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ABSTRACT: The formation of shell feeding-fragments, capable of fossilization, demon-
strated on the basis of food uptake in Homarus gammarus (Crustacea, Decapoda). This paper
deals with the complex behaviour of Homarus gammarus attacking the pelecypod Mytilus
edulis and the gastropod Buccinum wundatwm; both molluscs inhabit the same nearshore
environment as H. gammarus. The molluscs were chosen from a variety of prey animals of
H. gammarus in order to demonstrate formation of characteristic shell-fragments recognized
by paleozoologists as traces of the meals of littoral decapods. Significant structural details of
the shell-fragments are illustrated. Other shell-fragments produced by preying decapods, which
often gnaw the hard shells after the meal, are not so easy to identify, although the behaviour
patterns of littoral decapod crustaceans are generally quite similar.

EINLEITUNG

Uber muschel-knackende Fische und riuberische, dekapode Krebse stellte WaLTHER
{1910) erste Untersuchungen in Neapel an und konnte im Aquarium nachweisen, daf}
Palinurus vulgaris in einem spezifischen Lebensraum grofle Mengen von Schalen-Bruch-
schill oder ,Muschelsand“ zu erzeugen vermag. Weitere Angaben iiber Palinurus vul-
garis sammelte SCHAFER (1962, p. 146, pp. 459-462, Abb. 237-239) und erweiterte
damit Beobachtungen von Papp et al. (1947) sowie von Krejci-Grar (1926). Mit ver-
schiedenen Bruchschill-Typen sowie mit Krebs-Frafiresten, die auf Mollusken-Nahrung
zuriickgehen, beschiftigten sich Wirson (1967, p. 347, Taf. 3, Fig. 1), CarTER (1967,
p. 42, Taf. 1, Fig. 1-2) und CantEe (1968, p. 84, Abb. 85). Uber das gattungs-spezifische
Verhalten von Calappa beim Aufbrechen der festen Korperhiillen von Beutestiicken
teilt Suour (1968) Einzelheiten aus funktionsmorphologischer Sicht mit. Zahlreiche
Angaben betreffen zudem Crustaceen, die als Riuber in Austernbeeten oder als Schid-
linge gegeniiber anderen, der menschlichen Ernihrung dienenden Mollusken gefiirchtet
sind (z. B. Brock 1926, YonNGE 1960, ScumiTT 1965).

In der mahlenden Brandung der Meereskiisten zeichnet der Feinbau der Mollusken-
schalen und -gehiuse die Formen der mechanisch entstandenen Bruchstiicke vor: Grobe
Schalenschille kénnen danach genetisch eingeordnet werden (FloLLMANN 1968). Weitere
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Unterscheidungen der tierischen Frafireste von anorganisch-mechanisch, rein durch
Bruch gebildeten Muschelschillen, die allein von der Morphologie ausgehen, gewinnen
bei der Deutung fossiler Vorkommen zusitzliche Anhaltspunkte aus der Beschaffenheit
des Einbettungssedimentes und der Begleitfauna sowie deren Erhaltung. Da zudem
Fraflreste das Endergebnis eines gleichbleibenden Verhaltensschemas aus einer Folge
festgelegter Reaktionen darstellen, sollten an thnen morphologische Ubereinstimmungen
erkennbar sein. Durch den Schalenfeinbau bedingte Bruchlinien und damit bruchschill-
Zhnliche Schalenfragmente kdnnen auch unter den Frafiresten auftreten, sind jedoch
weder hiufig noch typisch.

Die im Litoral verbreiteten dekapoden Krebse eignen sich als Allesfresser speziell
fiir derartige Untersuchungen. Thre Leistungen beim Nahrungserwerb und die dabei ge-
bildeten Frafireste sind im dicht- und vielschichtig besiedelten Flachwasser einfach zu
untersuchen. Bevorzugt diinnschalige, juvenile und noch lebende Mollusken werden auf-
gebrochen, das Fleisch wird aus dem gedffneten Gehiduse herausgezupft und im Kau-
magen weiter zerkleinert. Dabei werden Scheren, Extremititen und Mundwerkzeuge
brechend, zerrend und zerreiflend eingesetzt. Von diesen diinnschaligen Beutetieren, die
einen betrichtlichen Anteil in der Nahrung liefern, und deren Fraflresten, die gewohn-
heitsmiflig willkiirlich iber den Meeresboden verstreut werden, ist kaum etwas fossili-
sationsfihig.

In Anpassung an die Umwelt treten jedoch auch differenziertere Verhaltensweisen
auf (ScrArEr 1954), bei denen speziell mit einer morphologischen Umgestaltung der
Greiforgane moglichst viele der wechselvollen Gegebenheiten in das Nahrungsspektrum
einbezogen werden. Dabei kann das im Grunde recht unspezifische Verhalten — umwelt-
bedingt — zu komplizierten Verhaltensmustern zusammengesetzt werden. Ein Beispiel
dafiir liefert Cancer pagurus, der im Versuch eine Glasrhre wie eine harte Ensis-Schale
aufbricht (Scuirer 1954, p. 51, Abb. 116). Die diesem Brachyuren typischen Verhal-
tensformen beim Beuteerwerb werden auch an Attrappen in fixierter Reihenfolge nach-
einander ,erprobt. Eine derartig festgelegte Reaktionsfolge kann unter Umstinden
dazu fithren, dafl auflerhalb des artspezifischen Verhaltens liegende Nahrungsquellen
nicht erreicht werden und daher ungenutzt bleiben. Durch die Bindung an festliegende
Umweltbedingungen, einen mehr oder weniger abgegrenzten Beutebezirk sowie durch
das angeborene, schematisch fixierte Verhalten bei der Beutewahl aus etnem vorgegebe-
nen, mehr oder weniger schmalen Beutespektrum werden die Moglichkeiten, die den

Abb. 1: 2 Derbe Tuberkeln auf dem Propodus einer Makrochela von Homarus gammarus,
deren konvexe Kauflichen durch steten Gebrauch weit iber die Hilfte weify abgeschliffen sind.
Die Basis der Tuberkeln ist durch duflere Chitinlamellen rétlich gefirbt (Korperlinge des
Hummers 37 cm; Zoologischer Garten Miinster). & Klappe von Mytilus edulis mit ausgeprig-
ten Schiirf- und Schrimmspuren, wie sie durch wiederholtes Abgleiten aus der Makrochela
entstehen. ¢ Das dunkle Periostrakum ist zum groflen Teil abgescheuert. In der Wirbelregion
liegt die weifle, blittrige Perlmuttschicht frei. Klappe von Mytilus edulis mit schartigen Ein-
briichen am distalen, diinnschaligen Auflenrand: Anzeichen der einsetzenden Schalenzersts-
rung. d, e Klappenreste von Mytilus edulis, deren proximale und distale Rinder abgenagt
sind. Durch fortgesetztes Abraspeln bereits aufgeknackter Muscheln werden weitere Schalen-
splitter ausgebrochen und zur Deckung des Kalkbedarfs verschluckt. Die Frafireste erhalten
dadurch typische Formen. Aufnahmen: H. Ricmter, Geologisch-Paliontologisches Institut
Miinster
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riuberischen Dekapoden im Litoral offenstehen, hingegen eingeschrinkt (ScHArER 1962,
p. 460) und damit auch die Verbreitung der artspezifischen Futterreste. Die Lernfihig-
keit ist bei Dekapoden — speziell im niedrigstehenden Funktionskreis der Nahrungssuche
— bis zu einem gewissen Grade mdglich und kann mit zunehmender Organisationshohe
noch eine Steigerung erfahren, wodurch andersartige Futterquellen erschlossen werden
(ScHONE 1961, p. 510, ALTEVOGT 1963, p. 448).

Zur Kldrung derartiger Fragen wurde das Verhalten von Homarus gammarus (L.)
im Aquarium gegeniiber Lamellibranchiaten, Mytilus edulis (L.), und Gastropoden,
Buccinum nndatum L., beobachtet. Obwohl das Verhaltensschema im Aquarium adap-
tiv in gewissem Umfang modifiziert sein kdnnte, bieten sich sowohl in der Reaktions-
folge des typischen Beuteverhaltens als auch in den kennzeichnenden Formen der hart-
schaligen Nahrungsreste allgemeingiiltige Regeln.

Diese erhalten dadurch paliontologische Bedeutung, daff die iiberlieferte Fossil-
reste Riickschliisse auf den Lebensraum und damit auf die Meerestiefe gestatten. Zudem
verdichten sich fossile Einzelbefunde zu paliotkologischen Aussagen dann, wenn die
kennzeichnenden Restformen der erbeuteten Tiere auch Hinweise auf die Riuber,
deren Leistungen beim Ergreifen der Beute und beim Zerstdren ihrer Korperhiille er-
lauben. Einschrinkend gilt, daf} sich das Beuteverhalten bei vielen durophagen Tieren
abwandeln kann und dafl gleichzeitig konvergente, erhaltungsfihige tierische Rest-
formen von verschiedenartigen Riubern geliefert werden (TEICHERT & SERVENTY
1947, ScHAFER 1962, p. 462). Manche Zuordnung mag zudem infolge Uber- oder Um-
prigungen durch Frachtungskrifte im strémenden Wasser erschwert werden.

ERGEBNISSE

Aufbrechen eines Lamellibranchiaten, Mytilus edulis

Homarns gammarus hilt sich auch im groflen Seewasser-Becken biotop-getreu in
Gesteinshdhlen auf. Sein Beutezug setzt stets mit einem lebhaften Spiel der 2. Anten-
nen ein, die der Orientierung im Raum dienen und wird von differenzierten Bewegun-
gen der Antennulae begleitet. Wihrend das scherentragende, mit Sinnesborsten besetzte
2. und 3. Schreitbeinpaar suchend den sandigen Boden iiberstreicht und ihn tief auf-
piligt, werden die Bewegungen der 2. Antennen und der Antennulae stetig fortgefiihrt.
Diese stehen im Dienst der Perzeption chemischer Reize und damit dem Aufspiiren und
der Lokalisation der Nahrungsquellen. Beim Ergreifen der Beute oder auch anderer
Gegenstinde, etwa im Zusammenhang mit einer Tarnung oder mit einer Verkleine-
rung des Hohleneinganges, spielen die reich mit Sinnesborsten besetzten, distalen Par-
tien der 3. Maxillen sowie das 2, und 3. Schreitbeinpaar eine wesentliche Rolle. Das
Beuteobjekt wird mit den Extremititen gepackt und dabei taktil nach Form und Struk-
tur untersucht. Zumeist wechselt der Hummer in dieser Phase seinen Standort: Dabei
hilt er das erbeutete Objekt mit den im Bogen nach unten abgewinkelten 3. Maxillen
allein oder zusitzlich mit dem 2. Schreitbeinpaar fest bzw. prefit es gegen den vor-
deren Cephalothorax. Nach erneuten, der Orientierung dienenden Dreh- und Wende-
bewegungen des Hummers gelangt das erbeutete Mollusk schliefllich in eine glinstige
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Abb. 2: Auf der Innenseite der miteinander verwachsenen Ischium-Basale erheben sich auf
dem Endopoditen der 3. Maxille des Hummers eine Reihe schmaler, hoher Zihnchen. Durch
den Gebrauch als bevorzugtes Halteorgan sind die rétlichen Zihnchen bis tiber die Hilfte
weifl abgeschliffen. B = Basale, C = Coxale, E = Exopodit, I = Ischium, M = Merus

Abb. 3: Innenseite einer linken Klappe von Mytilus edulis. « Schlofiband. & Vorderer Schlie3-

muskel-Ansatz. ¢ Vorderer Ansatz des Fu3-Retraktors. d Muskel-Insertion des Mantelrandes.

e Hinterer Ansatz des Fufi-Retraktors. f Grofler, hinterer Schliefmuskel-Ansatz. ¢ Muskel-
ansatz der Analmembran. b Freihingendes Periostrakum
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Lage. Vorerst wird das 1. heterochele Schreitbeinpaar, dem Sinnesborsten und damit
Chemorezeptoren weitgehend fehlen, nicht eingesetzt, sondern schrig vor dem Kérper
als michtiger Schild hergetragen. Die beiden kleinen Chelae der 2. und 3. Schreitbein-
paare treffen median mit weil abgeschliffenen Chitin-Schneiden aufeinander. Derbe
Borstenleisten, die parallel zu diesen Chitin-Schneiden angeordnet sind, erhdhen ihre

Abb. 4: Kompilatorische Darstellung der an Mytilus edulis beobachteten Nagespuren und
Schalenausbriiche. Die jeweils zentral gelegenen Flichen bleiben als Frafireste erhalten. — Neben
einzelnen quer oder diagonal gerichteten Uffnungs-Bissen der Makrochela treten kennzeich-
nend randliche Ausbriiche auf, die beim Abgleiten von Mytilus aus der Knackschere ent-
stehen. Ein Teil der Frakturlinien sind auf das nach dem Freflake erfolgende Benagen der
Schalenreste zuriickzufithren, (Nach Beobachtungen im Aquarium Miinster)

Halte- und Greiffunktion. Von dem 2. und 3. Schreitbeinpaar und den 3. Maxillen
wird die Beute nunmehr in die michtige Knackschere geschoben. Dabei kann das Beute-
stiick wiederholt abgleiten und wird gegen die dariibergehaltene, schlanke Greifschere
eingespannt, die als zusitzliches Widerlager dient. Durch hidufges Abgleiten hinter-
lassen die Chelae auf der Muschel charakteristische Kratz-, Schiirf- und Nagespuren
oder rundliche Randausbriiche. Als Folge davon konnen das Periostrakum und die
blauviolette Prismenschicht der Mytilus-Schalen abgeschliffen werden ebenso wie die
obersten Chitinlamellen der grofien Chelae (Abb. 1 4 und 5). Die auf den Mytilus-
Schalen siedelnden Balaniden werden beim Ergreifen bis auf das Basalblatt abgeschiirft
und gefressen. Der Anteil an Balaniden-Schill {ibertrifft in diesem Fall bei weitem die
von Mytilus gelieferten Schalenreste (Beobachtung im Aquarium Miinster).

Nun folgt eine langwierige Bewegungsabfolge, die mit einem kriftigen Biff der
grofien Chela parallel oder senkrecht zur Sagittalebene von Mytilus endet. Er wird
quer, schrig oder der Lingsachse entsprechend angesetzt, bricht aber off nur den Auflen-
rand der bereits wieder abrutschenden Beute auf (Abb. 3-7). Nach erneutem, bel
Mytilus bisweilen recht umstindlichem Einspannen in die Knackschere, gelingt schliefi-
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lich der definitive Zubiff. Im folgenden wird der ebenfalls weifl abgeschliffene, sige-
blattartige Anhang des Ischio-Basipoditen der 3. Maxillen (Abb. 2 und 8 ), einem
wirksamen Halteorgan, weiter die mahlend-kauenden Mandibeln und die mit schar-
fen Schneiden fest zugreifenden 2. und 3. Schreitbeinpaare zum Fressen der einge-
klemmten Beute herangezogen. Raspelnd und nagend wurden — je nach der Grofle des

Abb. 5 Abb. 6

Abb. 5: Kompilatorische Darstellung von typischen, einmaligen Quer- oder Lingsbissen der

Knackschere des Hummers, mit denen quer eingespannte Mytilus edulis gedfinet wurden.

Kennzeichnend ist bei diesem Versuchstier die Haufung im oberen Drittel der Schale. Lings-

briiche treten vergleichsweise zuriick. Linge des Versuchstieres Rostrum-Telson ca. 35 cm.
(Nach Beobachtungen im Aquarium Helgoland)

Abb. 6: Kompilatorische Darstellung der Frakturlinien an den Frafiresten eines weiteren
Tieres. Bei quer in die Knackschere eingespannten Mytilus edulis iiberwiegen Schalen-Quer-
briiche. Die sich hiufenden randlichen Ausbriiche sind bei diesem Versuchstier auf das nach
dem eigentlichen Freflakt einsetzende Benagen der Schalenreste zurfickzufiihren. Linge des
Versuchstieres Rostrum-Telson ca. 25 cm. (Nach Beobachtungen im Aquarium Helgoland)

Riubers — bei 409/ der beobachteten Mytilus mit den Chelae vom nicht fest ab-
schliefenden Innenrand oder vom diinnen, distalen Auflenrand her kleine Schalen-
splitter herausgebrochen (Abb. 1 b-¢). Teilweise entstehen dabei auf beiden Klappen
symmetrische Ausbriiche (Horrimann 1966, Taf. 47, Fig. 7-8), zumeist sind sie jedoch
in kennzeichnender Form auf die Randpartien der Klappen verteilt (Abb. 3-7). Bei
liber 60 %o der Mytilus wurden die linken Klappen stirker zerbrochen als die rechten
und deuten damit primire Hirteunterschiede der Klappen an. Bei einigen Muscheln
blieb trotz starker Schalenzerstorung noch das Ligament erhalten.

Bei spannlangen Individuen von Homarus werden Muskeln und Bindegewebe je-
doch schon aus den nur teilweise aufgebrochenen Klappen herausgezerrt. Die Beute wird
dabei von der Makrochela gehalten, oft aber auch zwischen den Chelae des 2. und 3.
Schreitbeinpaares eingeklemmt oder fest gegen den Untergrund gesteramt, wihrend die



408 R. HoLLMANN

Ischiopoditen der 2. und 3. Maxillen die Weichteile zerrupfen. In Brocken gelangen die
Bissen iiber die vorgreifenden, nach unten abgewinkelten Endopoditen der 3. Maxillen,
wo die Beute median zwischen Merus, Carpus und Ischium eingeklemmt werden kann,
zu den Mandibeln und weiter in den QOesophagus. Oft wird die Beute zwischen den
Mandibeln gehalten und dann von den Maxillen und Extremititen herausgezerrt, bis
ein Stiick abreifit, das verschlungen wird.

Von den zahlreichen, kleinen Muschelsplittern gelangt nur ein geringer Teil auf
den Boden, zumeist wandern sie {iber die Mundgliedmafien zusammen mit den Nah-
rungsstiicken in den Schlund und weiter in den Kaumagen. Alle Frefbewegungen der
Hummern verschiedener Grofien, bei denen die Schale Stiick um Stiick zerknackt wird,
erfolgen ausgesprochen langsam, werden durch mehrfaches Abgleiten der Beute unter-
brochen und von lebhaften Bewegungen der Antennen begleitet.

Hiufig ist zu beobachten, daff Homarus die von den Fleischresten befreiten Klap-
pen betastet, weiter benagt, und die meisten kleinen Kalksplitter — wohl zur Deckung

Abb. 7: Frafireste von Mytilus edulis. Am links dargestellten Exemplar wurde der Verlauf
der unteren Bruchlinie punktiert. Die {ibrigen Schalenscherben sind iiber das zum Offnen not-
wendige Maf hinaus zerstdrt und weiter benagt. (INach Beobachtungen im Aquarium Miinster)

des Kalkhaushaltes (Barss 1926, p. 65, 1927, p. 926) — verschlingt: Als Reste bleiben
neben partiell zerstorten Klappen oder deren Teilen insbesondere die stark gewdlbte,
dickschalige Schlofiregion iibrig (Abb. 7). Durch dieses Verhalten entstehen oft willkiir-
liche Scherbenformen, die nicht mehr im Funktionskreis des eigentlichen Nahrungs-
erwerbs stehen und vom Freflvorgang unabhingig sind. Sie entziehen sich damit den an
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ein festes Verhaltensschema gebundenen Deutungen, sind in ihren Formen jedoch fest-
gelegt (Abb. 1d und e).

Schematisch lassen sich an den von Homarus gammaras iiberwiltigten Mytilus
edulis folgende Schalenzerstbrungen erkennen: (1) Am Innenrand, der ungeniigend
schliet und von lappigem Periostrakum iiberdeckt ist, in gleicher Weise auch am dista-
len Auflenrand hiufen sich Schalenausbriiche (Abb. 3-7). Auflerdem wird der diinn-
schalige Auflenrand vorzugsweise zur Behebung des Kalkdefizits von Homarus aufge-
nommen. (2) Uberwiegend werden die Klappen von Mytilus durch ein quer-, diagonal-
oder lingsgerichtetes, einmaliges Zugreifen aufgebrochen. Beim Verzehren der Weich-
teile wird die Schale oft in weitere, kleinstiickige Scherben zerlegt, die meistens mitsamt
den Fleischfasern gefressen werden. (3) Aus den Chelae gleitende Muscheln liefern
kennzeichnende, bisweilen symmetrisch gestaitete Schalenscherben, deren Kratz-,
Schrimm-~, Nagespuren und Randausbriiche Riickschliisse auf den Riuber erlauben. Der
nach auflen orientierten Funktion der Knadkschere entsprechend, liegen die groflen
Bruchflichen, oftmals ohne das abgesplitterte Ostrakum, auf den Externseiten der Scha-
lenscherben. (4) Nach dem eigentlichen Freflakt kann ein weiteres Benagen und Zer-
brechen der Schalen erfolgen, das nicht mehr in das unmittelbare Verhalten der
Nahrungsaufnahme gehort. Dabei entstehen extrem deformierte Frafireste mit einer
typischen Polge vieler kleiner Ausbriiche von buchtig-welliger Form (Abb. 1d und e,
Abb. 4, 5, 6 partim, Abb. 7).

Aufbrechen eines Gastropoden, Buccinum undatum

Anfangs folgt das Appetenzverhalten bei der Nahrungssuche dem gleichen Schema
wie bel Mytilus; die Beobachtungen an den verschiedenen Versuchsobjekten stimmen
dahingehend iiberein. Die Sinnesborsten an den 3. Maxillen — speziell an Propodus,
Carpus und Merus — sowie an dem 2. und 3. Schreitbeinpaar nehmen die Berithrung
mit der Beute wahr, die dann vornehmlich mit den 3. Maxillen abgetastet und damit
morphologisch eingeordnet werden kann. Anschlieend riicken die Extremititen die
Beute zurecht, wenden sie mehrfach, und die Makrochela beginnt — bei bis zu 35 cm
langen Hummern — das Gehduse vom Auflenrand her zu zerstdren (Abb. 84).

So werden zuerst der Siphonal-Stutzen und die angrenzenden Gehiusepartien
von Buccinum undatwm durch einen kriftigen Zubifl des Hummers abgebrochen.
Ebenso wie bei Palinurus vulgaris kdnnen voriibergehend ,Bandschnitte® entstehen
{ScuArER 1962, p. 460), obwohl die Makrochela von Homarus im allgemeinen dafiir
zu grof} erscheint.

Im Regelfall wird jedoch der gesamte Miindungsrand des Buccinum-Gehiuses ab-
genagt. Auch wird die Schale nach auflen herausgebrochen, wobei der Hummer jedoch
den grofiten Teil der abgeraspelten Muschelsplitter verschluckt. Bei der stetigen, nach
auflen weisenden Aufeinanderfolge der kleinen, randlich angesetzten Ausbriiche ist
das Buccinum-Gehiuse stindig in Bewegung und wird um seine Spindel gedreht. Zu
diesem Zeitpunkt ist der Gastropoden-WeichkSrper bereits extrem kontrahiert. Erst
wenn das Schneckengehiuse zu einem ,griffigen” Torso deformiert worden ist, reichen
die 3. Maxillen und die Chelae der Schreitbeinpaare die Beute der Knackschere zu, die
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dann den Rest der festen Schale, oft zusammen mit der Spindel, zerbricht (Abb. 8¢)
oder mit einem Biff den Apex abtrennt (Abb. 8% und 9).

Bei grofiwiichsigen Hummern mit einer durchschnittlichen Linge Rostrum-Pleu-
ren von 35 bis 40 cm gilt der erste, oftmals rasche Angriff, der dem orientierenden Be-
tasten folgt, sogleich dem Apex und dem Spindelmuskel. Wihrend die Schnecke noch
durch intensivere Bewegungen dem Angreifer zu entgehen sucht und das Gehiuse zu-
dem nur umstindlich und nach vielfachen Versuchen in eine fiir den Zubif} geeignete
Lage geriidkt werden kann, verstreicht oft eine geraume Zeit. Wiederholt gleitet das
Gehiduse aus der Makrochela und trigt dabei auffallende, weifle Schrimmspuren da-
von, die zumeist auf das Ostrakum beschrinkt bleiben und die Perlmuttschicht frei-
legen. Schliefllich gliickt der Biff, der den Apex in verschiedener Grofle vom Kdrper
trennt (Abb. 85 und 9). Darauf kann das Gehiuse von zwei Seiten her durch weitere
Beifititigkeit aufgebrochen werden, sowohl von der Spitze als auch von der Miindung
ausgehend, bis der Weichkorper fiir den Zugriff der Mundgliedmaflen freiliegt. Dabei
entstehen unformige Frafreste von Gastropoden-Gehiusen, denen Apex und Gehduse-
miindung fehlen (Abb. 9).

Zumeist wird der Torso erneut in die Makrochela eingespannt und gehalten (vgl.
Lunz 1947), stiitzend schiebt sich die Mikrochela davor, die Extremitdten riicken hal-
tend dahinter, und es erfolgt nun der endgiiltig zerstorende Biff. Dabei kann das Ge-
hiuse in Lings-, Diagonal- oder Querrichtung zerbrechen, und grofle Teile der Auflen-
umginge des Gastropoden platzen ab (Abb. 8c). Extremititen, Maxillen und Man-
dibeln reiflen und zerteilen daraufhin den Weichkérper in kleine Stiicke, die erstaun-
lich schnell im Oesophagus verschwinden.

Als Frafireste verbleiben grofie Fragmente der Auflenumginge, die oft kennzeich-
nende, runde Eindriicke oder Einbriiche der erhabenen Tuberkel auf der Makrochela
zeigen. Bisweilen finden sich auch von der Miindung und vom Apex her verstiimmelte
Gehiusereste oder hiufiger isolierte Apices, freigelegte und quergebrochene Spindeln
und weniger charakteristische Schalenscherben unterschiedlicher Grofle, die nahezu allen
Gehiuseregionen zuzuordnen sind. Grofle Scherben des Auflenumganges kénnen auch
durch den in das Gehiuse eingreifenden Dactylus und den von auflen ansetzenden Pro-
podus herausgebrochen werden (Abb. 10). Viele der Schalenfragmente gehen auf den
einmaligen, kriftigen Zugriff der Makrochela und die dabei entstehenden Zerbrechun-
gen des Gehiuses zuriick.

Anschliefend folgt ein erneutes Betasten, Knacken und Zerraspeln der Schalen-
scherben, die dabei mehr und mehr ihr typisches Aussehen verlieren. Sie bleiben als
willkiirlich deformierte Schalenreste erhalten, die keine eindeutigen Riickschliisse auf
den Riuber zulassen. Allerdings scheint die Grofle der Scherben, die zumeist eine un-

Abb. 8: 4 Der Gehiuse-Auflenrand eines sich kontrahierenden Buccinum undatum wird von
der Makrochela abgeraspelt. Die Gliedmaflen des Endopoditen der 3. Maxille sind deutlich zu
erkennen, insbesondere das sidgeblattartige Halteorgan an der Innenseiten des Ischio-Basipo-
diten. b Beispiel fiir die vorherrschende Reaktionsweise beim Uberwiltigen von Buccinum:
Der Apex wird durch einen kriftigen Schnitt vom Kdrper abgetrennt, der die Weichteile freilegt.
¢ Endgiiltiges Zerbrechen des Gehiuses als Schlufiphase: Mit dem Gehiuse-Torso zerbricht die
Makrochela oft gleichzeitig die Columella und zerlegt die Auflenumginge in grofle Schalen-
stiicke. (Aufnahmen: A. Hortmany, Bio%ogische Anstalt Helgoland.}
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mittelbare Beziehung zur Gro8e des Riubers aufweist, vornehmlich in der Gréfenord-
nung von 1 bis 4 cm? zu liegen, und die nach auflen mitsamt dem Ostrakum abgesplit-
terten Bruchstiicke zeigen bei Homarus eine dhnliche Ausbildung wie bei Palinurus.
Dadurch unterscheiden sie sich grundsitzlich von anorganisch-mechanisch, durch Bruch
gebildeten Schalenschillen.

Eigenartigerweise werden auch leere Gehiduse von Buccinum abgetastet, benagt
und schliefllich in der dargestellten Reihenfolge in Bruchstiicke zerlegt. Als Vorstufen

Abb. 9: Frafireste von Buccinum undatum. Links oben: Anfangsstadium der Zerstdrung des

Auflenrandes und des Siphonal-Stutzens mit deutlichen Raspel-Spuren. Links unten: Ein dem

Hummer vorzeitig abgenommenes Beutestiick, dem der Apex bereits fehlt. Das Gehiuse wurde

von der Spitze und von der Offnung her verschieden stark angegriffen. Rechts: Endphasen

der Gehiuse-Zerbrechung; die Weichteile der Schnecken wurden bereits gefressen. (Material:
A. Horrmany, BAH)
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der endgiiltigen Zerstrung oder bei Unterbrechungen des Freflaktes konnen hierbei die
typischen ,Bandschnitte“ entstehen (Parp et al. 1947, p. 291).

Auch fir Buccinum ergibt sich eine stufenweise Folge der Schalenzerstérung: (1)
Groflwiichsige Hummern brechen zuerst den Apex von Buccinum ab. Der entstandene
Torso kann von oben und von der Miindung her weiter aufgeknackt werden. Der
Restkdrper wird schliefilich durch einen kriftigen Bif§ in relativ grobe Schalenscherben
zerlegt. (2) Kleinwiichsige Hummern greifen anfangs auch nach dem Apex, benagen
und brechen grofle Buccinum dann jedoch von der Miindung her auf. Als Frafireste
bleiben vergleichsweise kleinstiickige Reste des Apex, der Columella und einfache Scha-
lenscherben. (3) In diesem besonderen Fall kommt dem Grofenverhdltnis Riuber —
Beute eine entscheidende Rolle zu.

Abb. 10: Letzte Frafireste der Gehiuse von Buccinum undatum; die freigelegte Columella und
willkiirlich herausgebrochene Stiicke der Auflenumginge. (Material: A. HortMann, BAH)
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Die oben wiedergegebenen Beobachtungen, die teils im Aquarium Minster, teils
im Aquarium der Biologischen Anstalt Flelgoland gesammelt wurden, zeigen — ab-
weichend von den Untersuchungen von Snour (1968) an Vertretern der Gattung
Calappa — dafl auch bel Homarus gammarus ein weitgehend spezialisiertes Verhalten
beim Aufbrechen von Mollusken vorliegt. Im iibrigen stellen die Mollusken nur einen
Ausschnitt aus dem Beutespektrum von Homarus dar, so dafl weitere Untersuchungen,
die andersartige Reaktionsfolgen erkennen lassen kdnnten, notwendig sind.

Der zeitliche Ablauf vom ersten Ergreifen der Beute bis zu deren endgiiltigem
Verzehr schwankt erheblich; Verzidgerungen ergeben sich insbesondere durch das Ab-
gleiten nicht ,griffiger” Beutestiicke sowie durch die in vielen Fillen ausgesprochen
langsamen Bewegungen beim Zerknacken der Schalen. Zum orientierenden Erfassen
beschalter Beutestiicke werden wechselweise die 3. Maxillen (mit Sdgen bewehrte Halte-
organe!), die Mandibeln sowie das 2. und 3. Schreitbeinpaar eingesetzt. Ubereinstim-
mend werden Beutestiicke mit festen Korperhiillen von der Makrochela zerbrochen,
wie es bereits Haomeier & KOnnE (1950, p. 193) beobachteten. Auch die gesamte
Kleinarbeit beim Zerstdren von Schalen und Gehiusen wird von der Knackschere ge-
leistet, deren Bewegungen von den anderen Extremitdten wirkungsvoll unterstiitzt
werden. Dabei entstehende Schalenscherben kénnen — dem Aktionsradius des Riubers
entsprechend — {iber ein weite Fliche verstreut werden.

Unterbrechungen beim Freflakt, die besonders deformierte Scherbenformen liefern
konnten, wurden in keinem Fall beobachtet. Beim zielstrebigen Nahrungsverhalten
folgten dem Angriff auch stets die vollstindige Uberwiltigung der Beute. Willkiirliche
Stérungen und Eingriffe in den Frefakt mit dem Ziel, den Fortschritt der Schalen-
zerbrechung zu beobachten, irritierten die Versuchstiere bei der Nahrungsaufnahme
nicht in nennenswerter Weise.

Einmal beeinflufit die Menge des Nahrungsangebotes die Grofle der Scherbenreste:
Das Beutestlick wird in einem relativ kurzen Akt partiell aufgebrochen, und die am
leichtesten zuginglichen Weichteile werden verzehrt. Als Ergebnis dieses einfachen
Aufbrechens entstehen grofle Schalenscherben mit relativ glatten Bruchflichen, die nur
einen begrenzten Bereich iiberstreuen. Obwohl einzelnen Schalenfragmenten noch
Fleischfasern anhaften, wendet sich der Krebs bereits einem neuen Beutestiick zu.

Bel einzelnen, den Versuchstieren gereichten Nahrungsstiicken zieht sich der ge-
samte Frefivorgang oftmals iiber Stunden hin. Die bereits zerkleinerten Schalen von
Mytilus und auch Buccinum werden mehrmals erneut aufgenommen, ausgiebig betastet
und mit den Mandibeln bearbeitet. Anschlieffend werden sie umstindlich in die Ma-
krochela geschoben und weiter zerknackt, Als Ergebnis solcher langfristigen Bearbei-
tung liegen dann kleine Schalenreste in einem weiten Bereich verstreut, soweit sie nicht
verschlungen wurden.

Das Grdflenverhiltnis Riuber—Beute spielt bei diesen Vorgingen eine recht
variable Rolle: Was einem groflen Hummer in relativ kurzer Zeit gelingen mag, er-
reichen kleinwiichsige Artvertreter in einem entsprechend lingeren Zeitraum. Die
Scherbengrofien der Frafireste und ihre Formen geben daher iiber den Hergang des
Freflaktes nur bedingt Aufschlufl; grobe Schalenbruchstiicke sprechen fiir rasch iiber-
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wiltigte Beutestiicke. Kleine Schalenscherben kénnen hingegen sowohl als Frafireste
eines kleinen Riubers wie auch als Ergebnis der intensiven Beschiftigung eines groflen
Riubers mit seiner Beute angesehen werden. Kennzeichnend treten dann an den diinnen
Schalenpartien wellig-buchtige Ausbriiche auf.

Bewegliche Beutetiere, etwa Krabben oder auch Gastropoden, werden mit einer
raschen Bewegung der Greifschere erfafit und mit Hilfe der iibrigen Extremitdten in
die Knackschere geschoben. Vom Beriihren und Erfassen der Beuteobjekte iiber das
Zerbrechen der festen Auflenhiillen bis zum eigentlichen Freflakt ergibt sich eine Viel-
falt einzelner Reaktionsschritte. Welcher davon im jeweiligen Fall zur Ausfiihrung
gelangt, ist vom Groflen- und Art-Verhiltnis Riuber—Beute, dem Nahrungsangebot
sowie von der Plastizitdt im Verhaltensschema des Riubers abhingig.

Allem Anschein nach ist in der gesamten Lebensweise und damit auch im Ver-
halten grofiwiichsiger Hummern ein weiterer Gesichtspunkt zu beriicksichtigen. Das
zum Beuteerwerb ebenso wie zur Abwehr umgeformte 1. Schreitbeinpaar entwickelt
sich wihrend des ontogenetischen Wachstums anscheinend allometrisch. Die dem juve-
nilen Tier primir iiberaus wichtigen Greif-, Reif}- und Abwehrorgane iiberschreiten
bei Exemplaren, die 40 cm Korperldnge erreicht haben, ihre funktionellen Aufgaben,
die in zunehmendem Mafle — jedenfalls in der Gefangenschaft — von den 3. Maxillen,
speziell aber vom 2. und 3. Schreitbeinpaar iibernommen werden. Makro- und Mikro-
chela hingegen wirken beim Nahrungserwerb und bei den Abwehrreaktionen als
allometrisch-tiberdimensionierte Organe, die iiber ihre urspriinglichen Aufgaben hin-
ausgewachsen sind und im Kampf ums Dasein eher Nachteile als Vorteile mit sich
bringen.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Dem Beuteverhalten von Homarus gammarus (L.) gegeniiber Mytilus edulis (L.),
einem Lamellibranchiaten, sowie gegeniiber Buccinum undatum L., dem im Biotop
typisch vergesellschafteten Gastropoden, wurde anhand von Aquariums-Beobach-
tungen nachgegangen.

2. Beide dieser Beute-Objekte aus dem weitgespannten Beutespektrum von Homarus,
zu dem Echinodermen, Crustaceen und eine Vielzahl anderer Benthonten des Lito-
rals gehiren, kliren die Entstehung charakteristischer, fossilisationsfiahiger Schalen-
Frafireste. Deren Morphologie wird dargestellt und ihre Entstehung besprochen.

3. Im anpassungsfdhig-plastischen Verhalten dieses und zahlreicher anderer Dekapoden
bleiben dariiber hinaus vielfdltige morphologische Freiheitsgrade, die in der Aus-
gestaltung und Formgebung von Mollusken-Bruchscherben weitere Maglichkeiten
offenlassen. Jedoch zeigt sich auch eine gewisse Einengung durch gemeinhin fest-
liegende Reaktionsfolgen der {iberwiegend im Litoral beheimateten Dekapoden.
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