine schwichere Rotation ist
lediglich bei den vordersten Kiemenfilamenten festzustellen, die sich durch ihre
geringe Gréfle und durch die andere Form und Bewimperung der Endscheiben
von der iiberwiegenden Mehrzahl der Filamente unterscheiden (Abb. 26 a, b).
Die verschiedene Bewimperung der vordersten Filamente bewirkt, daf} der Sam-
melvorgang nicht mehr unter dem Kiemenrand stattfindet, sondern seitlich von
ihm. Das héngt zweifellos mit den im vordersten Abschnitt veranderten Lage-
beziehungen zwischen Kiemenrand und Futterrinne zusammen, da hier bei der
normalen Haltung des Vorderkérpers die Futterrinne nicht genau unter dem
Kiemenrand liegt, sondern seitlich verschoben ist. Die durchaus zweckentspre-
chende Modifizierung der Bewimperung der vordersten Kiemenfilamente fin-
det sich in der gleichen Weise auch bei Calyptraea.

Nach Yonce (1938, Fig. 3, pag. 358) sollen die Endscheiben der Kiemenfilamente gleich-

zeitig noch an dem Transport der Futterwurst nach vorn beteiligt sein, was durch einen nach
vorn gerichteten Wimperstrom der Endscheiben bewirkt werden miifite. Wenn diese Angabe
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zutrife, miifite sich bei dem zuletzt erwihnten Versuch die Schleimwurst am freien Kiemen-
rand nach vorn bewegen. Da das nicht beobachtet werden konnte, scheint vom Kiemenrand
cin geradliniger, nach vorn gerichteter Bewegungseffekt nicht auszugehen. Nach allen Be-
obachtungen beschrankt sich der Anteil des Kiemenrandes am Sammelvorgang (Abb. 27) auf
den Rotationseffekt. Zu dem gleichen Ergebnis ist MorToN bei seinen Untersnchungen iber
die Nahrungsaufnahme der Struthiolariiden und Vermetiden gekommen (1951 a, pag. 10; vgl.
MorTon 1951 b, Fig. 12, pag. 9).

2. Der Anteil der Futterrinne ist infolge der verschiedenen Ausbildung
ihres hinteren und vorderen Abschnittes nicht einheitlich. Der hintere Ab-
schnitt auf dem Boden des Eingeweidesackes (s. Abb. 8) stellt keine Rinne,
sondern nur einen schmalen Wimperstreifen dar, der sich bei Crepidula durch
seinen Pigmentmangel meist deutlich vom benachbarten Oberflichenepithel des
Kiemenraumes abhebt. Nach dem histologischen Aufbau ist dieser hintere Ab-
schnitt der Futterrinne ein schmaler Streifen verdickten Epithels, der aus
Wimper- und Driisenzellen besteht. Die Wimperzellen transportieren durch
den gerichteten Schlag ihrer Cilien das vom Kiemenrand eingerollte Schleim-
filter nach vorn. Der hintere Teil der Futterrinne, auf den auch der Wimper-
schlag des seitlich angrenzenden Oberflichenepithels auf dem Boden des Kie-
menraumes hinfithrt, wirkt also als Férderband.

An der Stelle, an der Eingeweidesack und Vorderkorper zusammenhin-
gen, schliefit sich der vordere Abschnitt der eigentlichen Futterrinne an, der
von dem rinnenartig vertieften rechten Nackenlappen gebildet wird. Das
Epithel ist hier ebenfalls verdickt und ist ein ausgesprochenes Wimperepithel,
in das Driisenzellen eingelagert sind. Der Wimperschlag ist am rechten Rand
der Rinne deutlich von rechts nach links gerichtet, bewirkt also eine Rotation
des Inhalts. Die rotierende Wirkung wird dadurch verstarkt, dafl der Wimper-
schlag der Wimperzellen auf der Dorsalseite des Vorderkérpers entgegenge-
setzt, d. h. von links nach rechts gerichtet ist. Andererseits aber zeigt der Sus-
pensionsversuch am Tier mit freiliegender Futterrinne (Abb. 3), daff von der
Futterrinne auch ein nach vorn gerichteter Bewegungseffekt ausgeht, da das
von hinten herangefithrte Schleimmaterial in der Rinne rotiert und gleich-
zeitig nach vorn wandert, was allem Anschein nach nicht ausschlieflich mit
der Schubwirkung von hinten zu erkldren ist.

Bei der Formung der Futterwurst in der eigentlichen Futterrinne wirken
also die von ihr selbst und dem Kiemenrand verursachte Rotation und die von
der Futterrinne und dem Schub von hinten hervorgerufene Vorwértsbewegung
zusammen. Wie bereits erwihnt, wirken sich die geschilderten Teilvorginge
fir den Gesamtvorgang so aus, daf Aufrollen des Kiemenschleimfilters und
Transport nach vorn gleichzeitig erfolgen. Daher wird das Kiemenschleimfilter,
je mehr es sich dem Kiemenrand nihert, nicht mehr parallel zu den Kiemen-
filamenten, sondern schrag zu ithnen transportiert.

Der Transport der Futterwurst in der Futterrinne nach vorn wird
durch eine Art Verschlufl der Futterrinne begrenzt. Dadurch nimlich, dafl
sich der rechte Nackenlappen unter dem rechten Tentakel und dem rechten
Lippenwulst als besonderer Hautlappen fortsetzt (Abb. 1, 17), wirkt die Ten-
takelbasis zusammen mit diesem Hautlappen als vorderer Verschlufi. Die Fut-
terwurst rotiert solange in der Futterrinne, bis das Tier den Hautlappen, die
Verschlufiplatte, abhebt. Dann wird die Futterwurst wie in einem seitlich
offenen Kanal nach vorn vor die median gelegene senkrechte Mundspalte ge-
fiihrt, aus der die gespreizte Radula hervorgestreckt wird. Mit ihr zieht das
Tier die Futterwurst in den Pharynx hinein.
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Wenn die Filtration mittels beider Filtrationsstufen den Eindruck eines
actomatisch ablaufenden Vorganges macht, so trifft das fir den letzten Vor-
gang der Nahrungsaufnahme nicht in gleicher Weise zu. Dieser ist vielmehr
vom Willen des Tieres abhingig. Der auslésende Reiz fiir die Offnung des
Verschlusses ist vermutlich die Menge des in der Futterrinne angesammelten
Materials, also die Grofle der Futterwurst.

An dieser Stelle seien einige kurze Bemerkungen {iber die Art der Nah-
rung eingefiigt. OrTON (1912 b) hat die Nahrung von Crepidula durch Magen-
und Darminhaltsuntersuchungen ermittelt und festgestellt, dafl neben Detritus
vor allem Diatomeen den Hauptteil der Nahrungsbestandteile ausmachen.
Wichtig ist, dafl die Calyptraeiden durch den doppelten Filtrationsmechanis-
mus auch in der Lage sind, relativ grofle Bestandteile zu fressen; so konnte
von mir beobachtet werden, daf} erwachsene Crepidula gelegentlich arteigene
Larven einstrudelten und fraflen, deren Grofle auf dem Stadium der Schlipf-
reife ca. 0,3 mm betrigt. Seltener kommt es vor, dafl die festsitzenden Tiere
kleine, in der ndheren Umgebung des Gehduses wachsende Algenfiden ab-
weiden, dann namlich, wenn diese mit dem Atemwasserstrom unter das Ge-
héduse und in die Nihe des Mundes gebracht werden. Die Tiere ergreifen die
Algenfiden mit der Radula, reiflen sie ab und fressen sie auf. Ahnliche Beob-
achtungen hat auch schon Cor (1947, 1948) bei jiingeren, noch beweglichen
Tieren gemacht. Da die Calyptraeiden von Vorfahren abstammen, die ihre
Nahrung nach Art der Weideginger aktiv aufgesucht haben; ist es von be-
sonderem Interesse, daff diese urspriingliché Form des Nahrungserwerbs von
den heute lebenden Arten noch gelegentlich ausgeiibt werden kann. Sie spielt
aber in jedem Falle nur eine zuféllige und untergeordnete Rolle, da die Nah-
rungsaufnahme aus dem Plankton stets iiberwiegt.

E. Die Bedeutung der Hypobranchialdriise

Die Ausbildung des doppelten Filtrationsapparates bewirkt, dafi nur
wenige Suspensionspartikel in den Egestionsraum gelangen. Es kann sich dabei
nur um Partikel handeln, die wegen ihrer geringen Grofie das Kiemenschleim-
filter passiert haben, oder auch um grofere, wenn das Kiemenschleimfilter aus
irgendeinem Grunde voritbergehend versagt hat. Was geschieht mit diesen
Partikeln im Egestionsraum? Werden sie einfach vom Egestionsstrom ausge-
strudelt, oder besteht hier eine Moglichkeit, sie aufzufangen?

Ein gewisser Teil der sehr kleinen Partikel wird zweifellos wieder aus-
gestrudelt, was bereits unter Hinweis auf Unterschiede bei Crepidula und
Calyptraeca erwihnt wurde (s. 0. S. 296). Ein anderer Teil wird im Egestions-
raum aufgefangen. Es sind dies die Partikel, die am ,Rande” des Wasser-
stromes transportiert werden, so daf} sie die mit Schleim bedeckten Flichen des
Egestionsraumes streifen und an ihnen hdngen bleiben. Die Bodenfldche des
Egestionsraumes wird von der Dorsalseite der Kieme gebildet; daher wird ein
Teil der durch die Spalten zwischen den Filamenten hindurchtretenden Par-
tikel von den auf den dorsalen Wimpersdumen transportierten Schleimfdden
aufgefangen (s. 0. S. 299 ff.). In dhnlicher Form diirfte auch die Decke der Ege-
stionskammer Suspensionspartikel auffangen, da hier die bereits erwahnte
Hypobranchialdriise liegt, ein fiir die meisten Prosobranchier typisches Organ.
Es besteht aus Wimper- und Driisenzellen, die allem Anschein nach gleich-
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mafig verteilt sind. Da jede Driisenzelle einzeln an der Oberflache ausmiindet,
stellt die Hypobranchialdriise ein einschichtiges Epithel dar, dessen sezernie-
rende Oberfliche durch Faltenbildung vergréfert sein kann (allgem. Angaben
iber die Hypobranchialdriise u. a. bei BErnarp 1890, SimroTH 1896--1907,
AnkEL 1986, YonGE 1947).

Wie schon in anderem Zusammenhang efwihnt (s. o. S. 275}, beschreibt Bernarp (1890)
fir die Hypobranchialdriise von Purpura das Vorhandensein einer dritten Zellsorte, der
neuro-epithelialen Zellen. Thr Vorkommen wird von Scmrmie (1918) fir die Calyptraciden
nicht bestitigt; dagegen gibt er in Ubereinstimmung mit KLeinsTEUBER (1913) an, dafl sich histo-
logisch ein visciser von einem mucdsen Teil der Hypobranchialdriise unterscheiden lasse,
ohne daff allerdings eine unterschiedliche Funktion der von beiden Teilen produzierten
Sekrete nachzuweisen sei. Die Angaben der beiden Autoren sind indes nicht ausreichend, um
Klarheit tiber die von ihnen unterschiedenen Teile der Driise zu erzielen. ScHEIG erwihnt
ferner noch, dafl sich bei Crucibulum ferrugineum und Grepidula moulinsii keine Falten-
bildung der Driise finde. i

Die letzteren Angaben weisen bereits darauf hin, dafl die Hypobranchialdriise bei den
Calyptraeiden nicht den hohen Grad der Ausbildung wie bei den anderen Prosobranchiern
erreicht. Dafiir sprechen auch die Bemerkungen von Yonce, der sie 1938 bei Crepidula ver-
mifit, der aber den negativen Befund 1947 auf Grund der Untersuchungen von GRaHAM
(1938) berichtigt.

Die eigenen Beobachtungen bestitigen die Angaben Granawms, dafl die
Hypobranchialdriise bei Crepidula fornicata und Calyptraea chinensis vor-
handen ist, . und daf sich die beiden Arten deutlich durch den Ausbildungs-
grad unterscheiden. Bei Crepidula ist sie morphologisch nicht abgrenzbar, und
es bedarf der Schnittuntersuchung, um sie als Verdickung des Mantelepithels
nachzuweisen. Auflerdem ist ihre flichenhafte Ausdehnung relativ geringer als
bei Calyptraea, bei der das Organ als verdicktes, schwach gewelltes Drisen-
epithel mit Hilfe des Binokulars erkannt und vom benachbarten Mantelepithel
unterschieden werden kann. Der verschiedene Ausbildungsgrad 1afit darauf
schliefen, dafl die Hypobranchialdriise bei Calyptraea eine groflere Aufgabe
hat als bei Crepidula, wo sie allem Anschein nach in Reduktion begriffen ist.

Thre Lage ist in Abbildung 2 angedeutet. Der von den Wimperzellen der
Driise erzeugte Wimperstrom an der Decke des Kiemenraumes ist von der
Kiemenbasis weg und im hinteren Teil des Kiemenraumes tiberdies schrig
nach vorn zum Ausgang des Egestionsraumes gerichtet. Der von der Driise
ausgeschiedene Schleim iberzieht als diinne Schicht stindig die Fliche der
Decke des Egestionsraumes und kann so aufprallende Suspensionspartikel zur
Egestionséffnung beférdern. Da aber niemals beobachtet werden konnte, dafl
hier besondere Schleimprodukte nach drauflen ausgestoflen werden, ist anzu-
nehmen, dafl normalerweise nur geringe Schleimmengen von der Hypobran-
chialdriise erzeugt werden. Sie gelangen im hinteren Abschnitt des Kiemen-
raumes offenbar in die Futterrinne, worauf die Richtung des Wimperschlages
bei den in Abb. 3 rechts von der Futterrinne gelegenen Mantelpartien hinweist.

Hervorzuheben ist, dafl das von der Hypobranchialdriise erzeugte Sekret
infolge ihrer Lage und der Richtung des Wimperstromes offenbar nicht regel-
méflig mit der Dorsalfliche der Kieme in Berithrung tritt. Nun zeigen aber
Schnittpriparate oft, daf} sich von der Hypobranchialdriise Schleimfiden zu
den Kiemenfilamenten hinziehen, was schon Granam (1938) mitgeteilt hat.
Wie ist dieser scheinbare Widerspruch zu erkldren?

Es ist zu. vermuten, dafl die Dorsalfliche der Kieme mit dem dariiber-
liegenden Driisenorgan bzw. threm Schleimsekret in Kontakt kommen kann,
wenn sich das Tier zuriickzieht und kontrahiert. Das diirfte unter normalen
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Unmstinden die natiirliche Reaktion auf den Reiz sein, den eine allzugrofie
Menge von Suspensionsbestandteilen im Atemwasserstrom verursacht. Ein sol-
cher Reiz iibt vermutlich gleichzeitig eine stimulierende Wirkung auf die Hy-
pobranchialdriise aus (Gramam 1938), so dafl sie in diesem Fall durch eine
vermehrte Schleimproduktion an der Ausscheidung der in den Egestionsraum
gelangten Partikel stidrker beteiligt sein kann. Dabei konnen dann auch die
dorsalen Wimpersdume der Kiemenfilamente beim Abtransport des von der
Hypobranchialdriise erzeugten Schleimes mitwirken. In &hnlicher Weise ist
wohl auch eine Mitteilung von Morton (1951 b) zu deuten. MorToN hat bei
Stephopoma (Vermetidae) beobachtet, dafl sich die ganze Reihe der Kiemen-
filamente von Zeit zu Zeit zur Decke emporhebt, so dafl ein grofler Teil der
Kiemenfliche mit der Hypobranchialdrise in Kontakt gebracht wird.

Allgemein besteht die Funktion der Hypobranchialdriise bei den meisten
Prosobranchiern, die nicht iiber einen spezialisierten Filtrationsmechanismus
fiir den Nahrungserwerb verfiigen, in ihrer Beteiligung am Vorgang der Rei-
nigung des Kiemenraumes. Sie erfolgt in der Weise, dafl der Atemwasser-
strom an schleimbedeckten Flichen der Kieme und des Mantelepithels vorbei-
streicht. Die Schleimschicht dient so dem Schutz des Oberflichenepithels und
der Entfernung der aufprallenden und durch die Klebwirkung des Schleims
aufgefangenen Partikel. Der im Bereich der Kiemenfilamente benétigte Schleim
wird von den Driisenzellen der Filamente selbst erzeugt, wihrend die Hypo-
branchialdriise den Schleim fiir die Decke des Egestionsraumes liefert. Je un-
vollkommener die Reinigungs- bzw. Filtrationswirkung der Kieme vor allem
auf ihrer Ventral- (Frontal-)seite ist, desto stirker ist die Hypobranchialdriise
ausgebildet (vgl. Yonce 1947, MorTON 1951 b).

Dem entspricht ihre schwichere Ausbildung und wohl auch geringere
Funktion bei den Calyptraeiden mit ithrem hochentwickelten Filtrationsapparat.
Die umgekehrte Proportionalitit zwischen dessen Differenzierungshéhe und
dem Ausbildungsgrad der Hypobranchialdrise ist bei thnen deswegen beson-
ders bemerkenswert, weil auch hier die bereits erwdhnten Gattungsunter-
schiede bestehen.

F. Besprechung der Ergebnisse

Es wurde versucht, den Vorgang der Nahrungsaufnahme bei den Calyp-
traeiden mit den der Analyse bislang zuginglichen Einzelheiten darzustellen.
Als wichtige Hilfsmittel erwiesen sich die Lebendbeobachtung und der Sus-
pensionsversuch. Das wesentliche Ergebnis der Untersuchungen ist, dafl der Ge-
samtvorgang des Nahrungserwerbs auf einer echten Filtration des Atemwas-
serstromes beruht, der auf seinem Wege durch den Kiemenraum zwei Filtra-
tionsstufen passieren mufl. Beide Filtrationsstufen arbeiten nach dem gleichen
mechanischen Prinzip, das als das Prinzip des endlosen Schleim-
filterbandes bezeichnet werden kann.

1. Die raumlich erste und grobere Filtrationsstufe ist das Mantelschleim-
filter vor dem Eingang zur Ingestionskammer. Es hat die Aufgabe der ersten
Filtration des Atemwasserstromes, aus dem die gréberen Partikel und ein
Zuviel an feinen Partikeln abfiltriert werden. So hilt es vor allem die groben
Bestandteile von der zarten und empfindlichen Kieme fern. Gleichzeitig ist
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diese Filtration in den Dienst der Nahrungsaufnahme eingeschaltet. Das Fil-
terband wird durch einen besonderen Transportmechanismus stindig nach
vorn gefthrt und bringt als Férderband die Partikel zum Sammelorgan, zur
Futtertasche. Durch die stindige Bildung des Filterbandes wird gleichzeitig
sein Verstopfen verhindert.

Die Beobachtung der Sonderung der groberen Partikel am Eingang zum Mantelraum
und ihr direkter Transport zur Futtertasche stammt von Orton (1912 b). OrTON und in der
Folgezeit Yonce (1938) erklirten diese Sonderung als Wirkung einer besonderen Strémung
am Eingang zum Kiemenraum. Orton (1912 b, pag. 451 {.) ist der Erkenntnis des wirksamen
Prinzips recht nahegekommen: ,In the capture of foodparticles there is no doubt that the
secretion of mucus for entrapping the particles is a very important factor, and a more
correct idea of the forward movement would be conveyed if one imagined a sheet of mucus
bearing the food-particles being both drawn and passed onwards into the food-pouch.“ Die
Gewebenatur des von ihm vermuteten Schleimbandes und damit seine Filtereigenschaft sind
ihm jedoch entgangen, ebenso wie das Vorhandensein eines besonderen Bildungsorgans.

Nach Yonce (1938) sind bei den pectinibranchen Prosobranchiern allgemein drei
Wimperstréme im Kiemenraum nachweisbar, die den Abtransport der durch Schleim aus dein
Atemwasser abgesonderten Partikel bewerkstelligen. Der von YonGe ,current A“ genannte
Wimperstrom findet sich am Fingang des Kiemenraumes und beférdert die groberen Bestand-
teile direkt nach drauflen, die durch ihr groferes Gewicht aus dem Wasserstrom ausfallen
sollen (vgl. OrTon 1912b, pag. 454). Fiir die Calyptraeiden wire dieser ,current A“ mit dem
Wimperstrom zu identifizieren, der durch den Wimperstreifen auf der Mantelkante erzeugt
wird. In Wirklichkeit hat dieser Wimperstreifen die Teilfunktion des Transports und der
seitlichen Befestigung der linken Kante des Mantelschleimfilters. Dariiber hinaus wurde
gezeigt, daB am Eingang zum Kiemenraum durch das Mantelschleimfilter mit den groben stets
auch zahlreiche feine Partikel aufgefangen werden.

Das Mantelschleimfilter ist in dieser Form einmalig und nach den bis-
herigen Untersuchungen auf die Familie Calyptraeidae beschrinkt, die sich
damit als besonders spezialisierte Gruppe erweist. Vergleichende Untersuchun-
gen an anderen Prosobranchiern (Arten der Gattungen Patella, Fissurella,
Trochus, Murex, Nassa, Aporrhais, Buccinum, Litorina) verliefen negativ.

Dementsprechend ist die Filterdriise als Neubildung anzusprechen, die
von anderen Mantelorganen nicht direkt abgeleitet werden kann. Threr Funk-
tion nach ist sie nur mit der Reuse aus verzweigten und unverzweigten Ten-
takeln vergleichbar, die der Mantelrand von Turritella communis an der Inge-
stionsoffnung trigt (Gramam 1938). Das ist deswegen von Interesse, weil diese
Art ebenfalls zu den Filtrierern gehort. Die Reuse hat nach Granam die Funk-
tion, die groberen Bestandteile aus dem Atemwasser vor dem Eintritt in den
Kiemenraum auszusondern. Bei den anderen Gruppen von Filtrierern, den
Lamellibranchiern, Tunicaten und bei Branchiostoma dienen der gleichen Auf-
gabe bekanntlich die Tentakel des Mantelrandes und der Ingestionssiphonen
bzw. die Mundtentakel, die bei den Ascidien stark verzweigt sein kénnen.

2. Auch hinsichtlich des Kiemenschleimfilters stellen die Calyptraeiden
eine sehr differenzierte Gruppe dar. Die Filtration mittels der Kieme an sich
ist keine Neuerwerbung, da eine unvollkommene Filtrationswirkung schon bei
den Formen zu erkennen ist, bei denen im Kiemenraum nur ein Reinigungs-
vorgang stattfindet. Gegeniiber der ersten Filtrationsstufe des Mantelschleim-
filters stellt die Filtration mittels der Kieme das phylogenetisch dltere Prinzip
dar. Die weitere Entwicklung bei den Calyptraciden hat beim Kiemenfilter zu
der besonderen Form der Filtration mittels eines sehr feinen und dichten
Schleimgewebes auf der Ventralseite der Kieme gefiihirt, das das eigentliche
Filter darstellt, und firr das die Kieme nur Transport- und Stiitzorgan ist. Die
Einschaltung der Kieme in den Filtrationsvorgang hingt mit der Trennung
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des Kiemenraumes in einen In- und Egestionsraum zusammen, womit eine
Forméinderung der Kieme verbunden ist, wie Yonge (1938, 1947) gezeigt hat.
Die Calyptraeiden sind allem Anschein nach die Gruppe, bei der die stirkste
Formverdnderung erfolgt ist (vgl. WErNER 1953).

Mit der Herausbildung der langgestredkten Stabform der Filamente ist
eine Verkleinerung ihrer Seitenflichen und damit eine Verringerung der Zahl
der Driisenzellen an den Filamenten selbst verbunden. So erklart sich die Ent-
stehung eines besonderen schleimliefernden Organs fir das Kiemenschleim-
filter, des Endostyls.

Auch der Endostyl scheint eine Neubildung zu sein, die von den anderen Mantel-
organen nicht direkt abgeleitet werden kann. Insbesondere besteht kein Zusammenhang mit
der Hypobranchialdriise. Ein Endostyl wurde bislang fiir die Calyptraeiden (Ortox 1914),
Turritella communis (Graxam 1988), ferner flr Struthiolaria papulosa und Stephopoma
roseum {Morton 1950, 1951 a, b) beschrieben; doch liegt bislang keine sehr eingehende Unter-
suchung fiir dieses Organ vor. Nach den morphologischen und histologischen Daten MorTONS
ist der Endostyl bei Struthiolaria und Stephopoma ecine einfache Driisenleiste, deren Bau-
elemente, Drisen- und Wimperzellen, sich zellphysiologisch nicht wesentlich von denen bei
Calyptraea und Crepidula unterscheiden. Im Gegensatz zu diesen aber lassen sie keine beson-
dere Anordnung erkennen, so dafl Morron (1951 b, pag. 25) fur Stephopoma eigens hervor-
hebt, dafl Driisen- und Wimperzellen des Endostyls keine getrennten Komplexe bilden. Die
Lagebeziehung zur Kiemenvene ist die gleiche; auch bei Struthiolaria und Stephopoma liegt
der Endostyl in ihrer unmittelbaren Nachbarschaft. Eine vergleichende Untersuchung tiber
den Bau des Endostyls bei den anderen Formen erscheint wiinschenswert; es ist von groflem
Interesse festzustellen, ob der Endostyl tatsichlich nur bei den Calyptraeiden den kompli-
zierten Bau aufweist, den nur eine eingehende Untersuchung seiner Oberflachenstruktur zu-
sammen mit der systematischen Priiffung von Quer- und Lingsschnittserien aufdecken konnte.
Auf Grund des Ubereinstimmenden Baues der Mantelfilterdriise und des Endostyls wurde -es
dann erst méglich, die Funktion des letzteren zu deuten.

Die Anderung der Funktion der Kieme, die durch die Einschaltung in den
Filtrationsprozef erfolgt ist und sich morphologisch in der Form- und Gréfien-
veranderung ausdriickt, hat zu der Vermutung gefthrt, dafl die eigentliche
Aufgabe der Kieme, der Gasaustausch, hinter der anderen zuriicktritt (OrRTON
1914). Der Gasaustausch soll sich bei den Calyptraeiden besonders im Bereich
des feinhautigen und mit vielen Blutlakunen durchsetzten Mantels vollziehen.
Auf diese Frage kann hier nicht ndher eingegangen werden, da sie der experi-
mentellen Prifung bedarf. Indessen sei darauf hingewiesen, dafl die Ausbil-
dung des Blutgefafisystems mit einer groflen Kiemenvene an der Kiemenbasis
und einer sich deutlich in die Kieme aufzweigende Kiemenarterie dafir spricht,
daf} auch bei den Calyptraeiden der Gasaustausch iiberwiegend in den Kiemen-
filamenten stattfindet. Darauf weist schliefilich auch hin, dafl die Filamente in
ganzer Linge von Blutbahnen durchzogen sind, durch die das Blut stindig
zirkuliert. Man kann die Blutzirkulation durch die sehr durchscheinenden und
dinnen Winde der Filamente an der Bewegung der weifllichen Amoebocyten
unmittelbar verfolgen.

3. Allen Prosobranchiern gemeinsam ist die Verwendung von Schleim als
Grundstoff fir die Filtrationseinrichtungen, worauf schon Yonce (1935) auf-
merksam gemacht hat. Dabei handelt es sich nicht um stationare Einrichtungen;
sic werden meist nicht am Ort ihrer Entstehung wirksam, sondern an anderen
Stellen, wohin sie durch Wimperstrome transportiert werden, und auf dem
Transportweg selbst. Schleim- und Wimperzellen sind die Bauelemente der
Organe, die die Schleimfilter produzieren, transportieren und sammeln. Mit
einfachen Mitteln werden also recht komplizierte Leistungen vollbracht, wie
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es flir die Arbeitsweise der Filterdriise bei der Entstehung des Mantelschleim-

filters bis in die Einzelphasen gepriift werden konnte.

Der amerikanische Forscher MacGintTie hat das besondere Verdienst, in der neueren
Literatur auf die grofle Bedeutung des Schleims fiir den Nahrungserwerb in ganz verschie-
denen Gruppen von Wasserstromfiltrierern (Polychiten, Echiuriden, Lamellibranchiern, Tuni-
caten) hingewiesen zu haben (MacGmviTiE 1987, 1939 a, b, 1941, 1945). Insbesondere hat er
fiir die Lamellibranchier und Ascidien klar herausgestellt, dafl der Wasserstrom nicht durch
die Kieme als solche, sondern durch ein tber die Kieme transportiertes Schleimgewebe
filtriert wird. Zu dem gleichen Ergebnis waren For (1876) und Fepere (1933) fir die anderen
Gruppen der Tunicaten, die Copelata und Thaliacea gekommen (vgl. Huus 1983, Hacmeier
1951). Es ist Uberraschend zu schen, in wie ibereinstimmender Weise die Filtrationsmechanis-
men dem gleichen Prinzip und den gleichen morphologischen und anatomisch-histologischen
Bauplédnen folgen, die im einzelnen erst durch ihre Funktion verstidndlich werden.

Auf die besonderen Eigenschaften des Schleims, der Grundsubstanz fiir
die Filtereinrichtungen, kann hier nicht niher eingegangen werden. Es sei nur
erwihnt, dafl er durch Yonge (1935, pag. 342) in'folgender Weise charakterisiert
wird: ,Mucus is an amphoteric protein the viscosity of which alters with the
hydrogen ion concentration of the medium.“ Die Anderung der Viscositdt ist
also von der pH des Mediums abhingig und ist reversibel. Das ist deswegen
von Bedeutung, weil der Schleim beim Filtrationsvorgang nicht verlorengeht,
sondern zusammen mit dem Filterriickstand wieder in den Organismus auf-
genommen wird, wobei die Nahrungsbestandteile vollstindig in Schleim ein-
gehillt sind. Die Anderung der Viscositdt ist allem Anschein nach notwendig,
damit er im Magen und Darm die Verdauung der Partikel nicht behindert.
Darauf weisen vor allem die Unterschiede in der pH hin, die nach YongE
(1925) in den verschiedenen Abschnitten des Verdauungstraktus bestehen.

Das Vorkommen von verschiedenen Arten von Schleimdriisenzellen, die
sich durch ihre Farbreaktion und zum Teil auch durch ihre Form und ihren
Inhalt unterscheiden (mukoide und mukése Driisenzellen) 148t vermuten, dafl
bei den Prosobranchiern verschiedene Sekrete gebildet werden (vgl. THiELE
1897). Nach den eigenen Untersuchungen wurden bislang in der Mantelfilter-
driise und in der Kiemenfilterdriise nur die Driisen des mukdsen Typs gefun-
den, die sich bei Verwendung von Delafields Haematoxylin rot farbten. Diese
Angabe bedarf noch der Bestitigung durch Prifung der Farbreaktion fiir den
mukoiden Zelltyp.

Da der Schleim unsichtbar ist, gelingt es auch nicht, die Struktur der Fil-
tergewebe direkt sichtbar zu machen. Es wurde erwihnt, dafl es nur in seltenen
Fillen und nur bei dem relativ groben Mantelschleimfilter gelang, die einzel-
nen Fiden selbst zu sehen. Das einzige Hilfsmittel stellt bislang der Suspen-
sionsversuch dar, der aber zu grob ist, um die Beschaffenheit feinerer Ge-
webe sichtbar zu machen. Hier kénnen sehr wahrscheinlich optische Hilfsmittel,
wie Dunkelfeld- und Phasenkontrastverfahren, weiterhelfen, wie nach einigen

vorldufigen Untersuchungen anzunehmen ist.

Uber die Vorginge der Ausscheidung des Schleimsekrets aus der einzelnen Driisenzelle
ist nur wenig bekannt. Allgemeine Angaben finden sich bei Bernarp (1890). Spezielle Be-
obachtungen liegen m. W. nur in der Arbeit von Soxérska (1931) vor, der sich mit der
Schleimsekretion bei den Tunicaten beschiftigt und gesehen hat, dafl bei den Ascidien das
Sekret von den Zellen des Endostyls in Form von feinen Kiigelchen und Fdden ausgeschieden
wird.
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G. Der Nahrungserwerb als physiologisches und
okologisches Problem

Die gestellte Aufgabe und der Versuch, sie zu 16sen, bedingen, daff in
diesem Beitrag die mechanische Seite des Problems in den Vordergrund ge-
stellt wurde. Auf der Grundlage der Kenntnis der mechanischen Vorginge kann
dann weiter der physiologischen und 6kologischen Fragestellung nachgegangen
werden. Im folgenden soll kurz auf einige Fragen hingewiesen werden, die
sich aus den Untersuchungen unmittelbar ergeben.

1. Die Calyptraeiden verfiigen tiber zwei rdumlich getrennte Filtrations-
stufen, die unabhingig voneinander arbeiten, wenn man nur den dufleren Ab-
lauf betrachtet. Beide haben die gemeinsame Aufgabe der Filtration des einen
Wasserstromes und kénnen in der normalen Weise nur in Funktion treten,
wenn das Tier an einem Ansatzkérper angeheftet ist (OrTon 1912b). Es
erhebt sich die Frage: Kann der Organismus frei tiber sie verfiigen, oder ge-
nauer, kann er a) die Filtration, d. h. beide Filtrationsstufen vollstindig ab-
schalten, wenn er sie nicht benétigt, b) nach Bedarf die eine oder andere Stufe
ein- oder ausschalten? Nach allen Beobachtungen ist beides nicht der Fall; viel-
mehr ist die Wasserstromerzeugung mit der Filtration und sind beide Filtra-
tionsstufen untereinander koordiniert. Die hydromotorische Tatigkeit der
Kieme und die Filtrationsvorgidnge sind also gekoppelt; das macht den Nah-
rungserwerb zu einem automatisch ablaufenden Vorgang (vgl. Yonge 1935).

Auffillig ist die Parallelitit der Koordinierung der beschriebenen Vor-
gange mit der Verschmelzung der nervésen Versorgungsbahnen der dazu-
gehoérigen Organe (s. o. S. 274 f.). Die Leitungsbahnen, die sowohl die Kieme
wie auch die Bildungs-, Transport- und Sammelorgane beider Filtrationsstuten
versorgen, laufen nicht erst im Ganglienkomplex zusammen, sondern bereits
in der Nihe der Organe durch die periphere Anastomose zwischen linkem
Mantelnerven und Kiemennerven. Ob die Anastomose tatsdchlich eine funktio-
nelle Bedeutung hat, bedarf der Untersuchung durch Experimente. Dabei wire
gleichzeitig die experimentelle Priffung der Frage in Angriff zu nehmen, ob
das Osphradium die von HuLBERT und YonGE (1937) vermutete Aufgabé hat,
den Suspensionsgehalt des Wasserstroms zu priifen, wonach es also das reiz-
aufnehmende Organ fiir die Regulierung der Filtrationsvorginge wére. Daf}
der zum Osphradialganglion fithrende Nervenstrang vom vorderen Kiemen-
rerven abzweigt, der in der Anastomose mit dem Mantelnerven verschmolzen
ist, ist fir die Prufung dieser Frage bemerkenswert.

Aber selbst wenn das Osphradium nicht diese Funktion hat, so bedarf
doch die allgemeine Frage der Untersuchung, ob die Intensitat des Filtrations-
vorganges, d. h. die Menge der abgeschiedenen Schleimstoffe und die Geschwin-
digkeit der Bildung der beiden Filter, ihres Transportes und der Sammelvor-
ginge von der Suspensionsdichte abhingen. Es sei erwdhnt, dafl nach Mac-
Ginitie (1939Db) bei den Ascidien die Intensitit der Schleimausscheidung mit
der Suspensionsdichte wechselt, und dafl der Wasserstrom zirkulieren kann,
ohne daf} notwendig der Filtrationsvorgang ablaufen mufl. Wenn auch bei den
Calyptraeiden keine Beobachtungen vorliegen, die die letztere Angabe be-
statlgen konnen, so ist doch durch weitere Untersuchungen zu prifen, ob hier
ein Unterschied gegenuber den Ascidien vorliegt.

Die Verwendung des Schleimes bei den Filtrationsvorgidngen hat noch
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die Bedeutung fir die Wasserstromfiltrierer, dafl sie praktisch nur Nahrungs-
kérper aufnehmen, die in ihren Geschmacksqualitdten durch den Schleim schon
in bestimmter Weise , getont” sind. Es handelt sich also bei der Nahrungsauf-
nahme auch um ecin sinnesphysiologisches Problem, das im einzelnen noch
seiner Kldrung harrt. Auf die bisherigen Beobachtungen bei den Calyptrae-
iden, daf} sie bei der Aufnahme des in der Futtertasche und in der Futterrinne
angesammelten Materials ein ganz ausgesprochenes Auswahlvermogen haben,
wurde bereits hingewiesen.

2. Bei den Filtrierern unter den Prosobranchiern steht der Ubergang zu
dieser spezialisierted Nahrungsaufnahme im Zusammenhang mit der Ande-
rung der Beweglichkeit, die zu einer mehr oder weniger festsitzenden Lebens-
weise gefithrt hat. Beispiele dafiir hat Yonge (1938) in seiner ,Evolution of
ciliary feeding in the Prosobranchia“ gegeben. Die Calyptraeiden sind in
ihrer Jugend frei beweglich und gehen erst mit fortschreitendem Wachstum
und der Umwandlung der Geschlechtsphase zur festsitzenden Lebensweise iiber.
Innerhalb der verschiedenen Gattungen und Arten finden sich dabei Unter-
schiede im Grad der Sessilitat.

Der Lebensraum, das Litoral bzw. die Gezeitenzone, in der das Wasser
meist stark bewegt und oft durch aufgewirbelte Sedimente getriibt ist, bringt
es mit sich, daf} mit den brauchbaren stets auch sehr viele unbrauchbare Stoffe
aufgenommen werden. Darauf ist es wohl zurtuckzufithren, dafl der Nahrungs-
bedarf sehr hoch ist, was wiederum in einer hohen Produktlon von echten
Faeces wie auch von Pseudofaeces in Erscheinung tritt. Die als Nahrung un-
brauchbaren Sedimente werden so durch die Lebenstatigkeit der Tiere zu-
sammengeballt und kommen schneller zum Absinken. Wo also Calyptrae-
iden in gréfleren Mengen auftreten, konnen sie in der gleichen Weise, wie es
z. B. fur die grofle Gruppe der Lamellibranchier ganz besonders gilt, fiir die
Sedimentierungsvorginge bedeutungsvoll werden.

Der Nachteil, den andererseits die festsitzende Lebensweise in dieser Hin-
sicht mit sich bringen kann, wird allem Anschein nach durch die Erzeugung
eines kriftigen Wasserstromes und die hohe Filtrationsleistung ausgeglichen;
das hat schon OrToN (1912 b) mitgeteilt und wird durch folgende Beobachtung
an Crepidula fornicata bestitigt. Im nordfriesischen Wattenmeer wurden.in
den letzten Jahren in unmittelbarer Nahe des Strandes, manchmal dicht an
der Hochwasserlinie mehrfach kleine Sandtrichter gefunden, die sich durch
Grofle und Form von allen bekannten, durch Wattorgamsmen verursachten
Trichterbildungen unterschieden. Die Trichter erreichten einen oberen Durch-
messer von ca. 10 cm und eine Tiefe von ca. 5 cm. Bei ndherem Zusehen wur-
den am Grunde solcher Sandtrichter stets Ketten von Pantoffelschnecken ge-
funden. Damit war die Entstehungsursache der Trichter geklirt: sie werden
durch den Atemwasserstrom gebildet und erhalten, mit dem sich die Tiere vor
der Versandung schiitzen. Da in einer Kette die Tiere durchweg in der Weise
aufeinandersitzen, dafl bei unteren und oberen Tieren Ein- und Ausstrémungs-
offnungen auf der gleichen Seite liegen, summieren sich die Wasserstrome
aller Tiere einer Kette in ihrer Wirkung, was zweifellos einen verstarkten
Schutz gegen die Ubersandung bedeutet?).

1. Wie mir Herr Prof. Ankrr, Gieflen, mitteilte, hat er im Sommer 1952 die von
Crepidula verursachten Trichterbildungen im Kénigshafenwatt bei List a. Sylt ebenfalls
beobachtet.
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Auf den zu hoher Vollkommenheit entwickelten Filtrationsmechanismus
ist daher wenigstens auch zum Teil die grofle Gkologische Valenz zuriickzu-
fiihren, die gerade Crepidula fornicata auszeichnet. Diese findet vor allem in
der Erscheinung der Massenentwicklung ihren Ausdruck, die bei dieser Art
mehrfach beobachtet wurde, wenn sie in neue Gebiete eingeschleppt wurde;
weiterhin auch in ihrer Uberlegenheit in der Nahrungskonkurrenz tber die
Auster, fur die sie an den Stellen ibres Massenauftretens ein gefahrlicher
Schadling geworden ist.

H. Zusammenfassung

1. Zu der marinen Familie Calyptracidae gehoren mehr oder weniger
festsitzende Formen, die ihre Nahrung, Plankton und Detritus, durch Filtra-
tion des Atemwassers gewinnen. ‘

2. Die Filtration des Wasserstromes erfolgt durch die beiden getrennten
Filtrationsstufen des Mantelschleimfilters und des Kiemenschleimfilters, die
nach dem Prinzip des endlosen Filterbandes arbeiten.

8. Die erste Filtrationsstufe ist das Mantelschleimfilter; es wird vor dem
Eingang zum Kiemenraum stdndig von hinten nach vorn durchgezogen und
fangt die groberen, sowie einen Teil der feineren Nahrungspartikel auf.

4. Morphologie, Anatomie, Histologie und Funktion der Bildungs-,
Transport- und Sammelorgane werden beschrieben.

5. Das Bildungsorgan ist die Mantelfilterdriise. Thre Bauelemente sind
Driisen- und Wimperzellen, die ein einschichtiges Epithel bilden. Die Driise
besteht aus einem vorderen und hinteren Komplex und einem auf der linken
Seite keilformig eingeschobenen dritten Komplex, die sich durch die Anord-
nung der Bauelemente und die Richtung des Wimperschlages unterscheiden.
Aus der Apordnung und Tétigkeit der Driisen- und Wimperzellen und den
Leistungen der verschiedenen Abschnitte kann die Arbeitsweise der Mantel-
filterdriise bei der Bildung des unsichtbaren Filtergewebes erklart werden, das
aus Quer- und Léangsfdden besteht und durch den Suspensionsversuch sichtbar
gemacht werden kann.

6. Die Transportorgane sind je ein Wimperstreifen auf der Unterseite
der Mantelkante und auf der linken Oberseite des Vorderkérpers. Von diesen
Wimperstreifen wird das Mantelschleimfilter auf den Seiten gehalten und
nach vorn transportiert.

7. Mit seinem vorderen Abschnitt wird das Mantelschleimfilter stindig
in das Sammelorgan, die Futtertasche am vorderen Mantelrand, aufgenom-
men. Hier werden aus dem Schleimfilter und den aufgefangenen Partikeln
grofiere Nahrungskorper geformt, die anschliefend je nach Brauchbarkeit ge-
fressen oder nach drauflen ausgestoflen werden.

8. Mantelfilterdriise und Mantelschleimfilter sind nach den bisherigen
Untersuchungen auf die Familie Calyptraeidae beschrankt und als Neubildun-
gen zu bezeichnen, die von anderen Mantelorganen nicht unmittelbar abge-
leitet werden kénnen.

9. Die zweite Filtrationsstufe ist das Kiemenschleimfilter im Kiemenraum;
es wird als FlieBband ununterbrochen auf der Ventralseite der Kieme von ihrer
Basis zu ihrem freien Rand beférdert und fingt den Rest der feinen Partikel



Bd. IV, H. 3: Werner, Uber den Nahrungserwerb der Calyptraeidae 213

auf, wenn der Wasserstrom durch die Spalten zwischen den Kiemenfilamenten
hindurchtritt.

10. Morphologie, Anatomie, Histologie und Funktion der Bildungs-,
Transport- und Sammelorgane werden beschrieben.

11. Das Bildungsorgan ist die Kiemenfilterdriise oder der Endostyl, eine
langgestreckte Drisenleiste an der ventralen Kiemenbasis. Der Endostyl ist
im Prinzip wie die Mantelfilterdriise gebaut und besteht gleichfalls aus einem
vorderen und hinteren Abschnitt, die sich durch die Anordnung der Bau-
elemente, der Driisen- und Wimperzellen, und durch die Richtung des Wim-
perschlages unterscheiden. Aus dem Suspensionsversuch geht hervor, dafl das
Kiemenschleimfilter ebenfalls ein Gewebe ist. Da die Arbeitsweise des Endo-
styls bei der Herstellung dieses Gewebes der Beobachtung nicht in allen
Einzelphasen zugéanglich ist, mufl aus dem ubereinstimmenden Aufbau der
Mantelfilterdriise und des Endostyls auf die gleiche Arbeitsweise geschlossen
werden. Daher ist anzunehmen, dafl auch das Kiemenschleimfilter aus Quer-
und Langsfaden besteht.

12. Die Bauelemente des Endostyls, besonders seines vorderen Komplexes,
sind wesentlich feiner als die der Mantelfilterdrisse. Das entspricht seiner
Aufgabe, das sehr 'viel feinere Kiemenschleimfilter zu erzeugen. Es wird ver-
sucht, Mantel- und Kiemenschleimfilter auf ihre Dichte zu vergleichen, wofiir
als Mafl die Abstinde der Langsfadden gewahlt wird. Da der Abstand nicht
bei beiden Filtern direkt gemessen werden kann, werden die Abstinde der
Bildungselemente an der Mantelfilterdriise und am Endostyl verglichen.
Danach hat das Kiemenschleimfilter hinsichtlich der Abstinde der Langsfidden
die finf- bis zehnfache Dichte des Mantelschleimfilters.

18. Die Entstehung des Endostyls als eines besonderen Organs, das den
meisten Prosobranchiern fehlt und nur bei wenigen Wasserstromfiltrierern
vorkommt, erklédrt sich aus seiner besonderen Aufgabe. Durch die Formver-
dnderung der Kieme, deren langgestreckte Filamente sehr schmal und stab-
formig sind, ist ndmlich der fiir die Driisenzellen an den Filamenten zur Ver-
fiigung stehende Raum relativ sehr verkleinert; dementsprechend ist die Zahl
der Driisenzellen an den Filamenten verringert, wenn auch keine vollstindige
Reduktion eingetreten ist.

14. Die Aufgabe der Kieme besteht in der Erzeugung des Wasserstromes
und damit im Heranschaffen der Nahrungspartikel. Gleichzeitig hat sie eine
Transport- und Stitzfunktion fir das Kiemenschleimfilter auf ihrer Ventral-
seite. Der Kiemenrand ist durch die Erzeugung einer Rotationsbewegung am
Sammelvorgang beteiligt, der Aufrollung des Kiemenschleimfilters zur Futter-
wurst. -Auf der Dorsalseite der Kiemenfilamente werden von schmalen Wim-
persiumen feine Schleimfidden transportiert, die die sehr feinen Partikel
auffangen konnen, die eventuell das Kiemenschleimfilter passiert haben. Die
dorsalen Schleimfdden werden am Kiemenrand auf die Ventralseite herum-
gefithrt und in die Futterwurst eingefigt.

15. Die Futterrinne ist in ihrem hinteren Teil auf dem Boden des im
Eingeweidesack liegenden Kiemenraumabschnittes ein schmaler Epithelstreifen,
der als Férderband durch den gerichteten Wimperschlag das vom Kiemenrand
eingerollte Kiemenschleimfilter nach vorn schafft. In ihrem vorderen Teil
nimmt die Futterrinne auf dem rechten Nackenlappen die Form einer Rinne
an. Hier wirkt sie bei der Aufrollung des Kiemenschleimfilters zur Futter-
wurst mit und befordert sie nach vorn zum Mund.



314 Helgolinder Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen

16. Die Aufgabe der Hypobranchialdriisse wird besprochen. Thr Ausbil-
dungsgrad steht im umgekehrten Verhaltnis zur Vollkommenheit des Filtra-
tionsapparates.

17. Die Wasserstromerzeugung und die Filtrationsvorgiange sind ge-
koppelt; das macht den Nahrungserwerb zu einem mechanischen, automatisch
ablaufenden Vorgang. Bei der Aufnahme der Nahrungskérper in den Mund
zeigen die Tiere ein ausgeprigtes Auswahlvermégen.

18. Durch die Erzeugung des starken Wasserstromes konnen sich die
Tiere vor der Gefahr der Ubersandung schiitzen, die fiir sie in der Néhe des
Strandes besteht. So erklirt sich die Entstehung von Trichterbildungen im
Sandwatt, an deren Grund Ketten von Crepidula fornicata gefunden wurden.
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