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Die Gehiuseentwicklung bei den Larven der Cymatiiden

(Prosobranchia: Tonnacea).
Von

GOTTHARD RICHTER.

Mit 1 Abbildung und 3 Tafeln.

Abstract: The shell of young Cymatiid-larvae consists of 2-3 aragonitic whorls. This
primary construction is gradually replaced by the well- known cartilaginous shell of the full-
grown larva.

Kurzfassung: Das Conchyolingehiuse der Cymatiidenlarve ist eine sekundire Kon-
struktion, der stets die Bildung eines primiren Kalkgehiuses von 2-3 Umgingen vorausgeht.

Einleitung.

Eine Fille von Publikationen befafit sich mit Taxonomie und Morphologie,
Entwicklung, Okologie und zoogeographischer Bedeutung der freischwimmenden
Larven mariner prosobranchiater Schnecken. Unter thnen verdienen die Arbeiten
von LEBOUR als richtungsweisend besondere Erwihnung. Form, Skulptur und
Funktion des Larvengehiuses spielen, wie zu erwarten, besonders bei taxonomi-
schen Betrachtungen eine wesentliche Rolle. Dies gilt in steigendem Mafle, seitdem
neue Techniken, wie die Raster-Elektronenmikroskopie, die Untersuchung und
Darstellung auch feinster Skulpturelemente gestatten (RoBERTSON 1971, BANDEL
1975, RicHTER & THORSON 1975, THIRIOT-QUIEVREUX 1972, 1975, BOUCHET 1976
und viele andere).

Weit seltener sind dagegen Untersuchungen iiber Material und Feinstruktur des
Larvengehiuses, obwohl auch hieriiber schon friih Uberlegungen angestellt wur-
den. So unterscheidet SiIMROTH (1867-1907) bei seiner Beschreibung meist unbe-
kannter Larvenformen aus dem Material der Deutschen Planktonexpedition eine
strukturlose, conchinése ,,Embryonoconcha“ von der (mehr oder weniger stark)
verkalkten, in einigen Fillen auch rein conchindsen ,,Prosopoconcha® und schliefi-
lich der stets verkalkten , Teleoconcha®, dem definitiven Gehiuse des metamorphi-
sierten Tieres. (Embryonoconcha und Prosopoconcha werden heute meist als
Embryonal- und Larvalgehiuse oder als Protoconch I u. II bezeichnet).

Anschrift des Verfassers: Dr. GorrHARD RICHTER, Forschungsinstitut Senckenberg,
Senckenberganlage 25, D-6000 Frankfurt a. M. 1.
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1936 vermutet ANKEL, daf} bei planktonisch lebenden Larven eine Kalkabschei-
dung in die Schale nicht oder nur in geringem Umfang eintritt, WERNER (1955)
betont dagegen, daff die Veligerschale von Crepidula fornicata zur Zeit des Schliip-
fens der Larve bereits voll verkalkt ist. Zu einem ganz anderen Ergebnis kommen
FReTTER & PILKINGTON (1971) in ihrer Untersuchung iber den Aufbau der
Larvenschalen bei Prosobranchia mit planktotropher Entwicklung: ,Examination

shows that the transparency of the larval shell is associated with the absence of
crystals. Crystals are formed at metamorphosis when the snail adopts a benthic
mode of life* Auch BANDEL (1981) nennt als Beispiel fiir die Funktionalitit
organischer Schalensubstanzen ,,ohne mineralische Beimengungen® die embryonale
und larvale Schalensubstanz von Muscheln und Schnecken und schreibt weiter:
»Eine Mineralisierung dieser Substanz tritt meist erst kurz vor oder wihrend der
Metamorphose auf. Dadurch bleibt das Gehiuse wihrend der Schwimmphase leicht
und gewihrt doch ausreichend Schutz fiir die Veligerlarve®

In der Tat beginnt die Ontogenese jedes Gastropodengehauses mit der Bildung
einer kappenartigen organischen Hulle (StMroTH 1896-1907, D’Asaro 1969, Bandel
1975) und organische Substanz bildet, soweit wir wissen, die ,Matrix“ jeder
Gastropodenschale. Das Ausmafl der Mineralisierung auch bei Larvengehiusen
wird jedoch sowohl von FRETTER & PILKINGTON wie von BANDEL offensichtlich
weit unterschitzt. Den Beweis hierfiir liefert schon die Erfahrung, daf§ Fixierungs-
gemische mit saurer Reaktion alle Gastropodengehiuse, auch die der meroplankto-
nischen Larven, in kurzer Zeit zerstoren, eben ,entkalken® (ROBERTSON 1971).

Unbestritten ist dagegen, daf} die Larvengehiuse der Cymatiiden organisch sind
(und eben deshalb in alten Planktonproben oft als einzige erhalten). Aufgabe der
vorliegenden Arbeit war es zu untersuchen, ob diese organischen Gehiuse primir
oder sekundir unverkalkt sind, sich also direkt aus einer rein organischen Embryo-
nalschale ableiten lassen oder als gewissermafien ,entkalkte“ Aragonitgehause anzu-
sehen sind.

Material und Methode.

Die Stadien der Gehiuseentwicklung wurden an Cymatium parthenopeum
(Savris 1793) und Cymatinm caribbaewm CLENCH & TURNER 1957 untersucht.
C. parthenopeum ist in dem mir zuginglichen Material keineswegs hiufig, jedoch
die einzige Art der Gattung, von der mir sowohl sicher identifizierbare Larven
verschiedener Alterstufen als auch Bodenstadien mit gut erhaltenen Larvengehiusen
im Apex des Teleoconch zur Verfiigung standen. C. caribbaeum ist in meinem
Material neben C. labiosum (Woob) die hiufigste Cymatiidenlarve, doch ist die
Bestimmung nicht sicher. Vergleiche mit Gehiusen anderer Arten bestitigen, daff
die beschriebene Morphogenese des Larvengehauses fiir alle Arten der Gattung gilt.
Bestimmt wurden die teleplanen Larven nach ScuerTEMa (1971) und LAURSEN
(1981), wobei nicht immer volle Ubereinstimmung zwischen Beschreibung und
eigener Beobachtung bestand. Auf einige dieser Bestimmungsprobleme werde ich
noch eingehen.

Das untersuchte Material stammt aus den Planktonfingen der ,MeTEOR“-Fahrt
51 (Aquatorialer Auftrieb, Jan.-Juni 1979), Bodenstadien von C. parthenopeum mit
gut erhaltenen Larvengehiusen aus der malakologischen Sammlung des Sencken-
berg-Museums. Die Gehiuse wurden an der karibischen Kiiste Kolumbiens und aus
Bodenproben der ,MEeTEOR“-Fahrt 36 (Auftrieb W.-Afrika) gesammelt.
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Die untersuchten Planktonproben waren in gepuffertem Formalin-Seewasser-
Gemisch fixiert und hervorragend erhalten. Die isolierten Gehiuse wurden in
destill. H,O gewaschen und sofort oder nach stufenweiser Uberfithrung in absol.
Alkohol getrocknet. Zur Untersuchung der Schalenstruktur wurden sie dann in
ungefihr der gewiinschten Ebene gebrochen oder gerissen, einige auch nach Uber-
fuhrung in Kanadabalsam angeschliffen. Entkalkt wurde mit verdiinnter HCI oder
(schonend) mit 0-1 M Titriplex III-L6sung der Fa. Merck. Zum Entfernen der
organischen Schalensubstanz wurden die Gehiuse gegliiht oder mit Na-Hypochlo-
rid/H,0; behandelt. Das fiir die Untersuchungen benutzte Raster-Elektronenmi-
kroskop ist eine Leihgabe der Deutschen Forschungsgemeinschaft.

Eigene Untersuchungen.

Mineralisierte Larvengehduse.

Die Primarschale aller Gastropoden besteht aus organischem Material, und bei
Arten mit sehr kurzer freier Larvenphase mag eine Mineralisierung erst wahrend
oder sogar nach der Metamorphose einsetzen. Es wire jedoch ein Irrtum, wollte
man diesen Fall als Regel ansehen und gar funktionell (mit einfacher Gewichtsein-
sparung) begriinden (BANDEL 1981, 1982). Denn gerade bei holopelagischen gehau-
setragenden Gastropoden (Atlantidae, Pteropoda thecosomata), also bei Lebensfor-
men, deren Anpassung an die Lebensverhiltnisse des Pelagial naturgemif besonders
weit geht, ist die organische (gallertige oder conchindse) Schale die Ausnahme
(Altersschale von Oxygyrus kerandreni, Gallertschale der Cymbuliiden) und das
diinnwandige Aragonitgehiuse die Regel (BE et al. 1972, Batten & DumonT
1976).

Die meisten Meso- und Neogastropoden mit planktotropher Entwicklung haben
dunnwandige, aber voll mineralisierte Larvengehiuse (Fig. 1, 2 und 9a) und zwar
bereit zur Zeit des Schliipfens oder kurz danach. Uberfithrt man ein solches
Larvengehiuse in verdiinnte Siure, so l6st es sich unter heftiger Gasentwicklung bis
auf eine dinne, nicht formkonstante Hiille auf, die gelegentlich noch Reste der
Oberflichenskulptur erkennen lifit (Fig. 1a). Entfernt man im Gegenversuch die
organischen Bestandteile durch Glithen, so bleibt eine weifle, rein mineralische
Schale zuriick, die in Form, Gréfle und Skulptur perfekt dem unbehandelten
Larvengehiuse entspricht (Fig. 2). Im Bruch zeigt eine solche Schale deutliche
Kreuzlamellen- (oder gekreuzt nadelige) Struktur, lockerer allerdings als bei der
unbehandelten Schale, da die organische Matrix fehlt (Fig. 3). Beide Komponenten,
Aragonit wie Conchyolin, formen die Larvenschale wie die des metamorphisierten
Tieres und sicher ist der organische Anteil bei larvalen Gehausen relativ hoch. An
Gewicht, Masse und formerhaltender Funktion iibertrifft aber die minerali-
sche Komponente die organische auch beim Larvengehiuse betrichtlich. Es
erscheint somit kaum angebracht, von einem ,,vornehmlich organischen Larvenge-
hause zu sprechen (BANDEL 1982: 113).

Vergleich der Larvengehiuse bei verschiedenen Tonnaceen.

Eine hervorragende Beschreibung von Cymatiiden-Veligern, die allerdings
weniger dem Gehiuse als dem lebenden Tier gilt, verdanken wir LEBOUR (1945).
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LEBOUR beschreibt das Gehiause von C. chlorostomum (Lamarck) (C. nicobaricum
[R6DING] nach Laursen 1981) als ,smooth“ und den Apex als ,longitudinally
ribbed and slightly keeled®, erwihnt das organische Schalenmaterial jedoch nicht.
ScHELTEMA (1966, 1971) und LAURSEN (1981) beschreiben demgegentiber eingehend
die Larvengehduse und betonen, daf} sie unverkalkt und elastisch seien.

Nach LaurseN sind auch die Gehiuse von Tonnidenlarven (Tonna galea,
T. maculosa) ,non calcified, resilient® Nach meinen Untersuchungen, die sich
jedoch auf jiingere Larvenstadien beschrinken (LAUrSEN 1981: F. 51 a-c), haben sie
eine Aragonitschale, die bei ilteren Larven allerdings durch ein sehr dickes,
mehrschichtiges Periostracum verhiille wird, so dal die Skulptur der apicalen
Umginge im REM-Bild nicht mehr erkennbar ist (Laursen 1981: T.3 F. 4, 5).
Diese dicke organische Hiille — mehr solide Schale als Periostracum — entsteht bei
Tonniden (wie bei Cymatiiden) dadurch, dafl der Mantelrand bei jedem neuen
Umgang nicht nur im Bereich der Miindung sondern iiber das ganze Gehiuse bis
zum Apex hinauf neue Conchyolinlagen abscheidet.

Die Bursidenlarven haben kalkige Gehiuse mit relativ diitnnem Periostracum, so
daff bei ithnen die apicale Skulptur stets deutlich sichtbar bleibt. Bei Cymatiiden und
Tonniden fehlen die sogen. ,Schwebestacheln® bei ilteren Larven oft auch dann,
wenn sie bei jungen wohl entwickelt sind, bei den Bursiden bleiben sie bis zur
Metamorphose erhalten. Die stirkere Mineralisierung der Gehiuse bei Bursiden-
und Tonnidenlarven zeigt sich auch im Aufbau dieser Stacheln. Wihrend sie bei
Cymatiiden oft rein organisch sind, haben sie bei den anderen Familien einen
hohlen Schaft aus locker verbundenem mineralischem Material, sind also wie andere
Oberflachenskulpturen in organischmineralischer ,Verbundbauweise® ausgefiihrt.

Die Entwicklung des Larvengehiuses bei der Gattung Cymatium.

Das hier besonders eingehend untersuchte Larvengehiuse von C. parthenopeum
ist schlanker als das anderer Cymatium-Arten (mit Ausnahme von C. femorale).
Die Larve wurde von SCHELTEMA (1966) identifiziert und beschrieben. Im Apex des
Larvengehiuses ist — wie bei den meisten Arten der Gattung — die charakteristi-
sche Skulptur von Protoconch I und II durch die oberflichig glatte Conchyolin-
schale sichtbar. Sie besteht bei C. parthenopeum — wie bei allen hier untersuchten
Tonnaceenlarven — aus einer unregelmifligen ,,Hammerschlag“skulptur auf Proto-
conch I (,beaten nach THORsON 1940, AMI1o 1963; ,pitted“ nach LAURSEN 1981).
Die ersten 1-2 Umgange von Protoconch II tragen eine grobe Gitterskulptur, die
sich aus Radidrrippen und Spiralreifen zusammensetzt, wobei die Kreuzungspunkte
mehr oder weniger deutlich erhoht sind. Alle folgenden Umgange sind glatt (Fig. 4
u. 7a). Sind periostracale Stacheln vorhanden — was bei ilteren Larven von
C. parthenopenm nicht immer der Fall ist — so sind sie lang und in 2 Spiralreihen
angeordnet. Das Gehiuse der ausgewachsenen Larve hat ca. 6 Umginge und ist
siphonostom.

Bei den jungsten, von mir untersuchten Larvengehiusen (ca. 4 Umginge) sind
Protoconch I und die skulpturierten Umginge von Protoconch II als massive
Aragonitgehiuse ausgebildet, mit Wandstirken von 10-30 u (Protoconch I)
und 10-20 u (Protoconch II), beide auch in diesem Stadium bereits von einer ca.
20 n dicken organischen Schale umhiillt (Fig. 4). Protoconch I zeigt im Bruch eine
Feinstruktur aus unregelmifligen, senkrecht zur Oberfliche angeordneten Prismen,
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wie sie ganz gleich auch bei postlarvalen Kalkabscheidungen (sekundiren Wandver-

dickungen usw.) vorkommt (Fig. 5 u. 9b). Die Schale von Protoconch II (gegitterte

Umginge) besteht aus 2 Schichten, einer (nicht immer deutlich erkennbaren)

aufleren Prismen- und einer inneren Kreuzlamellenschicht (Fig. 6).

Bei jungen Larven ist auch der oberste glatte Umgang von Protoconch II massiv
verkalkt, allerdings mit einer ganz anderen Kristallstruktur (Fig. 7b). Sie besteht aus
einer sehr gleichmifligen Prismenschicht, ist weniger fest als die der oberen
Umginge und erreicht eine Dicke von 4 bis max. 10 p.

Alle folgenden Umginge des Larvengehause sind glatt, elastisch und (scheinbar)
rein organisch aufgebaut. Tatsachlich setzt sich jedoch die Prismenschicht des ersten
glatten Umgangs in ihnen fort, die Innenwand der organischen Schale tragt in allen
Umgingen eine diinne mineralische Auskleidung, bestehend aus relativ locker
verbundenen Prismen. Die Dicke dieser , Tapete“ betrigt max. 4 4 und nimmt in
Richtung Miindung stindig ab (bis auf < 1 ). Sie gleicht dem ,feinen Aragonitra-
sen®, wie thn Banper (1975: 76, T.4 F.2) beschreibt und abbildet. Nur die
Gehiusemiindung selbst und ein kurzer anschliefender Abschnitt des letzten
Umgangs sind frei von dieser Kalkschicht.

Bei etwas ilteren Larven (ca. 5 Umginge) sind von der festen Kalkschale im
Apex des Gehduses nur noch Reste vorhanden. Je nach Alter des Tieres bestehen
diese aus grofieren oder kleineren isolierten Kalk, schollen® in Protoconch I u. II
(Fig. 8). Die damit freigelegte Innenwand der organischen Schale trigt den in allen
Einzelheiten perfekten Negativ-Abdruck der urspriinglichen Kalkskulptur
(Fig. 4b). Bei noch ilteren Larven (ca. 6 Umginge) sind auch die letzten Reste des
Aragonitgehauses verschwunden, gelegentlich fiillen noch kleinste Aragonitpfrop-
fen die (im Negativ vertieften) Knotenpunkte der Gitterlinien von Protoconch II,
und nur der conchinése Abdruck erinnert an die ehemals vorhandene Kalkskulptur.
Es ist dieses Negativmuster, das bei ausgewachsenen Larven
der Gattung Cymatium im Apex des organischen Gehiduses durch
die briunlich-transparente Conchyolinschale erkennbar ist.

Die mineralische Schale wird also vom Tier resorbiert und dieser Kalkabbau
greift sukzessiv auch auf die jiingeren Umginge des Gehiuses iiber, deren aragoniti-
sche Auskleidung bei ilteren Larven deutlich diinner ist als bei jungen. Soweit
meine Beobachtungen gehen, bleibt jedoch stets eine diinne kalkige Auskleidung
des organischen Gehiuses erhalten (nicht im Apex!). Diese Schicht ist als opaker
Schleier an der Innenwand des transparenten Gehiuses sichtbar, oft auch als feine
Bruchlinien, entstanden bei mechanischer Verformung des elastischen organischen
Gehauses.

Versucht man diese isolierten Befunde in Wachstumsvorginge zu iibertragen, so
ergibt sich etwa folgender Ablauf:

— Auf der Basis einer primaren organischen Schale wird — mit grofler Wahrschein-
lichkeit noch vor dem Schlipfen — Protoconch I als mineralische Schale angelegt,
sicher als flichige Ausscheidung einer dicken prismatischen Aragonitschale im
Bereich der Embryonalwindung.

— Der kalkige Protoconch II (mit Netzskulptur) wird von der frei schwimmenden
Larve durch ,normales“ Mantelrandwachstum gebildet. Cymatiidenlarven dieses
Entwicklungsstadiums diirften sich kaum von denen anderer Tonnaceen (Bursi-
dae, Tonnidae) unterscheiden. Ihr relativ flaches Aragonitgehiuse trigt die
charakteristische Skulptur, die durch das diinne Periostracum noch nicht verdeckt

129



ist, auf Protoconch Il kénnen einige Schwebestacheln ausgebildet sein. Eine
Larve dieses Typs wurde von RicHTER & THORSON (1975: 146, T. 10 F. 68) als
Tonna sp. beschrieben und abgebildet. Bis zu diesem Stadium ist die Primirschale
mineralisch.

— Im weiteren Verlauf des Wachstums scheidet der Mantelrand primir eine
Conchyolinschale ab und zwar, wie man an einer mehr oder weniger deutlichen
Zuwachskante auf der Gehiuseoberfliche erkennt (Fig. 13a, 14a), tiber dessen
ganze Oberfliche bis zum Apex hinauf.

—als sekundire Bildung entsteht jetzt auf der Innenseite des organischen
Gehiuses die aragonitische Prismenschicht. Die Zone des eigentlichen Gehiuse-
wachstums, die Mundung, ist stets frei von dieser Kalkauskleidung.

— Gleichzeitig beginnt jedoch auch der Abbau der primiren Aragonitschale, begin-
nend im Apex (Protoconch I) und in Richtung Mundung fortschreitend. Kalk-
ausscheidung und Kalkresorption laufen in verschiedenen
Abschnitten des Mantelepithels gleichzeitig ab.

Abb. 1: Schematischer Querschnitt durch die Apices verschieden alter Cymatium-Larven. a:
jlingstes, d: iltestes Larvenstadium. Grob schraffiert: Primare Prismenschicht (kalkig). Grob
punktiert: Kreuzlamellenschicht (kalkig). Schwarz: Sekundire Prismenschicht (kalkig). Fein
punktiert: Conchyolinschale.

Das organische Gehiuse der Cymatiidenlarven entsteht also auf dem Umweg
iiber ein Aragonitgehiuse und nicht mineralisierte Gehiuse planktonischer Proso-
branchierlarven kdnnen durchaus kontrovers entstehen. Als primir unverkalkt
treten sie vermutlich nur bei Arten mit kurzer Larvenzeit auf (vielleicht auch im
brackischen oder jedenfalls kalkarmen Milieu [Tiefsee?]) doch diirften solche Fille
ganz allgemein seltener sein als oft angenommen. Im zweiten, hier beschriebenen
Fall leitet sich das hochdifferenzierte, grofle organische Larvengehiuse aus einem
Aragonitgehiuse ab, dessen Funktion es ibernimmt.

An den Gehiusen metamorphisierter Gastropoden bildet das Larvengehiuse den
Apex und ist oft dank ganz anderer Oberflichenskulptur und Form deutlich von
den ersten Umginge des Teleoconch zu unterscheiden (RoBERTSON 1971, RICHTER
& THORSON 1975, BOUCHET 1976). Bei adulten Tieren ist es oft bis zur Unkennt-
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lichkeit korrodiert, tiberwachsen oder abgebrochen, bei jiingeren und gut erhalte-
nen Gehiusen kann es hervorragend erhalten sein und die Bestimmung unbekannter
Larvenformen durch direkten Vergleich von Form und Skulptur erméglichen. Auch
bei Cymatiiden kann das Larvengehiuse erhalten sein und in seiner Gesamtheit als
zusatzliches Merkmal dienen (CLENCH & TURNER 1957). Bel mehreren der von mir
untersuchten Gehiuse von C. parthenopeum ist das organische Larvengehiuse
unbeschadigt erhalten und zeigt, wenn man es vorsichtig abbricht, oft noch die
exakte Form der siphonostomen Miindung.

Bei der Praparation ergibt sich, dafl die organische Schale ein vollstindig
mineralisiertes, sehr dickwandiges Kalkgehduse umschliefit. Wie bet den — durch-
gehend kalkigen — Larvengehiusen anderer Gastropoden findet auch bei Cyma-
tium eine postlarvale Schalenbildung statt und zwar in Form von michtigen
Kalkablagerungen an der Innenwand des Larvengehiuses (Fig. 9b). Im Verlauf
dieses Prozesses kann schliefflich auch das verbleibende Lumen eines oder mehrerer
Umginge verfiillt oder durch Septen abgeschottet werden (BanDeEL & HEMLEBEN
1975).

Die Abschnitte dieser postlarvalen Verkalkung eines organischen Larvengehiu-
ses liefRen sich aus Mangel an entsprechendem Material zwar nicht Schritt fiir Schritt
beobachten, wohl aber mit ziemlicher Sicherheit aus den verschiedenen Zonen der
sekundiren Kalkschale rekonstruieren. Diese hat bei den untersuchten C. parthe-
nopeum eine durchschnittliche Dicke von ca. 200 u, im Apex jedoch nur von ca.
70 p und besteht aus einer ufleren Prismenschicht von 10-15 u Dicke und einer
michtigen inneren Kreuzlamellenschicht. Im Bereich des obersten Umganges ist das
Lumen des Gehauses vollstindig verfiillt, nahe der Miindung verschliefit ein Septum
den letzten Umgang des Larvengehiuses (Fig. 10b).

Offensichtlich erfolgt die Bildung des Ganzen in 2 Abschnitten, a) der Kon-
struktion eines vollstindigen, mineralischen Larvengehduses innerhalb des organi-
schen Larvengehiuses und b) dessen teilweiser Verfillung und der Bildung eines
oder mehrerer Septen. Dies ergibt sich m. E. daraus, dafl sowohl dort, wo das
Septum an die Kalkschale anschlieit als auch zwischen Sekundirschale und Lumen-
fullung eine zweite, diinne Prismenschicht angelegt ist, auf die dann wieder dicke
Kreuzlamellenschichten folgen. In beiden Zonen ist die Kalkmasse vierfach
geschichtet, von auflen nach innen folgen Prismen, Kreuzlamellen, Prismen, Kreuz-
lamellen (Fig. 11).

Der Gedanke liegt nahe, daf} die Prismenschicht der Sekundirschale der diinnen
aragonitischen Auskleidung des pelagischen Larvengehiuses entspricht. Sie ist
jedoch auch dort vorhanden, wo wiahrend der spiten Larvenzeit nachweislich
keine mineralische ,Tapete“ mehr vorhanden war, in Protoconch I und den
skulpturierten Umgingen von Protoconch II. Der ,Prismenrasen® ist somit keine
zwingende Voraussetzung fiir die Bildung der postlarvalen Kalkschale.

Eine (fast komische) Folge des Einbaus der postlarvalen Kalkschale in das
Lumen des organischen Larvengehiuses ist, daf} dieses — und zwar wiederum als
Positiv — wieder die Skulptur der primiren aragonitischen Larvenschale trigt und
damit deren perfektes Duplikat darstellt (Fig. 13). Wiilte man nicht um die
beschriebene zeitliche Folge von mineralischer Positivskulptur — organischer
Negativskulptur — sekundirer mineralischer Positivskulptur, man miifite das kal-
kige Duplikat fiir das Original halten. Nach Zerfall der organischen Hiille wird
dieses Oberflichenmuster allerdings schnell durch chemische oder mechanische
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Korrosion zerstort und unkenntlich, wenn es nicht schon vorher mit dem restlichen
Larvengehiuse abbricht.

Diskussion.

In LAURSEN’s Arbeit iiber die teleplanen Prosobranchierlarven des Nordatlantik
werden zum erstenmale mehr als 20 Tonnaceenlarven vergleichend beschrieben und
in verschiedenen Wachstumsstadien abgebildet. Auch mit Hilfe dieser einzigartigen
Zusammenstellung bleibt nach meinen Erfahrungen die sichere Identifikation einer
ganzen Reihe von Larven problematisch. Das Nebeneinander von behaarten und
unbehaarten Gehiusen derselben Art, auffallende Unterschiede in der Pigmentie-
rung und schliefilich der Wechsel (bei vielen Arten) vom juvenilen holostomen zum
alten siphonostomen Gehiuse erschweren die Bestimmung verschiedener alter
Larven betrichdich.

Mit Hilfe der aragonitischen Schalenskulptur und/oder ihres klaren Negativab-
drucks auf der Innenseite der organischen Schale (Fig. 14) konnte es in Zukunft
moglich sein, sichere Wachstumsreihen von Larven gleicher Arten aufzustellen oder
— noch wichtiger — iltere Larven durch Vergleich mit frisch geschliipften aus
sicher bestimmten Gelegen zu identifizieren. Denn der grofle Vorteil der hier
zihlenden Merkmale ist, dafl sie gerade an der jungen Larve bereits voll ausgebildet
und leicht zu untersuchen sind. Thr taxonomischer Wert wird allerdings moglicher-
weise durch die Uniformitit der Muster innerhalb der Tonnaceen einerseits und ihre
spezifische Variabilitat andererseits eingeschrinkt. Solange beide Faktoren noch
nicht hinreichend erforscht sind, ist die Methode nicht anwendbar und fiihrt
héchstens zu Verunsicherungen.

So mufite ich bei vergleichenden Untersuchungen feststellen, dafl Larven, die ich
zunichst als junge (holostome) oder ausgewachsene (siphonostome) Wachstumssta-
dien von C. caribbaenm bestimmt hatte, sich in einem Merkmal deutlich voneinan-
der unterscheiden: Der 2. Spiralreif (von oben) ist bei den holostomen Larven
doppelt, bei den siphonostomen einfach (Fig. 14 b, 15 b). Da dieses Merkmal
konstant scheint, handelt es sich vermutlich um Vertreter zweier Arten.

Ein von LAURSEN hervorgehobenes — und sehr auffilliges — Merkmal derselben
(?) Art ist nach meinen Beobachtungen altersabhingig: ,, Apical part of protoconch
distinctly orange due to underlaying tissue occupying two upper whorls“ Es ist die
Oberflichenfirbung des kalkigen Protoconch, die hier durch die organische
Schale hindurch sichtbar ist und mit dessen fortschreitender Resorption verschwin-
det. Die Firbung, bei jungen Larven sehr kraftig, ist bei dlteren (noch holostomen)
blafl oder fehlt ganz. Angesichts dieser und anderer widerspriichlicher Beobachtun-
gen scheint mir das Problem der Identifizierung von Tonnaceenlarven trotz der
verdienstvollen Arbeit von LAURSEN noch nicht vollstindig gel6st.

Das organische Larvengehiuse der Cymatiiden entsteht primir aus der wieder-
holten Uberschichtung einer Aragonitschale durch organisches Material. Siecht man
in dem so entstandenen Gehause den (vorlaufigen) Endpunkt eines Evolutionspro-
zesses, in dessen Verlauf eine organische Hiillschicht immer stirker differenziert
und verdickt wird, bis sie die kalkige Originalschale funktionell ersetzen kann, so
liefe sich eine hypothetische Entwicklungsreihe von den Bursiden iiber die Tonni-
den zu den Cymatiiden aufstellen. Unbestritten ist jedenfalls, daf} eine so kompli-
zierte und tiefgreifende Morphogenese eines Organs der selektiven Steuerung
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bedarf, also mit ,handfesten Vorteilen verbunden sein sollte. Dabei ist wohl
weniger an die direkte Gewichtseinsparung durch Verwendung eines leichten
Baumaterials zu denken, da gleiches durch diinne Kalkschalen ebenfalls erreichbar
wire und erreicht wird. Vielmehr diirfte das Conchyolingehiuse einen verbesserten
Schutz gegen chemisch bohrende Organismen bieten (BANDEL 1981) und dieser
Schutz wird durch die wiederholte Auflagerung neuer organischer Schichten noch
betrichtlich erhoht.

Solange die Larve wichst, verhindert diese stindige Uberkleidung auch den
Aufwuchs von Hydrozooen oder Protozooen. Der von ScHELTEMA (1973) an
Larvengehidusen untersuchte Folliculina-Bewuchs scheint ausschliefSlich oder vor-
wiegend bei iiberalterten Larven vorzukommen, die ihr Gehdusewachstum einge-
stellt haben.

Folliculina-Bewuchs behindert oder gefihrdet ausgewachsene Larven kaum, die
Rohren koénnten sogar eine Art zusitzlicher Schwerbeeinrichtung darstellen. Bei
noch wachsenden Larven konnte dieser Bewuchs aber das Gehiusewachstum
behindern oder Gehiusemifibildungen bewirken. Ein Mechanismus, der Bewuchs
verhindert, kénnte mithin wichtig sein. Nun stellt zwar die Auflagerung immer
neuen Schalenmaterials sicher einen wirksamen Schutz gegen Korrosion und
Bewuchs dar, sie verdickt notwendigerweise aber die Gehausewand standig. Und
hier jedenfalls spielt das spezifische Gewicht des Baumaterials eine grofie Rolle: Nur
das leichte Conchyolingehiuse kann sich eine mehrfach wiederholte Wandverdik-
kung leisten. Es versteht sich, daff ein derartig aufwendiger Schutz vor Bewuchs und
Korrosion nur bei solchen Larven ,lohnt“, die, wie die der Tonnaceen, sehr lange
Zeit im Pelagial verbringen.

Zusammenfassung.

Die ausgewachsenen Larven der Cymatiiden haben rein conchindse Gehiuse. Die Unter-
suchung der Gehiusebildung zeigt, dafl die organische Schale aus einem kalkigen Larvenge-
hiuse mit 2-3 Umgingen entsteht. Erst jiingere Umginge sind primir organisch angelegt,
tragen jedoch auf ihrer Innenwand stets eine diinne Schicht von Aragonit-Prismen. Im Tempo
des Wachstums wird das Gehiuse bis zum Apex laufend mit neuen organischen Schichten
tiberdeckt. Nachdem auf diese Weise ein massives Gehiuse aus organischer Substanz entstan-
den ist, wird die primire Kalkschale vollstindig resorbiert.

Da die organische Larvenschale einem bereits vorhandenen kalkigen Gehiuse aufgelagert
wurde, tragt sie an ihrer Innenwand den exakten Negativ-Abdruck der kalkigen Oberflichen-
skulptur. Nach der Metamorphose bildet sich im Lumen des organischen Larvengehiuses eine
sekundire Kalkschale mit sehr dicker Wand. Die gewissermaflen als ,Gufifform“ dienende
organische Larvenschale uibertrigt damit das Oberflichenmuster der primiren Kalkschale auf
das sekundire Kalkgehiuse.

Der beschriebene komplizierte Umbau der Cymatiidenschale kann wohl als Adaptation an
die lange Larvenzeit verstanden werden. Alle Tonnaceenlarven sind Langzeitlarven, die viele
Monate im Pelagial verbringen. Wihrend dieser Zeit kann das Gehiuse von bohrenden
Organismen zerstort oder von Aufwuchsorganismen besiedelt werden. Die stindige Neube-
schichtung der Schalenoberfliche diirfte dies verhindern oder jedenfalls erschweren. Sie ist
jedoch — wegen des zwangsliufig steigenden Gehiusegewichts — nur méglich, wenn die
Gewichtszunahme durch den Ersatz des Aragonits durch leichtere organische Substanz
zumindest teilweise kompensiert wird.
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Summary

Full grown teleplanic larvae of Cymatiidae have uncalcified larval shells. The cartilaginous
shell develops from a primary aragonite shell with 2-3 whorls. In the following whorls the
main shell-wall ist cartilaginous but still a thin prismatic aragonite layer is deposited on the
interior surface of the growing shell-whorls. The extended mantle of the growing animal
covers the shell continously with new organic layers, including the apical region.

Simultaneously to the formation of a solid cartilaginous shell the apical calcareous whorls
are resorbed completely. The remaining organic shell bears the imprint of the calcareous
sculpture on its inner surface. This negative-sculpture serves (in a manner of speaking) as the
scasting mould“ for a secondary aragonite shell, formed after metamorphosis inside of the
organic larval-shell, and showing again the typical surface sculpture of the primary aragonite
shell.

The complicated transformation of wall-substance during the larval life of Cymatiids may
be interpreted as an exceptional adaption to the long pelagic life-period of these larvae.
Cymatiids (as all Tonnacea) have an extremely prolonged larval phase (several month at least).
During this period the larval shell may be attacked by boring and fouling organisms which
may destroy the shell or hamper its regular growing. The repeated covering of the shell-surface
with additional conchyolin-layers may protect the larval shell against such injuries.
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Erklirungen zu Tafel 1.

Larvengehiuse von Thais haemastoma aus Oberflachenplankton, Golf v. Neapel.
Skulptur von Protoconch. I, x 2100.

a) geglihtes Gehiuse (rein mineralisch);

b) entkalktes Gehause (Periostracum).

Thais haemastoma. Gehiuse einer jungen Larve (1% Umginge) geglitht, x 85.

Thais haemastoma. Junges Larvengehiuse. 1. Umgang von Protoconch II. Bruch-
flache einer geglithten Schale, x 2000.

Cymatium caribbaeum. Junges Larvengehiuse aus Plankton M 51, x 175.

a) kalkiger Protoconch, aus unbehandeltem Gehiuse freiprapariert;

b) Innenwand der organischen Schale des gleichen Gehduses mit Negativabdruck
der Skulptur von Protoconch I u. II. Links Teil der Kalkschale von Protoconch
II.

Cymatium parthenopeum. Junges Larvengehiuse aus Plankton M 51, x 800.
Kalkiger Protoconch I, Bruchfliche mit unregelmiBiger Prismenstruktur. ,Ham-
merschlag“skulptur der Oberfliche und organische Schale teilweise sichtbar.

Cymatium parthenopeum. Junges Larvengehduse aus Plankton M 51, x 720.
Radidrbruch durch 1. Umgang von Protoconch II. Aragonitschale mit Kreuzlamel-
lenstruktur und quergebrochenem Spiralreif. Anschliefend mehrschichtige
organische Schale mit Negativabdruck des Spiralreifs.
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G. RicuTER: Die Gehiuseentwicklung bei den Larven der Cymatiiden.
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Fig. 7.

Fig. 8

Fig. 9.

Fig. 10.

Fig. 11.
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Erklirungen zu Tafel 2.

Cymatium caribbaenm. Junges Larvengehiuse aus Plankton M 51, Kalkschale des
Apex. Organische Schale mit Na-Hypochlorid/H,O, entfernt.

a) Protoconch I u. II mit Ubergang von reticulierter zu glatter Kalkschale, x 60;
b) Bruchkante der glatten Kalkschale mit Prismenstruktur, x 1600.

Cymatium parthenopeum. Alteres Larvengehiuse (noch holostom) aus Plankton
M 51, mit Resten des kalkigen Protoconch II auf der Innenwand der organischen
Schale, x 200.

Triphora perversa. Golf v. Neapel.

a) Querbruch eines Larvengehiuses aus Plankton mit Prismen- und Kreuzlamel-
lenschicht, x 2250;

b) Apex eines Bodenstadiums, Querbruch, mit korrodierter Larvenschale (Kreuz-
lamellen) und postlarvaler Wandverstiarkung (Prismen), x 2150.

Cymatium parthenopeum, x 17.

a) Larvengehiuse aus Plankton M 51. Langsbruch, Innenseite mit Abdruck der
Skulptur von Protoconch I u. II;

b) Larvengehiuse vom Apex eines Bodenstadiums, Karib. Kiste Kolumbien.
Lingsbruch, Innenseite mit sekundirer Kalkschale. Protoconch I verfillt,
Septum in Miindungsumgang.

Cymatium parthenopeum, x 325. (Gleiches Gehiuse wie Fig. 10b).

Von rechts nach links: Organische Larvenschale, Prismenschicht der sek. Kalk-
schale, Kreuzlamellenschicht der sek. Kalkschale, Prismenschicht der (spiteren)
Verfiillung von Protoconch I, Kreuzlamellen der gleichen Verfillung, (Fig. 11
neben Fig. 8).
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G. RicuTER: Die Gehiuseentwicklung bei den Larven der Cymatiiden.
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Fig. 12.

Fig. 13.

Fig. 14.

Fig. 15.
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Erklarungen zu Tafel 3.

Cymatinm parthenopeum, x 65.

a) Larvengehiuse aus Plankton M 51. Apex der organischen Schale mit Nega-
tivabdruck der Skulptur auf Innenwand;

b) Larvengehiuse vom Apex eines Bodenstadiums, Karib. Kiiste Kolumbien, mit
Positivabdruck der Skulptur. Organische Schale durch Glithen entfernt.

Cymatinm labiosum, Larvengehause apikal.

a) Aufsicht, x 30;

b) Innenansicht (Negativskulptur), x 65.

Cymatium caribbaeum (?), Larvengehiuse apikal (farbloser Apex).
a) Aufsicht, x 30;

b) Innenansicht, x 65.

Cymatium caribbaeum (?), Larvengehiuse apikal (roter Apex).

a) Aufsicht, x 30;

b) Innenansicht, x 65.
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G. RicuTtER: Die Gehiuseentwicklung bei den Larven der Cymatiiden.
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