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A. E i n l e i t u n g  

Die Prosobranchier zeigen ebenso wie in ihrer Morphologie und  Biologic 
auch in ihrer Entwicklung eine bemerkenswerte Mannigfal t igkei t  der Erschei- 
nungen. LEBOUR (1937) hat  eine umfassende 121bersicht fiber die Ffille der ver- 
schiedenen MiSglichkeiten in der Art  der Eiablage und  der Entwicklung ge- 
geben, und THORSON (1935, 1936, 1940 a, b, 1946, 1950, 1952) hat  sie in seinen 
Arbeiten fiber die Entwicklung und (lkologie der Larven  wirbelloser Meeres- 
tiere in ihrer biologischen Bedeutung dargestell t  und diskutiert. Danach lassen 
sich im wesentlichen drei groge Gruppen  unterscheiden. 

Der ursprfingiiche Typ des Ausstogens der einzelnen Eier ins freie Was-  
ser ist verbunden mit ihrer planktischen Entwi&lung fiber ein primitives tro- 
chophora-/ihnliches Larvenstadium.  Dieser E n t w i c k l u n g s t y p  (a), bei dem 
die planktische Phase primfir den gesamten Entwicklungsgang vor dem Er- 
reichen des Bodenstadiums umfagt ,  ist auf  einen Teil der Archaeogastropoda 
beschr/inkt; ein gutuntersuchtes Beispiel ist die Entwicklung yon Patella (PAT- 
TEN 1886, SMITH 1935). Bei dem anderen Teil der Archaeogastropoda, wie 
auch bei den Mesogastropoda und Stenoglossa werden die Eier von gallert igen 
oder zu Kapseln geformten Hfillen umgeben und werden entweder einzeln 
angeheftet oder - -  seltener - -  ins freie Wasser  ausgestot~en. Die bei weitem 
hfiufigste Form der Eiablage ist jedoch der Einschlug einer kleineren oder 
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grSgeren Zahl von Eiern in eine Eikapsel und die Bildung yon Eigelegen. 
Dabei kann die Entwicklung eine indirekte sein; bei diesem E n t w i c k -  
1 u n g s t y p (b) entwickeln sich die Eier in den Hfillen nur bis zum Stadium des 
V e 1 i g e r s, der typischen Larve der Prosobranchier. Nach dem Ausschlfipfen 
lebt dcr Veliger kiirzere oder 1/ingere Zeit im Plankton und beendet das freie 
Larvenleben mit einer eharakteristisehen Metamorphose zum Bodenstadium. 
Der E n t w i c k 1 u n g s t y p (c) schliefllich ist dadurch gekennzeichnet, dat~ die 
ganze Entwicklung innerhalb der Eihfille bzw. der Eikapsel erfotgt, so dag ein 
kriechendes Jungtier ausschl/ipft. Die zahlreichen verschiedenen Arten der Ei- 
ablage und der Brutpflege und besonders der Formenreichtum der Eigelege 
geben den Entwicklungstypen (b) und (c) ihr vielffiltiges und buntes Bild. Ein 
nicht allzuhfiufiger, welter entwi&elter Spezialfall des Typs (c) ist die Vivi- 
parie; nur in wenigen seltenen F/illen ist sie mit dem Vorhandensein eines 
pelagischen Stadiums verbunden. 

In der Regel 1/ii~t sich eine Parallelit~t zwischen der GrSt~e und Zahl der 
Eier und ihrer Entwicklung nach dem Typ (b) oder (c) nachweisen. Bei der 
indirekten Entwicklung fiber ein pelagisches Larvenstadium sind die Eier meist 
klein und werden in grol~er ZahI erzeugt, wghrend ffir den Typ (c) durchweg 
die Bildung einer geringeren Zahl grgt~erer Eier charakteristisch ist. Diese 
Regel gilt jedoeh nieht uneingeschrgnkt; insbesondere trifft sie in den F/illen 
nicht zu, bei denen durch die Bildung yon N~hreiern die Nahrungsaufnahme 
der Embryonen innerhalb der Eih/illen sichergestellt ist. 

Die planktisehe Larve, die beim Entwicklungstyp (a) gebildet wird, ist 
die ursprfinglichere und 1/igt sich aus der Anneliden-Trochophora ableiten. 
Ein trochophora-ghnliches 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 vorfibergehendes Embryonal- 
stadium vor dem Ausschlfipfen aus den Eihfillen. Bei Sii{~wasserprosobranchiern 
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 dat~ es nicht mSglich ist, aus der Stellung im System 
auf die Entwi&lung zu schliei~en (THoRSON 1936, p. 40; vgl. U. S. 175, Tab. 1). 
Es sind sogar Einzelf/ille beschrieben, bei denen die Entwi&lung innerhalb der 
gleichen Art an verschiedenen Fundorten nach dem einen oder anderen Typ ver- 
lguft (RASMUSSEN 1944, 1951; THORSON 1946, 1950). Au& aus der speziellen Le- 
bensweise und der Bindung an bestimmte Biotope ist kein allgemeiner Schlul~ 
auf die Entwicklungsweise mSglich, da Formen gleicher Lebensweise, die in 
denselben Biotopen vorkommen, ganz verschiedene Entwi&lungsweisen haben 
kgnnen, wie LEBOUR (1937, p. 107 f.) betont hat. Indessen haben die erw/ihn- 
ten Untersuchungen yon THORSON speziell auch ffir die Prosobranchier gezeigt, 
dat~ in grot~r/iumigen Berei&en der Klimafaktor doch von ausschlaggebender 
Bedeutung ist. Die Formen der Tiefsee, der arktischen und antarktischen Meere 
weisen durchweg die direkte Entwicklung nach dem Typ (c) auf, w~ihrend bei 
den Bewohnern des Schelfs die Zahl der Arten mit der pelagischen Entwick- 
lung nach dem Typ (b) in Richtung auf die gemgf~igten Zonen mehr und mehr 
zunimmt. In den tropischen Meeren endlich wird das Bild der Entwicklung 
fast ausschliet;lich durch diesen Typ bestimmt (vgl. OSTERCAARD 1950). Ab- 
weichungen yon dieser ffir die grogen Lebensbereiche geltenden Regel treten 
im Litoral der gem/igigten Zonen auf, wo der Prozentsatz der Arten mit 
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direkter Entwicklung stellenweise grgt;er als der von Arten mit planktischem 
Veligerstadium sein kann. Diese Abweichungen sind wahrscheinlich mit den 
extremen Lebensbedingungen zu erkl/iren, denen die Bewohner der verschie- 
denen Zonen des Litorals ausgesetzt sind. 

Wie LEBOUR (1933, 1934) gezeigt hat, spielen die Veligerlarven der 
Prosobranchier im marinen Plankton der gemfii~igten und warmen Zonen so- 
wohl durch ihre H/iufigkeit, wie auch insbesondere durch ihre planktotrophe 
Lebensweise und gleichzeitig durch ihre Bedeutung als Nahrung fiir andere 
Tiere im Stoffhaushalt des Meeres eine gro:ge Rolle. Gleichwohl ist die Ent- 
wicklungsgeschichte erst ffir wenige Arten eingehender untersucht worden. Die 
/ilteren Arbeiten befassen sich entweder ausschlie~lich mit der Eifurchung und 
frfihen Embryonatentwicktung oder sind an Formen durchgefiihrt, die sich 
nach dem Typ (a) und (c) entwickeln (vgl. die l/lbersichten bei ANKEL 1936 b, 
KORSCHELT-.HEIDER 1936, CROFTS 1937). Das gilt in gteicher Weise auch ffir 
die neueren Untersuchungen, in denen die Entwicklungsgeschichte und Or- 
ganogenese der Prosobranchier eingehender behandelt wird; zu nennen sind 
hier vor allem die Arbeiten von SMITH (1935), CROFTS (1937), MORITZ (1939) 
uncl FRANC (1943). 

Dagegen ist die Entwicklung des planktischen Veligers vom Schlfipfen aus 
der Eikapsel his zur Metamorphose m. W. noch bei keiner Art eingehend be- 
schrieben. Ans~itze dazu finden sich in den Arbeiten von BOBRETZKY (1877) 
und besonders von PELSENEER (1911), doch beziehen sich ihre Untersuchungen 
nut auf einzelne Stadien und nicht auf die vollst/indige Entwicklungsreihe. Die 
Ursachen ffir die im Vergleich zu anderen Larvenformen mariner Wirbelloser 
geringe Berficksichtigung der Prosobranchierveliger liegen wahrscheinlich dar- 
in, dat~ sie wegen ihres h~iufigen Pigmentreichtums und ihrer Undurchsichtig- 
keit, vor allem abet auch wegen ihrer Eigenschaft, sich bei der geringsten 
Reizung vollst/indig in die Larvenschale zurfickzuziehen und den KSrper bis 
zur Unkenntlichkeit der einzelnen Organe zu kontrahieren, entwicklungs- 
geschichtlichen Untersuchungen stets erhebliche Schwierigkeiten entgegen- 
stellen. So ist es wohl zu erkl~ren, dat~ beispielsweise weder in den Spezial- 
arbeiten noch in den Lehr- und Handb/ichern m. W. eine ausreichende Dar- 
stellung der Anatomie eines planktischen Prosobranchierveligers zu finden ist. 

Weiterhin ist es zumeist schwierig, aus Planktonf~ingen siimtliche Ent- 
wicklungsstadien einer lfickenlosen Reihe bei einer einzelnen Art zu erhalten. 
Nur LEBOUR (1931) ist es gelungen, die Larven yon Nassarius reticulatus vom 
Schlfipfen his zur Metamorphose aufzuziehen; doch gibt diese Autorin nut 
eine altgemeine Beschreibung der Entwicklung, ohne insbesondere auf die 
morphologisch-anatomischen Verh/iltnisse n~iher einzugehen. 

Die hier bestehenden Lficken wenigstens teilweise auszuffillen, ist das 
Ziel der vorliegenden Arbeit, f/it die der Beginn der Vorarbeiten schon l~in- 
gere Zeit zurfickliegt. Der Veliger yon Crepidula fornicata L. eignet sich 
wegen seiner GrSI~e und wegen seiner nicht allzustarken Pigmentierung gut 
ffir die Untersuchung der entwicklungsgeschichtlichen und anatomischen Ver- 
h~iltnisse. Daher dient er bereits seit Jahren in den Kursen der Biologischen 
Anstalt Helgoland als Anschauungsmaterial ffir den Typ des Prosobranchier- 
veligers. Aut~erdem sind die Larven wegen der H/iufigkeit dieser Art im 
nordfriesischen Wattenmeer vom Frfihjahr his zum Herbst in grot~en Mengen 
zu erhalten; vor allem aber ist es bei geeigneten ~H~lterungsbedingungen ohne 
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Schwierigkeit m6glich, sie fiber die ganze pelagische Periode bis zur Meta- 
morphose zu zfichten. 

CONKLIN (1897) hat in seiner klassischen Arbeit die Entwicklung von 
Crepidula fornicata L. vom Ei bis zu einem bestimmten Embryonalstadium 
vor Erreichen der Schlfipfreife eingehend untersucht. Der ursprfingliche Plan, 
die anschliet;ende Phase vom Schlfipfen aus der Eikapsel fiber die planktische 
Periode bis zur Metamorphose sowohl morphologisch-anatomisch wie histo- 
logisch in alien Einzelheiten zu verfolgen, mugte wegen anderer Arbeiten 
zurfickgestellt werden. Als Ergebnisse der bisherigen Untersuchungen, die sich 
vor atlem auf die Lebendbeobachtungen stfitzen, werden daher im folgenden 
nur die Anatomic des Veligers kurz na& dem Schlfipfen, sein Nahrungs- 
crwerb sowie die wichtigsten Ver/inderungen bis zur Metamorphose behandelt. 
Aut~erdem wird dabei besonders die Bildung des Gehfiuses berficksichtigt, weil 
sic die Entstehung der definitiven KiSrperform am besten erkennen lfit~t. 

Auf die Aufgabe, die zahlreichen Prosobranchierveliger des Planktons bestimmten Arten 
zuzuordnen, kann hier nur andeutungsweise hingewiesen werden; sic ist yon LEBOUR in zahl- 
reichen Einzelarbeiten in Angriff genommen w'orden, deren Ergebnisse 1937 zusammengefaBt 
wurden. Ebenso sind in den Arbeiten yon DAWYDC)FF (1940), FRANC (1943, 1950), HA~E 
(1953), KNUDSEN (1950), LEBOUR (1945), OSTERGAARD (1950), PELSENEER (1911), RASMUSSEN 
(1944, 1951), ,SMmT (I951), SUZUKI (1935), THORSON (1935, 1940 a, b, 1946) und VESTERGAARD 
(1935) die Veliger zahlreicher Prosobranchier beschrieben. 

Die wichtigsten Artunterscheidungsmerkmale sind: 
a) beim Weichk6rper: Gr6t~e, Form, Pigmentierung des Velums und des Fut~es; simultane 
oder konsekutive Bildung der Tentakel; Ausbildung des Verdauungstraktus, Ausbildung der 
Radula, Vorhandensein einer Proboscis (selten); ferner bei manchen Arten die Bildung der 
Fut~drfisen; im /ibrigen tassen sich f/Jr die Teile des Weichk6rpers innerhalb der Schale wohl 
nur Farbunterschiede angeben; 
b) bei der Schale: einfache oder doppelte Ausbildung (Ietztere bei der sog. Echinospira- 
Larve); Gr6ge, Form, F~irbung, Skulptur, Zahl der Windungen, Windungssinn, Form des 
Operculums. Das Geh/iuse besitzt gegen Ende des Larvenlebens meist schon recht ausgeprfigte 
Merkmale, so daft die Artbestimmung mit ihrer Hilfe am ehesten gelingen kann, ~hnlich 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 berficksichtigen zu wenige sichere Merkmale, so dat~ eine allgemein 
brauchbare Vergleichsgrundlage noch fehlt, wie sic REES (1950) ffir die Lamellibranchierlarven 
gegeben hat. Die siehersten Mittel der Artbestimmung sind bei den Prosobranchierlarven 
nach w~e vor die eingehende Lebenduntersuchung und die Zfichtung fiber die Metamorphose 
hinaus bis zum Bodenstadium. 

Den Herren Prof. F. S. RUSSEL, Marine Laboratory Plymouth, Prof. G. 
THORSON, Universitetets Zoologiske Museum Kopenhagen, Prof. A. FRANC, 
Museum National d'Histoire Naturelte Paris, Prof. W. KUHL, Institut fiir kine- 
matische Zellfors&ung Frankfurt a.M., Dr. A. ZH~CH, Senckenberg-Museum 
Frankfurt a. M., und Dr. H. K/SUE, Institut fiir Kfisten- und Binnenfischerei 
Laboratorium Cuxhaven, m6chte ich auch an dieser Stelle ffir ihre liebens- 
wfirdige Hilfe bei der Literaturbeschaffung danken, 

B. M a t e r i a l  u n d  M e t h o d e  

Ffir die Untersuchungen wurden fast ausschliet~lich die Larven verwendet, 
die yon selbst aus den Eikapseln ausgeschlfipft waren. Sic wurden in der Weise 
gewonnen, dab Ketten von erwachsenen Pantoffelschnecken im Frfihjahr und 
Sommer in ein Flachbe&en yon 0,6 cbm Inhalt bei einem Wasserstand von 
ca. 0,20 m eingesetzt wurden. Hier wurden die Tiere in fliegendem Seewasser 
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gehalten; die Wassertemperatur lag stets um einige Grade hSher als im freien 
Wattenmeer. Die Weibchen stiegen 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 mSglich, 
grofle Mengen von Larven ffir die sofortige Untersuchung oder ffir die Auf- 
zucht zu erhalten. In grogen, ca. 4,5 cbm fassenden Zuchtbe&en mit einem 
Wasserstand von ca. 1,0 m konnten die Larven bei geringer Wassererneue- 
rung bis zur Metamorphose und ebenso die Jungtiere his zur Geschlechtsreife 
gezfichtet werden. Der Nahrungsgehalt des grobfiltrierten und nur einmal ver- 
wendeten, also nicht zirkulierenden Seewassers erwies sich als vollkommen 
ausreichend ffir die normale Entwicklung, so dab sich eine zus/itzliche kfinst- 
liehe Ffitterung erfibrigte. 

Die einzelnen Larvenstadien wurden haupts/ichlich tebend untersucht. Als 
gutes Hilfsmittel ffir die Priifung der Organisation erwies sich das Verfahren, 
die Larven einige Tage in kteineren Kulturgl/isern ohne jede Wassererneue- 
rung und ohne zus/itzliche Fiitterung zu halten und sie so vollst~indig hun- 
gern zu lassen. Sie werden dann sehr durchsichtig und lassen alle anatomi- 
schen Einzetheiten 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 Entwicklungserscheinungen als solche leicht erkannt werden 
kSnnen. Doch zeigte sich bei allen Versuehen, dat~ eine anormale Organbil- 
dung nicht auftrat, daft vielmehr die Wirkung des Hungers nur in einer ver- 
zggerten Entwi&lung und in einem verringerten Wachstum bestand. 

Da sich die Larven im Deckglasprfiparat meist sehr schnell in die Schale 
zurfickziehen, ist es notwendig, sie zu bet/iuben. Die schonendste Methode ist 
die Zuffigung einiger kleiner Kristalle von Kokain (Cocainum hydrochloricum) 
yore Rande her. Eine geringe optimale Konzentration darf nicht fiberschritten 
werden, da die zarten Larven sonst auch im ausgestreckten Zustand zu 
schrumpfen und zu zerfallen beginnen. 

Ffir die Herstellung von Totalpr/iparaten wurden die bet/iubten und gut 
ausgestre&ten Larven mit Sublimat-Seewasser, ffir histologische Zwecke mit 
Bouin's Gemisch fixiert. Vorsichtige Stfickf/irbung ohne S~uredifferenzierung, 
da sich andernfalls die verkalkten Schalen auflSsen. Schnittf~irbung mit H/ima- 
toxylin und Pikroindigokarmin. Die Zeichnungen der Larven wurden, wenn 
nicht anders angegeben, nach lebenden Tieren mit dem Abbfi'schen Zeichen- 
apparat yon Leitz angefertigt. 

C. A l l g e m e i n e  A n g a b e n  f iber  d i e  F o r t p f l a n z u n g  u n d  
E n t w i c k l u n g  d e r  P a n t o f f e l s e h n e c k e  

Literatur: C h i p p e r f i e l d  (1951), Coe  (1936, 1938, 1942, 1949), C o n k l i n  (1897), K o r -  
r i n g a  (1952), L e b o u r  (1937), O r t o n  (1909, 1912, 1912--1913, 1922, 1937, t952), T h o r s o n  
(1940, 1946), W e r n e r  (1948, 1949). 

1. Wie zuerst ORTON (1909) beschrieben hat, ist Crepidula [ornicata L. 
ein p r o t e r a n d r i s c h e r  k o n s e k u t i v e r  H e r m a p h r o d i t ,  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 M~nnchen und Weibchen bestehen, ist ffir C. fornicata die Bildung yon 
Dauerketten aus zahlrei&en Tieren verschiedenen und gleichen Geschlechts 
typisch. In einer solchen spiralig nach rechts gewundenen Kette sind die unte- 
ren gr/Sgeren, meist/ i l teren Tiere funktionsffihige Weibchen, die oberen klei- 
neren, durchweg jiingeren Tiere funktionsf/ihige M/innchen, w/ihrend eines 
oder mehrere der mittleren Tiere in der Umwandlung v o n d e r  m/innlichen in 
die weibliche Phase begriffen sein k6nnen. In dieser Umwandlungsphase sind 
die Tiere vorfibergehend funktionslos. 

2. Die G e s c h 1 e c h t s r e i f e tritt na& den eigenen Untersuchungen meist 
zu Beginn des zweiten Lebensjahres ein; doch kSnnen im Laboratorium ge- 
zfichtete Jungtiere, die yon Larvenzuchten des Frfihsommers stammen, bereits 
gegen Ende des gleichen Jahres die funktionsf/ihige m/innliche Phase errei- 
chen. Isolierte M/innchen, die si& im Frfihjahr des zweiten Jahres in die weib- 
liche Phase umwandeln, oder auch die Jungtiere, die die m/innliehe Phase 
iiberschlagen, erreichen die funktionelle weibliche Phase erstmals im Sommer 
des zweiten Lebensjahres mit einer GrSt~e von 15--20 mm; das eindeutige 
Kriterium hierffir war die Eiablage. 

Die L a i c h z e i t dauert im nordfriesischen Wattenmeer von M/irz-April 
bis in den Oktober hinein. Auf die schon frfiher vermutete Abh/ingigkeit des 
Beginns der Laichzeit yon den Wassertemperaturen (WERNER 1948) weisen 
auch die neueren Beobachtungen yon CtlIPPERFIELD (1951) hin; doch liegt die 
,,kritische Laichtemperatur", bei der die Laichtgtigkeit beginnt, nach meinen 
Beobachtungen bei etwa 7 o C, also urn einige Grade niedriger als der von 
CHIPPERFIELD angegebene Wert  von 10 ° C (50 ° F). 

Bei gfinstigen Ern/ihrungsbedingungen kann ein Weibchen mehrmals im 
Laufe einer Laichperiode ablaichen, wie eigene Laboratoriumsbeobachtungen 
gezeigt haben, und wie von CHIPPERFIELD auch ffir die Tiere des freien Was- 
sers best/itigt wird. 

3. Die Weibehen treiben B r u t  p f 1 e ge und hefien die Eikapseln unter 
ihrem Geh~use an dem Ansatzk6rper in einem ,,Brutraum" an, der yon dem 
AnsatzkSrper und von dem durch die breiten Nackenlappen vergr6i;erten Vor- 
derkSrper gebildet wird. Die Eikapseln werden in einem ungeformten Zu- 
stand einzeln aus der weiblichen Geschlechtsgffnung abgegeben und erhalten 
durch einen besonderen Formungsprozet~ in einer Einfaltung des Propodiums 
die definitive, anfangs flach-dreie&ige, sp/iter flachballon-/ihnliche Gestalt mit 
einem dfinnen Stiel (WERNER 1949). Der Durchmesser einer Eikapsel betr/igt 
2--4 ram. Etwa 60m80 Eikapseln mit je 200--400 Eiern sind zu einem Ei- 
getege vereinigt, bei dem die Stiele der einzelnen Eikapseln in einer gemein- 
samen Haftplatte zusammenlaufen. Die Zahl der Eier und Eikapseln h~ingt 
yon der GrStge, vom Alter und vom Ernfihrungszustand der Weibchen ab und 
unterliegt daher erheblichen Schwankungen. Die o.a. Werte  gelten ffir er- 
wachsene Weibchen von 30m40 mm Schalenl/inge aus dem nordfriesischen 
Wattenmeer;  die Zahl der bei einer Eiablage erzeugten Eier betr~igt also 
10 000--30 000. 

4. Der E n t w i c k 1 u n g s m o d u s kann bei nahe verwandten Arten ver- 
schieden sein. Eine l~bersicht fiber die ganze Familie nach der mir zugfing- 
lichen Literatur ist in der Tab. 1 gegeben, die dem gegenw~irtigen Stand der 
Kenntnisse entsprechen dfirfte. 
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Tabelle 1 
Entwicklungsweisen bei den Gattungen und Arten der Familie Calyptraeidae 

Gattung (b), mit pelag. Entwicklungstyp 
Larve (c), direkte 

Art Entwicklungstyp Entwicklung 

Calyptraea 
calyptraeiformis + 
trochiformis + 
chinensls + 
pelluclda + 

CrucSbulum 
spinosum + 
scutellatum + 

Crepidula 
fornicata + 
plana + 
gtauca + 
(= convexa) 
adunca + 
walshi + 
arenata + 
lingulata + 
nivea + 
onyx + 
aculeata + 
norrisiarum + 
williamsi + 
perJorans + 
porcellana + 

Autor 

LAMY 1928 

U. a. LEImUR 1937 
THORSON 1940 

COE 1938 
THORSO~ 1940 

CONKLIN 1897 

l sm~I  1936 
CoY 1949 

K~UDSEN 1950 

Bei Crepidula fornicata betr/igt die Dauer der Embryonalentwi&lung 
in der im ,,Brutraum" des Muttertieres befindlichen Eikapsel, die sog. I n k u -  
b a t i o n s z e i t ,  nach CONKLIN (1897) und ORTOn (1912) etwa 1 Monat. Cmp- 
PERFIELD (1951) gelangt auf indirektem Wege, n/imlich aus der Ermittlung des 
Beginns der Laichzeit und dem frfihesten Auftreten der Larven im Plankton 
zu einer Dauer der Inkubationszeit von 21--28 Tagen im Frfihjahr, bei einer 
Wassertemperatur von 10--12,80 C (50--550 F). Aus der Hfiufigkeit derWeib- 
chen mit den jfingsten und filtesten Stadien bestimmt er in /ihnlicher Weise 
ffir den Hochsommer eine wesentlich kfirzere Dauer der Inkubationszeit yon 
10-- 14 Tagen. 

Bei der H/ilterung der erwachsenen Tiere fiir die Larvengewinnung wur- 
den Aufzeichnungen fiber die Dauer der Inkubationszeit in gr6t~erem Umfang 
bislang nicht gemacht. Ihre genaue Ermittlung ist jedoch ohne Schwierigkeit 
mgglich, wenn man im Frfihjahr kurz vor Beginn der Laichzeit die untersten 
Weibchen der Ketten von ihren natfirlidaen Ansatzk6rpern abl6st und sich an 
einer Glasplatte oder noch besser auf dem Boden einer flachen Petrischale 
anheften 1/it~t, was meist ohne Schwierigkeit gelingt. Bei t/iglicher Kontrolle 
kann man so den Zeitpunkt der Eiablage und des Schlfipfens der Larven di- 
rekt an dem auf dem Boden der Glasschale angehefteten Eigelege ablesen. 
Nach den bisherigen, nicht systematisch durchgef/ihrten Beobachtungen betrug 
die Inkubationszeit auch bei den im Laboratorium etwas h/Sheren Wassertem- 
peraturen selten unter 3 Wochen. 

Ffir die Entwicklung der Embryonen in den Eikapseln ist noch zu erw/ihnen, daft nie- 
reals Hinweise f/Jr die Existenz von N/ihreiern beobachtet werden konnten. Ebenso waren in 
den Eikapseln normalerweise stets alle Stadien gteichweit entwickelt, so dag auch kein ,,Kan- 
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nibalismus" nachzuweisen war, wie er nach THORSON (1940) bei Arten auftreten kann, bei 
denen die Larven innerhalb der Eikapseln verschieden weir entwickelt sin& 

Die Entwi&lung der durch den Dotter getb gef/irbten Eier lfit~t sich schon 
durch die /iui~ere Untersuchung der Eikapseln aus der dur& den fortschrei- 
tenden Dotterverbrauch bedingten Farbfinderung erschliegen. Die Farbe wech- 
selt fiber Gelbbraun, Graubraun bis Graublau; dieser letztere Farbton zeigt an, 
daf~ der Dotter vollstfindig aufgezehrt ist, dag damit der Veliger die Schtfipf- 
reife erlangt hat. Am S e h 1 fi p f v o r g a n g is t  das Muttertier durch ruckartiges 
Anpressen und Abheben des Geh~iuses aktiv beteiligt. Die austretenden Lar- 
ven sind zun/ichst durch eine schleimige Masse, die aus der Kapselflfissigkeit 
durch die Viskositfits/inderung im Seewasser entsteht, zu Str/ingen vereinigt 
(vgl. OSTEROAARD 1950, p. 91). Die anfangs z/ihflfissige farblose Masse liSst 
sich jedoch schnell im Seewasser, so dag die einzelnen Larven frei werden und 
nun in einem dichten Schwarm zur Wasserobertlfiche aufsteigen. Diese Er- 
scheinung wurde bei den frischges&lfipften Larven regelm~!gig in ganz der 
gleichen Weise beobachtet; sie kommt fibrigens auch bei anderen Meerestieren 
vor, die Brutpflege treiben, z. B. bei der Auster Ostrea edulis. Das ist dur& 
die langj~ihrigen Versuche der kfinstlichen Austernzu&t in der Biologischen 
Anstalt Hetgoland bekannt (vgl. zu dieser Erscheinung auch THORSON 1946, 
p. 462). Erst nach einigen Stunden beginnt die mehr oder weniger gleich-- 
m/it~ige Verteilung der Larven auf die gesamte zur Verffigung stehende Was- 
sermasse. Wenn alle Larven aus dem Eigelege ausgeschliipft sind, reigt das 
Muttertier mit Hilfe der Radula die leeren Eikapseln an der gemeinsamen 
Haftplatte ab und st6t~t sie aus, so dat; sie neben dem Tier auf dem Boden 
des Flachbeckens liegen. Auf diese Weise 1/it~t sich oftmats feststellen, welche 
Tiere abgelaicht haben, auchwenn sie nicht an einer Glasplatte angeheftet sin& 

5. Die D a u e r  d e r  p l a n k t i s e h e n  P e r i o d e  vom Sehlfipfen bis zur 
Metamorphose und dem Ubergang zum Bodenleben ist aus den Beobachtungen 
fiber das erste Auftreten der Larven im Plankton und der jfingsten Stadien 
auf dem Boden nur angen/ihert zu ermitteln. Darauf hat schon CHIPPERFIELD 
hingewiesen (1951, p. 68), der auf diese Weise zu einem Zeitraum yon 35 Ta- 
gen w/ihrend der Monate Mai-Juni kommt (vgl. KORRINGA 1952, p. 355). 

Nach den eigenen Beobachtungen, die sich auf mehrere Larvenzuchten 
stfitzen, hfingt die Dauer der freischwimmenden Periode wesentlich yon der 
Wassertemperatur ab; sie betrug bei den Larvenzuchten meist 10--14 Tage. 
In einer einzelnen Zucht trat die Metamorphose bereits am 7. Tage auf und 
erreichte ihren H6hepunkt an den folgenden beiden Tagen (s. u. S. 198 u. 
Abb. 10), bei einer durchschnittlichen Wassertemperatur yon 19,50 C. Da 
Temperaturen yon dieser H6he im freien Wattenmeer nur in warmen Som- 
mern und nur ffir kurze Zeit in den Hochsommermonaten Juli-August er- 
reicht werden, dfirfte ein gesch/itzter Zeitraum von 14--20 Tagen ffir die 
Dauer der pelagischen Phase im freien Wasser den wirkli&en Verh/iltnissen 
am n/ichsten kommen. Das steht in voller 121bereinstimmung mit den alten 
Angaben yon CONKLIN (1897, p. 17 f.), dal; die Dauer der planktischen Ent- 
wicklung . . . .  not less than two weeks nor more than t h r e e . . . "  betr/igt. 

Ffir die Temperaturabh/ingigkeit der Dauer der planktischen Phase bei 
den Larven mariner Wirbelloser kann allgemein auf die zusammenfassende 
Darstellung bei THORSON (1950, p. 15 f.) verwiesen werden. An den Larven 
einer Muschelart, Uenus mercenaria, die gleichfalls im Laboratorium geziich- 
tet wurden, haben neuerdings LOOSANOFF, MILLER und SMYFH (1950) exakte 
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Untersuchungen zu dieser Frage angestellt; dana& hfingt die Dauer der pe- 
lagischen Phase eindeutig yon der Temperatur  ab. 

Doch ist zu berfi&sichtigen, daf~ die metamorphosereifen Larven von 
Crepidula ebenso wie die Larven der meisten wirbellosen Bodentiere entspre- 
chender Stadien die F/ihigkeit haben, die pelagische Phase bei Eintreten un- 
g/instiger Bedingungen oder bei Fehlen geeigneten Ansatzmaterials fiber die 
normale Dauer zu verl/ingern (vgl. THOMSON 1946, 1950, 1952). Auch aus 
diesem Grunde gehSren daher die Larven yon Crepidula nach der Einteilung 
yon THORSON (1946, p. 432) ZU dem Typ mit einer langen planktischen Peri- 
ode. Die Vermutung yon THORSON (1. C. p. 451 f.), dag die Phase des frei- 
schwimmenden Larventebens bei den im Laboratorium gez/ichteten Tieren 
wegen der im Vergleich zu den Verh/iltnissen im freien Wasser ungfinstigeren 
Aufzuchtbedingungen durchweg verl/ingert sei, erwies sich nach dem Gesag- 
ten fiir die eigenen Larvenzuchten von Crepidula [ornicata als unzutreffend. 

6. Ffir die bier zu beschreibenden Beoba&tungen stellen der Veliger kurze 
Zeit nach dem Schltipfen aus der Eikapsel (Abb. 1, 2) und die ansatzreife 
Larve unmittelbar vor der Metamorphose (Abb.  12, 13) das Anfangs- und 
Endgtied der planktischen Entwicklung dar. Der V o r g a n g d e r M e t a m o r - 
p h o s e erh/ilt durch die Umwandtung  der Form und Lebensweise den Cha- 
rakter einer plgtzlichen und tiefgreifenden C/isur in der Lebensgeschichte. Das 
metamorphosereife Stadium tr~igt einerseits noch Larvenmerkmate und Lar- 
venorgane, besitzt andererseits aber auch bereits die meisten Organe des fertig 
ausgebildeten Bodentieres, wenn auch vorerst nicht in einem vollausdifferen- 
zierten und vollfunktionsf/ihigen Zustand. Hinzu kommt, dag die ansatzreifen 
Larven sich in ihrem ganzen Verhalten durch eine erhghte Sensibilit/it, d .h .  
durch eine erhghte Reaktionsbereitschaft gegen/iber den chemisch-physikali- 
schen und biologisehen Bedingungen ihrer Umwelt  auszeichnen. Diese beson- 
deren Eigenschaften kennzeichnen das Stadium des lJbergangs vom plankti- 
schen Dasein zum Bodenleben als eine yon den vorhergehenden und folgenden 
Stadien durchaus verschiedene Lebensstufe, was durch die Bezeichnung ,,V e 1 i - 
e o n c h a" sinnvolt hervorgehoben werden kann. Dieser Begriff wurde ffir die 
metamorphosereife Larve der Lamellibranchier eingeffihrt (WERNER 1939) 
und l~igt sich entsprechend auch auf die Gastropoden mit pelagischer Entwick- 
lung iibertragen. In der entwicklungsgeschichtlichen Literatur sind ffir dieses 
Stadium auch die Bezeichnungen ,,Postveliger" oder ,,Metaveliger" gebrfiuch-- 
lich (vgl. auch die Bezeichnungen Metatrochophora und Metazoea). 

D. D i e A n a t o m i e d e s V e l i g e r s k u r z  n a c h d e m S c h l f i p f e n  

Der frisch geschlfipfte Veliger hat eine transparente, schwach gelblich ge- 
f/irbte, bereits vollst/indig verkalkte Larvenschale, die den Eingeweidesack 
enth~ilt und in die das zweilappige Velum und die Anlage des Fut~es voll- 
st/indig zurfickgezogen werden kSnnen. Die Schalenmfindung kann durch ein 
feines h/iutiges, also unverkalktes Operculum abgeschlossen werden, das sich 
auf der Riickseite des Larvenfut~es befindet. 

Die GrSt~e des schlfipfreifen Veligers, als deren Mat~ allgemein die L/inge 
der Larvenschale bestimmt wird, betr/igt nach THORSO~r (1946, p. 212) 0,300--- 
0,330 mm ,,across", w/ihrend CHIPPERI~IELD (1951, p. 51) folgende Werte an- 
gibt: L~inge 0,260, .Breite 0,190, H6he 0,170 mm. Nach den eigenen Beobach- 
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tungen, bei denen als Mag der grSt;te Durchmesser der Schale vom Apex bis 
zur Mitte des oberen vorderen Randes gewfihlt wurde (s. u. S. 208 u. Abb. 18a), 
hat der frisch geschtfipfte Veliger eine GrSge yon 0,330--0,360 ram, bei einem 
Durchschnitt yon 0,350 mm. 

Der nicht unerhebliche Unterschied gegenfiber dem Wert yon CHn'PERHELD erkl/irt sich 
vielleicht dadurch, daft dieser Autor mSglicherweise die Larven den Eikapseln entnommen hat, 
dab sie also vielleicht do& noch nicht die volle Schliipfreife erlangt hatten, wfihrend die yon 
mir gemessenen Veliger stets yon selbst ausgeschlfipft waren. 

Bei einer vergleichenden Betrachtung der Organisation des Veligers ist 
allgemein darauf hinzuweisen, dab er im Vergleich zu den Entwicklungsstadien 

Abb. 1. Crepidula fornicata L., Veliger kurz nach dem S&lfipfen. Aufsicht (= Vorderansicht) 
auf die Larve in natfirlicher Schwimmlage. fu Fug, op Opereulum, sh Schale, ve Velum. 

Hatbschematische Freihandzeiehnung. 

der Arten, die ihre ganze Entwicklung in den Eihiillen durchlaufen, schon friih- 
zeitig eine hShere Differenzierungsstufe erreicht. Sie bef/ihigt ihn, ein selb- 
stfindiges Dasein zu ffihren und alle Lebensfunktionen in Abh/ingigkeit yon 
den/iut~eren Bedingungen zu vollziehen. Das bedeutet, dat~ sich alle daffir not- 
wendigen Organe bereits in einem funktionsffihigen Zustand befinden miis.. 
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 L a r v e n o r g a n e sind das V e 1 u m und das L a r v e n - 
he rz .  Ferner gehSrt bei Crepidula ebenso wie bei anderen Prosobranchiern, 
denen es im erwachsenen Zustand fehlt, das O p e r e u I u m dazu. Die defini- 
riven Organe sind zum Teil bereits beim frisch geschlfipften Veliger vorhanden 
und in Funktion, wenn sie sich auch noch nicht in einem endgfiltigen Differen- 
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Abb. 2 a, b. Crepidula fornicata L., Veliger kurz nach dem Schliipfen, Seitenansicht, a yon 
der rechten, b yon der linken Seite. In a ist die rechte Velumh/ilfte in die Zeichenebene 
gelegt, so dat~ ihre Unterseite oben liegt, cg Cerebralganglion, ed Enddarm, fu Fut~, fz Farb- 
zelle, ks Anlage des Kristallstielsackes, Ih Larvenherz, ma Magen, lind, rind linker und 
rechter Lappen der Mitteldarmdrfise, 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 cao 200. 
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zierungszustand befinden. Sie gehen kontinuierlich in die 0rgane des defini- 
tiven Systems fiber, wobei eine spezielle Umbildung eintreten kann. Die fib- 
rigen definitiven Organe werden mit Ausnahme der Gonaden w/ihrend des 
pelagischen Larvenlebens angelegt und weiter differenziert; sie erreichen 
w/ihrend dieser Phase einen solchen Ausbildungsstand, dag sie kurz vor oder 
unmittelbar nach der Metamorphose in Funktion treten kSnnen. 

Die Morphologie und Anatomie des jungen Veligers von C. fornicata 
gehen aus den Abb. 1, 2 hervor, so dat~ sich eine allgemeine Beschreibung er- 
fibrigt (vgt. die Angaben bei ANKEL 1936 b, KORSCHELT-HEIDER 1936, be- 
sonders nach den Originalarbeiten von BOBRETZKY 1877 und PELSENEER 1911). 
Die Abbildungen lassen erkennen, dat~ die augen liegenden Organe, Velum 
und Fu!~, symmetrisch gebaut sind (s. u. S. 208 f.). Die Zeichnungen wurden, 
wie schon erw/ihnt, nach lebenden Tieren angefertigt, die einige Tage ge- 
hungert hatten. Ihr Entwicklungszustand ist yon dem des frisch geschliipften 
Veligers nicht wesentlich verschieden. Lediglich die Ganglienanlagen sind schon 
etwas welter entwickelt und daher besser erkennbar, als dies beim eben ge- 
schlfipften Veliger der Fall zu sein ptlegt (s. u. S. 185). Im einzelnen sind zu 
den bekannten Tatsachen der Organogenese noch einige Erggnzungen zu machen. 

I. Das Velum 

Das V e l u m  entsteht bekanntlich als anfangs paarige Leiste, spfiter als 
paarige Ausfaltung der embryonalen Kopfblase und stellt in vollentwickeltem 
Zustand eine zweiteilige, an der Ober- = Vorderseite abgeflachte, vollstfindig 
mit Fliissigkeit gefiillte Blase dar. Ihre Wandungen sind sehr diinn und sind 
nur am Rand, der die beiden Wimperkr/inze tr/igt, polsterartig verdickt (Abb: 8, 
S. 195). Die Wand  der Ober- und Unterseite des Velums ist nut an wenigen 
Stellen durch feine Zellstrgnge 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-Tro&ophora nahekommen. Doch kann bei den 
/ilteren Veligern mancher Archaeogastropoden-Arten bereits eine Zweiteilung 
des Velums angedeutet sein, so z. B. bei Haliotis tuberculata nach CROFTS 
(1937, P1. 22, fig. 8, 9). (Vgl. auch KORSCHELT-HEIDER 1936, p. 881). Bei dem 
Veliger yon Crepidula bleibt die zweilappige Form wfihrend des ganzen 
Larvenlebens erhalten. 

Von LEBOUR (1937, p. 144) wird das Velum ebenfalls als zweilappig bezeichnet, w/ihrend 
THORSON (1946, p. 212) und CHIPPERFIELD (1951, p. 52) es schwach 41appig nennen. Eine 
Einbuchtung des seitlichen Randes wird indes beim vollausgestre&ten Velum der schwimmen- 
den Larve niemals so deutlich, dab man das Velum als 4Iappig bezeichnen k6nnte. Eine 
schwache seitliche Einbuchtung kann das Velum jedoch bei Larven haben, die beginnen, sich 
zu kontrahieren, bei denen also das Velum nicht mehr roll ausgestreckt ist. Diese Beobachtung 
erkl/irt m6glicherweise die Angabe yon THORSON und CHIPPERFIELD. 

Das Velum tr/igt zwei Wimperkr/inze; am Rand befindet sich der I. 
W i m  p e r k r a n z mit grot~en krgtfigen Cilien, die yon oben nach unten, d. h. 
in einer Ebene schlagen, die auf der Vorderseite des Velums senkrecht steht. 
Die Wimpern verkleinern sich in der - -  von vorn gesehen (Abb. 1) - -  oberen 
und unteren Einbuchtung, in der die beiden Velumh/ilften am mittleren Velar- 
feld ansetzen. Wie schon MCMURRICtl (1885) beschreibt, ist der erste Wimper-  
kranz (ebenso wie auch der zweite) an der dorsalen Ansatzstelle unvollst~indig, 
wfihrend er ventral vor der Mund6ffnung sich vom einen zum anderen Velum- 
]appen ohne Unterbrechung herumzieht (s. Abb. 11 b, S. 199). 
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Wie die eingehendere Untersuchung ergab, befindet sich vor der Reihe 
der grogen Cilien noch eine Reihe kurzer feiner Wimpern, eine Besonderheit, 
die durch die Schnittuntersuchung best~tigt 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 groren Randwimpern. Eine fihnliche Beobachtung beschreibt 
schon McMuRRICH (1886, p. 434 f., P1. XXVI,  fig. 24), doch haben in seiner 
Zeichnung die Wimpern beider Reihen die gleiche L/inge. 

Der Schlag der groren Randwimpern ist koordiniert und zeigt die Er- 
scheinung der M e t a c h r o n i e ;  dabei laufen die , , W e l l e n "  des Wimper- 
schlages um den Rand beider Velumh/ilften in der gleichen Richtung herum, 
n/imlich yon vorn gesehen im Uhrzeigersinn (s. u. Abb. 9, S. 196). Die ,,Wellen" 
des Wimperschlages sind schon in den Zeichnungen yon PELSENEER (1911, 
P1. 5, fig. 9, P1. 12, fig. 16) ffir die Veliger von Lamellaria perspicua und 
Nassa reticulata angedeutetl). 

Die einheitliche Richtung der Wellen des Wimperschlages der Rand- 
wimpern beider Velumh~ilften lfirt sich als Hinweis darauf deuten, dag das 
zweilappige Velum aus dem einheitlichen Organ hervorgegangen ist, das bei 
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 dar  
das larvale Gehfiuse mit dem Eingeweidesack nach unten hfingt (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 mSglich ist. Nach 
der Bewegungsfunktion seines Schwimmorgans kann daher der Veliger mit 
einem Unterwasserhubschrauber verglichen werden. In den Kulturen und 
Larvenzuchten wurde beobachtet, dat~ ein st/indiges Auf- und Absteigen des 
Veligers die h~iufigste Bewegungsform darsteltt. Der Veliger 1/irt sich also 
nicht nur dann absinken, wenn er dutch einen /iureren Reiz veranlart  wird, 
sich in die Schale zurfickzuziehen, sondern oft auch ohne erkennbare ~urere 
Reizung, wobei er Velum und Furl nut teilweise einfaltet, sich also nicht voll- 
stfindig zurii&zieht. 

Die Form und Fortbewegung des Gastropodenveligers hat GARSTANG 
(1951, p. 40) in seinen humorvollen Versen fiber ,,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 Drucklegung 
zug/inglich wurde, hat KNmHT-JONES (1954) die Beziehungen zwischen Metachronie und Rich- 
tung des Wimperschlages eingehend untersucht. Ffir das Velum der Prosobranchier beschreibt 
dieser Autor in selner Terminologie, dag der Wimperschlag der grofien Randcilien des 1. Wim- 
perkranzes ,,diaplektisch" ist, d.h. daft ihr 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 erw/ihnten 
Richtung fibereinstimmt (vgI. KNmHT-JoNES 1954, fig. 10, p. 516 mit Abb. 9, S. 196). 
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LEBOUR (1933, p. 341) beschreibt noch, dag manche Prosobranchierlarven 
mit den Lappen des Velums schlagende Bewegungen ausffihren k~innen, so 
dat~ bei ihnen das Velum auch in dieser Weise an der Fortbewegung beteiligt 
ist. Das dfirfte vor allem bei solchen Formen der Fall sein, die fiber ein sehr 
groi~es und mehrfach geteiltes Velum verffigen. Ein ~ihnliches Verhalten konnte 
ich bei Crepidula weder am jungen Veliger noch bei der am weitesten ent- 
wickelten Larve vor der Metamorphose, der Veliconcha, beobachten, so dat~ 
hier die Fortbewegung lediglich durch den Schlag der grof~en lokomotorischen 
Randcilien bewirkt wird. 

Der 2. W i m p e r k r a n z liegt in geringer Entfernung vom Rand aui~ der 
Unterseite des Velums und tr/igt kfirzere Wimpern (Abb. 2 a, 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 
H/ilften des Velums zum Munde gerichtet. Auf die Bedeutung dieser Rinne 
wird sp~iter bei der Besprechung des Nahrungserwerbs eingegangen (s. u. 
S. 194 ft.). 

Der 1. und 2. Wimperkranz des Velums werden yon MCMURRmH (1885, 
1886) mit dem Prototroch und dem Metatroch, dem pr/i- und postoralen 
Wimperkranz der Annelidenlarve homologisiert, w~ihrend die Wimperrinne 
zwischen den beiden Wimperkr/inzen als adorale Wimperzone bezeichnet 
wird (vgl. CONKLIN 1897, p. 137). Das Vorhandensein des postoralen Wimper- 
kranzes, das zu der nicht sehr zutreffenden Bezeichnung des ,,postoralen Ve- 
lums" oder ,Subvelums" spfiterer Autoren geffihrt hat, wurde von PELSENEER 
(1911) ffir 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 
yon FRANC (1940, 1943) die geschilderte Form der Bewimperung bei den 
Veligern der Mesogastropoden und Stenoglossen in prinzipiell fibereinsfimmen- 
der Weise ausgebildet, wenn auch die Differenzierungsh~ihe bei den Arten 
mit direkter Entwicklung geringer zu sein scheint. 

Durch seine zarte und dfinnh/iutige Beschaffenheit ist das Velum farblos 
und durchscheinend. Nur am Rande tr/igt es eine feine orangefarbene bis 
schwarzbraune P i g m e n t i e r u n g ,  die wfihrend des planktischen Lebens 
intensiver wird. Diese F~irbung ist bedingt durch feine Pigmentgranula, die 
nach der Schnittuntersuchung dicht unter der Oberfl/iche der cilientragenden 
Zellen des Velumrandes liegen und auf diese beschr/inkt sind (s. Abb. 8, S. 195). 
Die Pigmentgranula finden sich also nur in den Zellen des 1. und 2. Wimper- 
kranzes und der zwischen ihnen liegenden Wimperrinne. Von dieser dur& 
Pigmentgranula bedingten F/irbung des Velumrandes sind die einzelnen gro- 
gen, meist gelbbraunen bis olivgrfinen ,,F a r b z e I 1 e n" zu unterscheiden, die 
im Velumrand in wechselnder Zahl und unregelmfiffiger Verteilung liegen 
und eine unregelmfigige Form haben. Sie treten vereinzelt auch im Fug der 
Larve und sp/iter im Mantelrand der Veliconcha auf. Es handelt sich often- 
bar um dieselben Gebilde, die PELSENEER (19tl,  p. 24) ffir den Veliger von 
Lamellaria perspicua beschrieben und ,,taches pigmentaires" genannt hat, und 
die in fihnlicher Form ffir zahtreiche andere Prosobranchierveliger beschrieben 
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wurden (vgl. LEBOUR 1937 U.a.). Ob diese ,,Farbzellen" beim Veliger eine 
Funktion haben, ist unbekannt. 

Wie schon kurz erw/ihnt wurde, kann sich der Vetiger in die Larven- 
schale vollst/indig zurtickziehen. Das setzt voraus, dag das im ausgestreckten 
Zustand im Verh/iltnis zum Gesamtk/irper recht groge Velum sich stark kon- 
trahiert. Die F/ihigkeit dazu hat jede Velumh/ilfte durch ein regelm~it~iges 
verzweigtes System von sehr feinen Muskelelementen, das bei der Larve von 
Crepidula besonders gut sichtbar ist. Die Muskulatur dfirfte in/ihnlicher Weise 
beim Velum aller Mesogastropoden und Stenoglossen ausgebildet sein. Hin- 
weise darauf finden sich schon bei den filteren Autoren (z. 3. 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 
Gr6fle und Bewimperung auch in der Ausbildung der Muskulatur zum Aus- 
druck, die bei dem planktischen Veliger von Crepidula allem Anschein nach 
eine hShere Differenzierungsstufe erreicht. 

1.wk- 

2.wk- -zrnf 
-rrnf 

Abb. 3. Crepidula fornicata L., rechte Velumh/ilfte yon vorn. rmf radi/ire, zmf zirkul/ire 
Muskelfibrille, t. wk, 2. wk erster und zweiter Wimperkranz, Bewimperung nicht gezeichnet. 

X ca. 130. 

Das M u s k e 1 s y s t e m d e s V e 1 u m s besteht aus zahlreichen einzelnen 
Muskelzellen (,,Myoblasten" oder ,,Myocyten) mit feinen langgestre&ten Mus- 
kelfibrillen, die eine charakteristische und regelmfit~ige Anordnung aufweisen 
(Abb. 3). Ober- und Unterseite des Velums haben je ein getrenntes System 
yon Muskelzellen. Sie liegen auf der Innenseite des Epithels und sind so fein, 
dab ihre Fibrillen im Schnittpr/iparat kaum zu sehen sind. Das Muskelsystem 
der Velumoberseite besteht aus radifiren und zirkul/iren Muskelfibrillen, die 
sich iiberkreuzen und im Velumrand ansetzen, w/ihrend die Unterseite nur die 
radi/iren Muskelfibrillen besitzt. Die f~cherf6rmig ausstrahlenden radi/iren 
Muskelfibrillen der Ober- und Unterseite laufen am Grunde jeder Velum- 
h/ilfte zu Gruppen von Muskelstr/ingen zusammen und setzen hier an den 
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Str~ingen an, in die sich der an der linken Schalenseite befestigte S c h a l e n -  
oder C o l u m e l l a r m u s k e l  aufteilt (s. u. S. 194 f. u. Abb. 7). 

Wenn sich die Larve in die Schale zuriickzieht, so erfolgt die Einfaltung 
des Velums einmal durch die Verkiirzung der Fasern des Schalenmuskels, wei- 
terhin aber auch durch die Kontraktion der radi/iren und zirkul/iren Musket- 
fibrilten des Velums selbst, das sich daher auch in sich selbst zusammenzieht 
und zusammenfaltet. Das 1/igt sich daran beobachten, dag die Aut~enseite des 
Velums besonders auf der Unterseite runzelig wird, wobei die kontrahierten 
Muskelzellen knopfartig an die Oberflfiche vorspringen. 

-'t.wk 

-2.wk 

IZ 

Abb. 4. Crepidula [ornicata L., rechte Velumh/ilfte yon 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 m u l t i p o l a r e  G a n g l i e n z e l t e n ,  die allem Anschein 
nach ein primitives peripheres Nervennetz bilden und durch Methylenblau- 
f/irbung si&tbar gemacht werden k/innen (Abb. 4). Ihre sich aufzweigenden 
Fortsfitze sind so fein, dat~ ein Zusammenhang der zu vers&iedenen Ganglien- 
zellen geh6renden Forts/itze nicht festgestellt werden konnte. Das Nerven- 
netz des Velums diirfie ein Teil des peripheren Nervennetzes sein, das den 
gesamten Larvenk/irper innerviert, und das in Funktion ist, bevor die Gang- 
lien des definitiven Nervensystems gebildet werden. 

Auger 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. Augerdem dient es als hohle, fliissigkeitsgeffillte Blase mit einer 
feinhfiutigen Oberfl/iche auch dem Gasaustausch, um so mehr als das regel- 
m/it~ig pulsierende L a r v e n h e r z  (s. u. S. 187 ft.) auch die Zirkulation der im 
Velum enthaltenen K6rperflfissigkeit bewirkt. Das Velum erfiillt also damit 
die gleiche Funktion, die bei den Formen mit direkter Entwi&lung und nur 
schwach ausgebildetem Velum der Kopfblase zugeschrieben wird (MoRITZ 
1939, p. 239). 

Das Mittelfeld des Velums tr/igt die beiden gleichzeitig und gleichmfigig 
ausgebildeten T e n t a k e 1, die in die definitiven Kopftentakel fibergehen. Sie 
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t ragen zahlreiche unregelm/it~ig angeordne te  Sinneshaare.  A m  G r u n d e  der  
Ten take t  l iegen die A u g e n,  die vollst/ indig von der  Oberflfiche abgeschnfirte 
Blasenaugen mit  einer schwarzen Ret ina  und einer wohl  ausgebi ldeten Linse  
darstel len.  

In  den Abb. 2a, b sind in der  Ten t ake lgegend  in die T ie fe  versenkt  die 
An lagen  der C e r e b r a t g a n g I i e n zu erkennen,  die sich nach dem Schlfipfen 
ba ld  vom Ek tode rm ablgsen. Beim frischgeschlfipften Vel iger  sind die An lagen  
ebenfal ls  bereits deutlich vorhanden ,  stehen aber  als verdickte Ze l lp la t t en  am 
G r u n d e  einer flachen Einsenkung n o &  mi t  dem E k t o d e r m  in Verb indung .  Das-  
selbe trifft  auch f/Jr die P e d a I g a n g 1 i e n zu, die ann~ihernd zur gleichen 
Zei t  entstehen. 

Na& CONXLIN (1897) befindet sich im mittleren Velarfeld der weiter entwickelten 
Embryonen vor dem Schlfipfen no& das sog. A p i k a  t o r g a n ,  das aus grol~en Zellen be- 
steht und dem Scheitelorgan der Annelidentrochophora homolog ist. Von PELSENEER (1911) 
wurde es f/Jr die Veliger aller untersuchten Prosobranchier nachgewiesen und scheint ihnen 
daher allgemein zuzukommen (vgl. ANXEL 1936 b). Die eigenen Untersuchungen ergaben, 
daft beim eben geschliipften Veliger yon Crepidula und erst recht bei den /ilteren Stadien 
ein solches Apikalorgan /iut~erlich nicht mehr eindeutig zu erkennen und abzugrenzen war. 
Daher lieflen sich zun~ichst als ~iut~erer Hinweis auf das Vorhandensein dieses Organs nur 
die groflen vakuolisierten Zetlen deuten, die unter der Epidermis zwischen der Basis der 
beiden Tentakel liegen (s. Abb. 1). An einer entsprechenden Stelle hat DELSMAN (1914, p. 
245, 253) fiir die Embryonals{adien yon Litorina obtusata ebenfalls das Vorhandensein der 
grogen vakuolisierten Zellen beschrieben. Bei der Schnittuntersuchung stellte sich fiberdies 
heraus, dat~ beim Veliger yon Crepidula an dieser Stelle die Epidermiszellen sehr feine 
und kurze Wimpern tragen, w/ihrend ja die iibrigen Epidermiszellen der Oberseite des Ve- 
lures augerhalb des Wimperkranzes wimperlos sind. 

l~ber die Funktion dieses ,,organe sensoriel transitolre" (PELSEN~:ER 1911, p, 106 f.) 
finden sich in der Literatur keinerlei Angaben, so daft es, wenn es fiberhaupt 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 
sehliegen, daf~ es sich nicht um die ektodermalen ,,sekund/iren larvalen Nephroeyten" han- 
delt, die nach FRANC (1943, vgl. fig. 14, p. 23) in der Zone zwischen den Tentakeln Iiegen 
k6nnen (s. u. S. 193). Die erw/ihnten Zellen liegen bei Crepidula vielmehr in de'r unmittel- 
baren Nachbarscbaft der Cerebralkommissur und gehen m6glicherweise in diese fiber. Das 
wiirde einer Feststellung PEI~SEN~ERS (t91I, p. 46, Pt. I0, fig. 13) entsprechen, die er ffir 
den Embryo von Buccinum undatum gemacht hat, w~ihrend Mo~iTZ (1939, p. 233 f.) ffir den 
Embryo yon Crepidula adunca das Vorhandensein einer ,,Pseudocerebralkommissur" be- 
schreibt, deren Zusammenhang mit dem Apikalorgan vermutet wird, deren Funktion und 
sp/iteres Schicksal aber unbekannt bleiben, obwohl das Vorhandensein eines Apikalorgans 
verneint wird. Die Auffassung ~Iterer Autoren (vgI. McMURRIeIt 1886, p. 441 ft.), dag es slch 
beim Apikalorgan des Prosobrandaierveligers nur noch um ein rudiment~ires Organ handele, 
erscheint nach allem wohl begrfindet. Sicher ist in jedem Fall, daft die Cerebralganglien 
sparer v611ig getrennt und unabh~ingig vom Apikalorgan entstehen. 

LEBOUR (1933, p. 340) hat  auf  die a l lgemeine  Erscheinung a u f m e r k s a m  
gemacht,  dag  die G r 6 t~ e und D i f f e r e n z i e r u n g des Velums p ropor t iona l  
der  Dauer  der  planktischen Per iode  ist; Vel iger  mi t  einer kurzen f re ischwim- 
menden  Phase  haben  ein kleines Velum. Sie lei ten so zu den Formen  fiber, 
deren Entwicklung vollstfindig in den Eihfil len verl/iuft, bei denen daher  auch 
das Ve lum weniger  entwickelt  ist. Ein  groges  und  mehrfach  aufgetei t tes  Ve-  
lum findet sich dagegen  nur  bei den Fo rmen  mi t  einer l angen  pelagischen 
Periode.  Daraus  hat  bereits PELSENEER (1911) die zutreffende Schlut~folgerung 
gezogen, dal~ bei den J u g e n d f o r m e n  der  ursprfinglichen Gas t ropoden  ein zwei-  
lappiges Ve lum nicht vo rhanden  war,  dag  es also stammesgeschichtlich ein cfino- 
genetisches M e r k m a l  ist. D a r a u f  weist j a  auch die Ausb i ldung  des Ve lums  bei 
den Archaeogas t ropoden  hin ( s. o. S. 180). Eine gegentei l ige Auf fa s sung  ha t  
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OSTERGAARD (1950, p. 114) gefiuf~ert, der sich auf die iiuf~erliche Ahnlichkeit 
des zweilappigen Velums mit dem R/iderorgan der Rotatorien bezieht. 

Beim Veliger von Crepidula ist das Velum im Verh/iltnis zum Gesamt- 
kSrper ziemlich groin. :Bei einer fris&geschlfipften Larve mit einer Schalen- 
1/inge yon 0,330 mm wurde eine Hghe der beiden Velumlappen von 0,320 mm 
und eine Gesamtbreite yon 0,490 mm gemessen. (Fiir das weitere GrSgen- 
wachstum des Velums s. u. S. 200). 

II. Der Fut; 

Der F u g  beginnt bereits bei frfihen Embryonalstadien unterhalb des 
Mundes auszuwaehsen und ist bei der s&lfipfreifen Larve als wohl ausgebil- 
dete Anlage vorhanden. Der zuerst gebildete eigentliche Larvenfut~ geht spfi- 
ter in das M e t a p o d i u m  fiber (vgl. MORITZ 1939, p. 221), w~ihrend die An- 
lage des P r o p o d i u m s am frischgeschlfipften Vetiger /iuBerlich zungchst nur 
als schwache Verdickung unter dem Munde zu erkennen ist. Im Totalpr/iparat 
ist die Anlage des Propodiums leieht durch die stgrkere F/irbung als solche 
anzusprechen und zeigt so an, dab sich hier eine Zone des intensiven Wachs- 
tums befindet. In die Epidermis des Fuges sind im unteren Teil der Hinter- 
seite und besonders auf den Seiten groge Drfisenzellen eingelagert, die schon 
CONKLIN (1897, p. 142) erwfihnt. Nur ein schmaler, wenige Zellen breiter Mit- 
telstreifen des Larvenful~es ist bewimpert, der durch eine schwache Median- 
furche kenntlich ist. Dieser Zellstreif geht wahrscheinlich aus der ,,median 
pedal cell plate" nach CONKLIN (,,clear area" bei MORITZ 1939, p. 222) hervor 
und trfigt am Hinterende des Ful~es ein Bfischel von 1/ingeren Cilien. Der 
schmale schwarze dreieckige Pigmentfleck, der durch kleine den Zellen einge- 
lagerte Pigmentkgrnchen bedingt ist, wurde schon yon THORSON (1946, p. 212) 
und CHIPPERFIELD (1951, p. 52) erwfihnt. Das Operculum bleibt wfihrend des 
Larventebens unverkalkt und hat wenige (2--3) spiratige Windungen; sein 
Durchmesser betrggt beim frischgeschlfipften Veliger yon 0,330 mm Schalen- 
1/inge 0,200 mm (s. u. S. 204). 

Das Inhere des Fuges enth'iilt beim Veliger einen grogen flfissigkeitsge- 
ffiltten Hohlraum, durch den sich ein System yon anfangs wenig zahlreichen 
Muskelt]brillen erstreckt; sie setzen z .T.  an der Anheftungsstelle des Oper- 
culums an und gehen an der Basis des Fut~es in die Muskelstr/inge des Scha- 
lenmuskels fiber. Am Grunde des Fut~es liegen die beiden S t a t o c y s t e n mit 
je einem grogen stark lichtbrechenden Statolithen. In ihrer N~ihe befinden 
sich die Anlagen der P e d a 1 g a n g 1 i e n, auf deren Ausbildungszustand zur 
Zeit des Schlfipfens bereits oben (S. 185) hingewiesen wurde. Das weitere 
Wachstum des Fuges, w/ihrend dessen er sich auf der Unterseite vollstgndig 
bewimpert, wird sp~iter noch kurz geschildert (s. u. S. 201). 

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

Der M a n t e l r a u m  ist beim jungen Veliger als deutliche Anlage vor- 
handen; er ist allerdings nicht sehr grog und senkt sich dementsprechend nicht 
sehr tier ein. PELSENEER (1911) hat darauf aufmerksam gemacht, dat~ der Man- 
telraum sich zuerst auf der rechten Seite entwickelt, dag er sich sp/iter zur 
Dorsalseite verlagert, und dag er dann eine symmetrische Lage hat. Auch 
beim Veliger yon Crepidula ist der Mantelraum ann/ihernd symmetrisch, doch 
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zeigt der Blick von vorn (Abb. 1), daft der obere vordere Mantelrand nicht 
genau symmetrisch gebaut ist. tdlberdies tr/igt er eine median gelegene Gei- 
flel, die auf- und abschl~gt, also wohl eine Sinnesgeigel ist. 

In den Mantelraum miindet auf der rechten Seite der durch die embryo- 
nalen Vorg/inge der F 1 e x i o n und To  r s i o n nach vorn und dorsal vorge- 
zogene E n d d a r m  mit einer kleinen dicht bewimperten A f t e r p a p i l l e .  Auf 
der linken oberen Seite des Mantelraums liegt im Epithel ein besonderer Zell- 
komplex, der von amgen gesehen die Form einer 1/inglichen, schwarz pigmen- 
tierten, dicht bewimperten Leiste hat. Es handelt sich um die A n l a g e  des  
O s p h r a d i u m s ,  die in fihnlicher Form bereits von PELSENEER (1911) be- 
schrieben wurde. Dur& den lebhaften Wimperschlag wird allem Anschein 
nach schon eine schwache Wassererneuerung im larvalen Mantelraum bewirkt. 
Rechts neben dem Osphradium befindet sich die A n  1 ag e  der ersten K i e -  
m e n f i l a m e n t e ,  die anfangs nur als eine Zone st~rkerer Zellvermehrung 
in Erscheinung tritt. Bald nach dem Ausschliipfen beginnt dann die Sonderung 
der Kiemenfilamente, die zun-achst als solide, spfiter 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 geh6rt, ist das L a r v e n h e r z .  Es 
wurde ffir die Entwicklungsstadien der meisten Mesogastropoden und Steno- 
glossen sowohl mit direkter wie indirekter Entwicklung beschrieben (z. B. v. 
SALENSKY 1872, BOBRETZKY 1877, PELSENEER 1911, DELSMAN 1914, PORTMANN 
1925 u. a., vgl. ANKEL 1936 b, KORSCHELT-HEIDER 1936). Eine eingehendere 
Beschreibung dieses Organs bei Arten mit direkter Entwicklung hat neuer- 
dings FRANC (1940, 1943) gegeben. 

Das Larvenherz ist beim Veliger yon Crepidula bereits vor dem Schliip- 
fen ausgebitdet und in Funktion, da man seine Pulsationen bei der noch nicht 
geschlfipften Larve durch die diinne Wand der EikapseI hindurch beobachten 
und z/ihlen kann. Es schliet~t sich auf der Dorsalseite an den Ansatz des Ve- 
lums an und liegt daher im ,,iNacken" der Larve, weshalb es yon 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 Lfingsachse zu der des Vetigers etwas schr/ig. Wie PEL- 
SENEER gezeigt hat, ist das Larvenherz ursprfinglich rechts ventral gelegen 
und gelangt erst durch die Torsion an seine definitive Stelle (vgl. FRANC 1943). 
Der Nachweis dieser ontogenetischen Lageverschiebung konnte yon ihm be- 
sonders eindrucksvoll an Embryonalstadien gef/ihrt 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 yon den/ilteren Autoren fibereinstimmend angegeben wird, ist 
das Larvenherz eine dfinnwandige Blase, die aus wenigen fl/ichenhaft ausgebrei- 
teten, nicht bewimperten Ektodermzellen besteht; in ihre Innenwand sind ein- 
zelne Muskelzellen mesodermaler Herkunft eingelagert. Die feinen Fibrillen 
dieser Muskelzellen erstrecken sich primfir quer zur L/ingsrichtung, stehen aber 
durch feine L/ingsverzweigungen 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, dab das Larvenherz bei den yon 
ibm untersuchten Arten mit direkter Entwicklung, nfimlich bei Ocinebra aciculata und Pisania 
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maculosa, zuweilen eine Zweiteilung aufwles, und dab die beiden Teile dann abwechselnd 
pulsierten. Eine derartige Erscheinung wurde beim Veliger yon Crepidula niemals beobachtet. 
Ebenso fehlt jeder Hinweis auf das Auftreten eines oder mehrerer zus/itzlicher ,,sinus contra- 
cites", wie sie FRANC (1943, p. 24) gelegentlich in der N~ihe 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 L., Larvenherz yon der linken Seite. gz Ganglienzelle, hhk hin- 
tere Herzklappe, lh Larvenherz, mr Mantelrand, ni Niere mit fz Flimmerzone, oe Oeso- 

phagus, spg Supraoesophagealganglion. X ca. 200. 

Der/iut~erst feine Bau des durchsichtigen Organs und seine Lage im Man- 
telraum machen die eingehendere Untersuchung schwierig, 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, dat~ man yon vorn in den Mantelraum hineinsehen 
kann, oder wenn das Tier sower ausgestreckt ist, dag das Larvenherz bei der 
seitlichen Lage frei liegt und nicht vom Mantelrand verdeckt ist. Am besten 
eignen sich die Hungertiere fiir die Untersuchung dieses difficilen Organs. 
Unter einer grSgeren Zahl yon schwach bet/iubten 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 erw/ihnt sind. Ein 
sieheres Bild ist jedoch auch bei gfinstigen BeobachtungsmSglichkeiten nur 
schwer zu gewinnen; doch dfirfte nach den zahlreichen Einzelbeobachtungen die 
folgende Beschreibung yon Bau und Funktion den wirklichen Verh/iltnissen 
weitgehend entsprechen. 

Dana& ist das Larvenherz nicht eine einfache Blase mit einer vorderen 
und hinteren (3ffnung, durch deren Kontraktion die KSrperflfissigkeit nur in 
eine ungerichtete Bewegung versetzt wfirde; vielmehr besitzt es ein vorderes 
und hinteres K 1 a p p e n v e n t i 1, mit deren Hilfe der Flfissigkeitsstrom in eine 
bestimmte Richtung gelenkt wird. Die eine Klappe liegt vorn rechts fiber dem 
Oesophagus, die andere links hinten. Beide Klappen stellen allem Anschein 
nach feine Membranen dar, die aus 2--3 Zellen bestehen. Zeichnerisch l/lilt 
sich ihr Bau nicht mit vSlliger Sicherheit festlegen. Trotz ihrer Kleinheit lassen 
sie sich jedoch am pulsierenden Herzen unterscheiden, weil ihre Bewegung ent- 
sprechend ihrer Funktion einen geringen zeitlichen Abstand gegenfiber der 
Kontraktion der eigentlichen Herzblase hat. In Einzelf/illen konnte fiberdies 
bei schwa& mit Kokain bet/iubten Tieren beobachtet werden, dag die Pulsa- 
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tionen der grogen ,Blase aussetzten, dab aber die verlangsamte Bewegung der 
Klappen noch eine Zeitlang andauerte. 

Ffir die T/itigkeit des Larvenherzens ist wesentlich, daft es nur bei der 
ausgestreckten Larve voll in Funktion ist, wfihrend die Zahl der Pulsschl/ige 
bei der kontrahierten Larve auf ein Minimum beschr/inkt oder vollst/indig 
reduziert ist. Entsprechend seiner niedrigen Organisationsstufe besitzt der Ve- 
liger kein Blutgef~il~system, sondern nur ein zusammenh/ingendes System von 
K6rperhohlr/iumen. Durch seine vordere Offnung steht das Larvenherz mit 
den grogen Lakunen des Velums und des Ful~es in Verbindung, w/ihrend seine 
hintere Uffnung in die Hohlrfiume des Eingeweidesackes ffihrt. Dag der Flfis- 
sigkeitsstrom in bestimmter Richtung durch den Kgrper transportiert wird, 
worauf die Existenz der vorderen und hinteren 'Klappe hinweist, lfitgt sich in 
den meisten F/illen nicht durch direkte Beobachtung bestfitigen, da die K6rper- 
fliissigkeit ungef/irbt ist und normalerweise keine Zelletemente enth~ilt. Bei der 
Untersuchung mit starken Vergrgfterungen konnte jedoch zweimal beobachtet 
werden, dag in der K6rperflfissigkeit einige wenige zellige Gebitde transpor- 
tiert wurden. Ob es sich um normale Bestandteile der K6rperflfissigkeit han- 
delte; etwa um exkretorische ,,Wanderzellen" (vgl. FRANC 1941, 1943), die nut 
wegen ihrer geringen Zahl und der allgemeinen Beobachtungsschwierigkeiten 
nicht regelm/it;ig gesehen wurden, oder ob sich pathologisch an irgendeiner 
Stelle des Hohlraumsystems einige Zellen abgelSst hatten, lieg sieh nicht ent- 
scheiden. Indes konnte an diesen Gebilden ermittelt werden, dab die Kgrper- 
fliissigkeit durch das Larvenherz yon vorn nach hinten bef6rdert wird. Sie 
mug also vorn und dorsal in das Larvenherz eintreten und wird hinten dorsal 
in den Eingeweidesack gepumpt, yon wo sie dann ventral yon hinten nach 
vorn in das Hohlraumsystem des Velums und des Fut~es zuriickfliet~t. 

Aus der relativen Gr6t~e und der Schlagfrequenz des Larvenherzens ist 
zu schliefen, daft die Zirkulation der gesamten K6rperfliissigkeit in kurzer 
Zeit bewerkstetligt wird. Da das Velum wegen seiner Beschaffenheit das ffir 
den Gasaustausch wahrscheinlich wichtigste Organ darstellt, hat das Larven- 
herz prim/ir die Aufgabe, durch den Weitertransport der im Velum befind- 
lichen Fliissigkeit die Organe des Eingeweidesackes mit Sauerstoff zu versor- 
gen, die durch das verkalkte Gehiiuse yon dem unmittelbaren Gasaustausch 
ausgeschlossen sind. 

Eine weitere Aufgabe dfirfte die Ffillung der Hohlrfiume des Velums und 
des Fut~es sein, wenn sich die in die Schale zur/ickgezogene Larve wieder aus- 
stre&t. Beim v611igen Zurfickziehen der Larve werden ja besonders Fug und 
Velum, aber auch die Organe des Eingeweidesackes stark kontrahiert. Dabei 
mug ein nicht unerheblicher Teil der im Velum und Fug enthaltenen Flfissig- 
keit in die Hohlrfiume des Eingeweidesackes gepref;t werden. Bei der Gr6Be 
yon Fut; und Velum im v/illig ausgestreckten Zustand ist es sogar m/iglich, 
dab die gesamte Fliissigkeitsmenge keinen Platz findet und irgendwie bei der 
maximalen Kontraktion nach augen abgegeben wird. Die fehlende Menge der 
Kgrperfl/issigkeit mfit~te entsprechend beim Ausstre&en wieder durch F1/issig- 
keitsaufnahme yon auBen erg/inzt werden. Aber auch wenn diese durch direkte 
Beobachtung nicht best/itigte Vermutung nicht zutrifft, so hat das Larvenherz 
beim Ausstrecken der Larve in die normale Schwimmstellung doch das Velum 
und den Fug mit K6rperfliissigkeit zu ffillen und besonders das Velum durch 

• den Flfissigkeitsdruck zur vollen Entfaltung zu bringen und darin zu erhalten, 
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Durch seine Lage und Funktion steht das Larvenherz daher in engem Zu- 
sammenhang mit dem Velum. Ebenso wie sich dieses Organ im Anschlug an 
die Bildung der Kopfblase entwickelt, kSnnte man daher das Larvenherz als 
hintere Abschnfirung der Kopfblase betrachten, eine Auffassung, die SIUROTH 
(1896--1907, p. 697 ft.) vertreten hat, und die vor allem deswegen naheliegt, 
weil die Kopfblase ja bei den Embryonalstadien vieler Gastropoden die Ffihig- 
keit der Kontraktion und Pulsation hat. Ein Gegenargument gegen diese An- 
sicht scheint sich aber aus der ursprfinglichen Lage zu ergeben, da ja das Lar- 
venherz wie erwfihnt (S. 187) anfangs rechts ventral liegt und dadurch wohl 
nicht als Tell der Kopfblase angesehen werden kann. Bei den Embryonen von 
Buccinum undatum ist das Larvenherz nach PORTMANN (1925, fig. 7 U. p. 534) 
. . . . .  links dorsalw/irts unterhalb der Larvenniere" . . .  also doch immerhin 
nahe der Ventralseite gelegen, w/ihrend es bei Purpura nach fig. 16, p. 537 
eine rechts-ventrale Lage zu haben scheint. Das wird in/ihnlicher Weise auch 
ffir die Pulmonaten beschrieben, wo es yon der grogen Kopfblase r/iumlich 
getrennt ist (vgl. KORSCHELT-HEIDER 1936, fig. 920, p. 901 nach FOE). Man 
mug daher wohl auch das Larvenherz, das den Entwicklungsstadien der 
Archaeogastropoden noch fehlt, als c/inogenetische Bildung betrachten, deren 
Entstehung im Zusammenhang mit der starken Entfaltung des Velums zu 
deuten ist. 

Die S c h l a g f r e q u e n z  des Larvenherzens h/ingt prim~ir vom Entwick- 
lungszustand des betreffenden Stadiums ab; sie betr/igt bei den Larven kurz 
vor dem Schliipfen 24--35/Min. Bei den geschlfipften Veligern ist die Fre- 
quenz auf das Doppelte gesteigert und betr/igt durchschnittlich 60/Min. Ahn- 
liche Werte wurden auch von den filteren Autoren ffir die Veliger anderer 
Arten angegeben, so auda yon FRANC (1943), der insbesondere ebenfalls die 
Abh/ingigkeit der Schlagfrequenz vom Entwicklungszustand beobachtet und sie 
auch kurvenm~it~ig belegt hat (1. c. p. 75, fig. 34). Bei den freischwimmenden 
Larven yon Crepidula h/ingt die Schlagfrequenz innerhalb gewisser Grenzen 
auch von der Temperatur ab, wie einige vorl'/iufige Versuche ergaben. 

l~ber den nervgsen Apparat des Larvenherzens lfit~t sich bislang keine 
sichere Aussage machen; nur in einem Falle wurde auf der Hinterwand der 
Herzblase eine groge 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 fibrigen Ganglien wird es 
aber erst wfihrend des Schlfipfens oder kurz danach angelegt, obwohl das Lar- 
venherz schon vorher pulsiert. Daher ist unwahrscheinlich, dat~ dieses Ganglion 
die Funktion des Larvenherzens zu irgendeiner Zeit steuert. Ob das Larven- 
herz seine nervSsen Impulse yon Ganglienzellen des prim/iren Nervennetzes 
bekommt, oder ob seine rhythmische Automatie rein myogen bedingt ist, wie 
es ffir die definitiven Herzen der Gastropoden angegeben wird (PRosSER 
1952), 1/igt sich bislang nicht entscheiden (vgl. FRANC 1943, p. 75 f.). 

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

Den Eingang zum V e r d a u u n g s t r a k t u s bildet der groi;e dicht bewim- 
perte M u n d t r i c h t e r ,  dessert Wandung von augen durch die br~iuntiche 
oder schw/irzliche 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. 1 lb, S. 199), konnten bei der Lebend- 
untersuchung der frischgeschliipfien Larve nicht entdeckt werden; doch zeigte 
die Schnittuntersuchung, dag schon auf diesem Stadium die A n t a g e  des  
R a d u l a s a c k e s  auf der Ventralseite als rundlicher Zellkomplex vorhan- 
den ist. 

os ni ed 
I / / 

mF-  
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Abb. 6. Crepidula [ornicata L., Schale und Eingeweidesack des Veligers vonder  linken Seite. 
ed Enddarm, ks Anlage des Kristallstielsackes, ma Magen, ms Magenschild, mr Mantelrand, 
lind, rind linker und rechter Lappen der Mitteldarmdrfise, oe Oesophagus, os Anlage des 

Osphradiums. X ca. 200. 

Vom Mundtrichter fiihrt das lange, schwa& gebogene Rohr des 0 e s o- 
p h a g u  s 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, dat~ die Nahrung ausschliet;lich durch Wimper- 
schlag zum Magen befSrdert wird (vgl. THORSON 1946, pag. 446). Dieser be- 
steht aus 3 deutlich gesonderten Abschnitten. Der Oesophagus miindet in den 
1. Abschnitt, den eigentlichen L a r v e n m a g e n ,  der zum definitiven Magen 
wird. Er hat bei der Larve eine transparente grfinlichgelbe F/irbung und ist 
innen nur teilweise bewimpert, wie durch die Schnittuntersuchung best/itigt 
wurde. Augerdem besitzt er bereits an einer bestimmten Stelle eine hSckerige 
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 Mi t-  
t e l d a r m d r / i s e ,  die voneinander getrennt und in der GrSge deutlich ver- 
schieden sind. Der linke Abschnitt ist wesentlich grSt~er und nimmt den gan- 
zen Raum des Schalenapex ein; der rechte Abschnitt dagegen ist kleiner und 
etwas nach re&ts oben verschoben. Durch ihre olivgrfine bis gelbbraune F/Jr2 
bung ist die dickwandige Mitteldarmdrtise bei der/iut~eren Betrachtung leicht 
zu erkennen. Die verschiedene Grgge der beiden Divertikel scheint fiir die 
Veliger der meisten Mesogastropoden und Stenoglossen zuzutreffen, da sie 
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auch von den frfiheren Autoren regelmfigig beschrieben wird (z. B. von PEL- 
SENEER 1911, vgl. FRANC 1943), doch scheint das verschiedene GrSt~enverh/ilt- 
nis nicht in allen Ffillen von Anfang an vorhanden zu sein, sondern sich erst 
w/ihrend der weiteren Entwicktung des Veligers auszubilden. Bei dem jungen 
Veliger yon Crepidula ist der dargestellte GrSt~enunterschied der Divertikel 
jedoch schon ganz deutlich. 

Der eigentliche Magen steht mit dem Lumen der beiden Drfisenabschnitte 
durch grot%e Uffnungen in Verbindung. Es konnte beobachtet werden, dab 
durch Kontraktionen und Erweiterungen des Magens bzw. der Mitteldarm- 
drfise der im Magen rotierende Nahrungsinhalt in die Drfise eingesaugt bzw. 
hineingepregt wird. Die Mitteldarmdrfise ist daher zweifellos das eigentliche 
Verdauungsorgan der Larve. Die Richtung der Rotation des Mageninhaltes 
ist in der Abbildung 6 dutch den Pfeil gekennzeichnet; sic entspricht den yon 
PELSENEER (1911, p. 1 12) gemachten Angaben ffir die Veliger anderer Arten. 

Der mit weiter Offnung an den Magen anschliegende 3. Abschnitt, der 
auf diesem Stadium mit dem ersten Abschnitt praktisch no& eine Einheit bil- 
det, ist die A n l a g e  d e s  K r i s t a l l s t i e l s a c k e s ,  der beim erwachsenen Tier 
dem Mitteldarm zugerechnet wird. Diese Anlage besitzt auf der linken Seite 
schon die charakteristischen Lfingsleisten, die zu den sp/iteren Verschlut%fatten 
des Kristallstielsackes werden, und ist voltst/indig bewimpert. Ob in diesem 
Abschnitt der  Kristallstiel bereits wfihrend des Larvenlebens gebildet wird, 
konnte weder durch Lebendbeobachtung no& durch Schnittuntersuchung er- 
mittelt werden. Daft es sich aber tats/ichlich um die Anlage dieses Organs han- 
delt, zeigt aut~er der Form und Lage auch der Wimperschlag, der in der in 
Abb. 6 angegebenen Richtung in scheinbaren Spirallinien um die Wandung 
dieses Abschnittes heruml/iuft. W~ihrend also die Rotation im eigentlichen 
Magen in der Richtung der L/ingsachse der Larve erfolgt, verlfiuft sic in die- 
sere Abschnitt senkrecht dazu, wie es auch beim erwachsenen Tier der Fall ist. 
Die Anlage des Kristallstielsackes, die in fibereinstimmender Weise auch bei 
den Embryonen yon C. adunca ausgebildet ist (MoRiTZ 1939), kann bei der 
gut~eren Betrachtung h/iufig schon an der s&w/irzlichen Pigmentierung ihrer 
Wandzellen erkannt werden, die zum oben gelegenen Ausgang deutlicher 
wird. Hier schlieflt sich der racist krfiftig schwarz pigmentierte E n d d a r m  an, 
der sich in einer charakteristischen doppelten Windung nach vorn rechts zum 
Mantelrand hinzieht, wo er in der schon erw/ihnten bewimperten Afterpapille 
ausmfindet. Der Enddarm ist innen ebenfalls dicht bewimpert. 

Zur Anatomic des Verdauungstraktus ist erg/inzend noch zu sagen, dab 
er in der beschriebenen Form wohI 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 vorkommt 
(vgl. ANKEL 1936 b, p. 106 f.). 

Die sog. Larvennieren, eigentiimliche grof~e Ektodermzellen, die auf jeder Seite des 
Velums liegen, wulstf6rmig nach augen vorspringen und nur aus wenigen Zellen bestehen, 
die wegen ihrer Lage auch ,,Subvelarzellen" genannt werden, sind bei den Larven yon 
Crepidula beim S&lfipfen bereits rfi&gebildet. Ihr Vorhandensein ist daher auf die voran- 
gehenden Embryonalstadien beschr~inkt, fiir die es von CONKLm (1897) beschrieben ist. Die 
Funktion dieser Larvennieren wird yon PELSENEER (19ti, p. 106) als Excretspeich.erung ge- 
deutet, wie sic ffir die in grof~er Zahl in dem beschr/inkten Raum einer Eikapsel lebenden 
Larven wichtig sein diirfte. Dieser Auffassung schliegt sich auch FRANC (1941, 1943) an, der 
die larvale Excretion eingehend untersucht und beschrieben hat. Doch gibt PORT=ANN (1930) 
ffir Buccinum undatum an, dal~ sie Excrete in die Kapselflfissigkeit abgeben. 
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FRANC beschreibt im Anschlug an GLASER (1906) augerdem noch ffir Arten mit direkter 
Entwicklung das Vorhandensein yon ,,sekund/iren larvalen Nephrocyten", grogen ektoderma- 
len vakuolisierten Zellen, die an ve.rschiedenen K6rperregionen, so an der Spitze des Fut~es, 
hinter dem Velum und an seiner Vorderseite zwischen der Basis der Tentakel, ferner am 
Mantelrand liegen. Aus ihrer Gr6ge und Besdaaffenheit, die auch hlstologisch mlt der der 
Larvenrfieren fibereinstimmt, wird auf eine fihnliche Funktion geschlossen. Bei dem plank- 
tischen Veliger yon Crepidula wurden derartige ektodermate Bildungen nicht beobachtet. 

Die Anlage der d e f i n i t i v e n N i e r e ist beim schlfipfreifen Veliger als 
rundliches oder ovales Blfischen sehr deutlich ausgebildet. Es liegt in der 
ersten, an den Kristallstielsack anschliet~enden Windung des Enddarms, die 
daher von MORITZ (1939, p. 230) als ,,renal loop" bezeichnet wird, und ist als 
schwach r/~tlicher oder orangefarbener Komplex in der Seitenansicht und in 
der Aufsicht von oben leicht zu erkennen (Abb. 2, 5, 6, t l ,  12, 13). Am Grunde 
der Blase, die aus relativ grot~en drfisigen Zellen besteht, befindet sich eine 
Stelle mit lebhafter Wimperung. Sie ist a]lerdings so schwer zu erkennen und 
so fein, daft sich nicht mit Sicherheit entscheiden lfit~t, ob es sich um den feinen 
bewimperten Ausffihrgang in die Mantelh6hle handelt, den MORITZ (1939, 
p. 239) ffir C. adunca beschrieben hat. Auch die Schnittuntersuchung gab his- 
her kein eindeutiges Resultat. 

Aufffillig erschien, dat~ in 15ngeren unregelmSt~igen Abst~inden Kontrak- 
tionen des Nierenbl/ischens beobachtet wurden. Dabei war nicht Mar zu ermit- 
teln, ob es sich um wirkliche Kontraktionen dieses Organs oder ob es sich um 
die ersten Kontraktionen des d e f i n i t i v e n H e r z e n s handelte, das beim 
j ungen Veliger zwar noch nicht als gesonderter Komplex ausgebildet ist, als 
dessen erste Anlage abet feine Zellgruppen und Muskelfibrillen anzusprechen 
sind, die sich vorn und links vonde r  Niere entwickeln und an ihr ansetzen. In 
jedem Fail ergaben die Lebenduntersuchungen eine Bestfitigung der Mittei- 
lung von DELSMAN (1914, p. 327), dat~ das zuerst als B1/ischen entwickelte 

QU " r e  v e  
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Abb. 7. Crepiduta fornicata L., Veliger schr~ig von oben zur Darstellung des Schalenmuskels. 
au Auge, ed Enddarm, fr Futterrinne, (u Fut~, ks Anlage des Kristallstielsackes, lind linker 
Lappen der Mitteldarmdr;.ise, ma Magen, oe Oesophagus, op Operculum, os Anlage des 
Osphradiums, sm Schalenmuskel, te Tentakel, ve Velum, 1. wk, 2. wk erster und zweiter 
Wimperkranz des Velums, dessen Bewimperung nut im Profil gezeichnet ist. Die in den Fug 

verlaufenden Str/inge des Schalenmuskels sind nicht eingezeichnet. X ca. 150. 
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Organ zur definitiven Niere wird, w/ihrend das definitive Herz erst anschlie- 
1;end w/ihrend der pelagischen Phase ausdifferenziert wird. 

Als weiteres wichtiges Organ des Eingeweidesackes ist der l a r v a l e  
S c h a l e n m u s k e l  zu nennen, der auf der linken SeRe der Schale ansetzt 
(Abb. 7, vgl. Abb. 2 b). Der Hauptstrang des Muskels erstreckt sich nach vorn 
und teilt sich in die feinen Muskelstr/inge auf, die sich in das Velum und in 
den Fut~ fortsetzen. Von Interesse ist, dat~ der Strang, der sich in die rechte 
Velumh/ilfte abzweigt, unter dem Oesophagus verl~iuft. Vom Ansatzpunkt des 
Schalenmuskels gehen weitere feine Str/inge 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 erw/ihnt; er dient als Retraktor ffir Velum 
und Fut~ und ffir die Teile des Eingeweidesackes und ermSglicht es so der 
Larve, sich vollst/indig in die Schale zurfickzuziehen und die Miindung durch 
das Operculum zu verschliegen. 

Nach den Lebendbeobachtungen, die durch die Schnittuntersuchungen be- 
st/itigt wurden, besitzt der Veliger von CrepiduIa beim Schliipfen nur diesen 
einen Schalenmuskel, der nach Lage und Funktion dem Cotumellarmuskel der 
Prosobranchier homolog ist. W/ihrend aber bei den spiralig gewundenen Proso- 
branchiern der larvale in den definitiven Columellarmuskel iibergeht, er- 
f/ihrt er bei Crepidula im Verlauf der Bildung des definitiven Muskelsystems 
eine Lage- und Funktionsfinderung, auf die spfiter no& n/iher eingegangen 
wird (s. u. S. 211 ft.). 

E. De r  N a h r u n g s e r w e r b  des  V e l i g e r s  

Der dem Ei mitgegebene Reservedotter, tier die Entwicklung des Embryos 
w/ihrend der langen Inkubationszeit ermSglicht, ist beim ausschl/ipfenden Ve- 
liger yon Crepidula vollst/indig aufgezehrt. Die glei&e Erscheinung wird von 
LEBOUR (1931) ffir Nassarius reticulatus angegeben. Ffir die Dauer des pela- 
gischen Lebens ist der Veliger daher auf die Aufnahme yon Nahrung ange- 
wiesen, die nach seiner GrSfie 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 Wirbettoser und dabei 
auch das Ern/ihrungsproblem sehr eingehend untersucht hat, nennt als oberen 
GrSt~enwert ffir das Nannoplankton 0,025 mm, fiir das Ultraplankton 
0,005 mm. Nach einigen vorl/iufigen Messungen betr/igt die GrSl~e der yon 
dem jungen Veliger yon Crepidula aufgenommenen Partikel im Durchschnitt 
weniger als 0,005 mm; der grS13te NahrungskSrper hatte einen Durchmesser 
yon 0,021 mm. 

LEBOUR (1931, p. 800 f., 1933, p. 340) hat die Z u s a m m e n s e t z u n g  d e r  
N a h r u  n g bei Prosobranchierveligern geprfift und ermittelt, dag kleine Dia- 
tomeen der Gattungen Nitzschia, Sceletonema und Thalassiosira wichtige Nah- 
rungsbestandteile sind. Es gelang ihr, durch Zuffigen einer Reinkultur yon 
yVitzschia closterium zum Seewasser die Larven yon Xassarius reticulatus zur 
Metamorphose zu bringen. Daneben wurden im Mageninhalt kleine Flagel- 
laten und andere nicht nfiher 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 Grfinalgen und Flagellaten. Auch die Schw/irmer yon Grfin- 
algen werden yon den Larven h/iufig aufgenommen. 

Nach der Art des N a h r u n g s e r w e r b s  sind die Veliger Strudler, die 
ihre Nahrung durch Wimperschlag gewinnen und in den Mund befSrdern. 
Das Organ des Nahrungserwerbs ist das Velum (s. o. S. 180 ft.). Hinweise auf 
den Mechanismus des Nahrungserwerbs der Prosobranchierlarven finden sich 
bereits bei McMuRllICH (1885, 1886), dem es allerdings mehr darauf ankam, 
aus der Funktion und Lage der Wimperkr/inze die Homologie mit der Be- 
wimperung der Annelidentrochophora herzustellen. 

Eine eingehendere Beschreibung des Nahrungserwerbs des Gastropoden- 
veligers hat LEBOUR (1933, p. 340, vgl. 1931, p. 801 f.) 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 Ausschllipfen. 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 erg/inzt werden. Dana& mut~ unterschieden werden zwischen den beiden 
Teilvorg/ingen des Fanges der Nahrung und des Sammelns und Transportie- 
rens. Die grogen lokomotorischen Cilien am Rande des Velums spielen in ihrer 
Gesamtheit die Rolle des Fangorgans. Die Nahrungsbestandteile geeigneter 
Gr6t~e, die mit den schlagenden Wimpern zuf/illig in Berfihrung kommen, 
werden auf die Unterseite des Velums geschleudert und geraten in die be- 
wimperte Rinne zwischen dem 1. und 2. Wimperkranz. Diese spezifische Art 
des Fangvorganges stellt yon vornherein sicher, dag nur kleine und leichte Or- 
ganismen erfagt werden, die vom Schlag der Citien bewegt werden kSnnen. 

Die tlache Rinne zwischen den beiden Wimperkr~inzen (Abb. 7, 8) ist das 
Sammel- und Transportorgan und kann daher als F u t t e r r i n n e bezeichnet 
werden. Durch den Schlag der kurzen und feinen Cilien wird ein st/indiger 
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Wimperstrom erzeugt, der auf beiden Hfilften des Velums yon oben nach 
unten, d. h. zum Munde gerichtet ist und die aufgefangenen Partikel befSrdert. 
Dieser Wimperstrom wird allem Anschein nach vom Schlag der feinen Wim- 
pern der Rinne selbst erzeugt und ist in jedem Fall unabh/ingig vom Schlag 
der groflen Cilien des 1. Wimperkranzes. Das l/lilt sich leicht zeigen, wenn 
man die Richtung der Wellen des Wimperschlages dieser grol~en lokomotori- 
schen Cilien mit der Richtung des Wimperstromes in der Futterrinne ver- 
gleicht (Abb. 9). Wie oben (S. 181) gezeigt wurde, verlaufen die Welten des 

J 

IIIU 

Abb. 9. Crepidula fornicata L., Aufsicht auf das Velum von vorn bzw. oben, vgl. Abb. 1. Die 
grogen Pfeile geben die Richtung der Wellen des Wimperschlages der Randcilien an, die 
kleinen Pfeile die Richtung des Wimperstromes in cler auf der Unterseite gelegenen Futter- 

rinne, mu Mund. Schematlsche Freihandzeichnung. 

metachronen Wimperschlages dieser Randcilien bei beiden Velumh/ilften in 
der gleichen Richtung, n~imlich von vorn gesehen im Uhrzeigersinn. An der 
linken, in der Abb. 9 rechten Velumh/ilfte laufen daher die Wellen des Wim- 
perschlages der Randcilien zu dem Wimperstrom in der Futterrinne parallel, 
yon oben nach unten. In der rechten, in der Abb. linken H/ilfte des Velums ist 
die Richtung jedoch entgegengesetzt. Daraus ist zu schlieflen, da£ die grot~en 
Randcilien des Velums an der Erzeugung des Wimperstromes der Futterrinne 
unbeteiligt sind. Eine Teilfunktion der Cilien des 2. Wimperkranzes dfirfte 
darin bestehen, die Futterrinne seitlich zu begrenzen, so dab ihr Inhalt nicht 
herausgleitet, sondern vollst/indig zum Munde befSrdert wird. Darauf deutet 
auch ihre im Vergleich zu den Wimpern der Futterrinne grSt~ere Lfinge hin2). 

2) Anmerkung bei der Korrektur. Nach KNmHT-JoNES (1954, p. 517) sind die Wimper- 
zetlen 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 kennttich ist, verl/iutt ent- 
gegengesetzt zu der Richtung der metadlronen Wellen; vgl. o. S. 181, Anm. 1. 
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Weiterhin konnte beoba&tet werden, dag der Schlag der beiden Wimper- 
kr~nze des Vetums aktiv einen Wasserstrom erzeugt, der auf beiden Seiten 
yon vorn oben nach hinten unten gerichtet ist. Das lieg sich in der Weise er- 
mitteln, dag die Larven durch einige F/iden von stark aufgelo&erter Baum- 
wollwatte in ihrer horizontalen Bewegung gehemmt und so gezwungen wur- 
den, auf der Stelle zu schwimmen. Durch Zuffigen einer feinen Kohlesuspen- 
sion konnte dann der Wasserstrom sichtbar gemacht werden. Daher ist an- 
zunehmen, dag nicht nur die Nahrungspartikel aufgefangen werden, die sich 
zuf/illig in unmittelbarer Nfihe des Velums befinden, sondern auch die, die 
aus der nfiheren Umgebung durch den aktiv erzeugten Wasserstrom herange- 
ffihrt werden. Das dfirfte vor allem dann eine Rolle spielen, wenn die Larven 
an der Wasseroberfl~che mehr oder weniger auf der Stelle schwimmen, wie in 
den Larvenzuchten oft beobachtet werden konnte. 

Die yon LEBOUR (1931, p. 801 f.) angedeutete Auswahlf/ihigkeit der Larve 
bei der Aufnahme der Nahrung in den Mundtrichter konnte best/itigt werden. 
Sie betrifft sowohl die GrSge der Partikel, wie auch ihre Beschaffenheit und 
Menge, da z. B. Karminkgrnchen yon der Grgt~e sonst aufgenommener Nah- 
rungspartikel bei 17berangebot aus dem Mundtrichter wieder ausgestoflen 
wurden. LEBOUR hat auch schon darauf hingewiesen, dat~ die ausgestogenen Par- 
tikel zu einem mit Schleim vermischten Faden vereinigt sind, und schliegt 
daraus auf die Schleimbildung in der Futterrinne. Sie spielt wohl besonders 
auch die Rolle, die hierher befgrderten Futterpartikel festzuhalten. Bei den 
Mollusken gilt ja die allgemeine Regel, dat~ die von Wimperepithelien befSr- 
derten Partikel stets gleichzeitig in Schleimsekrete eingehfillt werden; durch 
die sehr zarten und feinen Wimpern wird daher direkt nur der Schleim be- 
f6rdert, der die an ihm festgeklebten Partikel mitnimmt. 

Der spezifische Meehanismus des Nahrungserwerbs macht ihn zu einem 
automatisch ablaufenden Vorgang, der sich stfindig vollzieht, wenn die Larve 
mit roll ausgestre&tem Velum s&wimmt. Ffir den Nahrungserwerb der Pan- 
toffelschnecke ist allgemein festzustellen, dal~ die Larve und das erwachsene 
Tier die gleiche Nahrung aufnehmen. Ferner ist yon Interesse, dat~ aueh der 
Mechanismus des Nahrungserwerbs bei beiden Altersstufen /ihnlich ist. Die 
l~bereinstimmung gilt einmal ffir das ,,automatisehe" Ablaufen des Vorgan- 
ges, der in beiden F/illen mit einer anderen Funktion gekoppelt ist; bei der 
Larve mit der Fortbewegung, beim erwachsenen Tier mit der Erzeugung des 
Atemwasserstromes. Die •bereinstimmung gilt weniger ffir den Teilvorgang 
des Nahrungsfanges, der beim erwachsenen Tier zum Unterschied yon der 
Larve eine Filtration des Atemwasserstromes mittels eines doppelten Sehleim- 
filters ist ( W E R ~  1951, t953); 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 verwirklieht, und zwar bei einem Organ, das bei der Metamor- 
phose abgeworfen wird. 

F. D i e E n t w i c k l u n g b i s z u r M e t a m o r p h o s e u n d d i e A n a t o m i e  
d e r V e l i c o n c h a  

Allgemeine lJbersichten fiber die Entwi&lung des planktischen Veligers 
bis zur Metamorphose finden sich u. a. bei LEBOUR (1931), KORSCHELT-HmDER 
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(1936), ANKEL (1936 b). Sie diirften in den wesentlichen Punkten ffir die pela- 
gischen Veliger aller Mesogastropoda und Stenoglossa zutreffen. Auch in dem 
Fall, dag sich die Entwicklung bis zum Ausschlfipfen des Jungtieres vollstfin- 
dig innerhalb der Eikapsel vollzieht, diirfte die Organogenese bei vielen Arten 
in den wichtigsten Zfigen dem gleichen Entwicklungsgang folgen, wie die 
Untersuchungen yon DELSlVIAN (1914) an Litorina obtusata, MORITZ (1939) an 
Crepidula adunca und yon A. FRANC (1940, 1943) an mehreren Arten mit 
direkter Entwicklung gezeigt haben. Unterschiede betreffen einmal die Aus- 
bildung und das sp/itere Schicksal des Velums, des ffir die Lebensweise der 
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Abb. 10. CrepiduIa fornicata L., Mittelwertskurve des Wachstums der Veliger einer 
Larvenzucht vom 5.--13. 8. 1947. 

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

Hervorzuheben ist, dat~ die Entwicklung w~ihrend der pelagischen Pe- 
riode kontinuierlich verl~iuft; ihr Tempo wird yon der ffir die betr. Art fest- 
liegenden Dauer der planktischen Periode bestimmt. Das gleichmiit~ige Wachs- 
turn des Veligers yon C. fornicata geht aus der Wachstumskurve sehr deutlich 
hervor (Abb. 10), die aus dem durchschnittlichen L/ingenwachstum der Schale 
ermittelt wurde. Die Kurve verl~iuft anfangs ann/ihernd linear; bei der durch- 
schnittlichen Wassertemperatur yon 19,50 C betrug die L/ingenzunahme 0,060 
mm pro Tag. Erst beim Erreichen des metamorphosereifen Stadiums verlang- 
saint sich das Wachstum. Die GrSge dieses Stadiums war in den Larvenzuchten 
recht unterschiedlieh und schwankte zwischen 0,590 und 0,880 mm; die Mehr- 
zahl der Larven hatten eine GrSge yon 0,730 bis 0,750 mm. Die ansatzreifen 
Larven aus Planktonf~ingen waren durchschnittlich etwas grgger und hatten 
eine Liinge.von 0,780 bis 0,880 ram. Als Maximalwert wurde bei einer Larve 
aus dem Plankton eine L/inge von 1,060 mm gemessen. 

Ffir die Ver';inderung der iiut~eren Form ist wesentlich, dag die eigent- 
liche Torsion bereits auf frfihen Stadien der Embryonalentwicklung stattge- 
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funden hat. Die Schale des schlfipfreifen 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 ,,exogastrisdlen" Schale vor der Torsion 
sind die Lageverh/iltnisse bekanntlich genau umgekehrt. Das Geh/iuse der 
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Abb. 11 a, b. Crepidula fornicata L., /ilterer Veliger a yon der Oberseite, b yon der Unter- 
seite, au Auge, cg Cerebralganglion, ed Enddarm, fu Fu6, ks Anlage des Kristallstielsackes, 
ma Magen, rind 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 TotalprSparat. 
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Abb. t2 a, b. Crepidula [ornicata L., Veliconcha, a Oberseite, b Unterseite. af After, au Auge, 
ed Enddarm, fu Furl, fz Farbzelle, he definitives Herz, ki Anlage der Kieme, ks An- 
lage des Kristallstielsackes, lw Lippenwulst, ma Magen, rind rechter Lappen der Mittet- 
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 geschtiipften Larve ist noch ann~ihernd symmetrisch, doch l~igt sich die 
beginnende Asymmetrie bei der Betrachtung von vorn an seiner Form und 
Lage bereits feststellen. Die w/ihrend des pelagischen Lebens eintretenden 
Formver/inderungen sind auf das weitere asymmetrische Wachstum zurii&- 
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zuffihren, das auf der rechten Seite wesentlich st/irker ist als auf der linken. 
Das t~it~t sich an der Formbildung des Geh~uses am besten verfolgen (S. 206 frO- 

Die damit in Zusammenhang stehende Lagever/inderung der Organe des 
WeichkSrpers und seine weitere Entwi&Iung sind dutch die Abbildungen der 
Dorsal- und Ventralseite eines Zwischenstadiums und der vollentwickelten 
Larve des Metamorphosestadiums, der V e 1 i c o n c h a (Abb. t 1, 12) veran- 
schaulicht. Die Seitenansi&t der Veliconcha (Abb. 13) zeigt, dai~ ihre Form der 
des Jungtiers nach der Metamorphose bereits stark angen~ihert ist. 

ni ,ki 
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Abb. 13. Crepidula fornicata L., Veliconcha, Schr~.gansicht. ed Enddarm, fu Fut~, ki Kieme, 
ks Anlage des Kristallstielsackes, ma Magen, lmd, rind linker und rechter Lappen der Mittet- 
darmdriise, mr Mantelrand, ni Niere, nI Nackenlappen, op Operculum, os Anlage des Osphra- 

diums, pp Propodium, te Tentakel, ve Velum. X ca. 100. 

Mit dem zunehmenden Wachstum des Veligers wird auch das V e 1 u m w~ih- 
rend der planktischen Periode erhebtich grSger; bei einer Veliconcha wurde 
eine HShe von 0,800 mm und eine Gesamtbreite von 1,100 mm gemessen. 
Doch erreicht es niemals die absolute und relative GrSfle wie bei anderen 
Veligern mit einer langen pelagischen Periode (vgl. z. B.  die Veliger von 
Xassarius incrassatus, Philbertia gracilis u. a., nach LEBOUR 1931, 1937). Das 
Velum beh/ilt bei der Larve yon Crepidula wie erw/ihnt stets die zweilappige 
Form. Seine VergrSf~erung dient der Erhaltung der Schwimmf~higkeit des 
wachsenden und schwereren Veligers, spielt daher fiir die Entwicklung, die 
auf die Ausbildung der definitiven KSrperform gerichtet ist, keine Rolle. 

Im Gegensatz dazu ist die allm~ihliche Sonderung des Zentralfeldes des 
Velums von wesentlicher Bedeutung, da ja  aus ihm der Kopf hervorgeht. Die 
T e n t a k e 1 und die A u g e n b I ~i s c h e n an ihrem Grunde werden gr51~er. Der 
Eingang zum Mundtrichter wird schwach spalffSrmig; hier entstehen weiter- 
hin die Anlagen der L i p p e n w ii 1 s t e. Die Verl/ingerung des VorderkSrpers, 
der noch das Velum tr~igt, wird durch die Ausfaltung des r e c h t e n N a c k e n -  



Bd. V. H. 2: Werner, Crepidula fornicata L. (Gastropoda Prosobranchia) 201 

l a p p e n s  no& verst/irkt; er trfigt sp/iter auf seiner Oberseite die F u t t e r -  
r i n n e  und tritt beim Nahrungserwerb na& der Metamorphose in Funktion. 

Im Zusammenhang mit dem Auswa&sen des Propodiums zeigt der ganze 
F u tg ein intensives L/ingenwa&stum und nimmt allmfihli& die schmale lang- 
gestre&te Form mit einer wohlentwickelten, vollst/indig bewimperten Krie&- 
sohle an, die immer no& eine s&wa&e mediane L/ingsfur&e aufweist (vgl. 
Abb. 13). Am Vorderrand des Propodiums ist au& bereits die Randdrfise bei 
der /iugeren Betra&tung erkennbar. So erlangt die Velicon&a die au& von 
anderen Autoren z. B. LEBOUR (1931) bes&riebene F~ihigkeit, dat~ sie mit dem 
Velum no& frei s&wimmen, glei&zeitig aber mit dem Fug bereits an festen 
Gegenst/inden krie&en kann. Die Ausbildung des typis&en Gastropodenfut~es, 
der die S&ale im ausgestre&ten Zustand an Gr6fle no& iibertrifft, ist bei 
Crepidula deswegen von besonderer Bedeutung, weil na& der Metamorphose 
die s&on vorher eingeleitete Umformung zum Haftfut; dur&gefiihrt wird. 

Ffir die Differenzierung der Organe des Wei&kgrpers in der S&ale ist 
wesentli&, daig bereits bei der Velicon&a mit Ausnahme der Gonaden alle 
Organe angelegt und in Funktion sind. Die starke Vergr6f~erung des Mantel- 
raumes und die Ausbildung der K i e m e n f i l a m e n t e  treten etwa in der 
zweiten H~ilfte des Larvenlebens ein. Bekanntli& wird nur die linke, phylo- 
genetis& re&te Kieme mit nur einer, der re&ten Reihe yon Filamenten an- 
gelegt. Die Velicon&a besitzt meist 5--8 Kiemenfilamente. Sie entstehen na&- 
einander in der Ri&tung yon hinten na& vorn, wie s&on PELSENEER (191t) 
mitgeteilt hat; das filteste und gr6gte Filament liegt also hinten. Mit ihrer 
Bewimperung erzeugen die Anlagen der Kiemenfilamente bereits einen kr/ifti- 
gen Wasserstrom dur& den Mantelraum. Die di&tbewimperte, dunkelpigmen- 
tierte Anlage des O s p h r a d i u m s hat si& stark in die Lfinge gestre&t. Seine 
zu einem doppelten Kamm angeordneten Papillen werden jedoch erst na& der 
Metamorphose ausgebildet. In der Abb. 16 des Jungtieres kurz na& dem 
l]bergang zum Bodenleben ist die Differenzierung der ersten Papille ange- 
deutet. Wie die Prfifung der S&nittpr/iparate ergab, ist bei der Velicon&a 
zwis&en dem Osphradium und der Basis der Kiemenfilamente die yon augen 
ni&t si&tbare Anlage des E n d o s t y l s  vorhanden, der s&leimliefernden 
Driisenleiste im Epithel des Mantelraumda&es. S&liegli& ist in einer di&t 
bewimperten Verdickung des vorderen Mantelrandes die Anlage der F u t t e r - 
t a s e h e ausgebildet. Auf das Herauswa&sen des linken und unteren Mantel- 
randes aus der S&ale und die damit zusammenh/ingende Formver/inderung 
wird sp/iter no& einzugehen sein (s. u. S. 210 f.). 

W/ihrend des Larvenlebens entstehen im Ans&lufl an die C e r e b r a l -  
g a n g l i e n  die P l e u r a l g a n g l i e n ,  und weiterhin die getrennten Anlagen 
des S u p r a -  und S u b o e s o p h a g e a l g a n g l i o n s ;  zuletzt entstehen die An- 
lagen des O s p h r a d i a l -  und V i s c e r a l g a n g l i o n s  und der B u c c a l -  
g a n g l i e n  (Abb. 14, 15). In der Entstehung und den anffingli&en Lage- 
verh~ltnissen des Gangliensystems treten bei den Larven mit direkter und 
indirekter Entwicklung allem Ans&ein ha& keine wesentli&en Unterschiede 
auf, da die Bes&reibungen und Abbildungen yon DELSMAN (1914) fiir Litorina 
obtusata und von HEATH (1916) und MoRvrz (t939) ffir Crepidula adunca mit 
den bier ffir C. fornicata gegebenen im wesentli&en fibereinstimmen (vgl. 
etwa Abb. 14 mit HEATH, fig. 2, p. 484, vgl. ferner FRANC 1943). 

r0ber die endgiiltigen relativen Lagebeziehungen wird offenbar erst gegen 
Ende des Larvenlebens und kurz nach der Metamorphose entschieden. Bei 
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Abb. 14. Crepidula fornicata L., ~Iterer Veliger yon der linken Seite, Gangliensystem. 
au Auge, bg Buccalganglion, cg Cerebralganglion, fu Fug, ks Anlage des Kristallstielsackes, 
lh Larvenherz, lind linker Lappen der Mitteldarmdrfise, ma Magen, og Osphradialganglion, 
os Anlage des Osphradiums, op Operculum, pg Pedalganglion, ppg Propodialganglion, plg 
Pleuralgangtion, rs Anlage des Radulasackes, spg Supraoesophagealganglion, st Statocyste, 

te Tentakel, ve Velum. X ca. 130. 
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Abl~. 15. Crepldula [ornicata L., Veliconcha schrfig von oben, Anlage des Gangliensystems. 
au Auge, cg Cerebralganglion, ed Enddarm, fu Fut~, oe Oesophagus, og Osphradialganglion, 
os Anlage des Osphradiums, pg Pedalgan,glion, plg Pleuralganglion, sbg Suboesophageal- 
ganglion, spg Supraoesophagealganglion, st Statocyste, ve Velum, vg Visceralganglion. Nach 

einem Dauerpr/iparat. 

Crepidula ist bekanntlich der brevikommissurate  T y p  mit  einer starken Kon- 
zentra t ion der meisten Gangl ien  zu einem einheitlichen Komplex  verwirklicht. 
Dat~ die Gangl ien  erst sp/iter entstehen als die Sinnesorgane, n/imlich Augen, 
Statocysten und Tentakel ,  wird bereits von den /ilteren Autoren  hervorge-  
hoben. Das gleiche gilt auch fiir die Feststellung, dal; die Gangl ien  erst ent- 
stehen, wenn die Tors ion  bereits im wesentlichen beendet  ist (vgl. DELSMA• 
1914, p. 323, FRANC 1943, p. 60). 
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Zu der Frage nach der Entstehung der K o m m i s s u r e n  und K o n  
n e k t i  v e k6nnen keine eigenen Beobachtungen angeffihrt werden. Die Mehr- 
zahl der Autoren ist der Auffassung, dab sie aus den Ganglien auswachsen. 
Abweichend davon gibt MORITZ (1939) an, dat~ sie bei C. adunca z. T. aus 
Zellstr~ingen entstehen, die sich vom Ektoderm abl6sen und in die Tiefe ver- 
lagert werden..Nach dieser Ansicht wtirden die Kommissuren und Konnektive 
in der gleichen Weise entstehen wie die Ganglien selbst. 

Die Veliconcha besitzt weiterhin bereits eine funktionsf/ihige R a d u l a .  
Oben wurde schon darauf hingewiesen, da[~ die erste Anlage des Radula- 
sackes durch Schnittuntersuchungen his zum eben geschlfipften Veliger zurfick- 
verfolgt werden konnte. Die Radula, die sich in der dickwandigen Aus- 
stfilpung des Mundtrichters entwickelt, ist bei der Veliconcha soweit ausge- 
bildet, dat~ sie Fret~bewegungen ausffihren kann. Auf diesem Stadium sind 
auch bereits die Anlagen der Speicheldrfisen vorhanden. 

Die weitere Entwicklung des V e r d a u u n g s t r a k t u s l~it~t sich dadurch 
kennzeichnen, daf~ die einzelnen Abschnitte gr/5t~er werden und sich sch/irfer 
sondern; weiterhin, dat~ sie infolge des asymmetrischen Wachstums eine ver- 
~inderte Lage erhalten. Das ist besonders deutlich beim Magen und dem an- 
schliet~enden Abschnitt der Anlage des Kristallstielsackes; sie haben beim 
schliipfreifen Veliger eine fast aufrechte Lage in der Medianen; sp~iter 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 L a r v e n h e r z 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 MORITZ (1939, p. 240 f.) und yon FRANC (1940, 
p. 337, 1943, p. 65) angegeben wird, konnte nicht durc~ unmittelbare Beobach- 
tung ermittelt werden. In jedem Fall werden die Pulsationen des Larven- 
herzens bei der Veliconcha langsamer und unregelm~it~iger, wenn das sich ent- 
wickelnde d e f i n i t i v e  H e r z  in zunehmendem Matte in Funktion tritt. Zur 
Zeit der Metamorphose pulsiert dann schliet~lich nur noch das definitive Herz. 

Tabelle 2 
Schlagfrequenz des Larvenherzens und des definitiven Herzens bei der Veliconcha yon 

Crepidula fornicata L. 

Larve Nr. 1 Zahl der Pulsschlage pro Minute 
Larvenherz 13 10 11 9 11 13 12 15 10 14 
definitives Herz 19 18 18 19 20 19 19 I9 18 18 
Larve Nr. 2 
Larvenherz 13 14 9 13 
definitives Herz t9 18 

W/ihrend des Larvenlebens tritt daher vorfibergehend der Zustand ein, dat~ 
das definitive Herz s c ho n pulsiert, wfihrend das Larvenherz no c h pulsiert, 
wobei beide Herzen unabh~ingig voneinander arbeiten und meist eine ver- 
schiedene Schlagfrequenz haben (Tab. 2). Doch mug eine kurze Phase ein- 
treten, in der die Schlagfrequenz beider Herzen ann/ihernd gleich ist. Aut" 
diese Erscheinungen haben PELSENEER (1911), DV.LSMAN (1914) und besonders 
FRANC (1943, p. 74 ft. U. fig. 34) aufmerksam gemacht. 
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Das definitive Herz ist bei der Veliconcha nach der/iuBeren Untersuchung 
noch nicht deutlich in alas Atrium und den Ventrikel gesondert. Daher ist es 
in der Abb. 12 nur durch die kr/iftig gezeichnete Kontur angedeutet; die Grenz- 
lage bei der Systole ist durch die punktierte Linie bezeichnet. 

Mit der VergrSBerung des Kiemen- und Mantelraumes, der sich zuletzt 
vorn bis fiber den Kopf und hinten bis in die Spitze des Eingeweidesackes 
erstreckt, geht eine Lagever~inderung yon Niere, Herz und Enddarm einher, 
die schlieBlich in das Dach des Mantelraumes eingelagert sind (vgl. MORITZ 
1939, p. 240). 

G. B e o b a c h t u n g e n  fiber d e n V o r g a n g d e r M e t a m o r p h o s e  

Mit der Entwicklung geht eine ?/mderung des Verhaltens einher, durch 
die schlieBlich die U m w a n d l u n g s b e r e i t s c h a f t  der Veliconcha sehr deut- 
lich in Erscheinung tritt. THORSON (1946, p. 460 ft., 1950, p. 17, 1952, p. 289 f.) 
hat ffir die Larven mariner Wirbelloser beschrieben, daB die anfSnglich posi- 
tive Phototaxis gegen Ende des Larvenlebens vielfach in die negative um- 
schl~igt. Wenn diese Frage auch nicht fiir die Larven yon Crepidula durch 
exakte Experimente nachgepriift wurde, so war die positive Phototaxis der 
frisch geschlfipften Veliger doch immer gut erkennbar, so vor allem, wenn 
grSBere Mengen yon Larven ffir kfirzere Zeit in kleineren KulturglSsern ge- 
halten wurden. Bei der Aufzucht der Larven in den groBen Zuchtbe&en 
wurde weiterhin beobachtet, dab 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 ofimals ein hSufiger An- 
satz auf. 

Ein weiteres Anzeichen der Metamorphosebereitschaft ist das Kriechen 
der Larven an den Wfinden bzw. auf dem Boden der Zuchtbecken und der 
zur unmittelbaren Beobachtung benutzten ,Boverischfilchen. Anfangs schwim- 
men die Larven mit dem voll ausgestreckten Velum dicht an der Wand oder 
auf dem Boden des Beh~ilters und ,,priifen" ihn mit dem ausgestreckten FuB. 
Diese Perioden der mehr tastenden Bodenberfihrung werden noch durch 
l~ingere Phasen des freien Schwimmens abgelgst. Die Larven kriechen aber 
immer lfingere Zeit mit der ganzen FuBsohle, und wenn schlieBlich eine ge- 
eignete Stelle zur Anheftung gefunden ist, erfoigt die Metamorphose. 

Durch die Aufzucht der Larven gelang es stets, ausreichende Mengen an- 
satzreifer Stadien zu erhalten. Daher war es mgglich, an den aus den Zucht- 
becken entnommenen und in kleinere KulturglSser umgesetzten Larven des 
geeigneten Stadiums die Umwandlung direkt zu beobachten. Sie trat aber 
auch bei vollentwickelten Larven meist nicht unmittelbar nach dem Umsetzen, 
sondern gewghnlich erst na& 1--2 Tagen ein. Diese Behandlung bedeutete 
daher offenbar ffir das empfindliche Stadium der Veliconcha eine Schockwir- 
kung. Oft geniigte dann die Erneuerung des Wassers und damit die Anderung 
der Temperatur- und O2-Verhfiltnisse, um die Metamorphose spontan auszu- 
15sen. Sie verl~uft dann sehr schnetl und ist in t/2 his 1 Std. beendet. 

Dabei wird zuerst das Operculum abgeworfen, das jetzt einen Durch- 
messer yon 0,350--0,370 mm hat. AnschlieBend wird das Velum abgestoBen; 
eine Bevorzugung der rechten oder linken HSlfte in der Reihenfolge des Ab- 
werfens war nicht zu erkennen. Wesentlich ist, dab die breiten R~inder des 
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Velums im Ganzen oder doch in gr/igeren Stricken abgeworfen werden; ffir 
die /ibrigen Velumteile wurde ein zelliger Zerfall beobachtet. Wie aus der 
Abb. 12 hervorgeht, ist das Velum bereits geschrumpft; doch wird es in kei- 
nero Fall allmfihlich reduziert, vielmehr werden groge Teile abgeworfen, die 
erst dana& zu zerfallen beginnen. Das ist deswegen hervorzuheben, weil in 
diesem Verhalten ein grundsfitzlicher Unterschied gegeniiber den sich in den 
Eihiillen direkt entwickelnden Arten besteht. Bei ihnen wird das Velum ganz 
allm/ihlich riickgebildet, was PELSENEER (1911, p. 38 f.) ausdrficklich hervor- 
hebt und FRANC (1940, 1943) f/ir mehrere Arten best/itigt. 

Mehrfach wurden bei der Veliconcha yon Crepidula am Grunde des 
Velums im Gewebe feine Grenzlinien beobachtet, die allem Anschein nach die 
,,prfiformierten 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 grot~er Schnelligkeit 
erfolgen. Unmittelbar nachdem das Velum abgestot~en ist, hat die Nacken- 
gegend eine blasige und aufgetriebene Oberflfiche. Sie wird jedoch nach kur- 
zer Zeit glatt und regelm/it~ig, so dat; die Umwandlung/iut~erlich keine Spu- 
ren hinterlfit~t. Aufffillig war noch, dat~ die Pigmentierung des Velumrandes 
bei der Veliconcha oftmals erheblich verstfirkt war, ferner dat~ sich seine Kerne 
bei der Schnittuntersuchung als schw/icher f/irbbar erwiesen. Diese Erscheinun- 
gen lassen sich allem Anschein nach ebenfalls als Vorbereitung des Abstot~ens 
deuten. 

Die abgeworfenen Velumteile zeigen noch eine Zeit lang ihren lebhaften 
Wimperschlag, zerfallen dann aber schnell. Dag die Umwandlungsstadier~ 
regelm/igig die abgeworfenen Zerfallsprodukte fressen, wie es ffir die Lamelli- 
branchier angegeben wird (COLE 1938), konnte nicht beobachtet werden. Das 
schliegt nicht aus, da{~ einzelne Tiere in den Kulturs&/ilchen nicht auch ge- 
legentlich einige zerfallende Velumzellen einstrudelten und fragen. Es wird 
jedoch vermutet, dat~ es si& nicht um ein regelm/it~iges Verhalten handelt. 
Denn es ist anzunehmen, dab die abgeworfenen Velumteile im freien Wasser 
durch die Str/Smungen 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 Mitteldarmdrfise prall mit den Velumzellen gefiillt waren; sie waren 
durch ihre ~rimpern noch eindeutig als solche zu identifizieren. Diese Frage 
bedarf daher der Nachprfifung. 

Das gleiche gilt ffir eine weitere interessante Frage, auf deren allgemeine 
Bedeutung THORSON (1952, p. 290 f.) hingewiesen hat; sie betrifft die Reak- 
tionsbereitschaft des metamorphosereifen Stadiums bei manchen marinen Wir- 
bellosen gegenfiber den erwachsenen Tieren der gleichen Art. Dana& haben 
die Larven dieses Stadiums die Ffihigkeit, artspezifische, von den erwachsenen 
Tieren abgegebene Stoffe wahrzunehmen, die auf sie eine anlockende Wir- 
kung ausiiben. Bei einigen vorl/iufigen Versuchen hatte es tats/ichlich den An- 
schein, als ob yon den ansatzreifen Larven yon Crepidula die Ansatzk/irper 
bevorzugt wurden, an denen erwachsene Pantoffelschne&en angeheftet waren. 
Ein solches Verhalten ist f/Jr ein festsitzendes Tier yon besonderer Bedeutung, 
da die Fortpflanzung davon abh/ingt, ob die beweglichen Jugendformen zu 
den ~ilteren festsitzenden Tieren hinfinden. Bei Crepidula sind bekanntlich die 
jungen M/innchen no& beweglich und in der Lage, die obligatorisch sessilen 
Weibchen aufzusuchen; doch dfirfien die Chancen fiir die Kettenbildung erheb- 
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lich vergrgt~ert sein, wenn bereits die noch schwimmf~higen Larven zu den er- 
wachsenen Tieren hinfinden kSnnen. Dadurch, dat~ es mgglich ist, die Larven 
yon Crepidula im Laboratorium zu zfichten, diirfte es gelingen, diese Frage 
dutch weitere Versuche zu ktfiren. 
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Abb. 16 a, b. Crepidula [ornicata L., Jungtier 2 Tage nach der Metamorphose, a Oberseite, 
b Unterseite, Fug kontrahiert, af After, ed Enddarm, ft Futtertasche, he Herz, ki Kieme, 
ks Kristallstietsack, Iw Lippenwulst, ma Magen, md Mitteldarmdriise, mp Metapodium, 

ni Niere, nl Nackenlappen, os Osphradium, pp Propodium. X ca. 55. 

Ein J u n g t i e r  kurz nach der Metamorphose (Abb. 16a, b) hat schon ganz 
die Gestalt des erwachsenen Tieres und unterscheidet sich yon diesem 5ut~er- 
lich nur durch den wohl ausgebildeten Kriechfug 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- 
derkgrpers, der lange Zeit nur den rechten Nackenlappen besitzt; wie er- 
w/ihnt, tr/igt er auf der Oberseite die Futterrinne. Der linke Nackenlappen er- 
ffihrt seine volle Ausbildung erst auf sp/iten Stadien bei der Umwandlung 
des Mfinnchens zum Weibchen. Er hat hier die Aufgabe, den ,,Brutraum" 
(s. o. S. 174) zwischen VorderkSrper und Ansatzmaterial zu vergrSt~ern und 
gegen den Kiemenraum abzugrenzen. 

H. D i e  B i l d u n g  d e s  G e h / i u s e s  u n d  d i e  S y m m e t r i e v e r h S l t n i s s e  

Wie bei allen Mollusken entsteht das 1 a r v a 1 e G e h/i u s e bei Crepidula 
aus der sog. Schalendrfise, die besser S c h a l e n g r u b e  genannt wird, einer 
fr/ihembryonalen Bildung der Riickenseite. Die Schalengrube stellt anfangs 
eine Verdickung, sp/iter eine mehr oder weniger tiefe Einstiilpung des Epithels 
aus hohen prismatischen Zellen dar. Meist wird schon auf diesem frfihen Sta- 
dium in das Lumen der Einstfilpung 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 
grSgeren Rfickenabschnitt des Embryos, wobei die Schalensubstanz zu einem 
dfinnen H~iutchen ausgezogen wird. In dieser Weise erkl~irt sich die Ent- 
stehung der feinen napffihnlichen strukturlosen Schale, die als die erste ge- 
formte Anlage des Geh~iuses zu betrachten ist. In die Konchingrundlage wer- 
den frfihzeitig Kalkkristalle eingelagert, die sich zu der prim~ren Larven- 
schale zusammenschliegen. Diese hat ebenfalls zun~chst die Napfform und- 
besitzt noch keine besonderen Strukturen. Ihre Lage zum WeichkSrper ist vor 
der Torsion die exogastrische (s. o. S. 199); das tritt aber deutlich meist nur noch 
in der Embryonalentwicklung der Archaeogastropoden in Erscheinung (vgl. 
die eingehende Untersuchung von CROFTS 1937 an Haliotis). Das weitere 
GrSBenwachstum des Geh~iuses ist auf den wutsffSrmigen Rand der Schalen- 
grube beschr~inkt und erfolgt jetzt in Form von feinen konzentrischen Zu- 
wachsstreifen. Diese Art  des GrSflenwachstums wird typisch, wenn der Man- 
telrand als gesonderte Anlage entsteht und wenn er beginnt sich einzufalten, 
was zur Entstehung des Mantelraumes ffihrt. 

b 

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

Ein frfihes Stadium der Geh~iusebildung ist in Abb. 17a, b dargestellt, 
das noch die anf~ingliche Napfform hat. Die strukturlose ~ilteste Zone ist von 
dem angrenzenden Gebiet mit den feinen Zuwachsstreifen deutlich abge- 
grenzt. Diese bereits vollst~indig verkalkte Geh~iuseanlage stammt yon einem 
Embryo, der einer Eikapsel entnommen war und noch Dottermaterial enthielt, 
der mithin die Schlfipfreife noch nicht erlangt hatte. Die Lage und Breite der 
Zuwachsstreifen zeigen an, dat~ das intensivste Wachstum auf diesem friihen 
Stadium am vorderen Rand der Schale erfolgt, der nach CONKLIN (1897) vor 
der Torsion auf der rechten Seite des Embryos liegt, durch die Torsion aber 
zum dorsalen Rand des Geh/iuses wird. Die Zuwachsstreifen zeigen ferner, 
dat~ das Wachstum - -  bezogen auf die Geh~iuseanlage - -  nahezu symme- 
trisch ist. 

So entwickelt sich die typische Form des V e l i g e r g e h ~ i u s e s ,  die das 
Stadium der Schlfipfreife kennzeichnet (Abb. 18 a, b). Es ist nahezu sym- 
metrisch und hat etwa eine 3/4 bis 1/1 Windung. Wegen dieser Form wird das 
Geh/iuse des Veligers von ~ilteren Autoren oft als ,nautiloid" bezeichnet. Nach 
den zahlreichen Abbildungen des Veligergeh~uses anderer Arten in den Ar- 
beiten von  FRANC, HABE, LEBOUR, OSTERGAARD, RASMUSSEN, SMIDT, THORSON, 
VESTERGAARD U. a. handelt es sich offenbar um die Grundform des larvalen 
Geh//uses aller Prosobranchier und vieler Opisthobranchier. Wie schon er- 
wiihnt, ist das beim Schlfipfen vollst~ndig verkalkte Geh~use so grot~, dal~ es 
bei der Kontraktion Velum und Fut~ aufnehmen kann. 

SIMROTH (1896--1907, p. 197, 245 f.) unterscheidet bei den Prosobranchierlarven die 
napff6rmige Embryonoconcha, die bereits in den Eihfillen gebildet wird und noch unverkalkt 
ist, yon 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 schlieglich in die Teleoconcha, das definitive Geh/iuse fiber. Nach 
dieser Terminologie wiirde die Abb. 17 die Embryonoconcha yon C. [ornicata darstellen. 
die hier allerdings schon verkalkt ist, w/ihrend die Abb. 18--20 Stadien der Prosopoconcha 
und die Abb. 21 schlieglich die junge Teleoconcha wiedergeben wiirden. Diese mug als das 
Endglied der Entwicklung aus den Wachstumserscheinungen w/ihrend des Larvenlebens bis 
zu einem Zeitpunkt kurz nach der Metamorphose erkl~rt werden. 

.Beim Veliger sind die aut~erhalb des Geh/iuses befindlichen Teile des 
Weichkgrpers, Velum und Fut~, symmetrisch, worauf schon frfiher kurz hin- 
gewiesen wurde. Das mug zeitweilig auch ffir den Mantelrand gelten, der die 
Schalensubstanz ausscheidet, da ja das Veligergeh/iuse 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 ffir 
die beiden Divertikel der Mitteldarmdriise zutrifft (s. o. S. 191 f.). Die 1 a r v a 1 e, 
durch Velum, Fut~ und Geh/iuse bestimmte S y m m e t r i e e b e n e wfirde in den 
Abb. 2 a, b und 18 b in der Zeichenebene liegen und durch die Linie des 

A 

. . . . . . . . .  

Abb. I8a, b. Crepidula fornicata L., Geh~iuse eines schlfipfreifen Veligers, a Unterseite, 
b rechte Seite. AB gr6gter Durchmesser L/inge des Geh~iuses, CD L~inge der Apexkante. 

X ca. 100. Zeichenprisma yon Leitz. 

grggten Schalendurchmessers gehen, dessen Endpunkte in der Abb. 18 a mit 
AB bezeichnet sind. Entsprechend der Entstehung des Geh/iuses (Abb. 17 a, b) 
hat der/ilteste Teil der Schale am Apex eine gerade Kante, die ,,Apexkante" 
genannt werden kann. Ihre Endpunkte sind in der Abb. 18 a mit CD bezeich- 
net. In dieser Abbildung verl/iuft die Apexkante ann~hernd parallel zur 
Zeichenebene, steht also auf der larvalen Symmetrieebene nahezu senkrecht. 

W/ihrend des pelagischen Lebens erfolgt das Wachstum des Geh/iuses 
nunmehr haupts/ichlich auf der re&ten Seite, so dag es bald asymmetrisch 
wird. Das setzt eine entsprechende Vergrggerung des rechten Mantelrandes 
voraus, dessen Wachstumstendenzen einmal gegeniiber dem linken Mantel- 
rand wesentlich verst/irkt sind und der /iberdies ein gleichmfit;iges und kon- 
tinuiertiches Wachstum aufweisen mug. Der linke Mantelrand zeigt dagegen 
dementsprechend ein stark verringertes Wachstum, was anfangs zur zu- 
nehmenden Asymmetrie, schlieglich aber zu einer Verlagerung der ganzen 
linken H/ilfte des Veligergeh~iuses auf die Unterseite ffihrt. Ein Zwischen- 
stadium ist in den Abb. 19 a, b dargestellt. Das Geh/iuse ist so orientiert, dal,~ 
die Miindung in der Zeichenebene bzw. parallel zu ihr liegt. Die Abb. 19 a der 
Unterseite des Geh/iuses belegt, dag der hintere, den Eingeweidesa& unten 
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umschliet~ende Teil wirklich aus der urspriinglich linken Schalenh/ilfte des 
Veligers hervorgegangen ist. Die Oberseite des Geh/iuses hat sich dagegen aus 
der rechten H/ilfte der Veligerschale entwickelt, was durch die Lage des 
Schalenapex kenntlich gemacht wird. Durch das asymmetrische, auf der rech- 
ten Seite verst/irkte Wachstum legt sich der rechte hintere Tell der Mfindung 
an den Apex an. Danach ist das Gehfiuse yon Crepidula prinzipiell dex;otrop 
gewunden, wenn es auch durch die besondere Wachhstumsrichtung nur sehr 
flach bleibt und frfihzeitig eine groge Mfindung bekommt. Das asymmetrische 
Wachstum 1/igt sich in den Abb. 19 a, b aus der Form der Wachstumsstreifen 
ablesen, fiberdies auch aus der Lage der Apexkante CD, die jetzt unter einem 
bestimmten Winkel schr/ig auf der Zeichenebene steht. 

Die Verlagerung der linken H/ilfte des Veligergeh/iuses auf die Unter- 
seite bedeutet, daft es - -  yon oben gesehen - -  durch das asymmetrische Wachs- 
tum nach links gekippt wird. Die durch das Veligergeh/iuse bestimmte Sym- 
metrieebene erffihrt also e i n e  D r e h u n g  n a c h  l i n k s ,  die bis zum Ende 
des pelagischen Lebens nicht ganz 90 o betr/igt und durch ihre Richtung die 
embryonale Torsion fortsetzt. 

Abb. 19a, b. Crepidula fo~nicata L., Gehfiuse eines ~ilteren Vetigers, a Unterseite, b Ober- 
seite, ml Mantellinie auf dem Unterteil des Geh/iuses, vgl. Abb. 20 a, b, CD Apexkante. 

X ca. 75. Zeichenprisma von Leitz. 

Mit diesen Wachstumstendenzen, die auf das verst/irkte bzw. verringerte 
Wachstum des rechten und linken Mantelrandes zurfi&zuffihren sind, gleicht 
die bisher beschriebene Phase der Geh/iusebildung durchaus dem, was CROFTS 
(1937) fiber die Bildung des Geh~uses bei Haliotis mitteilt; das lfigt sich etwa 
durch einen Vergleich der Abb. 19 b mit den zuerst gebildeten Teilen der in 
ihrer Textfig. 52, pag. 254 abgebildeten Schale yon Haliotis demonstrieren. 
Die Geh/iusebildung yon Crepidula unterscheidet sich jedoch gegenfiber der 
yon Haliotis durch einen besonderen Vorgang, der gleichzeitig mit den bisher 
angegebenen Wachstumsprozessen abl~iuft und wesentlich ffir die Herausbil- 
dung der definitiven Schalenform ist. Es handelt sich um die Entstehung des 
G e h / i u s e s e p t u m s  (,,shell shelf" bei MORITZ 1939), der eigentiimlichen 
Schalenplatte, die beim fertigen Geh/iuse die ventrale Begrenzung des dar- 
iiberliegenden Eingeweideraumes bildet und an deren unterer F1/iche 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 n/imlich nicht 
nur verringert, sondern es erf/ihrt zu einem bestimmten Zeitpunkt eine nahe- 
zu vollst/indige Unterbrechung, weil der linke Mantelrand, der ja durch das 
starke Wachstum des rechten Mantelrandes mehr und mehr zur Unterseite 
verlagert wird, aus dem Geh/iuse herausw/ichst und  sich nach augen umschl/igt. 
Er legt sich daher der Augenseite des ursprfinglich linken, jetzt unteren 
Schalenteiles an und w~ichst nach hinten. Durch die Ausscheidung yon Schalen- 
substanz verst/irkt die herauswachsende Mantelpartie die Aut~en- = Unter.- 
seite des Geh~iuses. So erkl~rt sich auch die Entstehung der , , M a n t e l l i n i e "  
(Abb. 19 a), die die jeweilige Grenze des herausgewachsenen Mantelrandes 
bezei~net. 

U s ~  m r r l  v s ~  

Abb. 20 a, b. Crepidula [ornicata L., Geh~iuse der Veliconcha, a linke, b rechte Seitenansicht. 
fu Fu£, ml Mantetlinie, mr Mantelrand, der sich beim lebenden Tier bis zur Mantellinie 

erstreckt, op Operculum, ve Velum. Nach einem Totalpr/iparat. 

Das Herauswachsen des Mantels bleibt auf die untere F1/iche des Ge- 
h/iuses beschr/inkt 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 Geh/iuses nicht mehr vollst/indig an; er gibt aber 
auf diese Weise die Mantellinie auf den Seiten und am Hinterrand des Ge- 
h~uses frei, die schon zu einer schmalen Kante geworden ist. Hier biegt sic& 
der Mantelrand beim weiteren Wachstum nach unten um und 1/igt durch die 
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Abscheidung von Schalensubstanz eine Neubildung sekund/irer Art entstehen, 
den , S c h a l e n b o r d "  (,,rim" bei MORITZ 1939), der mit seiner Mantel- 
bedeckung (der ,,accessory mantle fold" nach MORITZ) das Metapodium seit- 
lich und hinten schfitzt (Abb. 21, 22). 

Durch das Herauswachsen des Mantelrandes wird daher das Unterteil 
des Gehfiuses innen und augen von Mantelgewebe umgeben. Das Geh/iuse- 
septum entsteht dadurch, daft nach der Metamorphose am vorderen Rand der 
Unterseite wieder Schalensubstanz ausgeschieden wird. Daher besitzt das Ge- 
h/iuseseptum ebenso wie der vordere und seitliche Rand des Geh~iuses die 
typischen Zuwachsstreifen. Sie sind in der yon SIMROTH (1896--1907, Tar. 58, 
fig. 12) wiedergegebenen Abbildung einer fossilen Art, Crepidula unguiformis 
Lam. aus dem Plioc/in yon Toscana, besonders deutlich ausgepr/igt. 

g s -  

-o,o 

-o,5 

O 
"nm 

Abb. 21. Crepidula fornicata L., Geh/iuse eines Jungtieres yon der Unterseite. gs Geh/iuse- 
septurn, sb Schalenbord. Die Lage und Gr6ge des Geh/iuses der Veliconcha ist durch die 

punktierten Linien wiedergegeben. 

Durch die geschilderten Formbildungsvorg/inge wird das Geh/iuseseptum 
vollst/indig vom WeichkSrper umgeben und kann so zur Ansatzfl/iche der gro- 
gen M u s k e 1 p I a t t e des Metapodiums werden, die zur gleichen Zeit w~h- 
rend und nach der Metamorphose angelegt wird (vgl. Abb. 22). Die vor- 
15ufigen Schnittuntersuchungen der Stadien kurz vor und nach der Meta- 
morphose ergaben, dag die Muskelplatte des Metapodiums aus dem larvalen 
Schalenmuskel durch eine entsprechende Verlagerung und ein mehr flfchen- 
haftes Wachstum wfihrend des Herauswachsens des linken Mantetrandes her- 
vorgeht. Das GrSgenwachstum dieses Muskels scheint zeitweilig auf der rech.- 
ten Seite relativ st/irker zu sein, so dag aus dem ursprfinglich auf der linken 
Seite getegenen spindelf/Srmigen Schalenmuskel des Veligers (s. Abb. 7, 
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S. 193) die breite,  m e h r  ode r  wen ige r  symmetr i sche  P la t t e  des def ini t iven Haf t -  
muskels  wird ,  der  die ganze  Unte r se i t e  des Geh~iuseseptums e i n n i m m t  und  
das M e t a p o d i u m  zu e inem H a f t o r g a n  macht.  Diese A n g a b e ,  dab  der  defini t ive 
Ha f tmuske l  des M e t a p o d i u m s  letzten Endes  au f  den  l a r v a l e n  Schalenmuskel  
zurf i&geht ,  b e d a r f  noch der  Best f i t igung durch die Schni t tun te rsuchung der  
Zwischens tad ien  vor  Erre ichen der  M e t a m o r p h o s e r e i f e .  Sie wfirde bedeuten ,  
dat~ mi t  dem  L a g e -  auch ein F u n k t i o n s w a n d e l  s tat tf indet ,  da  j a  de r  Weich-  
kg rpe r  nach d e m  AbschluB des  U m w a n d l u n g s v o r g a n g e s  nicht m e h r  in den  
R a u m  zwischen Ober te i l  des Geh/ iuses  u n d  Geh/ iuseseptum,  die das e igent -  
liche :Geh/iuse dars te l len,  zurf ickgezogen w e r d e n  kann ;  v i e lmehr  ist die defini-  
t ive F u n k t i o n  des Muskels  des M e t a p o d i u m s ,  durch Verk i i rzen  u n d  Ver l / inge rn  

gS 

Abb. 22. Crepidula [ornicata L., schematischer Lfingsschnitt durch ein erwachsenes Tier in 
natfirlicher Lebensstellung, Geh/iuse schwarz gezeichnet, as Ansatzk6rper, gs Geh/iuseseptum, 

ki Kieme, mm Muskelplatte des Metapodiums, pp Propodium, sb Schalenbord. 

der  F a s e r n  das A n p r e s s e n  des T ie res  an  seine U n t e r l a g e  bzw. das A b h e b e n  zu 
ermggl ichen,  und  z w a r  ohne  Orts ' i inderung.  De r  g r u n d l e g e n d e  F o r m w a n d e t  
ist d a h e r  als A n p a s s u n g  an die fes ts i tzende Lebenswe i se  zu erklfiren. 

Ffir den Veliger yon Haliotis tuberculata (Archaeogastropoda) hat Ceov'rs (1937) das 
Vorhandensein von 2 tarvalen Musketn nachgewiesen. Der von ihr als ,,velum retractor" 
bezeidanete Larvenmuskel setzt bei seiner pr/itorsionalen Bildung auf der rechten Schalenseite 
an und wird durch die Torsion zur Dorsalseite und anschliel~end zur linken Scbalenseite ver- 
lagert..'Dieser zuerst gebildete Larvenmuskel yon Haliotis entspricht nach Lage und Funktion 
dem Schalenmuskel des Veligers yon Crepidula. Doch ist einmal zu bemerken, dab es sich 
bei letzterem offenbar um eine posttorsionale Bildung handelt, da sonst schwer zu verstehen 
w/ire, warum der in die rechte Velumhfilfte abzweigende Strang unter dem Oesophagus ver- 
l~iuft (s. o. S. t94). Auch Moa~Tz (1939, p. 219) hat ffir C. adunca beschrieben, dab Muskel- 
str/inge erst auftreten, wenn die Torsion nahezu beendet ist. Weiterhin hebt C~oFTs (1937, 
p. 242) ausdrfi&lich hervor, dab der larvale RetractormuskeI yon Hatiotis nicht dem Co- 
lumellarmusket der spiralig gewundenen Gastropoden homolog sei. Vielmehr entsteht bei 
Haliotis auf sp/iteren Larvenstadien auf der rechten Seite ein zweiter, als ,,columellar 
muscle" bezeichneter Muskel, der anfangs kleiner als der Velumret.ractor ist, ihn aber bald 
an Gr6ge iiberholt und zum definitiven Retractor wird. Der larvale Velumretractor dagegen 
bleibt im Wachstum stehen und fibernimmt schliet~lich die Funktion der Anheftung des linken 
Mantelrandes an das Geh/iuse. CROFTS (p. 241) kommt so zu der Auffassung, dab die Bil- 
dung dieser beiden Muskel auf das urspriingliche Vorhandensein yon 2 Velumretractoren 
hinwelse. 

In der Entwicklung yon Crepidula l~itgt sich nach den bisherigen Beobachtungen kein 
Hinweis fiir diese Auffassung finden. Augerdem besteht keine Veranlassung zu bezweifeln, 
dab der Schalenmuskel des Veligers dem Spindelmuskel ~ der fibrigen Prosobranchier mit ge- 
wundener Schale homolog ist. Auch PELSZN~R (1911) hat stets nur den einen, auf der linken 
Schalenseite ansetzenden Muskel bei anderen Prosobranchierlarven beschrieben. Doch erscheint 
es notwendig, den l)bergang des Iarvalen in den definitiven ~SpindelmuskeI in allen Einzel- 
heiten bei einer Form nadazuprfifen, bei dei" der MuskeI nicht wie bei Crepldula einen Lage- 
und Funktionswandel durchmacht. Daffir miigten zum Verglelch 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 gleiche~ Weise zurn Zurfickziehen in das Geh/iuse 
benStigt wird wie bei den planktischen Veligern. Es ist yon Interesse, dab MORITZ (1939) 
bei den Embryonen yon C. adunca einen larvalen, linksseitigen Schalenmuskel fiberhaupt 
nicht erw/ihnt, sondern sofort das Stadium abbildet (fig. 8, 9, p. 228 f.), auf dem ein paariger 
,shell muscle" und dazwischen ein unpaarer ,shelf muscle" eingezelchnet ist. Dieses Stadium 
entspricht bei C. fornicata dem fortgeschrittenen Stadium der Veliconcha bei der Meta- 
morphose, wenn sich die grorie zusammenh~ingende Muskelplatte des Metapodiums entwickelt. 
Dagegen hat DELSMAN (1914) fiir die Larve von Litorina obtusata, die ebenfalls dem Ent- 
wicklungstypus mit direkter Entwicklung angehSrt, das Vorhandensein eines unpaaren Co- 
lumellarmuskels angegeben, der anfangs deutlich an der linken Schalenh~ilfte ansetzt und 
sp/iter zur Ventralseite ve~lagert wird (p. 257, 324), ddr also ohne Zweifel in den definitiven 
Columellarmuskel/ibergeht. Dem entsprechend kommt DELSMAN ZU dem Ergebnis (p. 266, 287), 
dab si& die ganze Muskelmasse des definitiven Furies der Entstehung nach von dera tarvalen 
ColumellarmuskeI ableitet. Die Angaben yon FRANC (I943) scheinen zu dem gleichen Re- 
sultat zu ffihren, wenn er auch auf diese t~rage nicht n~her eingeht. Ffir den Veliger yon 
Crepidula wird der gleiche ontogenetische Zusammenhang des larvalen Columellarmuskels 
mit der definitiven Muskelplatte des Metapodiums beim erwachsenen Tier vermutet (s. o. 
S. 211 f.). 

SchlieBlich ist erg~inzend zu bemerken, dari der kleine, sich strahlenfSirmig aufgliedernde 
Schalenmuskel, der beim erwachsenen Tier in der Nierengegend ansetzt und das Manteldach 
mit dem GeMuseoberteil verbindet, als Neubildung sekundarer Art anzusehen ist (vgl. 
"~rERNER-GRELL 1950, p. 14 u. fig. 4). 

Abschliet~end kann die Bi ldung des Geh~iuses dah ingehend  zusammen- 
geraint werden,  dat~ sein Oberteil  aus der rechten, das Septum aus der linken 
Seite des Veligergeh/iuses hervorgeht ;  der seitliche und  hintere  Schalenbord 
ist dagegen eine sekund~re Neubi ldung.  Das hat  im Prinzip schon MORITZ ffir 
die Bi ldung des Geh~uses von C. adunca erkannt,  der dementsprechend das 
Gehfiuseseptum mit der Columella  der spiralig gewundenen Prosobranchier  
homologisiert .  

Beim GrSt~enwachstum des definitiven Geh/iuses erfolgt  der Zuwachs 
r ingsum am unte ren  Rand und ebenso am vorderen  Rand  des Septums. Da 
der  untere  Rand  durch die festsitzende Lebensweise beim Anpressen stets in 
Berfihrung mit  dem AnsatzkSrper  kommt, paint er sich beim Wachstum seiner 
besonderen Form genau an. Der  Rand des Geh/iuses und  seine ganze Form-  
gestal tung geben daher  alle Besonderhei ten der Oberfl/iche und Gestal t  des 
gew~ihlten Ansatzkgrpers  genau wieder  (vgl. BOETTGER 1953). 

I. Z u s a m m e n f a s s u n g  

1. In der Entwicklung von Crepidula fornicata L. tr i t t  ein pelagisches 
Vel igers tadium auf. Die Anatomic,  die Entwicklung und Biologie des Veligers 
nach dem Ausschliipfen aus der Eikapsel his zur Metamorphose  wurden  an 
La rven  untersucht, die im Labora to r ium gezfichtet wurden.  

2. Die a i lgemeinen Tatsachen fiber die For tpf lanzung und  Entwicklung 
der Pantoffelschnecke werden zusammengestell t .  

3. Die Dauer  der Inkubationszeit ,  der  Periode,  in der sich das Ei in der 
Eikapsel bis zum schlfipfreifen Veliger  entwickelt, betrfigt 3 - - 4  Wochen. 

4. Die anschlieBende planktische Phase dauer t  im Labora to r ium bei er- 
hShten Wasse r tempera tu ren  10--14 Tage.  Ffir die Entwicklung im freien 
Wasser  wird ein Ze i t raum von 2 - -3  Wochen angenommen.  

5. Die Anatomic  des jungen  Veligers kurze Zeit  nach dem Schlfipfen 
aus der Eikapsel wird beschrieben. 
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6. Das zweilappige Velum besitzt am Rande zwei Wimperkr~nze, zwi- 
schen denen eine flache Wimperrinne liegt. Die innere Wand seines Epithels 
tr~igt eine charakteristische Muskulatur aus einzelnen Muskelzellen mit feinen 
Fibrillen, die eine radi~ire und zirkulS, re Anordnung aufweisen. Ober- und 
Unterseite des Velums besitzen j e ein getrenntes System yon 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 angehSren. Das Velum dient der 
Fortbewegung, dem Nahrungserwerb und dem Gasaustausch. 

7. Bau und Funktion des Larvenherzens werden beschrieben, das hereits 
vor dem Schlfipfen aus der Eikapsel pulsiert. Durch ein vorderes und hinteres 
Klappenventil versetzt das Larvenherz die Flfissigkeit in dem zusammen- 
hfingenden Lakunensystem des WeichkSrpers in gerichtete Bewegung. Die 
Schlagfrequenz des Larvenherzens h~ingt prim~ir vom Entwicklungszustand des 
Stadiums ab. W~ihrend der Metamorphose wird es rfickgebildet. 

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

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

t0. Die embryonalen ektodermalen Larvennieren sind beim Schliipfen 
bereits rfickgebildet. Das Nierenblfischen 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 Hauptstrfingen als Retractor fiir Velum 
und Fu~ und mit feineren Aufzweigungen ffir die Organe des Eingeweide- 
sackes. 

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

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

14. Der Vorgang der Metamorphose konnte direkt beobachtet werden und 
verl/iuft sehr schnell. Dabei wird zuerst das Operculum, anschliet~end das 
Velum abgeworfen, und zwar in wenigen grotgen Stricken, die erst dann zer- 
fallen. 

15. Die Veliconcha besitzt einen wohl entwickelten Kriechfug, der sich 
erst nach der Metamorphose zum Haftfut~ umformt. 

16. Die Bildung des larvalen Geh/iuses und seine Formver/inderungen 
w~ihrend des Larvenlebens bis zur Bildung des definitiven Geh/iuses nach der 
Metamorphose werden beschrieben. 
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