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Die Feinstruktur der Astheten von Chiton olivaceus 
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ABSTRACT: Fine structure of the aesthete organs in Chiton olivaceus (Mollusca, Polyplaco- 
phora). The aesthete organs in the shell of the polyplacophoran Chiton olivaceus (Spengler) 
were studied by scanning and transmission electron microscopy. Compared to previously 
described species they reveal marked differences. In the upper third of the aesthete, photo- 
receptor cells have been found. The granula of the club-shaped cells, which fill most of the 
aesthete, are formed in the proximal part of young aesthetes. The secretory cells located in this 
part increase in size and become gradually club-shaped. The central cells, hitherto the only 
known sensory cells in this organ, are very variable in their appearence. The apical as well as 
the subsidiary caps have pores which penetrate the whole cap in the former, whereas the sub- 
sidiary caps are proximally and distally covered by a continous envelope. In contrast, an 
exchange of substances with the surrounding environment cannot be excluded in the apical cap: 
there are some indications of secretory processes occurring through the shell surface. 

EINLEITUNG 

Die Polyplacophoren besitzen in der oberen Schicht ihrer Schalenplatten, dem 
Tegmentum, eine grof~e Anzahl kMner Organe, denen man allgemein eine Sinnes- 
s zuschreibt. Die Struktur dieser Astheten ist bei einigen Arten lichtmikrosko- 
pisch (Plate, 1898/1902; Nowikoff, 1907; Knorre, 1925) und bei Lepidochitona 
cinereus elektronenmikroskopisch (Boyle, 1974) genauer untersucht worden. Dari~ber 
hinaus sind Studien fiber die Schalenoberfl~iche bei vier Polyplacophoren-Arten durch- 
geffihrt worden (Boyle, 1976). 

Die biologische Bedeutung der Astheten ist unbekann~. Bei den meisten Sinnes- 
organen, deren Funktion strittig ist, kann man den Kreis ihrer mSglichen Aufgaben 
aufgrund ihrer Struktur mehr oder weniger stark einengen. Das ist bei den Astheten 
der Chitonen laur in begrenztem Umfang mSglich. Die Tatsache, daf~ manche Arten 
Augen unterschiedlicher Komplexit,it neben den _Astheten in der Schale besitzen 
(Mosley, 1885; Nowikoff, 1909), die wohl alle yon Astheten abzuleiten sind, als auch 
Ergebnisse yon Verhaltensversuchen (Arey & Crozier, 1919; Omelich, 1967; Boyle, 
1972) filhren zu der Vermutung, daf~ diese Organe der Photorezeption dienen. Das 
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ist jedoch vermutlich nicht ihre einzige Funktion. Die Bedeutung der vom Haupt- 
stature der Astheten entspringenden Mikr~istheten und der den gr~Sgten Tell der 
Astheten ausfiillenden keulenf/Srmigen Zellen ist no& vNlig unklar. Eine vergleichende 
morphologische Untersuchung verschiedener Arten, dutch die die grundlegenden Struk- 
turen in ihrer Variationsbreite erfagt werden, k~Snnte hier weiterhelfem 

MATERIAL UND METHODE 

Exemplare yon ausgewachsenen Chiton olivaceus (Spengler) aus Rovinj (Jugo- 
slawien) wurden im Seewasseraquarium bei etwa 20 ~ C einige Monate lang gehalten. 

Far die Trar~smissionselektronenmikroskopie erfolgte die Fixierung yon abge- 
spaltenen Teilen des Tegmentums in 5 ~ Glutaraldehyd bei pH 7,4 bei 3 ~ C fiir zwei 
Stunden (Phosphatpuffer). Dana& wurde in gekiihlter 3%iger EDTA in Phosphat- 
puffer fiir etwa 14 Std. entkalkt. Nach zweistiindiger Nachfixierung in 2~ 
Osmiums~iure bei 3 ~ C und der Entw~isserung wurden die Stlicke in Durcupan ein- 
gebettet. Die Schnitte wurden mit Uranylacetat und Bleicitrat kontrastiert und mit 
einem Zeiss 9 S-2 Elektronenmikroskop untersucht. 

Um eine genaue Kenntnis yon der gegenseitigen Lage der einzelnen Zellen zu 
gewinnen, wurden parallel zu den EM-Untersuchungen Semidiinnschnitte angefertigt. 
Sowohl aus ~ilteren als au& aus jiingeren Schalenbezirken stand reichliches Material 
zur Verfiigung. 

Fiir die REM-Untersuchungen wurden einerseits Schalenstii&e mit konzentrier- 
ter heif~er Kalilauge behandelt, um das organische Material zu entfernen, andere 
Schalenstii&e wurden ledigli& getro&net. Weitere Schalenteile wurden in 6%iger 
EDTA entkalkt, in Paraplast eingebettet und ges&nitten. Nach Entfernung des Para- 
plasts mit Xylol wurden die S&nitte getro&net. Alle Pr~iparate wurden mit Gold 
bedamptt und in einem Cambridge Stereoscan Elektronenmikroskop betrachtet. 

ERGEBNISSE 

D i e  S c h a l e n o b e r f l ~ i c h e  

Die Schalenoberfl~iche yon Chiton olivaceus zeigt im Gegensatz zu anderen 
untersuchten Arten (Fischer & Renner, im Druck) keine auff~illigen Strukturen" 
Die mittleren Schalenplatten sind in drei Bezirke unterteilt: in ein medianes und 
zwei laterale Felder; der ersten Platte fehlt das Medianfeld. Das mediane Feld zeigt 
eine Strukturierung in Furchen und Rippen; ein derartiges Muster ist auf den Late- 
ralfeldern der Schale meist nur schwach ausgebildet. Alle Bezirke des Tegmentums 
werden yon den .Astheteuporen durchbrochen; ihre Verteilung variiert etwas. In den 
Lateralfeldern gruppieren sich um eine Haupt~Sffnung 7-12 Porenkan~ile, in denen 
die vom Hauptstamm abzweigenden Mikr~istheten nach oben streben; im Medianfeld 
sind es 10-15, die dort zum Tell nur durch ganz schmale Aragonitbrli&en vonein- 
ander getrennt werden. Bei ni&t mit Kalilauge behandelten Platten finder man in 
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den Poren die yon den Haupt- und Neben~isten der Astheten distal gebildeten Kap- 
pen. Sie sind im allgemeinen erheblich weniger yon Diatomeen und Detritus bedeckt 
als die dazwischen liegenden Schalenpartien. 

D i e  A s t h e t e n  

Die Grobstruktur 

Die Astheten yon Chiton olivaceus sind wie bei allen anderen untersuchten 
Arten keulenfSrmig und leicht zur Schalenoberfl~iche hin gebogen. Sie verbreitern 
sich yon der etwa 10/zm messenden Basis rasch auf einen Durchmesser yon etwa 
35/zm und nehmen dann mehr oder weniger kontlnuierlich in der Breite nach oben 
hin ab, bls auf ungef~ihr 10 #m. Ihre L~inge betr~igt circa 200 #m. Insgesamt besteht 
ein Asthet aus 45 bis 50 Zellen verschiedenen Typs. 

Die Bennennung der einzelnen Zelltypen in der Literatur ist uneinheitlich. Da 
ihre Funktion zumindest strittig ist, sollen meist neutrale Namen verwendet werden. 

Am distalen Ende, an der Schalenoberfl~iche, wird der Hanptstamm des Asthe- 
ten yon einer innen konkaven Kappe, der sogenannten Hauptkappe, begrenzt 
(Abb. 15, g). Auf einer H~She yon etwa 3/4 bis V5 der Asthetenl~inge zweigen seitlich 
sieben bls fiinfzehn Mikr~stheten ab (h). Sie besizzen ebenfalls jeweils eine Kappe (i), 
die erheblich flacher und meist kleiner ist ats die Hauptkappe. Der gr/5t~te Tell des 
gstheten wird yon etwa vier keulenfiSrmigen Zellen ausgefiillt (a), die fast vSllig mit 
schollenartig verteiltem Material angef~illt sind. Daneben kommen, vor allem im 
distalen Bereich, an& kleinere Zellen mit granul~irem bis grobscholligem Inhalt vor. 
Zwis&en den keulenf;Srmigen Zellen liegen einige dtinne Zellen nnterschiedli&er 
Struktur, die distal unter der Kappe Mikrovilli ausbilden kgnnen (f): die Zentral- 
zellen. Sie haben vermutlich eine Sinnesfunktion. An der dem Mantel zugewandten 
Seite des Astheten liegen die Sehzellen (e). Sie tragen distal eine dichte Packung yon 
Mikrovilli. Etwas unterhalb davon finder man einige peripher gelegene Zellen mit 
ausgepr~igtem endoplasmatischem Retikulum und deutlich granul~irem Zytoplasma, 
die Lateralzellen (I). An die keulenf~Srmigen Zellen s&lieflen sich bei jiingeren Asthe- 
ten etwa vier Sekretionszellen an (d); sie weisen distal helle Granula auf und zeigen 
in ihrem proximalen Tell die strukturellen Charakteristika eines akfiven Sekretions- 
stoffwechsels. Im prox~malen Tell der As*treten verlaufen verschieden s.trukturierte 
Fasern (o). Gegen die Schalensubstanz bin wird der Asthet, yon ganz wenigen Stellen 
abgesehen, yon meist recht flachen Wandungszellen (m, n) umgeben. Mit einer deut- 
lichen Einschn~irung mtindet der _Asthet in den Faserstrang (p). 

Die Hauptkappe 

Die I-Iauptkappe - ihr Durchmesser betr~gt zwischen 10 und 17 #m - ist yon 
regelm~ii~ig verteilten, 150-250 nm weiten Poren durchsetzt, zwischen denen Stege 
von etwa 100 nm Dicke ausgespart sind (Abb. 1). Bei ~ilteren Astheten sind die 
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Kappenporen often, bei jungen dagegen noch vom Periostrakum iiberzogen. Die 
Kappe besteht ausschlieglich aus organischem Material. Sowohl die Kappen in Bruch- 
stiicken unbehandelter Schalen als auch Schnitte durch entkalkte Pr~iparate ergeben 
im REM das gMche Bild: Die Poren durchdringen die Kappe bis 0,5-2 #m vor ihrer 
proximalen Fl~iche. Dort enden sie in einem Netzwerk yon Filamenten. Darunter 
finder man in vielen F~llen ein bis drei 30-60 nm dicke Schich~en, die aber in sich 
nicht kontinuierlich, sondern an vielen Stellen durchbrochen sind (Abb. 2). 

In allen untersuchten F~illen war die Kappenstruktur die gleiche, auch wenn das 
Gebiet unterhalb der Kappe stark variiert. Bei vielen Astheten enthalten die Poren, 
und zwar in konzentriertem Matg auf der proximalen Seite, granuliertes Material, 
manchmal auch Heine Vesikel. In REM-Aufnahmen sind sie nicht zu sehen; wahr- 
scheinllch werden sie durch die Pr~iparation entfernt. Bei anderen Astheten sind die 
Kappenporen leer. 

Die keulenf6rmigen Zellen 

Die keulenf~Srmigen Zellen, die auf Aufnahmen yon -Kstheten sofort ins Auge 
fallen, sind bis zu 120 #m lang und haben proximal einen rnaximalen Durchmesser 
yon 15 ]~m. Sie sind di&t mit ein his fiinf #m messenden, meist rundlichen elek- 
tronendi&ten S&ollen ausgefiillt (Abb. 3). Diese bestehen aus einer glei&m~igig 
granulierten Matrix und sind yon einer einfachen oder doppelten Membran umgeben. 
O~ finder man zwis&en diesen S&ollen im Plasma stark granuliertes ER und freie 
Ribosomen; im proximalen Teil liegt, yon einem relativ homogenen Plasmabezirk 
umgeben, der ovale bis tropfenf~Srmige, etwa 4,5 #m grofle Kern mit deutlich ausge- 
pr~igtem, meist peripher konzentriertem Chromatin. Im distalen Teil der Zelle beob- 
achtet man ein Zusammenflieflen der S&ollen zu grSgeren Einheiten; Zwischen- 
formen sind h~iufig. Seitli& ist die keulenf~Srmige Zelle dur& Mikrotubuli verst~irkt, 
die zum Teil winkelversetzt verlaufen. Am apikalen Ende der Zelle ziehen h~iufig 
lange, dicht gedr~ingte Mikrotubuli ha& distal. Proximal bildet die Zelle eine deut- 
li& erkennbare Faser aus, die in den Faserstrang miindet. 

Regelm~if~ig finder man im distalen Teil des F~stheten eine keulenf6rmige Zelle, 
die besonders elektronendi&te Schollen yon 0,8 bis 2 #m Durchmesser enth~ilt, die 
yon hell erscheinenden HiSfen umgeben sind (Hofs&ollen). Die H6fe, ni&t abet die 
S&ollen, werden yon einer Membran begrenzt (Abb. 4; 15, b). Der Querschnitt der 
Zelle betr~igt etwa 6 /~m im basalen und 2,5 #m im distalen Bereich, ihre L~inge 

Abb. 1 : REM-Aufnahme eines Bruches durch die t-Iauptkappe. Lut~getro&netes Pr~iparat. Deut- 
li& sind die Poren zu sehen. (4500:1) 

Abb. 2: L~ingsschnitt durch den medianen Teil der Hauptkappe. Kleine Poren (Pfeil) erm~Sg- 
lichen elnen Stoffaustausch mit der Umwelt. (64 300:1) 

Abb. 3: L~ingss&nitt durch den mittleren Ksthetenbereich. S&ollen innerhalb einer keulenf~ir- 
migen Zelle (51 000:1) 

Abb. 4: Keulenf6rmige Zelle mit Schollen, die jeweils yon einem hellen Hof (Pfeil) umgeben 
sind. (36 600:1) 

Abb. 5: Distaler F.sthetenabs&nitt. L~ingsschnitt. Zelle, die nur helle Bezirke ohne Schollen 
aufweist. (28 500:1) 
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liegt bei ungef~ihr 53 #m; sie reicht distal fast bis an die Kappe. In diesem Ab- 
schnitt des Astheten finder man h~iufig au& kleinere Zellen, die anstelle der Schollen 
nut helle Bezirke besitzen (Abb. 5; 15, c). Zwis&enformen kommen vor. Ganz junge 
Astheten haben keine keulenf/Srmige Zellen; diese ers&einen aber sehr bald, erst 
dana& die Hofschollenzellen. 

Daneben gibt es, mit unterschiedli&er H~iufigkeit, eine Reihe weiterer Typen 
yon Zellen, die mit s&ollenartigem Material angefiillt sin& In Semidiinns&nitten 
lassen si& etwa sieben Typen na&weisen. Da sie abet nicht in jedem .Astheten anzu- 
treffen sind, wird hier auf ihre Beschreibung verzichtet. 

Die Sekretionszellen 

Die Sekretionszellen fallen in Querschnitten durch den mittleren und unteren 
Teil eines Astheten auf; bei jungen Astheten fiillen sie diese zum gr6flten Toil aus, 
bei ~ilteren sind sie immer mehr im unteren Asthetenbereich zu finden. Proximal ver- 
breitern si& die Zellen auf 7 bis 8 #m. Sie beherbergen zusammengesetzte Schollen 
yon m~ifgiger Elektronendi&te. Der grSgere Tell einer S&olle besteht in diesem Be- 
rei& aus granuliertem Material ~ihnli& dem der keulenfSrmigen Zellen; daneben 
findet man in vMen F~illen helle Bezirke yon ungefiihr 1 #m Dur&messer, die mit 
lo&er verstreuten Granula gefiillt sind und zun~ichst yon einer eigenen Membran 
umgeben werden. Na& distal vers&windet die Zwis&enmembran, wahrscheinli& 
vermischen sich die Inhalte, und es bilden si& Schollen ~ihnlich denen der keulen- 
fSrmigen Zellen. Der proximale Tell dieser Zellen variiert je nach dem Alter des 
Astheten; bei jiingeren Astheten beoba&ten wit die Merkmale eines ausgepr~igten 
sekretorischen Stoffwechsels. Der circa 5 #m grofle Kern mit seinem auffallenden 
Nukleolus wird yon di&tem granul~irem endoplasmatischen Retikulum umgeben 
(Abb. 6), das zum Teil selar groge, his 2 ,am messende Zisternen aufweist, die in 
manchen F~illen das zwischen ihnen liegende Plasma his auf Reste zurii&dr~ingen. Im 
Plasma liegen, moist l~ingsorientlert, zahlreiche Mitochondrlen und freie Ribosomen. 
In einem Berelch oberhalb dieser ER-Region bilden slch in der Regel ein bis einige 
komplexe Golgiapparate yon 1,5 bis 7/~m Durchmes.ser. Jeder dieser Golgikomplexe 
besteht aus einer kugelfSrmigen Ansammlung yon Dictyosomen aus jeweils etwa 
sieben iibereinanderliegenden Zisternen (Abb. 7). Diese sind, yon den ersten beiden 
auf der Bildungsseite (Kugelauf~enseite) abgesehen, yon relativ elektronendichtem, 
granul~irem bis flo&igem Material ausgefiJllt. Zwis&en dem ER-Berelch - auch um 
die Gotgiregion liegt no& gut ausgepr~igtes granul~ires ER - und der Bildungsseite 
der Dictyosomen findet man zunS.chst kleine (50 nm), in Golgin~ihe grSgere (80 nm) 
transition vesicles, die am Golgiapparat fla&er werden, miteinander verschmelzen 
und si& dann an den Stapel anlagern. Die kleineren transition vesicles haben einen 

Abb. 6: Stark entwickeltes granul~ires ER in Kernn~ihe einer Sekretionszelle mit aufgebt~ihten 
Zisternen (Pfeile). (30 000:1) 

Abb. 7: Querschnitt durch den Golgibereich einer Sekretionszelle. (23 300:1) 
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elektronendichteren Inhalt als die grSgeren. Im Inneren der Golgi-Kugel liegen mem- 
bran-begrenzte Bezirke, die von den auf gldcher HShe gelegenen Schollen nicht un- 
terschieden werden k~Jnnen. Die sdtlich yon den Dictyosomen abgegebenen circa 
70 nm grogen Golgivesikd verschmelzen mit diesen Bezirken. Bei ~ilteren Nstheten 
sind ER- und Golgiregion stark einges&r~inkt. Gelegentlich findet man bd ihnen 
Zwis&enformen zu keulenf6rmigen Zellen. Itier gleichen die am distalen Zellende 
gelegenen Schollen denen der keulenfSrmigen Zdlen, die proximalen Schollen den 
im oberen Berei& der Sekretionszellen zu findenden. 

Die Sehzellen 

Unterhatb der Ansatzstdle der Mikr~istheten liegen auf der der Schalenkante 
zugewandten Seite des Astheten ein his vier Sehzellen. Sie Iassen h~iufig den Astheten 
dort wie ausgebuchtet erscheinen. In anderen F~illen fiillen diese dann sehr stark 
entwi&elten Zellen einen Grogteil des Raumes im mittel-distalen Asthetabschnitt 
aus. Die keulenfSrmigen Zellen sind dort an die Peripherie gedr~ingt. Daneben gl'bt 
es Astheten, deren Sehzellen nur wenig Platz einnehmen. Auf der Astheteninnenselte 
grenzen die Sehzellen an keulenfSrmige Zdlen; nach auflen zu werden sie, his auf 
den Mikrovillibezirk, yon einer meist zweischi&tigen Lage yon Wandungszellen um- 
geben. Eine Sehzelle ist bis zu 11 #m brdt und bis zu 48 /~m lang. Sie zeigt yon 
distal nach proximal eine Gliederung in drei Zonen: Mikrovilli, das Zwis&enstii& 
und das Perikarium. Das Zwischenstti& verengt si& distal zu einem zentralen, baum- 
stumpffSrmigen Bezirk, yon dem ein Schopf di&tgepa&ter Mikrovilli entspringt. 
Auger an einigen Stellen, wo 10-40 Mikrovilli parallel verlaufen, zeigen sie kdne 
bevorzugte Ausrichtung (Abb. 8). Der verengte Tall des Zwischenstii&s wird iris- 
blendenartig yon nut 700 nm di&en, abet Mitochondrien und Granula enthaltenden 
Forts~itzen der Wandungszellen umgeben. Im proximal folgenden, breiten Tell des 
Zwischenstii&s findet man neben vMen Mitochondrien flache, gewellte, si& gelegent- 
llch auch verzweigende Stapel yon membranumhiillten Bezirken, die eln ausgedehn- 
tes Zisternensystem bildend einen Grogteii des Zwischenstii&s ausfiillen (Abb. 9). 
Sieben bis siebzehn soI&er Zisternen liegen iibereinander. Ihr Lumen betr~igt in der 
Stapelmitte etwa 20 nm. H~iufig besteht eine enge Verbindung dieser Membran- 
strukturen mit dem granul~iren ER. Es geht gelegentlich direkt in dieses fiber. Man 
kann daher annehmen, dai~ die Membranbezirke elnen Typ yon agranul~irem ER 
darstellen. Zwischen diesen Bezirken findet man zahlreiche u daneben multi- 
vesikuI~ire K~Srper; augerdem verlaufen dort in der L~ingsrichtung der ZelIe Mikro- 
tubuli bis nahe zu den Mikrovilli. 

Der Kern liegt im unteren Abschnltt der Zdle. Sein Durchmesser betr~igt zwi- 
schen 3,5 und 5 #m. Das Chromatin konzentriert sich vorwiegend auf die Peripherie, 

Abb. 8: L~ingsschnitt durch eine Sehzelle. Bereich des Rhabdomers. (24 200:1) 
Abb. 9: Zwischenstii& einer Sehzelle mlt Mikrotubuli, Membrangebilden (Pfeil) und zahlreichen 

Mitochondrien. Oben im Bild beginnt das Rhabdomer. (25 000:1) 
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auff{illig ist der grofle Nukleolus. In Kernniihe finden sich Mitochondrien, freie Ribo- 
somen, etwas granul~ires ER und ein Golgiapparar der sich yon den Membrangebil- 
den deutlich unterscheidet. Au!lerdem enthiilt das Plasma unregelmiit~ig geformte, 
yon Membranen umgrenzte Bezirke, zahlreiche Vesikel und Granula. Basal bildet 
die Sehzelle eine Faser aus, die zweifellos eiu Neurit ist. 

Die ZentraIzellen 

Die Struktur der Astheten yon Chiton olivaceus ist recht variabel. Das gilt be- 
sonders fiir die meist zwischen den kenlenfSrmigen Zetlen gelegenen Zentralzellen. 
Ihre Anzahl betriigt zwei bis acht pro Asthet. 

Die Zentralzellen sind im Normalfall sehr diJnn, ihr Durchmesser liegt meist 
unter 2 #m und betr~gt auf manchen Querschnitten nur 0,5 #m. Im Elektronen- 
mikroskop erscheint das Plasma hell und enth[ilt elne grSt~ere Anzahl yon Mikro- 
tubuli und einige Mitochondrlen, die mehr im dis~alen Tell konzentriert sin& Rel~tlv 
welt distal im Asthet liegt der langgestreckte Kern; auch sein Chromatin konzentriert 
sich auf die Peripherie, sein Nukleolus ist deutlich ausgepr~igt. Of~ verbreitern sich die 
Zellen distal und endeu uneer der Kappe in zahlrelchen, unregelm~it~ig verteilten 
Mikrovilli. In anderen F~illen fehlen diese. Dann finder man im Berelch unter der 
Kappe Mitochondrien, granuliires ER und elektronenarme Vesikel unterschiedlicher 
GrSt~e. Proximal bildet jede Zentralzelle eine Faser aus. 

Die LateralzeIlen 

Im mittleren F_sthetenabschnitt kommen regelm~igig Zellen vor, die in Quer- 
schnitten - auf einem sind etwa zwei his drei solcher Zellen zu sehen - durch kon- 
zentrisch verlaufende Ringe yon granul~irem ER auffallen. Das Zytoplasma enth~ilt 
Mitochondrien, freie Ribosomen und Glycogengranula; der Kern Iiegt im distalen 
Abschnitt der Zelle (Abb. 15, !)" 

Die Wandungszellen 

Die Wandungszellen (Abb. 15, m) umgeben, yon einigen wenigen Bezirken, 
etwa dem Mikrovilliberelch der Sehzellen, abgesehen, den gesamten t-Iaup~stamm als 
diinne, 60 nm bis 3,5 #m messende Schicht. Sie ist im mittleren Abschnitt des Asthe- 
ten besonders schwach ausgebilder obwohl sle auch bier o~ aus zwei Zellagen be- 
steht. H[iufig sind starke Einfaltungen in andere Zellen hlnein zu beobachten. An 
vlelen Stellen bilden die Wandungszellen gegen die Schalensubstanz hin mikrovilqi- 
~ihnliche Forts~itze aus. Der Kern ist flach, seine Dicke liegt melst unter 1 #m. Das 
Zytoplasma enthiilt verstreut gut ausgebildete Mitochondrlen, o~ auch zusammen- 
gesetzte Glycogengranula, aut~erdem gelegentlich membranbegrenzte, circa 300 nm 
gro~e, elektronendichte Granula. 
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Abb. 10: KopfteiI e~nes Mikr~istheten. L~ingsschnitt. Unterhalb der Kappe (Pfeil) werden Mikro- 
villi (Doppelpfeil) ausgebildet. ( 15 000 : 1) 

Abb. 11 : L~ingsschnitt durch den proximalen Asthetenabschnitt. F~ser einer Wandungszelle. Sie 
wird yon einem extrazellul~iren Hohlraum umgeben (Pfeile) (25 400:1) 
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Da die Wandungszellen des proximalen *sthetenberei&s unters&iedlich gestal~et 
sind, sollen diese Varianten erst dort besprochen werden. 

Die Mikrlistheten 

Die seitlich an den i~stheten entspringenden und wie Armleuchter abstehenden 
Mikr~istheten (Abb. 15, h) enden distal mit Kappen, den sog. Nebenkappen. Der 
etwa 20 #m lange und etwa 4 #m breite Arm wird yon einer Zelle gebildet, die yon 
ein oder zwei sehr flachen Hiillzellen yon nut 0,1 bis 1 /~m Di&e umgeben ist 
(Abb. 15, k). Unter der Kappe s&willt die Zelle kopfartig an, mit ihrer "r 
ten Basis ist sie im Astheten verankert. Abgesehen yon dieser Grundstruktur ist das 
Ers&einungsbild der Mikr~istheten ausgespro&en variabel; es gib~ zwei Extreme, die 
abet nebeneinander am glei&en _Astheten vorkommen kiSnnen. 

In einem Fall enth~ilt das Plasma recht gteichm~igig in allen Berei&en verteilt 
eine grofle Anzahl yon Mito&ondrien; das Grundplasma ist granuliert und yon mitt- 
lerer Elektronendi&te. Basal liegt der Kern (Dur&messer etwa 10 #m) mit elnem 
deutlich ausgepr~igten Nukleolus. In der Umgebung des Kerns fallen Vesikel yon 
etwa 1,5 #m Durchmesser auf, die verschieden grot~e, meist membranumhlillte Par- 
tikel sehr unters&iedli&er Elektronendi&te einschliegen. Wahrscheinli& sind es Lyso- 
somen zweiter Ordnung. Proximal bildet der Mikr~isthet eine Faser aus. Im Armteil 
verlaufen zwis&en den Mitochondrien zahlreiche Mikrotubuli his in den Kopfteil 
hinein. Nahe der Basis liegen meist mehrere Golgiapparate, die 100 bis 200 nm grot~e 
Vesikel mit elektronenarmem Inhalt abgeben. Der Kopfteil zeigt ein sehr iihnliches 
Ers&einungsbild. Unter der Nebenkappe werden kurze Mikrovilli ausgebildet 
(Abb. 10). 

Die Kappe ist innen und auflen konvex und weist eine ausgepriigte Strukturie- 
rung auf. Die mittlere Lage der Kappe, ein Berei& yon circa 1 #m Di&e, ist in 
regelmiif~igen Abst~inden yon vertikal verlaufenden, etwa 130 nm starken Poren 
dur&setzt, deren Abstand untereinander ungef~ihr 70 nm betr~igt. Sie enthalten nie 
irgendwel&e Partikel. Sowohl auf der proximalen als auch auf der dis,talen Seite 
wird die Kappe yon einer kontinuierli&en homogenen S&i&t abges&lossen; diese 
ist an der Auf~enseite der Kappe etwa 0,4 #m, an tier dem Zellk~Srper zugewandten 
Seite 0,1 #m di&. 

Bei anderen Mikr~istheten beoba&tet man eine mehr oder weniger starke Vakuo- 
lisierung des Kopfteils und im Extremfall selbst des Arms und des Basalteils. Gele- 
gentli& findet man an einem ~_stheten neben normal ausgebildeten an& Mikr~istheten 
mit sehr elektronendi&tem Plasma, das dicht mlt Mitochondrien und verschiedenen 
Vesikeln gefiillt ist. 

Die Hiillzellen, die wahrs&einli& abgewandelte Wandungszellen slnd, rei&en 
distal his zum Kappenansatz. Offenbar finder ein reger Stoffaustausch zwis&en ihnen 
und den Mikriistheten start. Denn man finder h~iufig kleine Vorw/51bungen der Mem- 
bran sowohI der Htillzelle in die Mikriisthetenzellen hinein als auch umgekehrt. 
Nahe der Zellgrenzen findet man yon einer Doppelmembran umhiillte Vesikel, deren 
Inhalt yon dem der Extrusionen nicht zu unterscheiden ist. Offenbar werden Plasma- 
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bezirke in die jeweils andere Zelle abgeschni~rt. O~ beobachte~ man auch ausgedehnte 
Einfaltungen der H~illzellmembran in die Mikr~isthetenzelle hinein. Proximal besitzt 
die Hiillzelle einen mittelgrot~en Kern mit gut ausgebildetem Nukleolus. 

Abb. 12: Neuriten, die zwischen die Forts~itze weiterer Zellen eingelagert sind. Einige klelnere 
Neuriten besitzen sehr dicht gedr~ngte Mikrotubuli (Pfeil). Rechts eine Faser einer keulen- 

f6rmigen Zelle (53 400:1) 
Abb. 13: L~ingsschnitt dutch den proximalen Ksthetenbereich. Stark gefaltete Wandungszellen 
kurz vor dem ~bergang in den Faserstrang. H~iufig finder man bier Forts~itze, die Vesikel ein- 

schliel%n (Pfeil). (23 500:1) 
Abb. 14: Lamellenk~Srper im proximalen _Ksthetenbereich (42 600:1) 
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Die Strukturen im proximalen Bereicb der 24stbeten 

Recht uniibersichtlich werden die Verhiilmisse, wenn wir aus dem Berelch der 
keulenfSrmigen Zellen und der Sekretionszellen nach proximal kommen und den 30 
bis 40 #m langen basalen Tell des Astheten bis hin zum Ubergang in den Faserstrang 
untersuchen. Dieser Abschnitt ist sehr variabel. Generell iiberwiegen in der N~ihe der 
Basis der Sekretionszellen regelm~itgig geformte Zellen, in deren relativ elektronen- 
armem Plasma verstreut Glycogengranula eingelagert sin& 

Im weiteren Verlauf zum Faserstrang hin wird der Inhah der verschiedenen 
Zellen immer elektronendichter. 

Mehr oder weniger zentral verlaufen Fasern unterschiedlichen Aussehens. Ihre 
eindeutige Zuordnung zu den einzelnen Zelhypen ist oi~ schwierig, zum Teil unmSg- 
lich. Zun~ichst bilden vMe (abet sicher nicht alle) Wandungszellen in diesem Bereich 
proximale Fortsitze aus (Abb. 11). Diese enthahen zahlrei&e Mikrotubuli, abet 
auch Mitochondrien und Lysosomen zweiter Ordnung. Die Fasern der keulenfSrmigen 
Zellen zeigen ein ihnliches Ers&einungsbild: Auch sie weisen Mikrotubuli auf, 
daneben Mito&ondrien und granulires ER. Der Faserquerschnitt liegt zwis&en 0,7 
und 3 #m. Anschwellungen sind nicht sehen. In manchen F~illen miinden keulen- 
fSrmige Zellen in eine relativ dunkel ers&einende Faser; in Liingsschnitten dur& 
den Faserstrang sieht man im TEM 8i%rs, dat~ die Fasern sich in ihrem Verlauf un- 
ters&iedlich kontrastiert darstellen. 

Auf Querschnitten dur& den proximalen Asthetenabschnitt sind 13 bis 15 Fasern 
getroffen, die jeweils einen Quers&nitt yon 100 bis 400 nan haben und h~iufig dicht 
gedr~ingte Mikrotubuli in einem Plasma mittlerer Elektronendichte aufweisen. Zwei 
bis drei yon ihnen sind relativ diinn und di&ter yon Mikrotubuli erfiilh als die 
anderen. Forts~itze verschiedener Zellen umgeben einzelne Fasern teilweise (Abb. 12). 
Auf Liifigss&nitten sieht man diese Fasern man&real seitli& yon den keulenfSrmigen 
Zellen oder zwischen ihnen. Eine eindeutige Zuordnung zu den Sehzellen und/oder 
den Mikr~istheten war nicht m~Sglich. 

Im Bereich der Fasern finder man augerdem immer noch Zellfortsitze, die Vesi- 
kel yon circa 170 nm Dur&messer und verstreut Mito&ondrien enthahen (Abb. 13). 

Besonders variabel sind die Wandungszellen. Meist sind sie sehr stark zerlappt 
und gefaltet. Ihr Kern ist langgestre&t und sehr fla&. Das Zytoplasma enthiih neben 
Mitochondrien granulires ER, Lysosomen und zusammengesetz~e Glycogengranula. 

Jeder untersuchte Asthet hatte in diesem basalen Bereich augerdem eine Reihe 
yon Strukturen, die nicht regelm~igig gefunden wurden. Im folgenden werden noch 
elnige h~iufiger vorkommende Gebilde erwiihnt. 

Ein Tell tier Wandungszdlen besitzt ein sehr elektronendichtes Zytoptasma, aus 
dem die Mitochondrien und vers&i'edene Vesikel hell herausleu&ten. Diese Zellen 
sind ebenfalls stark gelappt und gdahet. An einigen Stellen weisen sie dichte An- 
sammlungen yon Glycogengranula auf. In anderen, etwa 3,5 #m breiten Zellen fin- 
det man yon mehreren Doppelmembranen umhiilhe Vesikel mit sehr stark variieren- 
dem Inhah. Der etwas gelappte Kern fiilh den grSgten Tell dieser Zellen aus, er 
weist einen deutli&en Nukleolus auf. 

Von der grotgen Zahl der beobachteten Lamellengebilden und Vesikeln in den 
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sehr unterschiedlich gestalteten Wandungszellen sei hier nut noch eine h~iufiger vor- 
kommende Struktur angeffihrt, ein l~inglicher, zirka 3,5 X 0,8 #m messender Lamel- 
lenk~Srper, der asymmetrisch eine kleine Vakuole umglbt (Abb. 14). Von einfachen 
Vakuolen bis zu derartigen Erscheinungsformen gibt es alle f3bergangsstadien. 

Abb. 15: Schematischer L~ingsschnitt durch einen ~stheten yon Chiton olivaceus, a keulenf~Sr- 
mige Zelle, b keulenf~Srmige Zelle mit "Hofschollen", c Zelle mit "H6fen" ohne Schollen, 
d Sekretionszelle, e Sehzelle, f Zentralzelle, g Hauptkappe, h Mikr~isthet, i Nebenkappe, 
k H~illzelle, 1 Lateralzelle, m Wandungszelle, n Wandungszelle im proximalen Abschnitt, 

o Fasern, p Faserstrang. (Etwa 1500:1) 
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DISKUSSION 

Von der Struktur auf die Funktion der Astheten zu schliegen, ist nicht eindeutig 
m/Sgli&. Eine M/Sglichkeit, weiterzukommen, liegt im Verglei& der Feinstruktur ver- 
s&iedener Arten. Vorliegende Arbeit ist der erste Tell einer sol&en Untersu&ung. 
Bisher ist nut Lepidochitona cinereus (L.) licht- und elektronenmikroskopisch befrie- 
digend bearbeitet worden (Knorre, 1925; Boyle, 1974). Die in dieselbe Ordnung 
geh~irige Art Chiton olivaceus zeigt bedeutende Unterschiede im Asthetenbau. Hier 
sind in erster Linie die Sehzellen zu nennen, die bei der yon Boyle bearbeiteten Art 
fehlen. Boyle hat zwar gelegentli& Mikrovilli-Gebiete gefunden, konnte sie aber 
nicht klar in den Astheten einordnen. Haas & Kriesten (1978) haben kiirzlich nach- 
gewiesen, dat~ in manchen Pistheten yon Lepidochiton cinereus ebenfalls Sehzellen 
vorkommen, wie sie Chiton olivaceus aufweist. Auch die _Kstheten yon Lepidop- 
leurus cajetanus und die median gelegenen yon Acantochiton fascicularis besitzen 
Sehzellen (Fischer, 1978), w~ihrend sie den kleinen lateralen i~stheten der letztgenann- 
ten Art fehlen. 

Die Funktionsm6glichkeiten der Zentralzellen einzuengen, ist sehr schwierig. 
Der Besitz von distalen Mikrovilli und das h~iufige Vorkommen yon Mikrotubuli 
sprechen fiir eine Sinnesfunktion. Allgemein werden sie als Sinneszellen interpretiert 
(Knorre, 1925; Boyle, 1974). Ihre Lage am distalen Ende der Astheten spricht eben- 
falls daffir. Was die keulenf~irmigen Zellen betri~, so sind die verschiedenen Ers&ei- 
nungsformen unterschiedliche Phasen eines Zelltyps. Auch Boyle (1974) vermutet das, 
setzt sie allerdings nicht zueinander in Beziehung. 

Die frfiher erwS.hnten Zwis&enformen lassen vermuten, dag die Sekretionszellen 
zu keulenf~Srmigen Zellen auswa&sen. Auch gibt es in ganz jungen -Kstheten no& 
keine keulenf~irmigen Zellen, sondern nut Sekretionszellen; deutlich kann man an- 
hand von Semidfinnschnitten zeigen, daft die Sekretionszellen sich mit Schollen 
ffillen, die allm~ihlich zu den ffir die keulenf/Srmigen Zellen typischen S&ollen heran- 
reifen. Nach unseren Untersuchungen erfolgt die Bildung der Schollen folgender- 
maiden: Das Prim~irprodukt wird in anschwellenden ER-Zisternen gespeichert, um 
die sich ein Golgiapparat bildet, der fiber die Golgivesiket eine weitere Komponente 
zugibt. (Da sich die ER-Zisternen strukturell ni&t yon den innerhalb der Golgi- 
regionen gelegenen Bezirken unterscheiden, ist es wahrscheinlich, dab sie direkt inein- 
ander iibergehen). Sowohl aut~erhalb als auch in der Golgizone finder man membran- 
begrenzte Bezirke mit verstreuten Granula, die sich im weiteren Verlauf mit dem 
Prim~irprodukt vereinigen. Mit zunehmendem Alter wird die Zelle distal immer mehr 
mit Sekretionsprodukten angeffillt, der Golgi- und der ER-Bereich zurfi&gedr~ingt. 
Gleichzeitig erfolgt in den Schollen eine Volumenzunahme; auflerdem erscheinen sie 
in elektronenmikroskopis&en Aufnahmen zunehmend elektronendi&ter. Der Kern 
verbleibt im proximalen Bereich, yon einem Plasmarest umgeben. 

Wozu dienen nun diese Schollen? Hier sind wit noch weitgehend auf Speku- 
lationen angewiesen. Jedenfalls ist es unwahrscheinli&, dag Sekrete na& proximal 
dur& den Faserstrang dem Tier zugeffihrt werden; die Sekrete werden proximal 
gebildet und wandern im weiteren Verlauf immer mehr ha& distal. Daffir spricht 
auch, dat~ man in den Fasern der keulenf~Srmigen Zellen nut selten Granula finder, 
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jedenfalls nicht h~iufiger als z. B. in den Wandungszellen. Es bleiben damit zwei prin- 
zipielle M6glichkeiten tibrig: einmal k~Snnte die Substanz nach augen abgegeben wer- 
den, andererseits k~innten im Astheten Substanzen gespeichert werden. Um zwischen 
diesen Alternativen zu unterscheiden, sind weitere Untersuchungen n~Stig. 

Einige Beobachtungen sprechen sehr fiir die erste M/Sglichkeit: Zwischen den 
normalen keulenf6rmigen Zellen und denjenigen, deren Schollen geschrumpit und von 
hellen HSfen umgeben sind, gibt es 13bergangsstadien, ebenso zwischen diesen Formen 
und distal gelegenen Zellen, die in den H6fen keine Schollen aufweisen. Gelegentlich 
finder man unterhalb der Kappe Vesikel, die groge Ahnlichkeit mit im distalen Tell 
der "Hofschollenzelle" vorkommenden Vesikeln zeigen. Auch die Tatsache, daf~ man 
opt in den Kappenporen vor allem proximal granul~ires Material findet, ist ein Indiz 
daftir. Bei den anderen beiden yon uns untersuchten Arten Acanthochiton fascicularis 
und Lepidopleurus cajetanus konnte die Sekretionst~itigkeit am distalen Astheten- 
ende no& deutlicher nachgewiesen werden. Hier findet man h~iufig, wie sich die dista- 
len Schollen der keulenf6rmigen Zellen aufl6sen und eine helle Zelle mit Plasma- 
resten zurtickbeibt, die distal often ist. 

Die distal vorkommenden kleinen keulenfSrmigen Zellen und die hellen, schol- 
lenlosen Zellen machen folgende Entwicklung der keulenf6rmigen Zelle wahrschein- 
lich: Sic entstehen, wie schon skizziert, proximal aus den Sekretionszellen. Infolge 
einer Sekretionsabgabe, die allm~ihlich erfolgt, entstehen Hofschollenzellen. Es kann 
abet auch eine sdanelle Sekretabgabe distal erfolgen; dann werden sie yon den nach- 
dr~ingenden neuen keulenfSrmigen Zellen nach oben verschoben: sic werden zu klei- 
nen keulenf/Srmigen Zellen. Sowohl diese als auch die Hofschollenzelle kann durch 
weitere Sekretabgabe zu einer Zelle werden, die nur noch Plasmareste enth~ilt. 

Wenn nun die keulenf6rmigen Zetlen Sekrete nach augen abgeben, so sollte dies 
auch in der Kappenstruktur zum Ausdruck kommen. Omelich (1967) und Boyle 
(1974, 1976) zeigten, dat3 die Hauptkappe aller yon ihnen untersuchter Arten im 
Elektronenmikroskop perforiert erscheint. Haas (1972) beschreibt ein Aragonitskelett 
in der Hauptkappe yon Chiton marrno~atus, und Boyle (1976) interpretiert die 
Poren, die er auf seinen TEM-Aufnahmen nachwies, als Gebiete, wo dieses Skelett 
durch die Entkalkung entfernt wurde. Er vermutet auch, dal3 die Porch, die er in 
REM-Aufnahmen unbehandelter SchalenstLicke yon Sypharochiton pelliserpentis 
land, dutch einen Verlust von organischem Material zustandekommen. 

Weder Chiton olivaceus noch die anderen beiden yon uns untersuchten Arten 
Lepidopleurus cajetanus und Acanthochiton fascicularis (Fischer & Rennet, 1978) 
besitzen ein Aragonitskelett in ihren Hauptkappen. Brtiche unbehandelter Kappen als 
auch Schnitte durch entkalkte gstheten zeigen die gleichen Poren im REM- wie in 
TEM-Aufnahmen. Somit sind die Poren essentielle Bestandteile der Hauptkappen. 
Da gezeigt werden konnte (p. 428), dal3 die Hauptkappe auch an ihrer proximalen 
Seite in begrenztem Umfang durchl~issig ist, ist eine Abgabe der Sekrete nach aufgen 
m/Sglich. 

Die Kappen der Mikr~istheten weisen bei Chiton olivaceus und der yon Boyle 
(1976) bearbeiteten Art Onithochiton neglectus inhere Poren auf, im Gegensatz zu 
denen yon Lepidochitona cinereus (Boyle, 1974). Auch die anderen beiden in un- 
serem Labor untersuchten Arten haben, bis auf die besonders kleinen Astheten auf 
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den Lateralfeldern yon Acanthochiton fascicularis, Poren in ihren Nebenkappen. 
Diese uneinheitlichen Befunde machen eine Aussage fiber die funktionelle Bedeutung 
der Nebenkappenporen unm~Sglich. 

Bei den Mikriistheten ist eine Einengung der m/Sglichen Funktionen nicht leicht. 
Entscheidend w~ire festzustellen, ob sie innerviert sind oder nicht. Diese Frage ist 
noch nicht endgfiltig gel~Sst. Von ihrer Lage her betrachtet w~ire eine Sinnesfunk- 
tion m/Sglich. Ihre Feinstruktur (dlstale Mikrovilli, Mikrotubuli im Zytoplasma, 
I-tfillzelle) und der Besitz einer komplizierten Struktur an der Grenzfl~iche zur Urn- 
welt sprechen sicher nicht dagegen. Einige Funktionen k~Snnen ausgeschlossen werden: 
Da aufgrund der Kappenstruktur ein direkter Stoffaustausch mit der Umwelt sehr 
unwahrscheinlich ist, sind es weder Chemorezeptoren noch geben sie irgendwelche 
Stot~e nach aut~en ab. Die deutlich verschiedenen physiologischen Zust~inde der 
Mikr~isthetenzellen sind derzeit nicht zu erkl~iren. 

Zum Schlui~ soll noch das Problem der Innervierung behandelt werden. Daf~ 
die _Astheten mit dem Nervensystem in Verbindung stehen, hat Knorre (1925) gezeigt. 
Im proximalen Tell der 7istheten finder man 13 bis 25 Zellforts~itze, bei denen es sich 
auf Grund ihrer Struktur wohl um Neuriten handelt. Boyle (1974) land bei Lepi- 
dochitona cinereus 10 bis 20 derartiger Fasern; er stut~ sie ebenfalls als "nerve cell 
processes" ein und vermutet, daf~ sie zu Knorres Sinneszellen (entspricht unseren 
Zentralzellen) geh/~ren. Lepidochitona cinereus hat etwa fi~nf Zentralzellen, bei 
Chiton olivaceus sind es zwischen zwei und acht, dazu kommen ein bis vier Sehzellen. 
Da hie beobachtet wurde, dat~ sich die Neuriten vor ihrem Eintritt in den Faserstrang 
verzweigen, ist es sehr wahrscheinlich, dai~ weitere Zellen im *stheten innerviert sind. 
Die Anzahl der Neuriten spricht ffir die M/Sglichkeit einer Innervierung der Mikr- 
~istheten. Weitere Untersuchungen mfissen hier Klarheit bringen. 
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