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A. Einleitung

Die Prosobranchier zeigen ebenso wie in ihrer Morphologie und Biologie
auch in ihrer Entwicklung eine bemerkenswerte Mannigfaltigkeit der Erschei-
nungen. LEBOUR (1937) hat eine umfassende Ubersicht tiber die Fille der ver-
schiedenen Moglichkeiten in der Art der Eiablage und der Entwicklung ge-
geben, und TrorsoN (1985, 1936, 1940 a, b, 1946, 1950, 1952) hat sie in seinen
Arbeiten uber die Entwicklung und Ukologie der Larven wirbelloser Meeres-
tiere in ihrer biologischen Bedeutung dargestellt und diskutiert. Danach lassen
sich im wesentlichen drei grofle Gruppen unterscheiden.

Der urspringliche Typ des Ausstoflens der einzelnen Eier ins freie Was-
ser ist verbunden mit ihrer planktischen Entwicklung diber ein primitives tro-
chophora-dhnliches Larvenstadium. Dieser Entwicklungstyp (a), bei dem
die planktische Phase primidr den gesamten Entwicklungsgang vor dem Er-
reichen des Bodenstadiums umfaflt, ist auf einen Teil der Archaeogastropoda
beschrdnkt; ein gutuntersuchtes Beispiel ist die Entwicklung von Patella (Pat-
TEN 1886, SmitH 1935). Bei dem anderen Teil der Archaeogastropoda, wie
auch bei den Mesogastropoda und Stenoglossa werden die Eier von gallertigen
oder zu Kapseln geformten Hiillen umgeben und werden entweder einzeln
angeheftet oder — seltener — ins freie Wasser ausgestofien. Die bei weitem
haufigste Form der Eiablage ist jedoch der Einschluf} einer kleineren oder
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grofleren Zahl von Eiern in eine Fikapsel und die Bildung von Figelegen.
Dabei kann die Entwicklung eine indirekte sein; bei diesem Entwick-
lungstyp (b) entwickeln sich die Eier in den Hillen nur bis zum Stadium des
Veligers, der typischen Larve der Prosobranchier. Nach dem Ausschlipfen
lebt der Veliger kiirzere oder lingere Zeit im Plankton und beendet das freie
Larvenleben mit einer charakteristischen Metamorphose zum Bodenstadium.
Der Entwicklungstyp (c) schlieBlich ist dadurch gekennzeichnet, dafl die
ganze Entwicklung innerhalb der Eihiille bzw. der Eikapsel erfolgt, so dafl ein
kriechendes Jungtier ausschlipft. Die zahlreichen verschiedenen Arten der Ei-
ablage und der Brutpflege und besonders der Formenreichtum der Eigelege
geben den Entwicklungstypen (b) und (c) ihr vielfdltiges und buntes Bild. Ein
nicht allzuhdufiger, weiter entwickelter Spezialfall des Typs (c) ist die Vivi-
parie; nur in wenigen selienen Fillen ist sie mit dem Vorhandensein eines
pelagischen Stadiums verbunden.

In der Regel 148t sich eine Parallelitiat zwischen der Grofle und Zahl der
Eier und ihrer Entwicklung nach dem Typ (b) oder (¢) nachweisen. Bei der
indirekten Entwicklung iiber ein pelagisches Larvenstadium sind die Eier meist
klein und werden in grofler Zahl erzeugt, wahrend fir den Typ (c) durchweg
die Bildung einer geringeren Zahl groflerer Fier charakteristisch ist. Diese
Regel gilt jedoch nicht uneingeschrinkt; insbesondere trifft sie in den Fillen
nicht zu, bei denen durch die Bildung von Néhreiern die Nahrungsaufnahme
der Embryonen innerhalb der Eihiillen sichergestellt ist.

Die planktische Larve, die beim Entwicklungstyp (a) gebildet wird, ist
die urspriinglichere und 148}t sich aus der Anneliden-Trochophora ableiten.
Ein trochophora-dhnliches Stadium tritt auch bei der Entwicklung zum typi-
schen Veliger auf, ist dann aber nur ein embryonales Zwischenstadium. Beim
Entwicklungstyp (c) ist auch der Veliger ein voriuibergehendes Embryonal-
stadium vor dem Ausschliipfen aus den Eihiillen. Bei Stiflwasserprosobranchiern
wie Paludina erscheint diese direkte Entwicklung am weitesten fortgeschritten,
da hier kein eigentliches Velum mehr ausgebildet wird.

Die Entwicklungstypen (b) und (c) kommen bei nahe verwandten Arten
und Gattungen vor, so daf} es nicht mdglich ist, aus der Stellung im System
auf die Entwicklung zu schliefen (THORsON 1936, p. 40; vgl. u. S. 175, Tab. 1).
Es sind sogar Einzelfalle beschrieben, bei denen die Entwicklung innerhalb der
gleichen Art an verschiedenen Fundorten nach dem einen oder anderen Typ ver-
lauft (Rasmussen 1944, 1951; TrorsoN 1946, 1950). Auch aus der speziellen Le-
bensweise und der Bindung an bestimmte Biotope ist kein allgemeiner SchluBl
auf die Entwicklungsweise moglich, da Formen gleicher Lebensweise, die in
denselben Biotopen vorkommen, ganz verschiedene Entwicklungsweisen haben
konnen, wie LEBour (1937, p. 107 f.) betont hat. Indessen haben die erwdhn-
ten Untersuchungen von THorson speziell auch fir die Prosobranchier gezeigt,
dafl in grofraumigen Bereichen der Klimafaktor doch von ausschlaggebender
Bedeutung ist. Die Formen der Tiefsee, der arktischen und antarktischen Meere
weisen durchweg die direkte Entwicklung nach dem Typ (¢} auf, wihrend bei
den Bewohnern des Schelfs die Zahl der Arten mit der pelagischen Entwick-
lung nach dem Typ (b) in Richtung auf die gemdfligten Zonen mehr und mehr
zunimmt. In den tropischen Meeren endlich wird das Bild der Entwicklung
fast ausschlieBlich durch diesen Typ bestimmt (vgl. OsTErRGAARD 1950). Ab-
weichungen von dieser fir die groflen Lebensbereiche geltenden Regel treten
im Litoral der gemifligten Zonen auf, wo der Prozentsatz der Arten mit
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direkter Entwicklung stellenweise grofier als der von Arten mit planktischem
Veligerstadium sein kann. Diese Abweichungen sind wahrscheinlich mit den
extremen Lebensbedingungen zu erkliren, denen die Bewohner der verschie-
denen Zonen des Litorals ausgesetzt sind.

Wie Lesour (1933, 1934) gezeigt hat, spielen die Veligerlarven der
Prosobranchier im marinen Plankton der geméfigten und warmen Zonen so-
wohl durch ihre Haufigkeit, wie auch insbesondere durch ihre planktotrophe
Lebensweise und gleichzeitig durch thre Bedeutung als Nahrung fir andere
Tiere im Stoffhaushalt des Meeres eine grofie Rolle. Gleichwohl ist die Ent-
wicklungsgeschichte erst fiir wenige Arten eingehender untersucht worden. Die
alteren Arbeiten befassen sich entweder ausschliefilich mit der Eifurchung und
frithen Embryonalentwicklung oder sind an Formen durchgefithrt, die sich
nach dem Typ (a) und (c) entwickeln (vgl. die Ubersichten bei ANKEL 1936 b,
Korscuert-Heiper 1936, Crorrs 1937). Das gilt in gleicher Weise auch fiir
die neueren Untersuchungen, in denen die Entwicklungsgeschichte und Or-
ganogenese der Prosobranchier eingehender behandelt wird; zu nennen sind
hier vor allem die Arbeiten von Smita (1935), Crorrs (1937), Morrtz (1939)
und Franc (1943).

Dagegen ist die Entwicklung des planktischen Veligers vom Schliipfen aus
der Eikapsel bis zur Metamorphose m. W. noch bei keiner Art eingehend be-
schrieben. Ansitze dazu finden sich in den Arbeiten von BosreTzkY (1877)
und besonders von PeLsEnEER (1911), doch beziehen sich ihre Untersuchungen
nur auf einzelne Stadien und nicht auf die vollstindige Entwicklungsreihe. Die
Ursachen fir die im Vergleich zu anderen Larvenformen mariner Wirbelloser
geringe Beriicksichtigung der Prosobranchierveliger liegen wahrscheinlich dar-
in, daf} sie wegen ihres haufigen Pigmentreichtums und ihrer Undurchsichtig-
keit, vor allem aber auch wegen ihrer Eigenschaft, sich bei der geringsten
Reizung vollstindig in die Larvenschale zuruckzuzichen und den Kérper bis
zur Unkenntlichkeit der einzelnen Organe zu kontrahieren, entwicklungs-
geschichtlichen Untersuchungen stets erhebliche Schwierigkeiten entgegen-
stellen. So ist es wohl zu erkliren, dafl beispielsweise weder in den Spezial-
arbeiten noch in den Lehr- und Handbiichern m. W. eine ausreichende Dar-
stellung der Anatomie eines planktischen Prosobranchierveligers zu finden ist.

Weiterhin ist es zumeist schwierig, aus Planktonféngen sdmtliche Ent-
wicklungsstadien einer liickenlosen Reihe bei einer einzelnen Art zu erhalten.
Nur Lesour (1931) ist es gelungen, die Larven von Nassarius reticulatus vom
Schlipfen bis zur Metamorphose aufzuziehen; doch gibt diese Autorin nur
eine allgemeine Beschreibung der Entwicklung, ohne insbesondere auf die
morphologisch-anatomischen Verhiltnisse ndher einzugehen.

Die hier bestehenden Liicken wenigstens teilweise auszufillen, ist das
Ziel der vorliegenden Arbeit, fiir die der Beginn der Vorarbeiten schon lin-
gere Zeit zuriickliegt. Der Veliger von Crepidula fornicata L. eignet sich
wegen seiner Grofle und wegen seiner nicht allzustarken Pigmentierung gut
fiir die Untersuchung der entwicklungsgeschichtlichen und anatomischen Ver-
héltnisse. Daher dient er bereits seit Jahren in den Kursen der Biologischen
Anstalt Helgoland als Anschauungsmaterial fir den Typ des Prosobranchier-
veligers. Auflerdem sind die Larven wegen der Hiufigkeit dieser Art im
nordfriesischen Wattenmeer vom Frithjahr bis zum Herbst in groflen Mengen
zu erhalten; vor allem aber ist es bei geeigneten Halterungsbedingungen ohne
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Schwierigkeit moglich, sie iiber die ganze pelagische Periode bis zur Meta-
morphose zu ziichten.

ConxkLIN (1897) hat in seiner klassischen Arbeit die Entwicklung von
Crepidula fornicata 1. vom FEi bis zu einem bestimmten Embryonalstadium
vor Erreichen der Schliipfreife eingehend untersucht. Der urspriingliche Plan,
die anschlieBende Phase vom Schliipfen aus der Eikapsel Gber die planktische
Periode bis zur Metamorphose sowohl morphologisch-anatomisch wie histo-
logisch in allen Einzelheiten zu verfolgen, mufite wegen anderer Arbeiten
zuriickgestellt werden. Als Ergebnisse der bisherigen Untersuchungen, die sich
vor allem auf die Lebendbeobachtungen stitzen, werden daher im folgenden
nur die Anatomie des Veligers kurz nach dem Schlipfen, sein Nahrungs-
erwerb sowie die wichtigsten Veranderungen bis zur Metamorphose behandelt.
Auflerdem wird dabei besonders die Bildung des Gehiuses berticksichtigt, weil
sie die Entstehung der definitiven Korperform am besten erkennen 1afit.

] Auf die Aufgabe, die zablreichen Proscbranchierveliger des Planktons bestimmten Arten
zuzuordnen, kann hier nur andeutungsweise hingewiesen werden; sie ist von LEBOUR in zahl-
reichen Einzelarbeiten in Angriff genommen worden, deren Ergebnisse 1937 zusammengefafit
wurden. Ebenso sind in den Arbeiten von Dawypcrr (1940), Franc (1943, 1950), Haze
(1953), Knupsen {1950), Lesour (1945), Ostercaarp (1950), Perseneer {1911), RasMmussen
(1944, 1951), SmupT (1951), Suzukr (1935), Trorson (1985, 1940 a, b, 1946) und VESTERGAARD
(1985) die Veliger zahlreicher Prosobranchier beschrieben.

Die wichtigsten Artunterscheidungsmerkmale sind:

a) beim Weichkérper: Grofle, Form, Pigmentierung des Velums und des Fufles; simultane
oder konsekutive Bildung der Tentakel; Ausbildung des Verdauungstraktus, Ausbildung der
Radula, Vorhandensein einer Proboscis (selten); ferner bei manchen Arten die Bildung der

Fufidriisen; im Ubrigen lassen sich fiir die Teile des Weichkorpers innerhalb der Schale wohl
nur Farbunterschiede angeben;

b} bei der Schale: einfache oder doppelte Ausbildung (letztere bei der sog. Echinospira-
Larve); Gréfe, Form, Firbung, Skulptur, Zahl der Windungen, Windungssinn, Form des
Operculums. Das Gehduse besitzt gegen Ende des Larvenlebens meist schon recht ausgeprigte
Merkmale, so dafl die Artbestimmung mit ihrer Hilfe am ehesten gelingen kann, dhnlich wie
es auch bei den Larven der Lamellibranchier der Fall ist (vgl. Werner 1939, THORSON 1946,
ReEs 1950). Im ganzen sind zahlreiche Einzelbeschreibungen der Veliger der Prosobranchier
nicht genau genug und beriicksichtigen zu wenige sichere Merkmale, so dafl eine allgemein
brauchbare Vergleichsgrundlage noch fehlt, wie sie Reks (1950) fir die Lamellibranchierlarven
gegeben hat. Die sichersten Mittel der Artbestimmung sind bei den Prosobranchierlarven
nach wie vor die eingehende Lebenduntersuchung und die Zichtung iiber die Metamorphose
hinaus bis zum Bodenstadium.

Den Herren Prof. F. S. Russer, Marine Laboratory Plymouth, Prof. G.
THorson, Universitetets Zoologiske Museum Kopenhagen, Prof. A. Franc,
Muséum National d’Histoire Naturelle Paris, Prof. W. Kuny, Institut fir kine-
matische Zellforschung Frankfurt a. M., Dr. A. Zirch, Senckenberg-Museum
Frankfurt a. M., und Dr. H. Konw, Institut fur Kisten- und Binnenfischerei
Laboratorium Cuxhaven, mochte ich auch an dieser Stelle fiir ihre liebens-
wiirdige Hilfe bei der Literaturbeschaffung danken.

B. Matertal und Methode

Fiir die Untersuchungen wurden fast ausschlieflich die Larven verwendet,
die von selbst aus den Eikapseln ausgeschltipft waren. Sie wurden in der Weise
gewonnen, dafl Ketten von erwachsenen Pantoffelschnecken im Frithjahr und
Sommer in ein Flachbedken von 0,6 cbm Inkalt bei einem Wasserstand von
ca. 0,20 m eingesetzt wurden. Hier wurden die Tiere in fliefendem Seewasser
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gehalten; die Wassertemperatur lag stets um einige Grade héher als im freien
Wattenmeer. Die Weibchen stiefen nach einiger Zeit die Larven aus, die sie
z. T. schon beim Fang im ,Brutraum® getragen hatten; teilweise laichten sie
auch erst im Laboratorium ab. Auf diese Weise war es jederzeit moglich,
grofle Mengen von Larven fiir die sofortige Untersuchung oder fiir die Auf-
zucht zu erhalten. In groflen, ca. 4,5 cbm fassenden Zuchtbecken mit einem
Wasserstand von ca. 1,0 m konnten die Larven bei geringer Wassererneue-
rung bis zur Metamorphose und ebenso die Jungtiere bis zur Geschlechtsreife
geziichtet werden. Der Nahrungsgehalt des grobfiltrierten und nur einmal ver-
wendeten, also nicht zirkulierenden Seewassers erwies sich als vollkommen
ausreichend fiir die normale Entwicklung, so dafl sich eine zusétzliche kiinst-
liche Fiitterung eriibrigte.

Die einzelnen Larvenstadien wurden hauptsichlich lebend untersucht. Als
gutes Hilfsmittel fiir die Priifung der Organisation erwies sich das Verfahren,
die Larven einige Tage in kleineren Kulturgldsern ohne jede Wassererneue-
rung und ohne zusitzliche Fitterung zu halten und sie so vollstindig hun-
gern zu lassen. Sie werden dann sehr durchsichtig und lassen alle anatomi-
schen Einzelheiten wesentlich besser erkennen als die normalen Larven aus
dem Plankton des freien Wassers oder aus den Larvenzuchten in den grofien
Zuchtbecken. Die Hungermethode kann bedenkenlos angewendet werden, weil
durch den Vergleich der Hungertiere mit den normalen Larven evtl. auftre-
tende anormale Entwidklungserscheinungen als solche leicht erkannt werden
konnen. Doch zeigte sich bei allen Versuchen, dafl eine anormale Organbil-
dung nicht auftrat, daff vielmehr die Wirkung des Hungers nur in einer ver-
zogerten Entwicklung und in einem verringerten Wachstum bestand.

Da sich die Larven im Deckglaspraparat meist sehr schnell in die Schale
zuriickziehen, ist es notwendig, sie zu betduben. Die schonendste Methode ist
die Zufligung einiger kleiner Kristalle von Kokain (Cocainum hydrochloricum)
vom Rande her. Eine geringe optimale Konzentration darf nicht Gberschritten
werden, da die zarten Larven sonst auch im ausgestreckten Zustand zu
schrumpfen und zu zerfallen beginnen.

Fir die Herstellung von Totalprdparaten wurden die betdubten und gut
ausgestreckten Larven mit Sublimat-Seewasser, fur histologische Zwecke mit
Bouin’s Gemisch fixiert. Vorsichtige Stiickfarbung ohne Sauredifferenzierung,
da sich andernfalls die verkalkten Schalen auflésen. Schnittfarbung mit Héma-
toxylin und Pikroindigokarmin. Die Zeichnungen der Larven wurden, wenn
nicht anders angegeben, nach lebenden Tieren mit dem Abbé’schen Zeichen-
apparat von Leitz angefertigt.

C. Allgemeine Angaben Uber die Fortpflanzung und
Entwicklung der Pantoffelschnecke

Literatur: Chipperfield (1951), Coe (1936, 1938, 1942, 1949), Conklin (1897), Kor-
ringa (1952), Lebour (1937), Orton (1909, 1912, 19121913, 1922, 1937, 1952}, Thorson
(1940, 1946), Werner (1948, 1949).

1. Wie zuerst Orron (1909) beschrieben hat, ist Crepidula fornicata L.
ein proterandrischer konsekutiver Hermaphrodit, bei dem -in-
folge der festsitzenden Lebensweise die Bildung von Dauerketten aus ver-
schiedengeschlechtigen Tieren auftritt. Im Gegensatz zu den anderen Gattun-
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gen und Arten der Familie Calyptraeidae, bei denen die Ketten meist nur aus
je 1 Ménnchen und Weibchen bestehen, ist fiir C. fornicata die Bildung von
Dauerketten aus zahlreichen Tieren verschiedenen und gleichen Geschlechts
typisch. In einer solchen spiralig nach rechts gewundenen Kette sind die unte-
ren grofleren, meist dlteren Tiere funktionsfahige Weibchen, die oberen klei-
neren, durchweg jingeren Tiere funktionsfihige Mannchen, wihrend eines
oder mehrere der mittleren Tiere in der Umwandlung von der ménnlichen in
die weibliche Phase begriffen sein konnen. In dieser Umwandlungsphase sind
die Tiere vorubergehend funktionslos.

2. Die Geschlechtsreife tritt nach den eigenen Untersuchungen meist
zu Beginn des zweiten Lebensjahres ein; doch konnen im Laboratorium ge-
ziichtete Jungtiere, die von Larvenzuchten des Frithsommers stammen, bereits
gegen Ende des gleichen Jahres die funktionsfihige ménnliche Phase errei-
chen. Isolierte Minnchen, die sich im Frithjahr des zweiten Jahres in die weib-
liche Phase umwandeln, oder auch die Jungtiere, die die mannliche Phase
iiberschlagen, erreichen die funktionelle weibliche Phase erstmals im Sommer
des zweiten Lebensjahres mit einer Gréfe von 15—20 mm; das eindeutige
Kriterium hierfiir war die Eiablage.

Die Laichzeit dauert im nordfriesischen Wattenmeer von Marz-April
bis in den Oktober hinein. Auf die schon frither vermutete Abhingigkeit des
Beginns der Laichzeit von den Wassertemperaturen (WERNER 1948) weisen
auch die neueren Beobachtungen von CuipperrieLp (1951) hin; doch liegt die
okritische Laichtemperatur®, bei der die Laichtitigkeit beginnt, nach meinen
Beobachtungen bei etwa 7° C, also um einige Grade niedriger als der von
CHIPPERFIELD angegebene Wert von 10° C (50° F).

Bei giinstigen Erndhrungsbedingungen kann ein Weibchen mehrmals im
Laufe einer Laichperiode ablaichen, wie eigene Laboratoriumsbeobachtungen
gezeigt haben, und wie von CHipPERFIELD auch fir die Tiere des freien Was-
sers bestdtigt wird.

3. Die Weibchen treiben Brutpflege und heften die Eikapseln unter
ihrem Gehduse an dem Ansatzkorper in einem ,Brutraum® an, der von dem
Ansatzkorper und von dem durch die breiten Nackenlappen vergréfierten Vor-
derkorper gebildet wird. Die Eikapseln werden in einem ungeformten Zu-
stand einzeln aus der weiblichen Geschlechtsoffnung abgegeben und erhalten
durch einen besonderen Formungsprozef} in einer Einfaltung des Propodiums
die definitive, anfangs flach-dreieckige, spiter flachballon-dhnliche Gestalt mit
einem diinnen Stiel (Werner 1949). Der Durchmesser einer Eikapsel betrdgt
2—4 mm. Etwa 60—380 Eikapseln mit je 200—400 Eiern sind zu einem Ei-
gelege vereinigt, bei dem die Stiele der einzelnen Eikapseln in einer gemein-
samen Haftplatte zusammenlaufen. Die Zahl der Eier und Eikapseln hingt
von der Grofle, vom Alter und vom Erndhrungszustand der Weibchen ab und
unterliegt daher erheblichen Schwankungen. Die o.a. Werte gelten fir er-
wachsene Weibchen von 30-—40 mm Schalenlinge aus dem nordfriesischen
Wattenmeer; die Zahl der bei einer Eiablage erzeugten Eier betrdgt also
10 000—-30 000,

4. Der Entwicklungsmodus kann bei nahe verwandten Arten ver-
schieden sein. Eine Ubersicht iiber die ganze Familie nach der mir zuging-
lichen Literatur ist in der Tab. 1 gegeben, die dem gegenwirtigen Stand der
Kenntnisse entsprechen diirfte.
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Tabelle 1
Entwicklungsweisen bei den Gattungen und Arten der Familie Calyptraeidae

{b), mit pelag. Entwidklungstyp
Gattung A Larve (c), direkte Autor
t Entwicklungstyp Entwicklung

Calyptraea
calyptraeiformis +
trochiformis +
chinensis +
pellucida

Crucibulum
spinosum
scutellatum

Crepidula
fornicata
plana »
glauca + .
(= convexa)
adunca
walshi
arenata
lingulata
nivea
onyx
aculeata
noOrrisiarum
williamsi
perforans
porcellana

Lamy 1928

u. a. Lesour 1937
Tuaorson 1940

Cor 1938
Trorson 1940

CoNkLIN 1897

++ ++ o+

Tserikr 1936
CoE 1949

+ 4+ 4+

b+

Knupsen 1950

Bei Crepidula fornicata betrigt die Dauer der Embryonalentwicklung
in der im ,Brutraum” des Muttertieres befindlichen Eikapsel, die sog. Inku-
bationszeit, nach CoNkrLiN (1897) und Orton (1912) etwa 1 Monat. Carp-
PERFIELD (1951) gelangt auf indirektem Wege, ndmlich aus der Ermittlung des
Beginns der Laichzeit und dem frithesten Auftreten der Larven im Plankton
zu einer Dauer der Inkubationszeit von 21-—28 Tagen im Friithjahr, bei einer
Wassertemperatur von 10—12,80 C (50—55° F). Aus der Haufigkeit der Weib-
chen mit den jiingsten und altesten Stadien bestimmt er in dhnlicher Weise
fir den Hochsommer eine wesentlich kiirzere Dauer der Inkubationszeit von
10—14 Tagen.

Bei der Halterung der erwachsenen Tiere fiir die Larvengewinnung wur-
den Aufzeichnungen iiber die Dauer der Inkubationszeit in groflerem Umfang
bislang nicht gemacht. Thre genaue Ermittlung ist jedoch ohne Schwierigkeit
moglich, wenn man im Frithjahr kurz vor Beginn der Laichzeit die untersten
Weibchen der Ketten von ihren natiirlichen Ansatzkérpern ablost und sich an
einer Glasplatte oder noch besser auf dem Boden einer flachen Petrischale
anheften 1aBt, was meist ohne Schwierigkeit gelingt. Bei taglicher Kontrolle
kann man so den Zeitpunkt der Fiablage und des Schlipfens der Larven di-
rekt an dem auf dem Boden der Glasschale angehefteten Eigelege ablesen.
Nach den bisherigen, nicht systematisch durchgefiihrten Beobachtungen betrug
die Inkubationszeit auch bei den im Laboratorium etwas hoheren Wassertem-
peraturen selten unter 3 Wochen.

Fir die Entwicklung der Embryonen in den Eikapseln ist noch zu erwihnen, daf} nie-

mals Hinweise fiir die Existenz von Niahreiern beobachtet werden konnten. Ebenso waren in
den FEikapseln normalerweise stets alle Stadien gleichweit entwickelt, so dafl auch kein ,Kan-
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nibalismus® nachzuweisen war, wie er nach Tuorsox {1940) bei Arfen auftreten kann, bei
denen die Larven innerhalb der Eikapseln verschieden weit entwickelt sind.

Die Entwicklung der durch den Dotter gelb gefdrbten Eier 1488t sich schon
durch die duflere Untersuchung der Eikapseln aus der durch den fortschrei-
tenden Dotterverbrauch bedingten Farbdnderung erschliefen. Die Farbe wech-
selt tiber Gelbbraun, Graubraun bis Graublau; dieser letztere Farbton zeigt an,
dafl der Dotter vollstindig aufgezehrt ist, dafl damit der Veliger die Schliipf-
reife erlangt hat. Am Schlipfvorgang ist das Muttertier durch ruckartiges
Anpressen und Abheben des Gehduses aktiv beteiligt. Die austretenden Lar-
ven sind zunachst durch eine schleimige Masse, die aus der Kapselflissigkeit
durch die Viskosititsdnderung im Seewasser entsteht, zu Strdngen vereinigt
(vgl. OsterGAARD 1950, p. 91). Die anfangs zdhflissige farblose Masse 16st
sich jedoch schnell im Seewasser, so daf die einzelnen Larven frei werden und
nun in einem dichten Schwarm zur Wasseroberfliche aufsteigen. Diese Er-
scheinung wurde bei den frischgeschliipften Larven regelmiflig in ganz der
gleichen Weise beobachtet; sie kommt tibrigens auch bei anderen Meerestieren
vor, die Brutpflege treiben, z. B. bei der Auster Ostrea edulis. Das ist durch
die langjihrigen Versuche der kiinstlichen Austernzucht in der Biologischen
Anstalt Helgoland bekannt (vgl. zu dieser Erscheinung auch THorson 1946,
p. 462). Erst nach cinigen Stunden beginnt die mehr oder weniger gleich-
mifige Verteilung der Larven auf die gesamte zur Verfiigung stehende Was-
sermasse. Wenn alle Larven aus dem Figelege ausgeschlipft sind, reifit das
Muttertier mit Hilfe der Radula die lecren Eikapseln an der gemeinsamen
Haftplatte ab und stofit sie aus, so dafl sie neben dem Tier auf dem Boden
des Flachbeckens liegen. Auf diese Weise 1afit sich oftmals feststellen, welche
Tiere abgelaicht haben, auch wenn sie nicht an einer Glasplatte angeheftet sind.

5. Die Dauer der planktischen Periode vom Schliipfen bis zur
Metamorphose und dem Ubergang zum Bodenleben ist aus den Beobachtungen
iiber das erste Auftreten der Larven im Plankton und der jiingsten Stadien
auf dem Boden nur angenihert zu ermitteln. Darauf hat schon CHIPPERFIELD
hingewiesen (1951, p. 68), der auf diese Weise zu einem Zeitraum von 35 Ta-
gen wihrend der Monate Mai- Juni kommt (vgl. KorrinGa 1952, p. 355).

Nach den eigenen Beobachtungen, die sich auf mehrere Larvenzuchten
stiitzen, hangt die Dauer der freischwimmenden Periode wesentlich von der
Wassertemperatur ab; sie betrug bei den Larvenzuchten meist 10—14 Tage.
In einer einzelnen Zudcht trat die Metamorphose bereits am 7. Tage auf und
erreichte ihren Hohepunkt an den folgenden beiden Tagen (s. u. S. 198 u.
Abb. 10), bei einer durchschnittlichen Wassertemperatur von 19,5° C. Da
Temperaturen von dieser Hohe im freien Wattenmeer nur in warmen Som-
mern und nur fiir kurze Zeit in den Hochsommermonaten Juli-August er-
reicht werden, diirfte ein geschitzter Zeitraum von 14—20 Tagen fir die
Dauer der pelagischen Phase im freien Wasser den wirklichen Verhaltnissen
am nichsten kommen. Das steht in voller Ubereinstimmung mit den alten
Angaben von Conkriv (1897, p. 17 £.), dafl die Dauer der planktischen Ent-
wicklung . .. ,not less than two weeks nor more than three...” betrdgt.

Fiir die Temperaturabhingigkeit der Dauer der planktischen Phase bei
den Larven mariner Wirbelloser kann allgemein auf die zusammenfassende
Darstellung bei Tuorson (1950, p. 15{.) verwiesen werden. An den Larven
einer Muschelart, Uenus mercenaria, die gleichfalls im Laboratorium geziich-
tet wurden, haben neuerdings Loosanorr, MiLLEr und Smrra (1950) exakte
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Untersuchungen zu dieser Frage angestellt; danach hingt die Dauer der pe-
lagischen Phase eindeutig von der Temperatur ab.

Doch ist zu beriicksichtigen, daff die metamorphosereifen Larven von
Crepidula ebenso wie die Larven der meisten wirbellosen Bodentiere entspre-
chender Stadien die Fahigkeit haben, die pelagische Phase bei Eintreten un-
giinstiger Bedingungen oder bei Fehlen geeigneten Ansatzmaterials iber die
normale Dauer zu verlingern (vgl. THorson 1946, 1950, 1952). Auch aus
diesem Grunde gehoren daher die Larven von Crepidula nach der Einteilung
von THORsON (1946, p. 432) zu dem Typ mit einer langen planktischen Peri-
ode. Die Vermutung von Trorson (1.c.p. 451 f.), daBl die Phase des frei-
schwimmenden Larvenlebens bei den im Laboratorium geziichteten Tieren
wegen der im Vergleich zu den Verhiltnissen im freien Wasser ungiinstigeren
Aufzuchtbedingungen durchweg verlingert sei, erwies sich nach dem Gesag-
ten fiir die eigenen Larvenzuchten von Crepidula fornicata als unzutreffend.

6. Fiir die hier zu beschreibenden Beobachtungen stellen der Veliger kurze
Zeit nach dem Schliipfen aus der Eikapsel (Abb. 1, 2) und die ansatzreife
Larve unmittelbar vor der Metamorphose (Abb. 12, 13) das Anfangs- und
Endglied der planktischen Entwicklung dar. Der Vorgang der Metamor-
phose erhilt durch die Umwandlung der Form und Lebensweise den Cha-
rakter einer plétzlichen und tiefgreifenden Casur in der Lebensgeschichte. Das
metamorphosereife Stadium trdgt einerseits noch Larvenmerkmale und Lar-
venorgane, besitzt andererseits aber auch bereits die meisten Organe des fertig
ausgebildeten Bodentieres, wenn auch vorerst nicht in einem vollausdifferen-
zierten und vollfunktionsfdhigen Zustand. Hinzu kommt, daf} die ansatzreifen
Larven sich in ihrem ganzen Verhalten durch eine erhohte Sensibilitit, d. h.
durch eine erhohte Reaktionsbereitschaft gegeniiber den chemisch-physikali-
schen und biologischen Bedingungen ihrer Umwelt auszeichnen. Diese beson-
deren Eigenschaften kennzeichnen das Stadium des Ubergangs vom plankti-
schen Dasein zum Bodenleben als eine von den vorhergehenden und folgenden
Stadien durchaus verschiedene Lebensstufe, was durch die Bezeichnung ,Veli-
concha® sinnvoll hervorgehoben werden kann. Dieser Begriff wurde fir die
metamorphosereife Larve der Lamellibranchier eingefithrt (WErNER 1939)
und 1488t sich entsprechend auch auf die Gastropoden mit pelagischer Entwick-
lung ibertragen. In der entwicklungsgeschichtlichen Literatur sind fir dieses
Stadium auch die Bezeichnungen ,Postveliger” oder ,Metaveliger® gebrauch-
lich (vgl. auch die Bezeichnungen Metatrochophora und Metazoea).

D.Die Anatomie des Veligers kurznach dem Schlipfen

Der frisch geschliipfte Veliger hat eine transparente, schwach gelblich ge-
farbte, bereits vollstindig verkalkte Larvenschale, die den Eingeweidesack
enthdlt und in die das zweilappige Velum und die Anlage des Fulles voll-
standig zurickgezogen werden konnen. Die Schalenmindung kann durch ein
feines hautiges, also unverkalktes Operculum abgeschlossen werden, das sich
auf der Rickseite des Larvenfufles befindet.

Die Grofie des schliipfreifen Veligers, als deren Maf allgemein die Linge
der Larvenschale bestimmt wird, betrdgt nach THorson (1946, p. 212) 0,300~
0,330 mm ,across“, wiahrend CHippERFIELD (1951, p. 51) folgende Werte an-
gibt: Lidnge 0,260, Breite 0,190, Hohe 0,170 mm. Nach den eigenen Beobach-
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tungen, bei denen als Mafl der grofite Durchmesser der Schale vom Apex bis
zur Mitte des oberen vorderen Randes gewihlt wurde (s.u.S.208 u. Abb. 18a},
hat der frisch geschliipfte Veliger eine Gréfie von 0,330—0,360 mm, bei einem
Durchschnitt von 0,350 mm.

Der nicht unerhebliche Unterschied gegeniiber dem Wert von CHipPERFIELD erklirt sich
vielleicht dadurch, dafl dieser Autor méglicherweise die Larven den Eikapseln entnommen hat,
daf} sie also vielleicht doch noch nicht die volle Schlipfreife erlangt hatten, wihrend die von
mir gemessenen Veliger stets von selbst ausgeschliipft waren.

Bei einer vergleichenden Betrachtung der Organisation des Veligers ist

allgemein darauf hinzuweisen, dafl er im Vergleich zu den Entwicklungsstadien

gh
/

/

Abb. 1. Crepidula fornicata L., Veliger kurz nach dem Schliipfen. Aufsicht (= Vorderansicht)
auf die Larve in natiirlicher Schwimmiage. fu Fuff, op Operculum, sh Schale, ve Velum.
Halbschematische Freihandzeidmung.

der Arten, die ihre ganze Entwicklung in den Eihiillen durchlaufen, schon frith-
zeitig eine hohere Differenzierungsstufe erreicht. Sie befdhigt ihn, ein selb-
standiges Dasein zu fihren und alle Lebensfunktionen in Abhdngigkeit von
den aufleren Bedingungen zu vollziehen. Das bedeutet, dafl sich alle dafiir not-
wendigen Organe bereits in einem funktionsfdhigen Zustand befinden mis-
sen. Dabei ist zwischen den definitiven und den rein larvalen Organen zu
unterscheiden; letztere sind nur beim planktischen Stadium vorhanden und in
Funktion und werden bei der Metamorphose riickgebildet, ohne Spuren zu
hinterlassen. Diese Larvenorgane sind das Velum und das Larven-
herz. Ferner gehort bei Crepidula ebenso wie bei anderen Prosobranchiern,
denen es im erwachsenen Zustand fehlt, das Operculum dazu. Die defini-
tiven Organe sind zum Teil bereits beim frisch geschliipften Veliger vorhanden
und in Funktion, wenn sie sich auch noch nicht in einem endgiiltigen Differen-



Bd. V. H. 2: Werner, Crepidula fornicata L. (Gastropoda Prosobranchia) 179

Abb.2 a, b. Crepidula fornicata L., Veliger kurz nach dem Schlipfen, Seitenansicht, a von

der rechten, b von der linken Seite. In a ist die rechte Velumhilfte in die Zeichenebene

gelegt, so dafl ihre Unterseite oben liegt. cg Cerebralganglion, ed Enddarm, fu Fuf}, fz Farb-

zelle, ks Anlage des Kristallstielsackes, Ih Larvenherz, ma Magen, Imd, rmd linker und

rechter Lappen der Mitteldarmdrise, mr Mantelrand, ni Niere, op Operculum, os Anlage

des Osphradiums, pg Pedalganglion, sm Schalenmuskel, st Statocyste, ve Velum, 1. wk. 2. wk
erster und zweiter Wimperkranz des Velums. X ca. 200.
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zierungszustand befinden. Sie gehen kontinuierlich in die Organe des defini-
tiven Systems tber, wobei eine spezielle Umbildung eintreten kann. Die {ib-
rigen definitiven Organe werden mit Ausnahme der Gonaden wéhrend des
pelagischen Larvenlebens angelegt und weiter differenziert; sie erreichen
wihrend dieser Phase einen solchen Ausbildungsstand, dafl sie kurz vor oder
unmittelbar nach der Metamorphose in Funktion treten kénnen.

Die Morphologie und Anatomie des jungen Veligers von C. formicata
gehen aus den Abb. 1, 2 hervor, so dafl sich eine allgemeine Beschreibung er-
ibrigt (vgl. die Angaben bei Anker 1936 b, Korscurrr-HeipEr 1986, be-
sonders nach den Originalarbeiten von BoBrerzky 1877 und PerLsenger 1911).
Die Abbildungen lassen erkennen, daff die auflen liegenden Organe, Velum
und Fuf}, symmetrisch gebaut sind (s. u. S. 208 f.). Die Zeichnungen wurden,
wie schon erwihnt, nach lebenden Tieren angefertigt, die einige Tage ge-
hungert hatten. Thr Entwicklungszustand ist von dem des frisch geschliipften
Veligers nicht wesentlich verschieden. Lediglich die Ganglienanlagen sind schon
etwas weiter entwickelt und daher besser erkennbar, als dies beim eben ge-
schliipften Veliger der Fall zu sein pflegt (s. u. S. 185). Im einzelnen sind zu
den bekannten Tatsachen der Organogenese noch einige Ergdnzungen zu machen.

I. Das Velum

Das Velum entsteht bekanntlich als anfangs paarige Leiste, spater als
paarige Ausfaltung der embryonalen Kopfblase und stellt in vollentwickeltem
Zustand eine zweiteilige, an der Ober- = Vorderseite abgeflachte, vollstandig
mit Flissigkeit gefillte Blase dar. IThre Wandungen sind sehr diinn und sind
nur am Rand, der die beiden Wimperkrénze tragt, polsterartig verdickt (Abb. 8,
S.195). Die Wand der Ober- und Unterseite des Velums ist nur an wenigen
Stellen durch feine Zellstringe verbunden. Seine Grundform ist bei den Meso-
gastropoden und Stenoglossen die zweilappige; nur die Larven der Archaeo-
gastropoden haben bekanntlich das einheitliche Velum, durch das sie in ihrer
Formbildung der Anneliden-Trochophora nahekommen. Doch kann bei den
alteren Veligern mancher Archaeogastropoden-Arten bereits eine Zweiteilung
des Velums angedeutet sein, so z. B. bei Haliotis tuberculata nach CroFrs
(1937, Pl. 22, fig. 8, 9). (Vgl. auch KorscuerT-HEIDER 1936, p. 881). Bei dem
Veliger von Crepidula bleibt die zweilappige Form wihrend des ganzen
Larvenlebens erhalten.

Von Lesour (1987, p. 144) wird das Velum ebenfalls als zweilappig bezeichnet, wihrend
Tuorson (1946, p. 212) und CureeerriELp (1951, p. 52) es schwach 4lappig nennen. Eine
Einbuchtung des seitlichen Randes wird indes beim vollausgestreckten Velum der schwimmen-
den Larve niemals so deutlich, dafl man das Velum als 4lappig bezeichnen kdnnte. Eine
schwache seitliche Einbuchtung kann das Velum jedoch bei Larven haben, die beginnen, sich

zu kontrahieren, bei denen also das Velum nicht mehr voll ausgestredkt ist. Diese Beobachtung
erklart méglicherweise die Angabe von THORrsoN und CHIPPERFIELD.

Das Velum trdgt zwei Wimperkrinze; am Rand befindet sich der 1.
Wimperkranz mit groflen kriftigen Cilien, die von oben nach unten. d. h.
in einer Fbene schlagen, die auf der Vorderseite des Velums senkrecht steht.
Die Wimpern verkleinern sich in der — von vorn gesehen (Abb. 1) — oberen
und unteren Einbudhtung, in der die beiden Velumhilfien am mittleren Velar-
feld ansetzen. Wie schon McMurricH (1885) beschreibt, ist der erste Wimper-
kranz (ebenso wie auch der zweite) an der dorsalen Ansatzstelle unvollstindig,
wahrend er ventral vor der Mundéffnung sich vom einen zum anderen Velum-
lappen ohne Unterbrechung herumzieht (s. Abb. 11b, S. 199).
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Wie die eingehendere Untersuchung ergab, befindet sich vor der Reihe
der groflen Cilien noch eine Reihe kurzer feiner Wimpern, eine Besonderheit,
die durch die Schnittuntersuchung bestitigt wurde (s. u. Abb. 8, S. 195). Der
1. Wimperkranz besteht also bei Crepidula aus zwei Reihen von Wimpern,
einer Reihe von kurzen feinen Wimpern auf der Oberseite des Velums und
der Reihe der groflen Randwimpern. Eine ahnliche Beobachtung beschreibt
schon McMurricH (1886, p. 434 f., P1. XXVI, fig. 24), doch haben in seiner
Zeichnung die Wimpern beider Reihen die gleiche Linge.

Der Schlag der groflen Randwimpern ist koordiniert und zeigt die Er-
scheinung der Metachronie; dabei laufen die ,Wellen“ des Wimper-
schlages um den Rand beider Velumhilften in der gleichen Richtung herum,
namlich von vorn gesehen im Uhrzeigersinn (s.u. Abb. 9,5.196). Die ,Wellen®
des Wimperschlages sind schon in den Zeichnungen von Perseneer (1911,
Pl 5, fig. 9, PL. 12, fig. 16) fur die Veliger von Lamellaria perspicua und
Nassa reticulata angedeutet').

Die einheitliche Richtung der Wellen des Wimperschlages der Rand-
wimpern beider Velumhilften 1488t sich als Hinweis darauf deuten, dafl das
zweilappige Velum aus dem einheitlichen Organ hervorgegangen ist, das bet
der Annelidentrochophora verwirklicht ist und das bei der Trochophora der
Archaeogastropoden und weiterhin beim Veliger der Lamellibranchier er-
halten geblieben ist.

Der Veliger schwimmt mit dem ausgebreiteten Velum nach oben, so daf}
das larvale Gehduse mit dem Fingeweidesack nach unten hingt (vgl. LEBOUR
1933, p. 341). Durch den metachronen Wimperschlag der Randcilien wirkt das
Velum als Schraube und ist daher das Fortbewegungsorgan, mit dem eine Be-
wegung sowohl in der Vertikalen wie in der Horizontalen méglich ist. Nach
der Bewegungsfunktion seines Schwimmorgans kann daher der Veliger mit
einem Unterwasserhubschrauber verglichen werden. In den Kulturen und
Larvenzuchten wurde beobachtet, dafl ein stindiges Auf- und Absteigen des
Veligers die hiufigste Bewegungsform darstellt. Der Veliger 1afit sich also
nicht nur dann absinken, wenn er durch einen dufleren Reiz veranlafit wird,
sich in die Schale zuriickzuziehen, sondern oft auch ohne erkennbare duflere
Reizung, wobei er Velum und Fufl nur teilweise einfaltet, sich also nicht voll-
standig zuriickzieht.

Die Form und Fortbewegung des Gastropodenveligers hat GaArsTANG
(1951, p. 40) in seinen humorvollen Versen iiber ,Larval Forms® treffend
durch die Zeilen dargestellt:

» The Veliger’s a lively tar, the liveliest afloat,

A whirling wheel on either side propels his little boat;

But when the danger signal warns his bustling submarine,
He stops the engine, shuts the port, and drops below unseen.”

1) Anmerkung bei der Korrektur. In einer Arbeit, die mir erst nach der Drudidegung
zugénglich wurde, bat Kntour-JonEs (1954) die Bezichungen zwischen Metachronie und Rich-
tung des Wimperschlages eingehend untersucht. Fiir das Velum der Prosobranchier beschreibt
dieser Autor in seiner Terminologie, dafl der Wimperschlag der grofien Randcilien des 1. Wim-
perkranzes ,diaplektisch® ist, d.h. daf} thr Schlag senkrecht zur Fortpflanzungsrichtung der
metachronen Wellen erfolgt, wie es oben angegeben ist. Nach der Fortpflanzungsrichtung der
Wellen ist der Schlag dieser Cilien ,laeoplektisch“, was ebenfalls mit der oben erwidhnten
Richtung tbereinstimmt (vgl. Knieut-Jones 1954, fig. 10, p. 516 mit Abb. 9, S. 196).
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LeBour (1933, p. 341) beschreibt noch, dafi manche Prosobranchierlarven
mit den Lappen des Velums schlagende Bewegungen austithren kénnen, so
daf} bei ithnen das Velum auch in dieser Weise an der Fortbewegung beteiligt
ist. Das dirfte vor allem bei solchen Formen der Fall sein, die iiber ein sehr
grofles und mehrfach geteiltes Velum verfiigen. Ein dhnliches Verhalten konnte
ich bei Crepidula weder am jungen Veliger noch bei der am weitesten ent-
wickelten Larve vor der Metamorphose, der Veliconcha, beobachten, so dafi
hier die Fortbewegung lediglich durch den Schlag der grofien lokomotorischen

Randcilien bewirkt wird. )

Der 2. Wimperkranz liegt in geringer Entfernung vom Rand auf der
Unterseite des Velums und tragt kiirzere Wimpern (Abb. 2a,b, 7, 8). Ob
diese gleichfalls die Erscheinung der Metachronie aufweisen, konnte nicht be-
obachtet werden. Zwischen dem 1. und 2. Wimperkranz liegt eine flache Rinne,
in der die Epithelzellen mit sehr feinen und kurzen Wimpern versehen sind.
Der durch ihren ununterbrochenen Schlag erzeugte Wimperstrom ist bei beiden
Hélften des Velums zum Munde gerichtet. Auf die Bedeutung dieser Rinne
wird spater bei der Besprechung des Nahrungserwerbs eingegangen (s. u.
S. 194 ff.).

Der 1. und 2. Wimperkranz des Velums werden von McMurricu {1885,
1886) mit dem Prototroch und dem Metatroch, dem prd- und postoralen
Wimperkranz der Annelidenlarve homologisiert, wahrend die Wimperrinne
zwischen den beiden Wimperkrinzen als adorale Wimperzone bezeichnet
wird (vgl. Conkrin 1897, p. 1387). Das Vorhandensein des postoralen Wimper-
kranzes, das zu der nicht sehr zutreffenden Bezeichnung des ,postoralen Ve-
lums® oder ,Subvelums® spiterer Autoren gefiihrt hat, wurde von PELSENEER
(1911) fir die meisten untersuchten Veliger der Prosobranchier wie auch der
Opisthobranchier nachgewiesen. Ebenso ist nach den zahlreichen Einzelbe-
schreibungen von LEBOUR u. a. und besonders auch nach den Untersuchungen
von Franc (1940, 1943) die geschilderte Form der Bewimperung bei den
Veligern der Mesogastropoden und Stenoglossen in prinzipiell Gbereinstimmen-
der Weise ausgebildet, wenn auch die Differenzierungshohe bei den Arten
mit direkter Entwicklung geringer zu sein scheint.

Durch seine zarte und dinnhdutige Beschaffenheit ist das Velum farblos
und durchscheinend. Nur am Rande trigt es eine feine orangefarbene bis
schwarzbraune Pigmentierung, die wihrend des planktischen Lebens
intensiver wird. Diese Farbung ist bedingt durch feine Pigmentgranula, die
nach der Schnittuntersuchung dicht unter der Oberfliche der cilientragenden
Zellen des Velumrandes liegen und auf diese beschriankt sind (s. Abb. 8, 5. 195).
Die Pigmentgranula finden sich also nur in den Zellen des 1. und 2. Wimper-
kranzes und der zwischen ihnen liegenden Wimperrinne. Von dieser durch
Pigmentgranula bedingten Fiarbung des Velumrandes sind die einzelnen gro-
fen, meist gelbbraunen bis olivgrimen ,Farbzellen® zu unterscheiden, die
im Velumrand in wechselnder Zahl und unregelmifliger Verteilung liegen
und eine unregelmiflige Form haben. Sie treten vereinzelt auch im Fufl der
Larve und spiter im Mantelrand der Veliconcha auf. Es handelt sich offen-
bar um dieselben Gebilde, die Prrsenerr {1911, p. 24) fiir den Veliger von
Lamellaria perspicua beschrieben und ,taches pigmentaires® genannt hat, und
die in dhnlicher Form fiir zahlreiche andere Prosobranchierveliger beschrieben
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wurden (vgl. LEBour 1987 u.a.). Ob diese ,Farbzellen® beim Veliger eine
Funktion haben, ist unbekannt.

Wie schon kurz erwihnt wurde, kann sich der Veliger in die Larven-
schale vollstindig zuriickziehen. Das setzt voraus, dafl das im ausgestreckten
Zustand im Verhaltnis zum Gesamtkorper recht grofle Velum sich stark kon-
trahiert. Die Fahigkeit dazu hat jede Velumhalfte durch ein regelmafliges
verzweigtes System von sehr feinen Muskelelementen, das bei der Larve von
Crepidula besonders gut sichtbar ist. Die Muskulatur dirfte in dhnlicher Weise
beim Velum aller Mesogastropoden und Stenoglossen ausgebildet sein. Hin-
weise darauf finden sich schon bei den alteren Autoren (z. B. McMurricH
1886, p. 432); doch hat nur Franc (1940, 1943) eine eingehendere Beschrei-
bung gegeben, allerdings lediglich fiir Arten mit direkter Entwicklung. Bei
ihnen kommt die geringere Differenzierung des Velums ebenso wie in der
Gréfle und Bewimperung auch in der Ausbildung der Muskulatur zum Aus-
druck, die bei dem planktischen Veliger von Crepidula allem Anschein nach
eine hohere Differenzierungsstufe erreicht.

<
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Abb. 3. Crepidula fornicata L., rechte Velumhilfie von vorn. rmf radidre, zmf zirkulire
Muskelfibrille, 1. wk, 2. wk erster und zweiter Wimperkranz, Bewimperung nicht gezeichnet.
X ca. 130.

Das Muskelsystem des Velums besteht aus zahlreichen einzelnen
Muskelzellen (,Myoblasten“ oder ,Myocyten) mit feinen langgestreckten Mus-
kelfibrillen, die eine charakteristische und regelmiflige Anordnung aufweisen
(Abb. 3). Ober- und Unterseite des Velums haben je ein getrenntes System
von Muskelzellen. Sie liegen auf der Innenseite des Epithels und sind so fein,
dafl ihre Fibrillen im Schnittpraparat kaum zu sehen sind. Das Muskelsystem
der Velumoberseite besteht aus radiaren und zirkuldren Muskelfibrillen, die
sich iberkreuzen und im Velumrand ansetzen, wahrend die Unterseite nur die
radidren Muskelfibrillen besitzt. Die ficherférmig ausstrahlenden radidren
Muskelfibrillen der Ober- und Unterseite laufen am Grunde jeder Velum-
hialfte zu Gruppen von Muskelstringen zusammen und setzen hier an den



184 Helgolander Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen

Strdngen an, in die sich der an der linken Schalenseite befestigte Schalen-
oder Columellarmuskel aufteilt (s. u. S. 194 {. u. Abb. 7).

Wenn sich die Larve in die Schale zurtickzieht, so erfoigt die Einfaltung
des Velums einmal durch die Verkiirzung der Fasern des Schalenmuskels, wei-
terhin aber auch durch die Kontraktion der radidren und zirkuliren Muskel-
fibrillen des Velums selbst, das sich daher auch in sich selbst zusammenzieht
und zusammenfaltet. Das 1afit sich daran beobachten, dafl die Auflenseite des
Velums besonders auf der Unterseite runzelig wird, wobei die kontrahierten
Muskelzellen knopfartig an die Oberfliche vorspringen.

Abb. 4. Crepidula fornicata L., rechte Velumhilfte von unten. gz multipolare Ganglienzelle,
1. wk, 2. wk erster und zweiter Wimperkranz, Bewimperung nicht gezeichnet. X ca. 200.

In der Wand des Velums liegen als weitere charakteristische Bestand-
teile noch einzelne multipolare Ganglienzellen, die allem Anschein
nach ein primitives peripheres Nervennetz bilden und durch Methylenblau-
farbung sichtbar gemacht werden konnen (Abb. 4). lhre sich aufzweigenden
Fortsétze sind so fein, daf} ein Zusammenhang der zu verschiedenen Ganglien-
zellen gehorenden Fortsatze nicht festgestellt werden konnte. Das Nerven-
netz des Velums diirfte ein Teil des peripheren Nervennetzes sein, das den
gesamten Larvenkorper innerviert, und das in Funktion ist, bevor die Gang-
lien des definitiven Nervensystems gebildet werden.

Aufler der Funktion, als Schwimmorgan und als Organ des Nahrungs-
erwerbs zu dienen, hat das Velum wahrscheinlich noch die Aufgaben eines
allgemeinen Sinnesorgans zu erfiillen, das auf thermische, chemische und tak-
tische Reize sehr empfindlich reagiert und mit einer sofortigen Kontraktion
antwortet. Auflerdem dient es als hohle, flissigkeitsgefiilite Blase mit einer
feinhdutigen Oberfliche auch dem Gasaustausch, um so mehr als das regel-
mafig pulsierende Larvenherz (s. u. S. 187 ff.) auch die Zirkulation der im
Velum enthaltenen Kérperfliissigkeit bewirkt. Das Velum erfillt also damit
die gleiche Funktion, die bei den Formen mit direkter Entwicklung und nur
schwach ausgebildetem Velum der Kopfblase zugeschrieben wird (Moritz
1939, p. 239).

Das Mittelfeld des Velums tragt die beiden gleichzeitig und gleichmifig
ausgebildeten Tentakel, die in die definitiven Kopftentakel iibergehen. Sie
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tragen zahlreiche unregelmiflig angeordnete Sinneshaare. Am Grunde der
Tentakel liegen die Augen, die vollstindig von der Oberflache abgeschniirte
Blasenaugen mit einer schwarzen Retina und einer wohl ausgebildeten Linse
darstellen.

In den Abb. 2a, b sind in der Tentakelgegend in die Tiefe versenkt die
Anlagen der Cerebralganglien zu erkennen, die sich nach dem Schliipfen
bald vom Ektoderm ablésen. Beim frischgeschliipften Veliger sind die Anlagen
ebenfalls bereits deutlich vorhanden, stehen aber als verdickte Zellplatten am
Grunde einer flachen Einsenkung noch mit dem Ektoderm in Verbindung. Das-
selbe trifft auch fur die Pedalganglien zu, die anndhernd zur gleichen

Zeit entstehen. ‘

Nach Cownkrin (1897) befindet sich im mittleren Velarfeld der weiter entwidkelten
Embryonen vor dem Schliipfen noch das sog. Apikalorgan, das aus grofien Zellen be-
steht und dem Scheitelorgan der Annelidentrochophora homolog ist. Von Prrseneer {1911)
wurde es fir die Veliger aller untersuchten Prosobranchier nachgewiesen und scheint ihnen
daher allgemein zuzukommen (vgl. AnkEL 1986 b). Die eigenen Untersuchungen ergaben,
dafl beim eben geschliipften Veliger von Crepidula und exst recht bei den ilteren Stadien
ein solches Apikalorgan duflerlich nicht mehr eindeutig zu erkennen und abzugrenzen war.
Daher lieflen sich zundchst als duflerer Hinweis auf das Vorhandensein dieses Organs nur
die groflen vakuolisierten Zcllen deuten, die unter der Epidermis zwischen der Basis der
beiden Tentakel liegen (s. Abb. 1). An einer entsprechenden Stelle hat DreLsman (1914, p.
245, 253) fur die Embryonalstadien von Litorina obtusata ebenfalls das Vorhandensein der
grofien vakuolisierten Zellen beschrieben. Bei der Schnittuntersuchung stellte sich iiberdies
heraus, dafl beim Veliger von Crepidula an dieser Stelle die Epidermiszellen schr feine
und kurze Wimpern tragen, wihrend ja die ibrigen Epidermiszellen der Oberseite des Ve-
lums. auflerhalb des Wimperkranzes wimperlos sind.

Uber die Funktion dieses ,organe sensoriel tramsitoire“ (Prrseneer 1911, p. 106 f.)
finden sich in der Literatur keinerlei Angaben, so dafl es, wenn es iiberhaupt in Funktion
ist, nur als allgemeines larvales Sinnesorgan gedeutet werden kann. Wie die eigene Schnitt-
untersuchung weiterhin ergab, liegen die fraglichen Zellen unter der Epidermis. Daraus ist zu
schliefen, dafl es sich nicht um die ektodermalen ,sekundiren larvalen Nephrocyten“ han-
delt, die nach Franc (1943, vgl. fig. 14, p. 23) in der Zone zwischen den Tentakeln liegen
kénnen (s. u. S. 193). Die erwihnten Zellen liegen bei Crepidula vielmehr in der unmittel-
baren Nachbarschaft der Cerebralkommissur und gehen mdglicherweise in diese iiber. Das
wiirde einer Feststellung Prrseneers (1911, p. 46, Pl 10, fig. 18) entsprechen, die er fir
den Embrye von Buccinum undatum gemacht hat, wihrend Moritz (1939, p. 233 {)) fiir den
Embryo von Crepidula adunca das Vorhandensein einer ,Pseudocerebralkommissur® be-
schreibt, deren Zusammenhang mit dem Apikalorgan vermutet wird, deren Funktion und
spateres Schicksal aber unbekannt bleiben, obwohl das Vorhandensein eines Apikalorgans
verneint wird. Die Auffassung dlterer Autoren {vgl. McMurricH 1886, p. 441 ff.}, daf es sich
beim Apikalorgan des Prosobranchierveligers nur noch um ein rudimentéires Organ handele,
erscheint nach allem wohl begriindet. Sicher ist in jedem Fall, daR die Cerebralganglien
spiter vollig getrennt und unabhéngig vom Apikalorgan entstehen.

LeBour (1933, p. 340) hat auf die allgemeine Erscheinung aufmerksam
gemacht, dal die Gré6fe und Differenzierung des Velums proportional
der Dauer der planktischen Periode ist; Veliger mit einer kurzen freischwim-
menden Phase haben ein kleines Velum. Sie leiten so zu den Formen tber,
deren Entwicklung vollstindig in den Eihullen verlauft, bei denen daher auch
das Velum weniger entwickelt ist. Ein grofles und mehrfach aufgeteiltes Ve-
lum findet sich dagegen nur bei den Formen mit einer langen pelagischen
Periode. Daraus hat bereits Perseneer (1911) die zutreffende Schlufifolgerung
gezogen, daf} bei den Jugendformen der urspriinglichen Gastropoden ein zwei-
lappiges Velum nicht vorhanden war, daf es also stammesgeschichtlich ein céno-
genetisches Merkmal ist. Darauf weist ja auch die Ausbildung des Velums bei
den Archaeogastropoden hin ( s. o. S. 180). Eine gegenteilige Auffassung hat
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OsTERGAARD {1950, p. 114) gedufert, der sich auf die duflerliche Ahnlichkeit
des zweilappigen Velums mit dem Réderorgan der Rotatorien bezieht.

Beim Veliger von Crepidula ist das Velum im Verhéltnis zum Gesamt-
korper ziemlich grof. Bei einer frischgeschliipften Larve mit einer Schalen-
ldnge von 0,330 mm wurde eine Héohe der beiden Velumlappen von 0,320 mm
und eine Gesamtbreite von 0,490 mm gemessen. (Fur das weitere Groflen-
wachstum des Velums s. u. S. 200).

I1. Der Fuf}

Der Fufl beginnt bereits bei frithen Embryonalstadien unterhalb des
Mundes auszuwachsen und ist bei der schlupfreifen Larve als wohl ausgebil-
dete Anlage vorhanden. Der zuerst gebildete eigentliche Larvenfufl geht spa-
ter in das Metapodium tiber (vgl. Morrrz 1939, p. 221), wihrend die An-
lage des Propodiums am frischgeschliipften Veliger duflerlich zunachst nur
als schwache Verdickung unter dem Munde zu erkennen ist. Im Totalpraparat
ist die Anlage des Propodiums leicht durch die stirkere Farbung als solche
anzusprechen und zeigt so an, dafl sich hier eine Zone des intensiven Wachs-
tums befindet. In die Epidermis des Fufles sind im unteren Teil der Hinter-
seite und besonders auf den Seiten grofle Driisenzellen eingelagert, die schon
ConkuLiN (1897, p. 142) erwihnt. Nur ein schmaler, wenige Zellen breiter Mit-
telstreifen des Larvenfufles ist bewimpert, der durch eine schwache Median-
furche kenntlich ist. Dieser Zellstreif geht wahrscheinlich aus der ,median
pedal cell plate® nach ConkrLin (,clear area“ bei Moritz 1939, p. 222) hervor
und tragt am Hinterende des Fufles ein Bischel von lingeren Cilien. Der
schmale schwarze dreieckige Pigmentfleck, der durch kleine den Zellen einge-
lagerte Pigmentkornchen bedingt ist, wurde schon von THorsoN (1946, p. 212)
und CuippErFIELD (1951, p. 52) erwdhnt. Das Operculum bleibt wihrend des
Larvenlebens unverkalkt und hat wenige (2—3) spiralige Windungen; sein
Durchmesser betragt beim frischgeschliipften Veliger von 0,330 mm Schalen-
linge 0,200 mm (s. u. S. 204).

Das Innere des Fufles enthilt beim Veliger einen grofien flissigkeitsge-
fullten Hohlraum, durch den sich ein System von anfangs wenig zahlreichen
Muskelfibrillen erstreckt; sie setzen z. T. an der Anheftungsstelle des Oper-
culums an und gehen an der Basis des Fufles in die Muskelstrange des Scha-
lenmuskels tiber. Am Grunde des Fufles liegen die beiden Statocysten mit
je einem groflen stark lichtbrechenden Statolithen. In ihrer Nahe befinden
sich die Anlagen der Pedalganglien, auf deren Ausbildungszustand zur
Zeit des Schliipfens bereits oben (S. 185) hingewiesen wurde. Das weitere
Wachstum des Fufles, wahrend dessen er sich auf der Unterseite vollstindig
bewimpert, wird spiter noch kurz geschildert (s. u. S. 201).

II1. Die Organe des Mantelraums: die Anlage des Osphradiums
und der Kieme, das Larvenherz

Der Mantelraum ist beim jungen Veliger als deutliche Anlage vor-
handen; er ist allerdings nicht sehr grof} und senkt sich dementsprechend nicht
sehr tief ein. PELSENEER (1911) hat darauf aufmerksam gemacht, dafl der Man-
telraum sich zuerst auf der rechten Seite entwickelt, dafl er sich spater zur
Dorsalseite verlagert, und dafl er dann eine symmetrische Lage hat. Auch
beim Veliger von Crepidula ist der Mantelraum anndhernd symmetrisch, doch
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zeigt der Blick von vorn (Abb. 1), daf} der obere vordere Mantelrand nicht
genau symmetrisch gebaut ist. Uberdies trigt er eine median gelegene Gei-
Bel, die auf- und abschligt, also wohl eine Sinnesgeifiel ist.

In den Mantelraum miindet auf der rechten Seite der durch die embryo-
nalen Vorginge der Flexion und Torsion nach vorn und dorsal vorge-
zogene Enddarm mit einer kleinen dicht bewimperten Afterpapille. Auf
der linken oberen Seite des Mantelraums liegt im Epithel ein besonderer Zell-
komplex, der von auflen gesehen die Form einer langlichen, schwarz pigmen-
tierten, dicht bewimperten Leiste hat. Es handelt sich um die Anlage des
Osphradiums, die in ahnlicher Form bereits von Prrseneer (1911) be-
schrieben wurde. Durch den lebhaften Wimperschlag wird allem Anschein
nach schon eine schwache Wassererneuerung im larvalen Mantelraum bewirkt.
Rechts neben dem Osphradium befindet sich die Anlage der ersten Kie-
menfilamente, die anfangs nur als eine Zone stirkerer Zellvermehrung
in Erscheinung tritt. Bald nach dem Ausschliipfen beginnt dann die Sonderung
der Kiemenfilamente, die zunichst als solide, spater als hohle Leisten des Man-
telepithels neben der Anlage des Osphradiums entstehen.

Das auffallendste Organ, das auf dem Boden des larvalen Mantelraumes
liegt und genau genommen nicht zu diesem gehort, ist das Larvenherz. Es
wurde fiir die Entwicklungsstadien der meisten Mesogastropoden und Steno-
glossen sowohl mit direkter wie indirekter Entwicklung beschrieben (z. B. v.
Savensky 1872, Bosrerzry 1877, PELSENEER 1911, Dersman 1914, PorTMANN
1925 u. a., vgl. AnkerL 1936 b, KorscuerT-HEemEr 1936). Eine eingehendere
Beschreibung dieses Organs bei Arten mit direkter Entwicklung hat neuer-
dings Franc (1940, 1943) gegeben.

Das Larvenherz ist beim Veliger von Crepidula bereits vor dem Schliip-
fen ausgebildet und in Funktion, da man seine Pulsationen bei der noch nicht
geschliipften Larve durch die diinne Wand der Eikapsel hindurch beobachten
und zadhlen kann. Es schliefit sich auf der Dorsalseite an den Ansatz des Ve-
lums an und liegt daher im ,Nacken“ der Larve, weshalb es von PELSENEER
(1911, p. 18) als ,sinus contractile nuchal superficiel“ bezeichnet wird. Beim
Veliger von Crepidula ist seine Lage nicht genau median und symmetrisch,
vielmehr liegt seine Lingsachse zu der des Veligers etwas schrig. Wie PrL-
SENEER gezeigt hat, ist das Larvenherz ursprunglich rechts ventral gelegen
und gelangt erst durch die Torsion an seine definitive Stelle (vgl. FRanc 1943).
Der Nachweis dieser ontogenetischen Lageverschiebung konnte von ihm be-
sonders eindrucksvoll an Embryonalstadien gefihrt werden, bei denen die
Torsion pathologisch ausblieb, und bei denen das Larvenherz dann die ven-
trale Lage behielt. Die gleiche Beobachtung hat neuerdings auch Franc (1943,
fig. 12, p. 22) an anormalen Larven gemacht.

Wie schon von den dlteren Autoren iibereinstimmend angegeben wird, ist
das Larvenherz eine diinnwandige Blase, die aus wenigen flichenhaft ausgebrei-
teten, nicht bewimperten Ektodermzellen besteht; in ihre Innenwand sind ein-
zelne Muskelzellen mesodermaler Herkunft eingelagert. Die feinen Fibrillen
dieser Muskelzellen erstrecken sich priméir quer zur Langsrichtung, stehen aber
durch feine Liangsverzweigungen miteinander in Verbindung. Die Muskulatur
des Larvenherzens stellt sich daher als ein fein verzweigtes Netzwerk dar
(Abb. 5).

Franc (1940, p. 337, 1943, p. 24) hat noch angegeben, daff das Larvenherz bei den von
thm untersuchten Arten mit direkter Entwicklung, némlich bei Ocinebra aciculata und Pisania
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maculosa, zuweilen ecine Zweiteilung aufwies, und dafi die beiden Teile dann abwechselnd
pulsierten. Eine derartige Erscheinung wurde beim Veliger von Crepidula niemals beobachtet.
Ebenso fehlt jeder Hinweis auf das Auftreten eines oder mehrerer zusitalicher ,sinus contra-
ciles®, wie sie Franc (1943, p. 24) gelegentlich in der Nihe des Larvenherzens oder am Man-
telrand beobachtet hat, die aber nach Lage, Bau und Schlagfrequenz weder mit dem Larven-
herzen noch mit dem definitiven Herzen zusammenhingen.

Abb. 5. Crepidula fornicata 1., Larvenherz von der linken Seite. gz Ganglienzelle, hhk hin-
tere Herzklappe, 1h Larvenherz, mr Mantelrand, ni Niere mit fz Flimmerzone, oe Oeso-
phagus, spg Supracesophagealganglion. X ca. 200.

Der duflerst feine Bau des durchsichtigen Organs und seine Lage im Man-
telraum machen die eingehendere Untersuchung schwierjg, vor allem auch am
fixierten Objekt, an dem es meist kollabiert. Bau und Funktion sind daher am
lebenden Organ noch am besten zu beobachten, besonders dann, wenn die
Larve so orientiert ist, dal man von vorn in den Mantelraum hineinsehen
kann, oder wenn das Tier soweit ausgestreckt ist, dafl das Larvenherz bei der
seitlichen Lage frei liegt und nicht vom Mantelrand verdeckt ist. Am besten
eignen sich die Hungertiere fir die Untersuchung dieses difficilen Organs.
Unter einer grofleren Zahl von schwach betdubten und gut ausgestreckten
Tieren findet man meist einige, bei denen das Herz einwandfrei zu erkennen
und abzugrenzen ist. Man sieht dann Einzelheiten seines Baues und seiner
Funktion, die m. W. in den bisherigen Beschreibungen nicht erwihnt sind. Ein
sicheres Bild ist jedoch auch bei ginstigen Beobachtungsmoglichkeiten nur
schwer zu gewinnen; doch diirfte nach den zahlreichen Einzelbeobachtungen die
folgende Beschreibung von Bau und Funktion den wirklichen Verhiltnissen
weitgehend entsprechen.

Danach ist das Larvenherz nicht eine einfache Blase mit einer vorderen
und hinteren Offnung, durch deren Kontraktion die Korperfliissigkeit nur in
eine ungerichtete Bewegung versetzt wiirde; vielmehr besitzt es ein vorderes
und hinteres Klappenventil, mit deren Hilfe der Fliissigkeitsstrom in eine
bestimmte Richtung gelenkt wird. Die eine Klappe liegt vorn rechts {iber dem
Oesophagus, die andere links hinten. Beide Klappen stellen allem Anschein
nach feine Membranen dar, die aus 2—3 Zellen bestehen. Zeichnerisch 148t
sich ihr Bau nicht mit vélliger Sicherheit festlegen. Trotz ihrer Kleinheit lassen
sie sich jedoch am pulsierenden Herzen unterscheiden, weil ihre Bewegung ent-
sprechend ihrer Funktion einen geringen zeitlichen Abstand gegeniiber der
Kontraktion der eigentlichen Herzblase hat. In Finzelfillen konnte iiberdies
bei schwach mit Kokain betdubten Tieren beobachtet werden, dafl die Pulsa-
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tionen der grofien Blase aussetzten, dafl aber die verlangsamte Bewegung der
Klappen noch eine Zeitlang andauerte.

Fir die Tatigkeit des Larvenherzens ist wesentlich, dafl es nur bei der
ausgestreckten Larve voll in Funktion ist, wiahrend die Zahl der Pulsschlige
bei der kontrahierten Larve auf ein Minimum beschriankt oder vollstindig
reduziert ist. Entsprechend seiner niedrigen Organisationsstufe besitzt der Ve-
liger kein Blutgefdfisystem, sondern nur ein zusammenhdngendes System von
Korperhohlrdumen. Durch seine vordere Offnung steht das Larvenherz mit
den grofien Lakunen des Velums und des Fufles in Verbindung, wéahrend seine
hintere Offnung in die Hohlraume des Eingeweidesackes fithrt. Dafl der Flis-
sigkeitsstrom in bestimmter Richtung durch den Koérper transportiert wird,
worauf die Existenz der vorderen und hinteren Klappe hinweist, 1afit sich in
den meisten Fillen nicht durch direkte Beobachtung bestétigen, da die Korper-
fliissigkeit ungefarbt ist und normalerweise keine Zellelemente enthilt. Beider
Untersuchung mit starken Vergrofierungen konnte jedoch zweimal beobachtet
werden, dall in der Korperfliissigkeit einige wenige zellige Gebilde transpor-
tiert wurden. Ob es sich um normale Bestandteile der Kérperfliissigkeit han-
delte, etwa um exkretorische , Wanderzellen® (vgl. Franc 1941, 1943), die nur
wegen ihrer geringen Zahl und der allgemeinen Beobachtungsschwierigkeiten
nicht regelmaflig gesehen wurden, oder ob sich pathologisch an irgendeiner
Stelle des Hohlraumsystems einige Zellen abgeldst hatten, lief sich nicht ent-
scheiden. Indes konnte an diesen Gebilden ermittelt werden, dafl die Korper-
fliissigkeit durch das Larvenherz von vorn nach hinten beférdert wird. Sie
muf} also vorn und dorsal in das Larvenherz eintreten und wird hinten dorsal
in den Eingeweidesack gepumpt, von wo sie dann ventral von hinten nach
vorn in das Hohlraumsystem des Velums und des Fufles zurtckfliefit.

Aus der relativen Gréfle und der Schlagfrequenz des Larvenherzens ist
zu schlieflen, dafl die Zirkulation der gesamten Korperflissigkeit in kurzer
Zeit bewerkstelligt wird. Da das Velum wegen seiner Beschaffenheit das fiir
den Gasaustausch wahrscheinlich wichtigste Organ darstellt, hat das Larven-
herz primdr die Aufgabe, durch den Weitertransport der im Velum befind-
lichen Flussigkeit die Organe des Eingeweidesackes mit Sauerstoff zu versor-
gen, die durch das verkalkte Gehduse von dem unmittelbaren Gasaustausch
ausgeschlossen sind.

Eine weitere Aufgabe dirfte die Fiillung der Hohlraume des Velums und
des Fufles sein, wenn sich die in die Schale zurtickgezogene Larve wieder aus-
streckt. Beim volligen Zuriickziehen der Larve werden ja besonders Fufl und
Velum, aber auch die Organe des Eingeweidesackes stark kontrahiert. Dabei
muf} ein nicht unerheblicher Teil der im Velum und Fufl enthaltenen Fliissig-
keit in die Hohlrdume des Eingeweidesackes geprefit werden. Bei der Grofle
von Fuff und Velum im vollig ausgestreckten Zustand ist es sogar méglich,
daf} die gesamte Flussigkeitsmenge keinen Platz findet und irgendwie bei der
maximalen Kontraktion nach auflen abgegeben wird. Die fehlende Menge der
Korperflissigkeit miifite entsprechend beim Ausstrecken wieder durch Flissig-
keitsaufnahme von aufien ergénzt werden. Aber auch wenn diese durch direkte
Beobachtung nicht bestitigte Vermutung nicht zutrifft, so hat das Larvenherz
beim Ausstrecken der Larve in die normale Schwimmstellung doch das Velum
und den Fufl mit Kérperflissigkeit zu fillen und besonders das Velum durch
-den Flissigkeitsdruck zur vollen Entfaltung zu bringen und darin zu erhalten,
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Durdh seine Lage und Funktion steht das Larvenherz daher in engem Zu-
sammenhang mit dem Velum. Ebenso wie sich dieses Organ im Anschluf an
die Bildung der Kopfblase entwickelt, konnte man daher das Larvenherz als
hintere Abschniirung der Kopfblase betrachten, eine Auffassung, die SimroTH
(1896—1907, p. 697 {f.) vertreten hat, und die vor allem deswegen naheliegt,
weil die Kopfblase ja bei den Embryonalstadien vieler Gastropoden die Fahig-
keit der Kontraktion und Pulsation hat. Ein Gegenargument gegen diese An-
sicht scheint sich aber aus der urspringlichen Lage zu ergeben, da ja das Lar-
venherz wie erwahnt (S. 187) anfangs rechts ventral liegt und dadurch wohl
nicht als Teil der Kopfblase angesechen werden kann. Bei den Embryonen von
Buccinum undatum ist das Larvenherz nach PortmaNnN (1925, fig. 7 u. p. 534)

. Llinks dorsalwarts unterhalb der Larvenniere® ... also doch immerhin
nahe der Ventralseite gelegen, wahrend es bei Purpura nach fig. 16, p. 537
eine rechts-ventrale Lage zu haben scheint. Das wird in dhnlicher Weise auch
fiir die Pulmonaten beschrieben, wo es von der groflen Kopfblase rdumlich
getrennt ist (vgl. KorscueLT-HempEr 1936, fig. 920, p. 901 nach For). Man
mufl daher wohl auch das Larvenherz, das den Entwicklungsstadien der
Archaeogastropoden noch fehlt, als cinogenetische Bildung betrachten, deren
Entstehung im Zusammenhang mit der starken Entfaltung des Velums zu
deuten ist.

Die Schlagfrequenz des Larvenherzens hiangt primir vom Entwick-
lungszustand des betreffenden Stadiums ab; sie betrdgt bei den Larven kurz
vor dem Schliipfen 24—35/Min. Bei den geschlipften Veligern ist die Fre-
quenz auf das Doppelte gesteigert und betragt durchschnittlich 60/Min. Ahn-
liche Werte wurden auch von den dlteren Autoren fir die Veliger anderer
Arten angegeben, so auch von Franc (1943), der insbesondere ebenfalls die
Abhéngigkeit der Schlagfrequenz vom Entwicklungszustand beobachtet und sie
auch kurvenmifig belegt hat (1. ¢. p. 75, fig. 34). Bei den freischwimmenden
Larven von Crepidula hingt die Schlagfrequenz innerhalb gewisser Grenzen
auch von der Temperatur ab, wie einige vorlaufige Versuche ergaben.

Uber den nerviosen Apparat des Larvenherzens 1afit sich bislang keine
sichere Aussage machen; nur in einem Falle wurde auf der Hinterwand der
Herzblase eine grofle verzweigte Zelle beobachtet, die ganz das Aussehen
einer multipolaren Ganglienzelle hatte und in Abb. 5 eingezeichnet ist. Bei der
untersuchten Larve war links vom Larvenherzen das Supraoesophagealgang-
lion als deutlicher Zellkomplex abgegrenzt; wie die iibrigen Ganglien wird es
aber erst wahrend des Schliipfens oder kurz danach angelegt, obwohl das Lar-
venherz schon vorher pulsiert. Daher ist unwahrscheinlich, dafl dieses Ganglion
die Funktion des Larvenherzens zu irgendeiner Zeit steuert. Ob das Larven-
herz seine nervosen Impulse von Ganglienzellen des primédren Nervennetzes
bekommt, oder ob seine rhythmische Automatie rein myogen bedingt ist, wie
es fiir die definitiven Herzen der Gastropoden angegeben wird (Prosser
1952), 1afit sich bislang nicht entscheiden (vgl. Franc 1943, p. 751.).

IV. Die Organe des Eingeweidesackes: Verdauungstraktus, Niere
und definitives Herz, Schalenmuskel

Den Eingang zum Verdauungstraktus bildet der grofie dicht bewim-
perte Mundtrichter, dessen Wandung von auflen durch die braunliche
oder schwirzliche Pigmentierung meist deutlich erkennbar ist. Der Grad der
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Pigmentierung, die wieder durch feine den Zellen eingelagerte Pigmentgra-
nula bedingt ist, kann allerdings individuell verschieden sein. Irgendwelche
Differenzierungen des Mundtrichters, der vorn oben vom 1., unten vom 2.
Wimperkranz umschlossen wird (s. Abb. 11b, S.199), konnten bei der Lebend-
untersuchung der frischgeschliipften Larve nicht entdeckt werden; doch zeigte
die Schnittuntersuchung, daf schon auf diesem Stadium die Anlage des
Radulasackes auf der Ventralseite als rundlicher Zellkomplex vorhan-
den ist.

0s ni ed
! / ;

Abb. 6. Crepidula fornicata L., Schale und Eingeweidesack des Veligers von der linken Seite.

ed Enddarm, ks Anlage des Kristallstielsackes, ma Magen, ms Magenschild, mr Mantelrand,

Imd, rmd linker und rechter Lappen der Mitteldarmdrlise, oe Oesophagus, os Anlage des
Osphradiums. X ca. 200.

Vom Mundtrichter fiihrt das lange, schwach gebogene Rohr des Oeso-
phagus zum Magen (Abb. 6, vgl. Abb. 2a, b). Die Wandzellen des Vorder-
darms sind meist nicht sehr stark pigmentiert und innen dicht bewimpert.
Kontraktionswellen oder Schluckbewegungen konnten nicht beobachtet wer-
den; daher ist anzunehmen, daf} die Nahrung ausschliefflich durch Wimper-
schlag zum Magen befordert wird (vgl. TrHorson 1946, pag. 446). Dieser be-
steht aus 3 deutlich gesonderten Abschnitten. Der Oesophagus miindet in den
1. Abschnitt, den eigentlichen Larvenmagen, der zum definitiven Magen
wird. Er hat bei der Larve ecine transparente griinlichgelbe Firbung und ist
innen nur teilweise bewimpert, wie durch die Schnittuntersuchung bestitigt
wurde. Auflerdem besitzt er bereits an einer bestimmten Stelle eine hockerige
oder zahnartige Verdickung, die Anlage des sog. Magenschildes, (,gastric
shield” bei Moritz 1939, p. 228 u. fig. 11, p. 231).

In diesen ersten Magenabschnitt miinden die beiden Divertikel der Mit-
teldarmdrise, die voneinander getrennt und in der Gréfle deutlich ver-
schieden sind. Der linke Abschnitt ist wesentlich gréfier und nimmt den gan-
zen Raum des Schalenapex ein; der rechte Abschnitt dagegen ist kleiner und
etwas nach rechts oben verschoben. Durch ihre olivgriine bis gelbbraune Far-
bung ist die dickwandige Mitteldarmdriise bei der dufieren Betrachtung leicht
zu erkennen. Die verschiedene Grofle der beiden Divertikel scheint fiir die
Veliger der meisten Mesogastropoden und Stenoglossen zuzutreffen, da sie
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auch von den fritheren Autoren regelmafig beschrieben wird (z. B. von PEL-
sENEER 1911, vgl. Franc 1943), doch scheint das verschiedene Groflenverhilt-
nis nicht in allen Fallen von Anfang an vorhanden zu sein, sondern sich erst
wihrend der weiteren Entwicklung des Veligers auszubilden. Bei dem jungen
Veliger von Crepidula ist der dargestellte Groflenunterschied der Divertikel
jedoch schon ganz deutlich.

Der eigentliche Magen steht mit dem Lumen der beiden Driisenabschnitte
durch grofle Offnungen in Verbindung. Es konnte beobachtet werden, daff
durch Kontraktionen und Erweiterungen des Magens bzw. der Mitteldarm-
driise der im Magen rotierende Nahrungsinbalt in die Driise eingesaugt bzw.
hineingepreft wird. Die Mitteldarmdrise ist daher zweifellos das eigentliche
Verdauungsorgan der Larve. Die Richtung der Rotation des Mageninhaltes
ist in der Abbildung 6 durch den Pfeil gekennzeichnet; sie entspricht den von
PeLsENEER (1911, p. 112) gemachten Angaben fur die Veliger anderer Arten.

Der mit weiter Offnung an den Magen anschlieRende 3. Abschnitt, der
auf diesem Stadium mit dem ersten Abschnitt praktisch noch eine Einheit bil-
det, ist die Anlage des Kristallstielsackes, der beim erwachsenen Tier
dem Mitteldarm zugerechnet wird. Diese Anlage besitzt auf der linken Seite
schon die charakteristischen Léngsleisten, die zu den spateren Verschlufifalten
des Kristallstielsackes werden, und ist vollstindig bewimpert. Ob in diesem
Abschnitt der Kristallstiel bereits wihrend des Larvenlebens gebildet wird,
konnte weder durch Lebendbeobachtung noch durch Schnittuntersuchung er-
mittelt werden. Dafl es sich aber tatsichlich um die Anlage dieses Organs han-
delt, zeigt aufler der Form und Lage auch der Wimperschlag, der in der in
Abb. 6 angegebenen Richtung in scheinbaren Spirallinien um die Wandung
dieses Abschnittes herumliuft. Wihrend also die Rotation im eigentlichen
Magen in der Richtung der Lingsachse der Larve erfolgt, verlduft sie in die-
sem Abschnitt senkrecht dazu, wie es auch beim erwachsenen Tier der Fall ist.
Die Anlage des Kristallstielsackes, die in ibereinstimmender Weise auch bei
den Embryonen von C. adunca ausgebildet ist (Moritz 1939), kann bei der
aufleren Betrachtung haufig schon an der schwirzlichen Pigmentierung ihrer
Wandzellen erkannt werden, die zum oben gelegenen Ausgang deutlicher
wird. Hier schliefit sich der meist kraftig schwarz pigmentierte Enddarm an,
der sich in einer charakteristischen doppelten Windung nach vorn rechts zum
Mantelrand hinzieht, wo er in der schon erwéhnten bewimperten Afterpapille
ausmiindet. Der Enddarm ist innen ebenfalls dicht bewimpert.

Zur Anatomie des Verdauungstraktus ist ergéinzend noch zu sagen, dafl
er in der beschriebenen Form wohl auch bei den Veligern der meisten Meso-
gastropoden und Stenoglossen ausgebildet ist; eine Ausnahme macht nur die
Anlage des Kristallstielsackes, da er nicht bei allen Prosobranchiern vorkommdt
{vgl. ANxeL 1936 b, p. 106 f.).

Die sog. Larvennieren, eigentiimliche grofle Ektodermzellen, die auf jeder Seite des
Velums liegen, wulstférmig nach auflen vorspringen und nur aus wenigen Zecllen bestehen,
die wegen ihrer Lage auch ,Subvelarzellen® genannt werden, sind bei den Larven von
Crepidula beim Schliipfen bereits riickgebildet. Thr Vorhandensein ist daher auf die voran-
gehenden Embryonalstadien beschriinkt, fiir die es von Conkrin (1897) beschriehen ist. Die
Funktion dieser Larvennieren wird von Persenger (1911, p. 106) als Excretspeicherung ge-
deutet, wie sie fur die in grofler Zahl in dem beschrankten Raum einer Eikapsel lehenden
Larven wichtig sein dirfte. Dieser Auffassung schliefit sich auch Franc (1941, 1943) an, der
die larvale Excretion eingehend untersucht und beschrieben hat. Doch gibt PorTMany (1930)
fir Buccinum undatum an, dafl sie Excrete in die Kapselflissigkeit abgeben.
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Franc beschreibt im Anschluff an Graser (1906) auflerdem noch fiir Arten mit direkter
Entwicklung das Vorhandensein von ,sekundiren larvalen Nephrocyten®, groflen cktoderma-
len vakuolisierten Zellen, die an verschiedenen Kérperregionen, so an der Spitze des Fufles,
hinter dem Velum und an seiner Vorderseite zwischen der Basis der Tentakel, ferner am
Mantelrand liegen. Aus ihrer Grofle und Beschaffenheit, die auch histologisch mit der der
Larvennieren iibereinstimmt, wird auf eine dhnliche Funktion geschlossen. Bei dem plank-
tischen Veliger von Crepidula wurden derartige ektodermale Bildungen nicht beobachtet.

Die Anlage der definitiven Niere ist beim schlipfreifen Veliger als
rundliches oder ovales Bldschen sehr deutlich ausgebildet. Es liegt in der
ersten, an den Kristallstielsack anschlieRenden Windung des Enddarms, die
daher von Moritz (1939, p. 230) als ,renal loop“ bezeichnet wird, und ist als
schwach rotlicher oder orangefarbener Komplex in der Seitenansicht und in
der Aufsicht von oben leicht zu erkennen (Abb. 2, 5, 6, 11, 12, 13). Am Grunde
der Blase, die aus relativ grofien driisigen Zellen besteht, befindet sich eine
Stelle mit lebhafter Wimperung. Sie ist allerdings so schwer zu erkennen und
so fein, dafl sich nicht mit Sicherheit entscheiden 14f3t, ob es sich um den feinen
bewimperten Ausfithrgang in die Mantelhohle handelt, den Moritz (1939,
p. 239) fir C. adunca beschrieben hat. Auch die Schnittuntersuchung gab bis-
her kein eindeutiges Resultat.

Auffillig erschien, dafl in lingeren unregelmifligen Abstinden Kontrak-
tionen des Nierenbldschens beobachtet wurden. Dabei war nicht klar zu ermit-
teln, ob es sich um wirkliche Kontraktionen dieses Organs oder ob es sich um
die ersten Kontraktionen des definitiven Herzens handelte, das beim
jungen Veliger zwar noch nicht als gesonderter Komplex ausgebildet ist, als
dessen erste Anlage aber feine Zellgruppen und Muskelfibrillen anzusprechen
sind, die sich vorn und links von der Niere entwickeln und an ihr ansetzen. In
jedem Fall ergaben die Lebenduntersuchungen eine Bestitigung der Mittei-
lung von DeLsman (1914, p. 327), dafl das zuerst als Blischen entwickelte

Abb. 7. Crepidula fornicata L., Veliger schrig von oben zur Darstellung des Schalenmuskels.
au Auge, ed Enddarm, fr Futterrinne, fu Fuf, ks Anlage des Kristallstielsackes, lmd linker
Lappen der Mitteldarmdriise, ma Magen, oe Oesophagus, op Operculum, os Anlage des
Osphradiams, sm Schalenmuskel, te Tentakel, ve Velum, 1. wk, 2. wk erster und zweiter
Wimperkranz des Velums, dessen Bewimperung nur im Profil gezeichnet ist. Die in den Fuf
verlaufenden Stringe des Schalenmuskels sind nicht eingezeichnet. X ca. 150.
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Organ zur definitiven Niere wird, wihrend das definitive Herz erst anschlie-
fend wihrend der pelagischen Phase ausdifferenziert wird.

Als weiteres wichtiges Organ des Eingeweidesackes ist der larvale
Schalenmuskel zu nennen, der auf der linken Seite der Schale ansetzt
(Abb. 7, vgl. Abb. 2 b). Der Hauptstrang des Muskels erstreckt sich nach vorn
und teilt sich in die feinen Muskelstrange auf, die sich in das Velum und in
den Fuf} fortsetzen. Von Interesse ist, dafl der Strang, der sich in die rechte
Velumbhilfte abzweigt, unter dem Oesophagus verlduft. Vom Ansatzpunkt des
Schalenmuskels gehen weitere feine Stringe getrennt nach vorn und oben. Sie
setzen z. T. an den Organen des Eingeweidesackes an, z. T. zweigen sie sich in
die feinen Muskelfibrillen des oberen Mantelrandes auf. Die Funktion des
Schalenmuskels wurde bereits kurz erwihnt; er dient als Retraktor fiir Velum
und Fufl und fiir die Teile des Eingewecidesackes und ermoglicht es so der
Larve, sich vollstindig in die Schale zuriickzuziehen und die Miindung durch
das Operculum zu verschliefen.

Nach den Lebendbeobachtungen, die durch die Schnittuntersuchungen be-
statigt wurden, besitzt der Veliger von Crepidula beim Schlipfen nur diesen
einen Schalenmuskel, der nach Lage und Funktion dem Columellarmuskel der
Prosobranchier homolog ist. Wihrend aber bei den spiralig gewundenen Proso-
branchiern der larvale in den definitiven Columellarmuskel tbergeht, er-
fahrt er bei Crepidula im Verlauf der Bildung des definitiven Muskelsystems
eine Lage- und Funktionsinderung, auf die spiter noch nidher eingegangen
wird (s. u. S. 211 ff.).

E. Der Nahrungserwerb des Veligers

Der dem Ei mitgegebene Reservedotter, der die Entwicklung des Embryos
wiahrend der langen Inkubationszeit ermdglicht, ist beim ausschliipfenden Ve-
liger von Crepidula vollstindig aufgezehrt. Die gleiche Erscheinung wird von
Lesour (1931) fir Nassarius reticulatus angegeben. Fir die Dauer des pela-
gischen Lebens ist der Veliger daher auf die Aufnahme von Nahrung ange-
wiesen, die nach seiner Grofle und Lebensweise nur aus den kleinen Organis-
men des Nanno- und Ultraplanktons bestehen kann. THorsoN (1946, p. 448),
der die Lebensweise der planktischen Larven mariner Wirbelloser und dabei
auch das Erndhrungsproblem sehr eingehend untersucht hat, nennt als oberen
Groflenwert fur das Nannoplankton 0,025 mm, fur das Ultraplankton
0,005 mm. Nach einigen vorliufigen Messungen betrigt die Grofle der von
dem jungen Veliger von Crepidula aufgenommenen Partikel im Durchschnitt
weniger als 0,005 mm; der grofite Nahrungskérper hatte einen Durchmesser
von 0,021 mm.

Lesour (1931, p. 800 f., 1933, p. 340) hat die Zusammensetzung der
Nahrung bei Prosobranchierveligern geprift und ermittelt, dal kleine Dia-
tomeen der Gattungen Nitzschia, Sceletonema und T halassiosira wichtige Nah-
rungsbestandteile sind. Es gelang ihr, durch Zufiigen einer Reinkultur von
Nitzschia closterium zum Seewasser die Larven von Nassarius reticulatus zur
Metamorphose zu bringen. Daneben wurden im Mageninhalt kleine Flagel-
laten und andere nicht ndher bestimmbare Organismen des Nannoplanktons
gefunden. Nach meinen eigenen, nicht systematisch angestellten Beobachtun-
gen an den Veligern von Crepidula, die aus den Larvenzuchten und aus dem
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Plankton des freien Wattenmeeres stammten, spielen die Diatomeen eine ge-
ringere Rolle als Futterorganismen. Der Mageninhalt bestand meist aus ein-
zelligen kleinen Griinalgen und Flagellaten. Auch die Schwarmer von Griin-
algen werden von den Larven haufig aufgenommen,

Nach der Art des Nahrungserwerbs sind die Veliger Strudler, die
ihre Nahrung durch Wimperschlag gewinnen und in den Mund beférdern.
Das Organ des Nahrungserwerbs ist das Velum (s. o. S. 180 ff.). Hinweise auf
den Mechanismus des Nahrungserwerbs der Prosobranchierlarven finden sich
bereits bei McMurrica (1885, 1886), dem es allerdings mehr darauf ankam,
aus der Funktion und Lage der Wimperkrinze die Homologie mit der Be-
wimperung der Annelidentrochophora herzustellen.

Fine eingehendere Beschreibung des Nahrungserwerbs des Gastropoden-
veligers hat LeBour (1933, p. 340, vgl. 1931, p. 801 {.) gegeben: , The velum is
a powerful swimming organ and is bordered at the edge by a groove having
an upper layer of long cilia and an under layer of shorter cilia, the groove
leading to the mouth on the ventral surface in front of the foot on the early
stages ... These cilia constantly moving create a current in the groove which
continually wafts food, nannoplankton, into the mouth.”
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Abb. 8. Crepidula fornicata L., Querschnitt durch den Velumrand eines Veligers kurz nach
dem Ausschliipfen. fr Futterrinne, fz Farbzelle, mz Muskelzelle, 1. wk, 2. wk erster und
zweiter Wimperkranz,

Diese allgemeine, im wesentlichen zutreffende Beschreibung des Mechanis-
mus des Nahrungserwerbs kann nach meinen Beobachtungen in einigen Punk-
ten erginzt werden. Danach mufl unterschieden werden zwischen den beiden
Teilvorgingen des Fanges der Nahrung und des Sammelns und Transportie-
rens. Die groflen lokomotorischen Cilien am Rande des Velums spielen in ihrer
Gesamtheit die Rolle des Fangorgans. Die Nahrungsbestandteile geeigneter
Grofle, die mit den schlagenden Wimpern zufallig in Berithrung kommen,
werden auf die Unterseite des Velums geschlendert und geraten in die be-
wimperte Rinne zwischen dem 1. und 2. Wimperkranz. Diese spezifische Art
des Fangvorganges stellt von vornherein sicher, daff nur kleine und leichte Or-
ganismen erfaflt werden, die vom Schlag der Cilien bewegt werden konnen.

Die flache Rinne zwischen den beiden Wimperkrdnzen (Abb. 7, 8) ist das
Sammel- und Transportorgan und kann daher als Futterrinne bezeichnet
werden. Durch den Schlag der kurzen und feinen Cilien wird ein stindiger
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Wimperstrom erzeugt, der auf beiden Hailften des Velums von oben nach
unten, d. h. zum Munde gerichtet ist und die aufgefangenen Partikel befordert.
Dieser Wimperstrom wird allem Anschein nach vom Schlag der feinen Wim-
pern der Rinne selbst erzeugt und ist in jedem Fall unabhingig vom Schlag
der groflen Cilien des 1. Wimperkranzes. Das 1af8t sich leicht zeigen, wenn
man die Richtung der Wellen des Wimperschlages dieser grofien lokomotori-
schen Cilien mit der Richtung des Wimperstromes in der Futterrinne ver-
gleicht (Abb. 9). Wie oben (S. 181) gezeigt wurde, verlaufen die Wellen des
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Abb. 9. Crepidula fornicata 1., Aufsicht auf das Velum von vorn bzw. oben, vgl. Abb. 1. Die

groflen Pfeile geben die Richtung der Wellen des Wimperschlages der Randcilien an, die

kleinen Pfeile die Richtung des Wimperstromes in der auf der Unterseite gelegenen Futter-
rinne. mu Mund. Schematische Freihandzeichnung.

metachronen Wimperschlages dieser Randcilien bei beiden Velumhilften in
der gleichen Richtung, ndmlich von vorn gesehen im Uhrzeigersinn. An der
linken, in der Abb. 9 rechten Velumhalfte laufen daher die Wellen des Wim-
perschlages der Randcilien zu dem Wimperstrom in der Futterrinne parallel,
von oben nach unten. In der rechten, in der Abb. linken Halfte des Velums ist
die Richtung jedoch entgegengesetzt. Daraus ist zu schlielen, dafl die groflen
Randcilien des Velums an der Erzeugung des Wimperstromes der Futterrinne
unbeteiligt sind. Eine Teilfunktion der Cilien des 2. Wimperkranzes diirfte
darin bestehen, die Futterrinne seitlich zu begrenzen, so dafl thr Inhalt nicht
herausgleitet, sondern vollstindig zum Munde beférdert wird. Darauf deutet
auch ihre im Vergleich zu den Wimpern der Futterrinne groflere Linge hin®).

) Anmerkung bei der Korrektur. Nach Knicur-Jones (1954, p. 517) sind die Wimper-
zellen der Futterrinne {,food-collecting sulcus bordering velum®) nach dem Typus der ,anti-
plektischen Metachronie® koordiniert, d. h. der effektive, durch den gerichteten Schlag der Cilien
erzeugte Wimperstrom, der an der Transportrichtung der Partikel kenntlich ist, verlduft ent-
gegengesetzt zu der Richtung der metachronen Wellen; vgl. 0. S. 181, Anm. 1.
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Weiterhin konnte beobachtet werden, dafl der Schlag der beiden Wimper-
krianze des Velums aktiv einen Wasserstrom erzeugt, der auf beiden Seiten
von vorn oben nach hinten unten gerichtet ist. Das lief} sich in der Weise er-
mitteln, dafl die Larven durch einige Fdden von stark aufgelockerter Baum-
wollwatte in ibhrer horizontalen Bewegung gehemmt und so gezwungen wur-
den, auf der Stelle zu schwimmen. Durch Zufiigen einer feinen Kohlesuspen-
sion konnte dann der Wasserstrom sichtbar gemacht werden. Daher ist an-
zunehmen, daf nicht nur die Nahrungspartikel aufgefangen werden, die sich
zafallig in unmittelbarer Nihe des Velums befinden, sondern auch die, die
aus der niaheren Umgebung durch den aktiv erzeugten Wasserstrom herange-
fithrt werden. Das diirfte vor allem dann eine Rolle spielen, wenn die Larven
an der Wasseroberfliche mehr oder weniger auf der Stelle schwimmen, wie in
den Larvenzuchten oft beobachtet werden konnte.

Die von Lesour (1931, p. 801 f.) angedeutete Auswahlfdhigkeit der Larve
bei der Aufnahme der Nahrung in den Mundtrichter konnte bestétigt werden.
Sie betrifft sowohl die Grofle der Partikel, wie auch ihre Beschaffenheit und
Menge, da z. B. Karminkérnchen von der Gréfle sonst aufgenommener Nah-
rungspartikel bei Uberangebot aus dem Mundtrichter wieder ausgestofien
wurden. LEBOUR hat auch schon darauf hingewiesen, dafl die ausgestofienen Par-
tikel zu einem mit Schleim vermischten Faden vereinigt sind, und schliefit
daraus auf die Schieimbildung in der Futterrinne. Sie spielt wohl besonders
auch die Rolle, die hierher beforderten Futterpartikel festzuhalten. Bei den
Mollusken gilt ja die aligemeine Regel, daB die von Wimperepithelien befor-
derten Partikel stets gleichzeitig in Schleimsekrete eingehiillt werden; durch
die sehr zarten und feinen Wimpern wird daher direkt nur der Schleim be-
fordert, der die an ihm festgeklebten Partikel mitnimmt.

Der spezifische Mechanismus des Nahrungserwerbs macht ihn zu einem
automatisch ablaufenden Vorgang, der sich stindig vollzieht, wenn die Larve
mit voll ausgestrecktem Velum schwimmt. Fir den Nahrungserwerb der Pan-
toffelschnecke ist allgemein festzustellen, daf die Larve und das erwachsene
Tier die gleiche Nahrung aufnehmen. Ferner ist von Interesse, dafl auch der
Mechanismus des Nahrungserwerbs bei beiden Altersstufen dhnlich ist. Die
Ubereinstimmung gilt einmal fir das ,automatische” Ablaufen des Vorgan-
ges, der in beiden Fillen mit einer anderen Funktion gekoppelt ist; bei der
Larve mit der Fortbewegung, beim erwachsenen Tier mit der Erzeugung des
Atemwasserstromes. Die Ubereinstimmung gilt weniger fir den Teilvorgang
des Nahrungsfanges, der beim erwachsenen Tier zum Unterschied von der
Larve eine Filtration des Atemwasserstromes mittels eines doppelten Schleim-
filters ist (WErNER 1951, 1958); sie trifft aber fiir den Teilvorgang des Sam-
melns und Transportierens zu, der bei beiden Altersstufen mittels einer
Futterrinne bewerkstelligt wird. Bei der Larve ist daher das gleiche Funk-
tionsprinzip verwirklicht, und zwar bei einem Organ, das bei der Metamor-
phose abgeworfen wird.

F.Die Entwicklung bis zur Metamorphose und die Anatomie
der Veliconcha

Allgemeine Ubersichten uber die Entwicklung des planktischen Veligers
bis zur Metamorphose finden sich u. a. bei LEsour (1931), KorscueLT-HEIDER
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(1936), AnkEer (1936 b). Sie diirften in den wesentlichen Punkten fir die pela-
gischen Veliger aller Mesogastropoda und Stenoglossa zutreffen. Auch in dem
Fall, daf} sich die Entwicklung bis zum Ausschitpfen des Jungtieres vollstin-
dig innerhalb der Eikapsel vollzieht, diirfte die Organogenese bei vielen Arten
in den wichtigsten Zigen dem gleichen Entwicklungsgang folgen, wie die
Untersuchungen von DeLsman (1914) an Litorina obtusata, Moritz (1939) an
Crepidula adunca und von A. Franc (1940, 1943) an mehreren Arten mit
direkter Entwicklung gezeigt haben. Unterschiede betreffen einmal die Aus-
bildung und das spatere Schicksal des Velums, des fur die Lebensweise der
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Abb. 10. Crepidula fornicata L., Mittelwertskurve des Wachstums der Veliger einer
Larvenzucht vom 5.—18. 8. 1947.

pelagischen Larve wichtigsten Organs, sowie vor allem die Ausbildung des
Darmtraktus, der bei den Larven mit direkter Entwicklung durch den gro-
fleren Dottervorrat meist eine langsamere Differenzierung aufweist.

Hervorzuheben ist, dafl die Entwicklung wahrend der pelagischen Pe-
riode kontinuierlich verlduft; ihr Tempo wird von der fiir die betr. Art fest-
liegenden Dauer der planktischen Periode bestimmt. Das gleichmifige Wachs-
tum des Veligers von C. fornicata geht aus der Wachstumskurve sehr deutlich
hervor (Abb. 10), die aus dem durchschnittlichen Lingenwachstum der Schale
ermittelt wurde. Die Kurve verlduft anfangs anndhernd linear; bei der durch-
schnittlichen Wassertemperatur von 19,5° C betrug die Lingenzunahme 0,060
mm pro Tag. Erst beim Erreichen des metamorphosereifen Stadiums verlang-
samt sich das Wachstum. Die Gréfe dieses Stadiums war in den Larvenzuchten
recht unterschiedlich und schwankte zwischen 0,590 und 0,880 mm; die Mehr-
zahl der Larven hatten eine Grofle von 0,730 bis 0,750 mm. Die ansatzreifen
Larven aus Planktonfdngen waren durchschnittlich etwas grofler und hatten
eine Linge.von 0,780 bis 0,880 mm. Als Maximalwert wurde bei einer Larve
aus dem Plankton eine Linge von 1,060 mm gemessen.

Fir die Verdnderung der dufleren Form ist wesentlich, dafl die eigent-
liche Torsion bereits auf frithen Stadien der Embryonalentwicklung stattge-
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funden hat. Die Schale des schlipfreifen Veligers hat daher bereits die ,endo-
gastrische“ Lage, d. h. die Miindung befindet sich vorn oben, der gewundene
Teil mit dem Apex unten. Bei der ,exogastrischen® Schale vor der Torsion
sind die Lageverhdltnisse bekanntlich genau umgekehrt. Das Gehduse der

mu

Abb. 11 a, b. Crepidula fornicata L., alterer Veliger a von der Oberseite, b von der Unter-

seite. au Auge, cg Cerebralganglion, ed Enddarm, fu Fuff, ks Anlage des Kristallstielsackes,

ma Magen, rmd rechter Lappen der Mitteldarmdriise, mu Mund, ni Niere, oe Oesophagus,

op Operculum, os Anlage des Osphradiums, pg Pedalganglion, st Statocyste, te Tentakel,
ve Velum, 1. wk, 2. wk erster und zweiter Wimperkranz, Nach einem Totalpriaparat.

Abb. 12 a, b. Crepidula fornicata L., Veliconcha, a Oberseite, b Unterseite. af After, au Auge,

ed Enddarm, fu Fufl, fz Farbzelle, he definitives Herz, ki Anlage der Kieme, ks An-

lage des Kristallstielsackes, lw Lippenwulst, ma Magen, rmd rechter Lappen der Mittel-

darmdriise, mr Mantellinie, ni Niere, nl Nackenlappen, os Anlage des Osphradiums, pe Peri-
card, te Tentakel, ve Velum. Das Operculum ist bereits abgeworfen. X ca. 95.

frisch geschlipften Larve ist noch anndhernd symmetrisch, doch 148t sich die
beginnende Asymmetrie bei der Betrachtung von vorn an seiner Form und
Lage bereits feststellen. Die wihrend des pelagischen Lebens eintretenden
Formverdnderungen sind auf das weitere asymmetrische Wachstum zuriick-
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zufithren, das auf der rechten Seite wesentlich stirker ist als auf der linken.
Das 1afit sich an der Formbildung des Gehiuses am besten verfolgen (S. 206 ff.).

Die damit in Zusammenhang stehende Lageverdnderung der Organe des
Weichkérpers und seine weitere Entwicklung sind durch die Abbildungen der
Dorsal- und Ventralseite eines Zwischenstadiums und der vollentwickelten
Larve des Metamorphosestadiums, der Veliconcha (Abb. 11, 12) veran-
schaulicht. Die Seitenansicht der Veliconcha (Abb. 13) zeigt, dafl ihre Form der
des Jungtiers nach der Metamorphose bereits stark angenéhert ist.

Abb. 18. Crepidula fornicata L., Veliconcha, Schrigansicht. ed Enddarm, fu Fufi, ki Kieme,

ks Anlage des Kristallstielsackes, ma Magen, Imd, rmd linker und rechter Lappen der Mittel-

darmdriise, mr Mantelrand, ni Niere, nl Nackenlappen, op Operculum, os Anlage des Osphra-
diums, pp Propodium, te Tentakel, ve Velum. X ca. 100.

Mit dem zunehmenden Wadhstum des Veligers wird auch das Velum wih-
rend der planktischen Periode erheblich grofer; bei einer Veliconcha wurde
eine Héhe von 0,800 mm und eine Gesamtbreite von 1,100 mm gemessen.
Doch erreicht es niemals die absolute und relative Grofle wie bei anderen
Veligern mit einer langen pelagischen Periode (vgl. z. B. die Veliger von
Nassarius incrassatus, Philbertia gracilis u. a., nach Lesour 1931, 1937). Das
Velum behilt bei der Larve von Crepidula wie erwihnt stets die zweilappige
Form. Seine Vergroflerung dient der Erhaltung der Schwimmfahigkeit des
wachsenden und schwereren Veligers, spielt daher fir die Entwicklung, die
auf die Ausbildung der definitiven Korperform gerichtet ist, keine Rolle.

Im Gegensatz dazu ist die allmihliche Sonderung des Zentralfeldes des
Velums von wesentlicher Bedeutung, da ja aus ihm der Kopf hervorgeht. Die
Tentakel und die Augenbldschen an threm Grunde werden grofler. Der
Eingang zum Mundtrichter wird schwach spaltférmig; hier entstehen weiter-
hin die Anlagen der Lippenwiilste. Die Verlingerung des Vorderkérpers,
der noch das Velum trigt, wird durch die Ausfaltung des rechten Nacken-
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lappens noch verstarkt; er tragt spiter auf seiner Oberseite die Futter-
rinne und tritt beim Nahrungserwerb nach der Metamorphose in Funktion.

Im Zusammenhang mit dem Auswachsen des Propodiums zeigt der ganze
Fuf ein intensives Lingenwachstum und nimmt allmahlich die schmale lang-
gestreckte Form mit einer wohlentwickelten, vollstindig bewimperten Kriech-
sohle an, die immer noch eine schwache mediane Langsfurche aufweist (vgl.
Abb. 18). Am Vorderrand des Propodiums ist auch bereits die Randdriise bei
der dufleren Betrachtung erkennbar. So erlangt die Veliconcha die auch von
anderen Autoren z. B. LEBour (1931) beschriebene Fahigkeit, dafl sie mit dem
Velum noch frei schwimmen, gleichzeitig aber mit dem Fufl bereits an festen
Gegenstinden kriechen kann. Die Aushildung des typischen Gastropodenfufies,
der die Schale im ausgestreckten Zustand an Grofie noch ibertrifft, ist bei
Crepidula deswegen von besonderer Bedeutung, weil nach der Metamorphose
die schon vorher eingeleitete Umformung zum Haftfufl durchgefithrt wird.

Fir die Differenzierung der Organe des Weichkérpers in der Schale ist
wesentlich, dafl bereits bei der Veliconcha mit Ausnahme der Gonaden alle
Organe angelegt und in Funktion sind. Die starke Vergrofierung des Mantel-
raumes und die Ausbildung der Kiemenfilamente treten etwa in der
zweiten Halfte des Larvenlebens ein. Bekanntlich wird nur die linke, phylo-
genetisch rechte Kieme mit nur einer, der rechten Reihe von Filamenten an-
gelegt. Die Veliconcha besitzt meist 5—8 Kiemenfilamente. Sie entstehen nach-
einander in der Richtung von hinten nach vorn, wie schon PerLseneer (1911)
mitgeteilt hat; das alteste und grofite Filament liegt also hinten. Mit ihrer
Bewimperung erzeugen die Anlagen der Kiemenfilamente bereits einen krafti-
gen Wasserstrom durch den Mantelraum. Die dichtbewimperte, dunkelpigmen-
tierte Anlage des Osphradiums hat sich stark in die Linge gestreckt. Seine
zu einem doppelten Kamm angeordneten Papillen werden jedoch erst nach der
Metamorphose ausgebildet. In der Abb. 16 des Jungtieres kurz nach dem
Ubergang zum Bodenleben ist die Differenzierung der ersten Papille ange-
deutet. Wie die Priifung der Schnittpraparate ergab, ist bei der Veliconcha
zwischen dem Osphradium und der Basis der Kiemenfilamente die von auflen
nicht sichtbare Anlage des Endostyls vorhanden, der schleimliefernden
Driisenleiste im Epithel des Mantelraumdaches. Schlieflich ist in einer dicht
bewimperten Verdickung des vorderen Mantelrandes die Anlage der Futter-
tasche ausgebildet. Auf das Herauswachsen des linken und unteren Mantel-
randes aus der Schale und die damit zusammenhingende Formverdnderung
wird spéter noch einzugehen sein (s. u. S. 210 1.).

Wihrend des Larvenlebens entstehen im Anschlufl an die Cerebral-
ganglien die Pleuralganglien, und weiterhin die getrennten Anlagen
des Supra- und Suboesophagealganglions; zuletzt entstehen die An-
lagen des Osphradial- und Visceralganglions und der Buccal-
ganglien (Abb. 14, 15). In der Entstehung und den anfidnglichen Lage-
verhiltnissen des Gangliensystems treten bei den Larven mit direkter und
indirekter Entwicklung allem Anschein nach keine wesentlichen Unterschiede
auf, da die Beschreibungen und Abbildungen von DELsmaN (1914) fir Litorina
obtusata und von HeaTH (1916) und Morrrz (1939) fir Crepidula adunca mit
den hier fiir C. fornicata gegebenen im wesentlichen {ibereinstimmen (vgl.
etwa Abb. 14 mit Heatn, fig. 2, p. 484, vgl. ferner Franc 1943).

Uber die endgiiltigen relativen Lagebeziechungen wird offenbar erst gegen
Ende des Larvenlebens und kurz nach der Metamorphose entschieden. Bei
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Abb. 14. Crepidula fornicata L., élterer Veliger von der linken Seite, Gangliensystem.,

au Auge, bg Buccalganglion, cg Cerebralganglion, fu Fuff, ks Anlage des Kristallstielsackes,

1h Larvenherz, lmd linker Lappen der Mitteldarmdrise, ma Magen, og Osphradialganglion,

os Anlage des Osphradiums, op Operculum, pg Pedalganglion, ppg Propodialganglion, plg

Pleuralganglion, rs Anlage des Radulasackes, spg Supracesophagealganglion, st Statocyste,
te Tentakel, ve Velum. X ca. 130.

fu

Abb. 15. Crepidula fornicata L., Veliconcha schrdg von oben, Anlage des Gangliensystems.

au Auge, cg Cerebralganglion, ed Enddarm, fu FuB, oe Oesophagus, og Osphradialganglion,

os Anlage des Osphradiums, pg Pedalganglion, plg Pleuralganglion, sbg Suboesophageal-

ganglion, spg Supraoesophagealganglion, st Statocyste, ve Velum, vg Visceralganglion. Nach
einem Dauerpriparat.

Crepidula ist bekanntlich der brevikommissurate Typ mit einer starken Kon-
zentration der meisten Ganglien zu einem einheitlichen Komplex verwirklicht.
Dafl die Ganglien erst spater entstehen als die Sinnesorgane, namlich Augen,
Statocysten und Tentakel, wird bereits von den dlteren Autoren hervorge-
hoben. Das gleiche gilt auch fir die Feststellung, dafl die Ganglien erst ent-
stehen, wenn die Torsion bereits im wesentlichen beendet ist (vgl. DELSMAN
1914, p. 323, Franc 1943, p. 60).
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Zu der Frage nach der Entstehung der Kommissuren und Kon-
nektive konnen keine eigenen Beobachtungen angefithrt werden. Die Mehr-
zahl der Autoren ist der Auffassung, dafl sie aus den Ganglien auswachsen.
Abweichend davon gibt Morirz (1939) an, dafl sie bei C. adunca z. T. aus
Zellstrangen entstehen, die sich vom Ektoderm ablésen und in die Tiefe ver-
lagert werden. Nach dieser Ansicht wiirden die Kommissuren und Konnektive
in der gleichen Weise entstehen wie die Ganglien selbst.

Die Veliconcha besitzt weiterhin bereits eine funktionsfahige Radula.
Oben wurde schon darauf hingewiesen, dal die erste Anlage des Radula-
sackes durch Schnittuntersuchungen bis zum eben geschliipften Veliger zurlick-
verfolgt werden konnte. Die Radula, die sich in der dickwandigen Aus-
stilpung des Mundtrichters entwickelt, ist bei der Veliconcha soweit ausge-
bildet, dafl sie Freflbewegungen ausfithren kann. Auf diesem Stadium sind
auch bereits die Anlagen der Speicheldriisen vorhanden.

Die weitere Entwicklung des Verdauungstraktus 14t sich dadurch
kennzeichnen, daf} die einzelnen Abschnitte grofler werden und sich schirfer
sondern; weiterhin, dafl sie infolge des asymmetrischen Wachstums eine ver-
anderte Lage erhalten. Das ist besonders deutlich beim Magen und dem an-
schliefenden Abschnitt der Anlage des Kristallstielsackes; sie haben beim
schliipfreifen Veliger eine fast aufrechte Lage in der Medianen; spéter aber
erfahren sie eine seitliche Drehung um fast 90°, wie ein Vergleich der Abb. 2,
11 und Abb. 12, 16 zeigt. Die Drehung erfolgt von oben gesehen nach links,
also in der Richtung der Torsion.

Das Larvenherz wird gegen Ende des Larvenlebens riickgebildet. Ob
es dabei regelrecht reduziert wird, oder ob es sich einfach in einen Teil des
Epithels umwandelt, wie von Morrrz (1939, p. 240 f.) und von Franc (1940,
p. 337, 1943, p. 65) angegeben wird, konnte nicht durch unmittelbare Beobach-
tung ermittelt werden. In jedem Fall werden die Pulsationen des Larven-
herzens bei der Veliconcha langsamer und unregelmifliger, wenn das sich ent-
wickelnde definitive Herz in zunechmendem Mafle in Funktion tritt. Zur
Zeit der Metamorphose pulsiert dann schliefflich nur noch das definitive Herz.

Tabelle 2
Schlagfrequenz des Larvenherzens und des definitiven Herzens bei der Velicondha von
Crepidula fornicata L.

Larve Nr.'1 Zahl der Pulsschlige pro Minute

Larvenherz 13 10 11 9 11 13 12 15 10 14
definitives Herz 19 18 18 19 20 19 19 19 18 18
Larve Nr. 2

Larvenherz 13 14 9 13

definitives Herz 19 18 )

Wiahrend des Larvenlebens tritt daher voriibergehend der Zustand ein, daf}
das definitive Herz schon pulsiert, wihrend das Larvenherz noch pulsiert,
wobei beide Herzen unabhingig voneinander arbeiten und meist eine ver-
schiedene Schlagfrequenz haben (Tab.2). Doch mufi eine kurze Phase ein-
treten, in der die Schlagfrequenz beider Herzen anndbernd gleich ist. Auf
diese Erscheinungen haben Perseneer (1911), DeLsman (1914) und besonders
Franc (1943, p. 74 ff. u. fig. 34) aufmerksam gemacht.
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Das definitive Herz ist bei der Veliconcha nach der dufleren Untersuchung
noch nicht deutlich in das Atrium und den Ventrikel gesondert. Daher ist es
in der Abb. 12 nur durch die kriftig gezeichnete Kontur angedeutet; die Grenz-
lage bei der Systole ist durch die punktierte Linie bezeichnet.

Mit der Vergroflerung des Kiemen- und Mantelraumes, der sich zuletzt
vorn bis tiber den Kopf und hinten bis in die Spitze des Eingeweidesackes
erstreckt, geht eine Lageverdnderung von Niere, Herz und Enddarm einher,
die schlieflich in das Dach des Mantelraumes eingelagert sind (vgl. MoriTz
1939, p. 240).

G. Beobachtungen iiber den Vorgang der Metamorphose

Mit der Entwicklung geht eine Anderung des Verhaltens einher, durch
die schlieflich die Umwandlungsbereitschaft der Veliconcha sehr deut-
lich in Erscheinung tritt. THOrsoN (1946, p. 460 {f., 1950, p. 17, 1952, p. 289 {.)
hat fiir die Larven mariner Wirbelloser beschrieben, dafl die anfinglich posi-
tive Phototaxis gegen Ende des Larvenlebens vielfach in die negative um-
schldgt. Wenn diese Frage auch nicht fiir die Larven von Crepidula durch
exakte Experimente nachgeprift wurde, so war die positive Phototaxis der
frisch geschliipften Veliger doch immer gut erkennbar, so vor allem, wenn
groflere Mengen von Larven fiir kirzere Zeit in kleineren Kulturglisern ge-
halten wurden. Bei der Aufzucht der Larven in den groflen Zuchtbecken
wurde weiterhin beobachtet, dafl die Larven sich schon nach wenigen Tagen
mit Vorliebe in den Ecken ansammelten, die das wenigste Licht erhielten. In
solchen Ecken trat dann auch bei der Metamorphose oftmals ein hiufiger An-
satz auf.

Fin weiteres Anzeichen der Metamorphosebereitschaft ist das Kriechen
der Larven an den Wianden bzw. auf dem Boden der Zuchtbecken und der
zur unmittelbaren Beobachtung benutzten Boverischidlchen. Anfangs schwim-
men die Larven mit dem voll ausgestreckten Velum dicht an der Wand oder
auf dem Boden des Behilters und ,priifen® ihn mit dem ausgestreckten Fufl.
Diese Perioden der mehr tastenden Bodenberithrung werden noch durch
lingere Phasen des freien Schwimmens abgeldst. Die Larven kriechen aber
immer lingere Zeit mit der ganzen Fufisohle, und wenn schlielich eine ge-
cignete Stelle zur Anheftung gefunden ist, erfolgt die Metamorphose.

Durch die Aufzucht der Larven gelang es stets, ausreichende Mengen an-
satzreifer Stadien zu erhalten. Daher war es moglich, an den aus den Zucht-
becken entnommenen und in kleinere Kulturgldser umgesetzten Larven des
geeigneten Stadiums die Umwandlung direkt zu beobachten. Sie trat aber
auch bei vollentwickelten Larven meist nicht unmittelbar nach dem Umsetzen,
sondern gewdhnlich erst nach 1—2 Tagen ein. Diese Behandlung bedeutete
daher offenbar fiir das empfindliche Stadium der Veliconcha eine Schockwir-
kung. Oft gentigte dann die Erneuerung des Wassers und damit die Anderung
der Temperatur- und Oz-Verhiltnisse, um die Metamorphose spontan auszu-
l6sen. Sie verlduft dann sehr schnell und ist in /2 bis 1 Std. beendet.

Dabei wird zuerst das Operculum abgeworfen, das jetzt einen Durch-
messer von 0,350-—0,370 mm hat. Anschlielend wird das Velum abgestofien;
cine Bevorzugung der rechten oder linken Halfte in der Reihenfolge des Ab-
werfens war nicht zu erkennen. Wesentlich ist, dafl die breiten Rinder des



Bd. V. H. 2: Werner, Crepidula fornicata L. {Gastropoda Proscbranchia) 205

Velums im Ganzen oder doch in grofleren Stucken abgeworfen werden; fiir
die tbrigen Velumteile wurde ein zelliger Zerfall beobachtet. Wie aus der
Abb. 12 hervorgeht, ist das Velum bereits geschrumpft; doch wird es in kei-
nem Fall allmihlich reduziert, vielmehr werden grofle Teile abgeworfen, die
erst danach zu zerfallen beginnen. Das ist deswegen hervorzuheben, weil in
diesem Verhalten ein grundsitzlicher Unterschied gegeniiber den sich in den
Eihiillen direkt entwickelnden Arten besteht. Bei ihnen wird das Velum ganz
allmahlich riickgebildet, was PeLsexeer (1911, p. 38 f.) ausdricklich hervor-
hebt und Franc (1940, 1943) fiir mehrere Arten bestatigt.

Mehrfach wurden bei der Veliconcha von Crepidula am Grunde des
Velums im Gewebe feine Grenzlinien beobachtet, die allem Anschein nach die
ypraformierten Bruchstellen“ zwischen dem definitiven Kopfmaterial und den
peripheren Velumteilen bezeichnen, die abgeworfen werden. Die Umwand-
lung ist daher im Gewebe vorbereitet und kann so mit grofler Schnelligkeit
erfolgen. Unmittelbar nachdem das Velum abgestoflen ist, hat die Nacken-
gegend eine blasige und aufgetriebene Oberfliche. Sie wird jedoch nach kur-
zer Zeit glatt und regelmifig, so dafl die Umwandlung duflerlich keine Spu-
ren hinterldflt. Auffillig war noch, dal die Pigmentierung des Velumrandes
bei der Veliconcha oftmals erheblich verstarkt war, ferner dafl sich seine Kerne
bei der Schnittuntersuchung als schwicher farbbar erwiesen. Diese Erscheinun-
gen lassen sich allem Anschein nach ebenfalls als Vorbereitung des Abstoflens
deuten.

Die abgeworfenen Velumteile zeigen noch eine Zeit lang ihren lebhaften
Wimperschlag, zerfallen dann aber schnell. Dafl die Umwandlungsstadien
regelmifig die abgeworfenen Zerfallsprodukte fressen, wie es fiir die Lamelli-
branchier angegeben wird (CorLe 1938), konnte nicht beobachtet werden. Das
schlieft nicht aus, dafl einzelne Tiere in den Kulturschilchen nicht auch ge-
legentlich einige zerfallende Velumzellen einstrudelten und fraflen. Es wird
jedoch vermutet, dafl es sich nicht um ein regelméafliges Verhalten handelt.
Denn es ist anzunehmen, dafl die abgeworfenen Velumteile im freien Wasser
durch die Stromungen sofort aus der unmittelbaren Umgebung des Stadiums
entfernt werden. Bei den Schnittuntersuchungen wurde aber andererseits ein
unmittelbar nach der Umwandlung fixiertes Jungtier gefunden, dessen Magen
und Mitteldarmdriise prall mit den Velumzellen gefillt waren; sie waren
durch ihre Wimpern noch eindeutig als solche zu identifizieren. Diese Frage
bedarf daher der Nachprifung.

Das gleiche gilt fiir eine weitere interessante Frage, auf deren allgemeine
Bedeutung Tuorson (1952, p. 290 f.) hingewiesen hat; sie betrifft die Reak-
tionsbereitschaft des metamorphosereifen Stadiums bei manchen marinen Wir-
bellosen gegeniiber den erwachsenen Tieren der gleichen Art. Danach haben
die Larven dieses Stadiums die Fahigkeit, artspezifische, von den erwachsenen
Tieren abgegebene Stoffe wahrzunehmen, die auf sie eine anlockende Wir-
kung ausiiben. Bei einigen vorldufigen Versuchen hatte es tatsichlich den An-
schein, als ob von den ansatzreifen Larven von Crepidula die Ansatzkorper
bevorzugt wurden, an denen erwachsene Pantoffelschnecken angeheftet waren.
Ein solches Verhalten ist fur ein festsitzendes Tier von besonderer Bedeutung,
da die Fortpflanzung davon abhéngt, ob die beweglichen Jugendformen zu
den alteren festsitzenden Tieren hinfinden. Bei Crepidula sind bekanntlich die
jungen Minnchen noch beweglich und in der Lage, die obligatorisch sessilen
Weibchen aufzusuchen; doch diirften die Chancen fiir die Kettenbildung erheb-
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lich vergrofiert sein, wenn bereits die noch schwimmféhigen Larven zu den er-
wachsenen Tieren hinfinden konnen. Dadurch, dafl es méglich ist, die Larven
von Crepidula im Laboratorium zu ziichten, diirfte es gelingen, diese Frage
durch weitere Versuche zu kldren.

b

Abb. 16 a, b. Crepidula fornicata L., Jungtier 2 Tage nach der Metamorphose, a Oberseite,

b Unterseite, Fufl kontrahiert. af After, ed Enddarm, ft Futtertasche, he Herz, ki Kieme,

ks Kristallstielsack, Iw Lippenwulst, ma Magen, md Mitteldarmdrise, mp Metapodium,
ni Niere, nl Nackenlappen, os Osphradium, pp Propodium. X ca. 55.

Ein Jungtier kurz nach der Metamorphose (Abb. 16a, b) hat schon ganz
die Gestalt des erwachsenen Tieres und unterscheidet sich von diesem dufler-
lich nur durch den wohl ausgebildeten Kriechfufl und die Beweglichkeit. Kurz
nach der Umwandlung ist das Jungtier auch bereits in der Lage, seine Nah-
rung in der fiir das erwachsene Tier typischen Weise durch die Filtration des
Atemwasserstromes zu gewinnen. Bemerkenswert ist die Asymmetrie des Vor-
derkorpers, der lange Zeit nur den rechten Nackenlappen besitzt; wie er-
wihnt, tragt er auf der Oberseite die Futterrinne. Der linke Nackenlappen er-
fahrt seine volle Ausbildung erst auf spiten Stadien bei der Umwandlung
des Minnchens zumm Weibchen. Er hat hier die Aufgabe, den ,Brutraum®
(s. 0. S. 174) zwischen Vorderkorper und Ansatzmaterial zu vergroflern und
gegen den Kiemenraum abzugrenzen.

H. Die Bildung des Gehduses und die Symmetrieverhdaltnisse

Wie bei allen Mollusken entsteht das larvale Gehduse bei Crepidula
aus der sog. Schalendriise, die besser Schalengrube genannt wird, einer
frithembryonalen Bildung der Riickenseite. Die Schalengrube stellt anfangs
eine Verdickung, spater eine mehr oder weniger tiefe Einstiilpung des Epithels
aus hohen prismatischen Zellen dar. Meist wird schon auf diesem frithen Sta-
dium in das Lumen der Einstilpung Schalensubstanz ausgeschieden, die an-
fangs nur aus Konchin besteht. Die Schalengrube stiilpt sich bald wieder nach
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auflen aus; dabei flachen sich die Zellen ab und umwachsen einen immer
grofleren Riickenabschnitt des Embryos, wobei die Schalensubstanz zu einem
dinnen Haiutchen ausgezogen wird. In dieser Weise erkldrt sich die Ent-
stehung der feinen napfdhnlichen strukturlosen Schale, die als die erste ge-
formte Anlage des (Gehiduses zu betrachten ist. In die Konchingrundlage wer-
den frithzeitig Kalkkristalle eingelagert, die sich zu der primdren Larven-
schale zusammenschliefen. Diese hat ebenfalls zundchst die Napfform und-
besitzt noch keine besonderen Strukturen. Thre Lage zum Weichkérper ist vor
der Torsion die exogastrische (s.0.5.199); das tritt aber deutlich meist nur noch
in der Embryonalentwicklung der Archaeogastropoden in Erscheinung (vgl.
die eingehende Untersuchung von Crorrs 1937 an Haliotis). Das weitere
Groflenwachstum des Gehduses ist auf den wulstférmigen Rand der Schalen-
grube beschrankt und erfolgt jetzt in Form von feinen konzentrischen Zu-
wachsstreifen. Diese Art des Gréflenwachstums wird typisch, wenn der Man-
telrand als gesonderte Anlage entsteht und wenn er beginnt sich einzufalten,
was zur Entstehung des Mantelraumes fihrt.

Abb. 17 a, b. Crepidula fornicata L., Gehiuseanlage eines Embryonalstadiums, a Unterseite,
b linke Seitenansicht. X ca. 100. Zeichenprisma v. Leitz.

Ein frithes Stadium der Gehdusebildung ist in Abb. 17a, b dargestellt,
das noch die anfingliche Napfform hat. Die strukturlose ilteste Zone ist von
dem angrenzenden Gebiet mit den feinen Zuwachsstreifen deutlich abge-
grenzt. Diese bereits vollstindig verkalkte Gehduseanlage stammt von einem
Embryo, der einer Eikapsel entnommen war und noch Dottermaterial enthielt,
der mithin die Schliipfreife noch nicht erlangt hatte. Die Lage und Breite der
Zuwachsstreifen zeigen an, dafl das intensivste Wachstum auf diesem frithen
Stadium am vorderen Rand der Schale erfolgt, der nach Conkrin (1897) vor
der Torsion auf der rechten Seite des Embryos liegt, durch die Torsion aber
zum dorsalen Rand des Gehduses wird. Die Zuwachsstreifen zeigen ferner,
dafl das Wachstum — bezogen auf die Gehiuseanlage — nahezu symme-
trisch ist. _

So entwickelt sich die typische Form des Veligergehiuses, die das
Stadium der Schliipfreife kennzeichnet (Abb. 18 a,b). Es ist nahezu sym-
metrisch und hat etwa eine 3/z bis /1 Windung. Wegen dieser Form wird das
Gehduse des Veligers von dlteren Autoren oft als ,nautiloid“ bezeichnet. Nach
den zahlreichen Abbildungen des Veligergehiuses anderer Arten in den Ar-
beiten von Franc, HaBE, LEBOUR, OSTERGAARD, Rasmussen, SmipT, THORSON,
VESTERGAARD u. a. handelt es sich offenbar um die Grundform des larvalen
Gehiuses aller Prosobranchier und vieler Opisthobranchier. Wie schon er-
wihnt, ist das beim Schliipfen vollstindig verkalkte Gehause so grof}, daf} es
bei der Kontraktion Velum und Fuf aufnehmen kann.

SimroTH {1896—1907, p. 197, 245 f) unterscheidet bei den Prosobranchierlarven die

papff(irmigc Embryonoconcha, die bereits in den Eihiillen gebildet wird und noch unverkalkt
ist, von der Prosopoconcha (auch Protoconcha genannt) des planktischen Veligers, die verkalkt
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ist und gegen Ende des pelagischen Lebens bereits Windungen und besondere Strukturen auf-
weisen kann. Sie geht schlieflich in die Teleoconcha, das definitive Gehiuse uber. Nach
dieser Terminologie wiirde die Abb. 17 die Embryonoconcha von C. fornicata darstellen.
die hier allerdings schon verkalkt ist, wihrend die Abb. 1820 Stadien der Prosopoconcha
und die Abb. 21 schliefflich die junge Teleoconcha wiedergeben wiirden. Diese mufl als das
Endglied der Entwidklung aus den Wachstumserscheinungen wéhrend des Larvenlebens bis
zu einem Zeitpunkt kurz nach der Metamorphose erkliart werden.

Beim Veliger sind die auflerhalb des Gehduses befindlichen Teile des
Weichkérpers, Velum und Fuf}, symmetrisch, worauf schon frither kurz hin-
gewiesen wurde. Das muf zeitweilig auch fir den Mantelrand gelten, der die
Schalensubstanz ausscheidet, da ja das Veligergehduse nahezu symmetrisch
gebaut ist. Die inneren Organe haben entweder durch die Torsion eine asym-
metrische Lage erlangt, oder sind der Anlage nach asymmetrisch, wie dies fiir
die beiden Divertikel der Mitteldarmdriise zutrifft(s.0.5.1911.). Die larvale,
durch Velum, Fufl und Gehduse bestimmte Symmetrieebene wiirde in den
Abb. 2a,b und 18b in der Zeichenebene liegen und durch die Linie des

A

b

Abb. 18 a, b. Crepidula fornicata L., Gehduse cines schliipfreifen Veligers, a Unterseite,
b rechte Seite. AB grofiter Durchmesser Linge des Gehduses, CD Linge der Apexkante.
X ca. 100. Zeichenprisma von Leitz.

grofiten Schalendurchmessers gehen, dessen Endpunkte in der Abb. 18 a mit
AB bezeichnet sind. Entsprechend der Entstehung des Gehduses (Abb. 17 a, b)
hat der ilteste Teil der Schale am Apex eine gerade Kante, die , Apexkante®
genannt werden kann. Thre Endpunkte sind in der Abb. 18 a mit CD bezeich-
net. In dieser Abbildung verlauft die Apexkante anndhernd parallel zur
Zeichenebene, steht also auf der larvalen Symmetrieebene nahezu senkrecht.

Wihrend des pelagischen Lebens erfolgt das Wachstum des Gehéauses
nunmehr hauptsichlich auf der rechten Seite, so dafl es bald asymmetrisch
wird. Das setzt eine entsprechende Vergroflerung des rechten Mantelrandes
voraus, dessen Wachstumstendenzen einmal gegeniiber dem linken Mantel-
rand wesentlich verstdrkt sind und der tberdies ein gleichmifliges und kon-
tinuierliches Wachstum aufweisen mufl. Der linke Mantelrand zeigt dagegen
dementsprechend ein stark verringertes Wachstum, was anfangs zur zu-
nehmenden Asymmetrie, schlieflich aber zu einer Verlagerung der ganzen
linken Halfte des Veligergehduses auf die Unterseite fihrt. Ein Zwischen-
stadium ist in den Abb. 19 a, b dargestellt. Das Gehduse ist so orientiert, daf}
die Miindung in der Zeichenebene bzw. parallel zu ihr liegt. Die Abb. 19 a der
Unterseite des Gehiuses belegt, dafl der hintere, den Eingeweidesack unten
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umschlieBende Teil wirklich aus der urspriinglich linken Schalenhilfte des
Veligers hervorgegangen ist. Die Oberseite des Gehduses hat sich dagegen aus
der rechten Hilfte der Veligerschale entwickelt, was durch die Lage des
Schalenapex kenntlich gemacht wird. Durch das asymmetrische, auf der rech-
ten Seite verstirkte Wachstum legt sich der rechte hintere Teil der Miindung
an den Apex an. Danach ist das Gehduse von Crepidula prinzipiell dexzotrop
gewunden, wenn es auch durch die besondere Wachstumsrichtung nur sehr
flach bleibt und friihzeitig eine grofle Mindung bekommt. Das asymmetrische
Wachstum 1afit sich in den Abb. 19 a, b aus der Form der Wachstumsstreifen
ablesen, Uiberdies auch aus der Lage der Apexkante CD, die jetzt unter einem
bestimmten Winkel schridg auf der Zeichenebene steht.

Die Verlagerung der linken Halfte des Veligergehiuses auf die Unter-
seite bedeutet, daf§ es — von oben gesehen — durch das asymmetrische Wachs-
tum nach links gekippt wird. Die durch das Veligergehduse bestimmte Sym-
metrieebene erfdhrt also eine Drehung nach links, die bis zum Ende
des pelagischen Lebens nicht ganz 90° betragt und durch ihre Richtung die
embryonale Torsion fortsetzt.

Abb. 19 a, b. Crepidula fornicate L., Gehduse eines dlteren Veligers, a Unterseite, b Ober-
seite. ml Mantellinie auf dem Unterteil des Gehéuses, vgl. Abb.20a, b, CD Apexkante.
X ca. 75. Zeichenprisma von Leitz.

Mit diesen Wachstumstendenzen, die auf das verstiarkte bzw. verringerte
Wachstum des rechten und linken Mantelrandes zuriickzufiihren sind, gleicht
die bisher beschriebene Phase der Gehausebildung durchaus dem, was Cro¥rs
(1987) iiber die Bildung des Gehduses bei Haliotis mitteilt; das 1afit sich etwa
durch einen Vergleich der Abb. 19b mit den zuerst gebildeten Teilen der in
ihrer Textfig. 52, pag. 254 abgebildeten Schale von Haliotis demonstrieren.
Die Gehdusebildung von Crepidula unterscheidet sich jedoch gegeniiber der
von Haliotis durch einen besonderen Vorgang, der gleichzeitig mit den bisher
angegebenen Wachstumsprozessen abliuft und wesentlich fiir die Herausbil-
dung der definitiven Schalenform ist. Es handelt sich um die Entstehung des
Gehduseseptums (,shell shelf“ bei Moritz 1939), der eigentiimlichen
Schalenplatte, die beim fertigen Gehiuse die ventrale Begrenzung des dar-
iberliegenden Eingeweideraumes bildet und an deren unterer Fliche der
Haftmuskel des Metapodiums ansetzt (s. u. Abb. 22, S. 212; vgl. WERNER-
GreLL 1950, p. 7 f. und fig. 2).
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Das Wachstum des linken Schalenrandes des Veligers wird ndamlich nicht
nur verringert, sondern es erfdhrt zu einem bestimmten Zeitpunkt eine nahe-
zu vollstindige Unterbrechung, weil der linke Mantelrand, der ja durch das
starke Wachstum des rechten Mantelrandes mehr und mehr zur Unterseite
verlagert wird, aus dem Gehause herauswéchst und sich nach auflen umschlagt.
Er legt sich daher der Auflenseite des urspriinglich linken, jetzt unteren
Schalenteiles an und wéchst nach hinten. Durch die Ausscheidung von Schalen-
substanz verstirkt die herauswachsende Mantelpartie die Auflen- = Unter-
seite des Gehduses. So erklirt sich auch die Entstehung der ,Mantellinie®
(Abb. 19 a), die die jeweilige Grenze des herausgewachsenen Mantelrandes
bezeichnet.

Abb. 20 a, b. Crepidula fornicata L., Gehduse der Veliconcha, a linke, b rechte Seitenansicht.
fu Fuf}, ml Mantellinie, mr Mantelrand, der sich beim lebenden Tier bis zur Mantellinie
erstreckt, op Operculum, ve Velum. Nach einem Totalpriaparat.

Das Herauswachsen des Mantels bleibt auf die untere Fliche des Ge-
hauses beschriankt und findet seine Grenze an dessen Hinterrand. Das ist in
den Abb. 20 a, b eines genau seitlich orientierten Stadiums besonders gut zu
sehen. Da es sich um ein fixiertes Objekt handelt, ist der Mantel kontrahiert
und liegt der Unterseite des Gehduses nicht mehr vollstindig an; er gibt aber
auf diese Weise die Mantellinie auf dén Seiten und am Hinterrand des Ge-
hauses frei, die schon zu einer schmalen Kante geworden ist. Hier biegt sich
der Mantelrand beim weiteren Wachstum nach unten um und 1dft durch die
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Abscheidung von Schalensubstanz eine Neubildung sekundirer Art entstehen,
den ,Schalenbord® (,rim“ bei Morrrz 1939), der mit seiner Mantel-
bedeckung (der ,accessory mantle fold“ nach Moritz) das Metapodium seit-
lich und hinten schiitzt (Abb. 21, 22).

Durch das Herauswachsen des Mantelrandes wird daher das Unterteil
des Gehduses innen und auflen von Mantelgewebe umgeben. Das Gehause-
septum entsteht dadurch, dal nach der Metamorphose am vorderen Rand der
Unterseite wieder Schalensubstanz ausgeschieden wird. Daher besitzt das Ge-
hiuseseptum ebenso wie der vordere und seitliche Rand des Gehduses die
typischen Zuwachsstreifen. Sie sind in der von SimroTH (1896—1907, Taf. 58,
fig. 12) wiedergegebenen Abbildung einer fossilen Art, Crepidula unguiformis
Lam. aus dem Pliocdn von Toscana, besonders deutlich ausgepragt.

/ r’/’ // /{(//'//‘ S
/ 7 //

Abb. 21, Crepidula fornicata L., Gehduse eines Jungtieres von der Unterseite. gs Gehduse-
septum, sb Schalenbord. Die Lage und Gréfle des Gehiduses der Veliconcha ist durch die
punktierten Linien wiedergegeben.

Durch die geschilderten Formbildungsvorginge wird das Gehduseseptum
vollstindig vom Weichkérper umgeben und kann so zur Ansatzfliche der gro-
flen Muskelplatte des Metapodiums werden, die zur gleichen Zeit wéh-
rend und nach der Metamorphose angelegt wird (vgl. Abb. 22). Die vor-
laufigen Schnittuntersuchungen der Stadien kurz vor und nach der Meta-
morphose ergaben, dafl die Muskelplatte des Metapodiums aus dem larvalen
Schalenmuskel durch eine entsprechende Verlagerung und ein mehr flachen-
haftes Wachstum wihrend des Herauswachsens des linken Mantelrandes her-
vorgeht. Das Groflenwachstum dieses Muskels scheint zeitweilig auf der rech-
ten Seite relativ stirker zu sein, so dafl aus dem urspriinglich auf der linken
Seite gelegenen spindelférmigen Schalenmuskel des Veligers (s. Abb. 7,
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S.198) die breite, mehr oder weniger symmetrische Platte des definitiven Haft-
muskels wird, der die ganze Unterseite des Gehduseseptums einnimmt und
das Metapodium zu einem Haftorgan macht. Diese Angabe, daf} der definitive
Haftmuskel des Metapodiums letzten Endes auf den larvalen Schalenmuskel
zuriickgeht, bedarf noch der Bestitigung durch die Schnittuntersuchung der
Zwischenstadien vor Erreichen der Metamorphosereife. Sie wiirde bedeuten,
dafl mit dem Lage- auch ein Funktionswandel stattfindet, da ja der Weich-
korper nach dem Abschluff des Umwandlungsvorganges nicht mehr in den
Raum zwischen Oberteil des Gehduses und Gehduseseptum, die das eigent-
liche Gehause darstellen, zuriickgezogen werden kann; vielmehr ist die defini-
tive Funktion des Muskels des Metapodiums, durch Verkiirzen und Verldangern
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Abb. 22. Crepidula fornicata L., schematischer Langsschnitt durch ein erwachsenes Tier in
natiirlicher Lebensstellung, Gehiuse schwarz gezeichnet. as Ansatzkorper, gs Gehduseseptum,
ki Kieme, mm Muskelplatte des Metapodiums, pp Propodium, sb Schalenbord.

der Fasern das Anpressen des Tieres an seine Unterlage bzw. das Abheben zu
ermoglichen, und zwar ohne Ortsinderung. Der grundlegende Formwandel

ist daher als Anpassung an die festsitzende Lebensweise zu erkldren.

Fir den Veliger von Haliotis tuberculata (Archaeogastropoda) hat Crorrs (1937) das
Vorhandensein von 2 larvalen Muskeln nachgewiesen. Der von ihr als ,velum retractor®
bezeichnete Larvenmuskel setzt bei seiner pritorsionalen Bildung auf der rechten Schalenseite
an und wird durch die Torsion zur Dorsalseite und anschlieflend zur linken Schalenseite ver-
lagert. Dieser zuerst gebildete Larvenmuskel von Haliotis entspricht nach Lage und Funktion
dem Schalenmuskel des Veligers von Crepidula. Doch ist einmal zu bemerken, dafl es sich
bei letzterem offenbar um eine posttorsionale Bildung handelt, da sonst schwer zu verstehen
wiire, warum der in die rechte Velumhilfte abzweigende Strang unter dem Oesophagus ver-
lauft (s. 0. S. 194). Auch Morrrz (1989, p. 219) hat fiir C. adunca beschrieben, dafl Muskel-
stringe erst auftreten, wenn die Torsion nahezu beendet ist. Weiterhin hebt Crorrs (1937,
p. 242) ausdriicklich hervor, daB8 der larvale Retractormuskel von Haliotis nicht dem Co-
lumellarmuskel der spiralig gewundenen Gastropoden homolog sei. Vielmehr entsteht bei
Haliotis auf spiteren Larvenstadien auf der rechten Seite ein zweiter, als ,columellar
muscle bezeichneter Muskel, der anfangs kleiner als der Velumretractor ist, ihn aber bald
an Grofle iiberholt und zum definitiven Retractor wird. Der larvale Velumretractor dagegen
bleibt im Wachstum stehen und iibernimmt schlielich die Funktion der Anheftung des linken
Mantelrandes an das Gehduse. Crorrs (p. 241) kommt so zu der Auffassung, dafl die Bil-
dung dieser beiden Muskel auf das urspriingliche Vorhandensein von 2 Velumretractoren
hinweise.

In der Entwidklung von Crepidula 148t sich nach den bisherigen Beobachtungen kein
Hinweis fiir diese Auffassung finden. Auflerdem besteht keine Veranlassung zu bezweifeln,
dafl der Schalenmuskel des Veligers dem Spindelmuskel der iibrigen Prosobranchier mit ge-
wundener Schale homolog ist. Auch Perseneer (1911) hat stets nur den einen, auf der linken
Schalenseite ansetzenden Muskel bei anderen Prosobranchierlarven beschrieben. Doch erscheint
es notwendig, den Ubergang des larvalen in den definitiven Spindelmuskel in allen Einzel-
heiten bei einer Form nachzupriifen, bei der der Muskel nicht wie bei Crepidula einen Lage-
und Funktionswande! durchmacht. Daftir mifiten zum Vergleich auch die Embryonen solcher
Arten herangezogen werden, die eine direkte Entwicklung aufweisen, bei denen also ver-
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mutlich der larvale Schalenmuskel nicht in gleicher Weise zum Zuriickzichen in das Gehéduse
bendtigt wird wie bei den planktischen Veligern., Es ist von Interesse, dal Morrrz (1939)
bei den Embryonen von C. adunca einen larvalen, linksseitigen Schalenmuskel iiberhaupt
nicht erwihnt, sondern sofort das Stadium abbildet (fig. 8, 9, p. 228 {.), auf dem ein paariger
»shell muscle® und dazwischen ein unpaarer ,shelf muscle® eingezeichnet ist. Dieses Stadium
entspricht bei €. formicata dem fortgeschrittenen Stadium der Veliconcha bei der Meta-
morphose, wenn sich die grofie zusammenhingende Muskelplatte des Metapodiums entwickelt.
Dagegen hat DeLsman (1914) fiir die Larve von Litorina obtusata, die ebenfalls dem Ent-
wicklungstypus mit direkter Entwicklung angehdrt, das Vorhandensein eines unpaaren Co-
lumellarmuskels angegeben, der anfangs deutlich an der linken Schalenhilfte ansetzt und
spiter zur Ventralseite verlagert wird (p. 257, 324), dér also ohne Zweifel in den definitiven
Columellarmuskel iibergeht. Dem entsprechend kommt DeLsmaN zu dem Ergebnis (p. 266, 287),
dafl sich die ganze Muskelmasse des definitiven Fufies der Entstchung nach von dem larvalen
Columellarmuskel ableitet. Die Angaben von Franc (1948) scheinen zu dem gleichen Re-
sultat zu fithren, wenn er auch auf diese Frage nicht ndher eingeht. Fir den Veliger von
Crepidula wird der gleiche ontogenetische Zusammenhang des larvalen Columellarmuskels
mit der definitiven Muskelplatte des Metapodiums beim erwachsenen Tier vermutet (s. o.
S. 2111.).

SchlieBlich ist erginzend zu bemerken, dafl der kleine, sich strahlenférmig aufgliedernde
Schalenmuskel, der beim erwachsenen Tier in der Nierengegend ansetzt und das Manteldach
mit dem Gehiuseoberteil verbindet, als Neubildung sekundérer Art anzusehen ist (vgl
Werner-GreLr 1950, p. 14 u. fig. 4).

Abschlieflend kann die Bildung des Gehéduses dahingehend zusammen-
gefaflt werden, dafl sein Oberteil aus der rechten, das Septum aus der linken
Seite des Veligergehiuses hervorgeht; der seitliche und hintere Schalenbord
ist dagegen eine sekundire Neubildung. Das hat im Prinzip schon Morrrz fiir
die Bildung des Gehiuses von C. adunca erkannt, der dementsprechend das
Gehiuseseptum mit der Columella der spiralig gewundenen Prosobranchier
homologisiert.

Beim Groflenwachstum des definitiven Gehduses erfolgt der Zuwachs
ringsum am unteren Rand und ebenso am vorderen Rand des Septums. Da
der untere Rand durch die festsitzende Lebensweise beim Anpressen stets in
Berithrung mit dem Ansatzkorper kommt, pafit er sich beim Wachstum seiner
besonderen Form genau an. Der Rand des Gehiuses und seine ganze Form-
gestaltung geben daher alle Besonderheiten der Oberfliche und Gestalt des
gewihlten Ansatzkorpers genau wieder (vgl. BoETTGER 1953).

I. Zusammenfassung

1. In der Entwicklung von Crepidula fornicata L. tritt ein pelagisches
Veligerstadium auf. Die Anatomie, die Entwicklung und Biologie des Veligers
nach dem Ausschliipfen aus der Eikapsel bis zur Metamorphose wurden an
Larven untersucht, die im Laboratorium geziichtet wurden.

2. Die allgemeinen Tatsachen tber die Fortpflanzung und Entwidklung
der Pantoffelschnecke werden zusammengestellt.

3. Die Dauer der Inkubationszeit, der Periode, in der sich das Ei in der
Eikapsel bis zum schliipfreifen Veliger entwickelt, betrigt 3—4 Wochen.

4. Die anschlielende planktische Phase dauert im Laboratorium bei er-
hohten Wassertemperaturen 10—14 Tage. Fiir die Entwicklung im freien
Wasser wird ein Zeitraum von 2—8 Wochen angenommen.

5. Die Anatomie des jungen Veligers kurze Zeit nach dem Schliipfen
aus der Eikapsel wird beschrieben.
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6. Das zweilappige Velum besitzt am Rande zwei Wimperkrinze, zwi-
schen denen eine flache Wimperrinne liegt. Die innere Wand seines Epithels
triagt eine charakteristische Muskulatur aus einzelnen Muskelzellen mit feinen
Fibrillen, die eine radidre und zirkuldre Anordnung aufweisen. Ober- und
Unterseite des Velums besitzen je ein getrenntes System von Muskelzellen,
die der Zusammenfaltung und Kontraktion des Velums dienen. In der Wand
des Velums befinden sich weiterhin einzelne multipolare Ganglienzellen, die
anscheinend einem peripheren Nervennetz angehoren. Das Velum dient der
Fortbewegung, dem Nahrungserwerb und dem Gasaustausch.

7. Bau und Funktion des Larvenherzens werden beschrieben, das bereits
vor dem Schliipfen aus der Eikapsel pulsiert. Durch ein vorderes und hinteres
Klappenventil versetzt das Larvenherz die Fliissigkeit in dem zusammen-
hidngenden Lakunensystem des Weichkorpers in gerichtete Bewegung. Die
Schlagfrequenz des Larvenherzens hingt primédr vom Entwicklungszustand des
Stadiums ab. Wahrend der Metamorphose wird es rlickgebildet.

8. Die Anlage des Osphradiums ist schon beim schliipfreifen Veliger als
schwarzpigmentierte, dicht bewimperte Leiste am Dach des larvalen Mantel-
raumes vorhanden.

9. Am larvalen Magen kann von dem ersten Abschnitt des &igentlichen
Magens die Anlage des Kristallstielsackes unterschieden werden.

10. Die embryonalen ektodermalen Larvennieren sind beim Schliipfen
bereits riickgebildet. Das Nierenbldschen in der 1. Windung des Enddarms
wird zur definitiven Niere. Das definitive Herz wird erst gegen Ende des
pelagischen Larvenlebens ausdifferenziert.

11. Der larvale Schalen- oder Columellarmuskel, der an der linken
Schalenseite ansetzt, dient mit den Hauptstringen als Retractor fir Velum
und Fufl und mit feineren Aufzweigungen fur die Organe des Eingeweide-
sackes.

12. Der Veliger ist planktotroph. Der Mechanismus des Nahrungserwerbs
wird beschrieben.

13. Die Entwidklung bis zur Metamorphose und die Anatomie der Veli-
concha, des metamorphosereifen Larvenstadiums, werden beschrieben.

14. Der Vorgang der Metamorphose konnte direkt beobachtet werden und
verlauft sehr schnell. Dabei wird zuerst das Operculum, anschliefend das
Velum abgeworfen, und zwar in wenigen groflen Stiicken, die erst dann zer-
fallen.

15.- Die Veliconcha besitzt einen wohl entwickelten Kriechfufl, der sich
erst nach der Metamorphose zum Haftfuff umformt.

16. Die Bildung des larvalen Gehduses und seine Formverianderungen
wahrend des Larvenlebens bis zur Bildung des definitiven Gehiuses nach der
Metamorphose werden beschrieben.
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