
Physiologische Aspekte 
des Trockenschlafs der Landschnecken

Von H e r b e r t  N o pp

(Vorgelegt in der Sitzung der mathem.-naturw. Klasse am 26. Jänner 1973 
durch das w. M. Wilhelm Kühnelt)

Einleitung

Die Landschnecken hängen hinsichtlich dessen, was man ge­
meinhin „aktives Leben“ nennt, in außerordentlich starkem Maße 
von der Verfügbarkeit flüssigen Wassers ab. Unter vergleichbaren 
Landtiergruppen sind sie nicht nur d ie  Feuchtlufttiere schlechthin, 
sondern die überwiegende Mehrheit von ihnen benötigt flüssiges 
Wasser, sei es als Regen, Taufall oder kapillares Bodenwasser, um 
die Mehrzahl der äußerlich sichtbaren Lebensäußerungen, wie 
Bewegung oder Nahrungsaufnahme, zu vollziehen. Dies rührt daher, 
daß sie im „aktiven Zustand“, worunter alle Aktivitäten ver­
standen werden sollen, bei welchen K opf und Fuß der Gehäuse­
schnecken nicht ins Gehäuse zurückgezogen sind, auf Grund ihrer 
feuchten Körperoberfläche fast wie eine freie Wasseroberfläche 
transpirieren. Transpiration und Schleimabgabe bewirken nämlich, 
daß der Gewichtsverlust einer kriechenden Gehäuseschnecke — 
bezogen auf die dabei exponierte Körperoberfläche —  der Evapo­
ration einer freien Wasseroberfläche gleichkommt, was später noch 
ausführlich zu behandeln sein wird. Da nun dieser Wasserverlust 
beim Kriechen den Aktionsradius stark begrenzt und in vielen  
Landlebensräumen flüssiges Wasser der beiden erstgenannten 
Arten (Regen und Tau) nur zeitweilig zur Verfügung stehen, ver­
bringen jene Landschnecken, welche nicht an mehr oder weniger 
feuchten Örtlichkeiten leben, einen relativ großen Teil ihres Lebens 
in jenem Zustand, welchen man als Trockenschlaf (engl, estivation)
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bezeichnet: K op f und Fuß sind ins Gehäuse zurückgezogen, von den 
W eichteilen sind in  der Gehäusemündung nur die zu einer einheit­
lichen Fläche zusam m engeschlagenen Mantelränder, der sogenannte  
Mantelkragen, zu seh en ; diese Fläche wird nur durch das zeitweilig  
geöffnete A tem loch (Pneum ostom ) durchbrochen. D ie G ehäuse­
mündung liegt häufig dem Substrat an und wird m eist von einer 
oder mehreren M embranen aus eingetrocknetem  Schleim  ver­
schlossen. Analoges g ilt von  den echt landlebenden Prosobranchiern  
und jenen Süßwasserprosobranchiern, welche vorübergehende A us­
trocknung von  Gewässern ertragen (s. Meenakshi 1956, 1964, 
H u n te r  1964, L i t t l e  1968); sie verschließen im  Zustand des 
Trockenschlafs die Gehäusem ündung m it H ilfe des Operculums und 
dichten den Spalt zwischen Operculum und Schale m ittels ein­
trocknenden Schleim s ab, wodurch einzelne Arten auch zu m onate­
langem  Ausdauern ohne W asser befähigt sind. Schließlich bestehen  
gute Gründe, auch bei wasserlebenden B asom m atophoren in jenen  
Fällen von  Trockenschlaf zu sprechen, wenn sie bestim m te Lebens­
perioden (z. B. das Austrocknen astatischer Gewässer) außerhalb 
des W assers zubringen und dabei oft in ganz ähnlicher W eise wie 
trockenschlafende Stylom m atophoren die G ehäusem ündung m it 
Membranen verschließen. D ie Trockenschlafdauer einzelner B asom ­
matophoren (besonders mancher Planorbiden) kann dabei auch  
M onate bis etw a zwei Jahre betragen (P r e c h t  1939, B ö t t g e r  1944, 
O liv ie r  und B a r b a h o sa  1956, v . Brand und Mitarb. 1957, 
M atzk e  1959, K le k o w s k i  1959b, 1961, Lynch 1966, R ichards 
1968). A estivierende Prosobranchier und Basom m atophoren werden  
daher im folgenden in  die Betrachtung m it eingeschlossen, wobei 
erstaunliche Ä hnlichkeiten der Lösung verschiedenster Trocken­
schlafprobleme bei allen drei Gruppen aufzuzeigen sein werden.

Aus dem skizzenhaft Angedeuteten ist bereits zu erwarten, daß 
im Zustand des Trockenschlafs je nach der Dauer der von der be­
treffenden Art normalerweise ertragenen Trockenperiode (die 
mehrere Jahre betragen kann — Comfort 1957, Baker 1958, 
Machin 1967) die Funktionen des Wasserhaushalts, des Stoff­
wechsels, der Exkretion usf. einer mehr oder weniger straffen 
Kontrolle unterliegen. Über die Steuerung aller dieser Vorgänge ist 
trotz intensiver Forschung noch außerordentlich wenig bekannt, 
und es ist ein Hauptziel dieser Übersicht, das wenige Bekannte im 
Zusammenhang des Trockenschlafs als Gesamtphänomen darzu­
stellen und nicht so sehr gesicherte Positionen als Fragestellungen 
aufzuzeigen.

Die deutsche Bezeichnung „Trockenschlaf“ könnte den Ein­
druck erwecken, als handle es sich „nur negativ“ um das Über­
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dauern ungünstiger Umstände. Diese Zusammenstellung soll daher 
klar herausarbeiten, daß manche Landgehäuseschnecken an diese 
intermittierende Art des Lebensvollzugs bis tief ins subzelluläre 
Geschehen hinein angepaßt sind und die Unterbrechung der 
Aktivitätsphasen durch Trockenperioden obligat brauchen. Diese 
intermittierende Lebensweise bietet ein hervorragendes Beispiel 
für jene Art biologischer Rhythmen, die — endogen „vorgesehen“ 
und in der Aktualisierung doch umweltinduziert —  in ihrer Phasen­
länge zwischen circadianen und circaannuellen Rhythmen liegen 
(s. S. 6f).

In einer weiteren Hinsicht ist die Bezeichnung Trocken- 
,,Schlaf“ irreführend: Aestivierende Schnecken sind über be­
stimmte Parameter ihrer Umgebung ständig sehr genau informiert 
und reagieren — ohne äußerlich erkennbare Anzeichen — sehr 
empfindlich auf deren Veränderungen bzw. Störungen (Machin 
1965, N opp 1965 ,1971a, Coles 1968, Schmidt-Nielsen undMitarb. 
1971), was sich bei experimentellen Arbeiten an trockenschlafenden 
Individuen sehr erschwerend bemerkbar macht.

Wenn auch die eigentliche Ursache für den Trockenschlaf der 
Landschnecken im Wasserhaushalt zu suchen ist, so sprechen doch 
einige Gründe dafür, die Teilgebiete des Stoffwechsels im engeren 
Sinne vor jenen des Wasser- und Ionenhaushalts zu besprechen: 
Erstens weist der Trockenschlafstoffwechsel durchaus eine ganze 
Reihe eigenständiger Aspekte au f; die Ökonomie der Energievorräte 
sei dafür als Beispiel genannt. Zweitens wurden manche Detail­
fragen —  z. B. Temperatur- und Lichteinfluß — hier bisher gründ­
licher bearbeitet als hinsichtlich des Wasserhaushalts. Es erscheint 
daher zweckmäßig, sie hier ausführlicher zu behandeln und später 
nur kurz darauf einzugehen.

Die lose aneinandergereihten Unterkapitel werden selbstver­
ständlich weitgehend unter dem Blickwinkel des Trockenschlafs 
behandelt, d. h. nur insoweit, als es für die in der Einleitung 
umgrenzte Thematik von Bedeutung zu sein scheint. Dies schließt 
nicht aus, daß zeitweilig auch der Ablauf einer Funktion während 
aktiver Phasen betrachtet werden muß. Zwei Einschränkungen 
sind noch anzumerken: Die Mehrzahl der Arten, über die Arbeiten 
im Zusammenhang mit dem Trockenschlaf vorliegen, sind herbivor 
oder omnivor (wenn tierische Zusatznahrung auch durchaus vorteil­
haft sein mag; D egner 1928, B ovbjerg 1968). Auf carnivore 
Arten wird daher kaum eingegangen, was z. B. in den Kapiteln  
Verdauung oder Exkretion wesentlich ist. Weiters treffen einige 
der Aussagen im Vollsinn nur auf xerophile Arten zu, hygrophile 
Arten werden deshalb meist gesondert genannt.
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Die Betrachtung der Physiologie des Trockenschlafs der Land­
schnecken zielt darauf ab, trotz Beschränkung auf einen Teilaspekt, 
nämlich das physiologische Geschehen während der Phasen äußer­
licher Inaktivität, doch wesentliche Gesichtspunkte der gesamten 
Biologie dieser Tiere sichtbar zu machen.

Meinem Lehrer Prof. Dr. W. Kühnelt danke ich für seine 
stete Förderung und zahlreiche anregende Diskussionen. Doktor 
0 . Picher und den Doktoranden H. Frühling, G. I m h o f  und 
H. Kratochvil sei für ihre Mitarbeit an einzelnen Teilfragen ge­
dankt, ebenso dem Fonds zur Förderung der Wissenschaftlichen 
Forschung in Österreich für finanzielle Unterstützung.

A k t iv i t ä t  u n d  N a h r u n g sa u fn a h m e
Zahlreiche A utoren stim m en darin überein, daß A k tiv itä t und  

N ahrungsaufnahm e bei vielen  Landschnecken zu Zeiten erfolgen, 
an welchen durch R egen, N ebel oder nächtlichen Taufall die U nter­
lage mehr oder weniger naß, daß heißt, w enigstens von  kleinen  
Tröpfchen flüssigen W assers bedeckt ist (K ü n k el  1916, H owes und  
W ells 1934 a, B arnes and W eil 1944/45, Shalem  1949, P omeroy 
1969 u. a.). D a die gängigen Nahrungsstoffe, näm lich Teile höherer 
Pflanzen, A lgen, F lechten, P ilze, Aas oder sonstige tierische Nahrung 
(Angaben bei F römming 1954, 1962) m eist einen durchaus reich­
lichen W assergehalt aufweisen, dürfte dieses Zusam m entreffen von  
Nahrungsaufnahm e und feuchtem  Zustand der U m gebung weniger 
für die N ahrungsaufnahm e selbst als vielm ehr für die Lokom otion, 
genauer für den Ersatz des durch Verdunstung und Schleim abgabe 
beim K riechen verlorenen W assers bedeutsam  sein. E ine bei der 
H altung von  Landgehäuseschnecken alltägliche B eobachtung wurde 
z. B. von H owes und W ells (1934a) auch experim entell bestätigt: 
Fütterung ohne gleichzeitiges W asserangebot verm ag normaler­
weise aestivierende Tiere n icht zur A k tiv itä t zu veranlassen. Es 
dürfte jedenfalls m it dem  Verm eiden der A ustrocknung bei Sonnen­
einstrahlung bzw. der A usnützung der höheren L uftfeuchtigkeit 
und des Taufalls Zusammenhängen, daß oberflächlich lebende  
Schnecken —  abgesehen von  nebligem  oder regnerischem  W etter —  
überwiegend nachtaktiv  sind. D ie N ach tak tiv itä t (m it unterschied­
licher Lage der A ktivitätsm axim a im V erlauf der Dunkelperiode) 
wurde experim entell bevorzugt an N acktschnecken studiert 
(Dainton  1954, N ew ell  1966, D axl 1969), wird aber auch in  
vielen Arbeiten zur B iologie von  G ehäuseschnecken erwähnt (s. z. B. 
K ü n k el  1916, W arburg  1965; vgl. auch H u n ter  1964) und kann  
nach einem Jahrzehnt erfolgreicher Schneckenhaltung für w enig­
stens ein halbes D utzend H elicidenarten bestä tig t werden: B ei
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Futtervorlage und anschließendem Besprühen am Ende der Licht­
phase bzw. am Beginn der Dunkelphase geht stets ein signifikant 
höherer Prozentsatz der Tiere ans Futter als am Beginn der Licht­
phase.

W idersprüchlich sind die A ngaben über die Faktoren, die die 
nächtliche A k tiv itä t steuern oder synchronisieren, wobei wiederum  
bevorzugt N acktschnecken untersucht wurden. Teils wurde die 
Tem peraturänderung (H ogb en  und K ir k  1944, Arion, H elix; 
D a in to n  1954 a, b, Agriolimax reticulatus), teils der Lichtwechsel 
(L ew is 1969 a, b, Arion ater), teils auch eine K om bination der bei­
den Faktoren (P. F. N e w e l l  1966, N acktschnecken; D a x l  1969, 
4 N acktschneckenarten) m it einer Prävalenz des Faktors Licht als 
entscheidend für A k tiv itä t und N ahrungsaufnahm e festgestellt; 
die U nterschiede der Ergebnisse m ögen in artlichen Differenzen, 
w ahrscheinlich aber auch in den unterschiedlichen Versuchs­
bedingungen zu suchen sein. E ine endogene K om ponente der 
circadianen A ktivitätsperiodik  ist nach L e w is  (1969b) zum indest 
für Arion ater gesichert: B ei konstanter Feuchtigkeit, konstanter  
Tem peratur und Dauerdunkel hält die A ktivitätsrhythm ik  (mit 
weniger als 24 Stunden Periodik) an und fo lgt abnorm alen L ich t­
zyklen  nicht. Für Achatina sp. kann das Vorhandensein einer endo­
genen K om ponente b estätigt w erd en : B ei dreijähriger Laborhaltung  
h ielten  die Tiere auch bei D auerlicht, unregelm äßig wechselnder 
Lichtphase und unregelm äßig w echselnder Tem peratur und F eu ch ­
tigk eit m it bem erkenswerter G enauigkeit an ihrem  circadianen A k­
tiv itä tsrh yth m u s fest (Nopp unpubl.). Insgesam t dürfte die circa- 
diane R h yth m ik  der Landschnecken vom  L icht synchronisiert 
werden, w obei zusätzlich Tem peratursenkung und verm utlich das 
V orhandensein entsprechender F euchtigkeit bzw. flüssigen W assers 
als A nstoß zur A k tiv itä t (besonders nach längerem  Trockenschlaf) 
wirksam  sein dürften (vgl. auch Hyman 1967).

Obwohl die circadiane Aktivitätsrhythmik nicht unmittelbar 
mit dem Trockenschlaf zu tun hat, wurde auf sie eingegangen, weil 
die Aktivitätspausen während der Lichtphasen bei Trockenheit 
direkt in den Trockenschlaf überleiten können und weil sich hierbei 
vorläufig deutlicher eine endogene Komponente aufweisen läßt als 
bei den nachfolgenden, über 24 Stunden hinausreichenden Perioden 
der A ktivität bzw. des Trockenschlafs. Dennoch ist es ein schon 
erwähntes Ziel dieser Übersicht, im Zusammenhang mit dem 
Phänomen des Trockenschlafs gerade jene längerfristigen Phasen 
der A ktivität und Inaktivität herauszustellen, die in ihrer Phasen­
länge zwischen circadianen und circaannuellen Oszillationen liegen, 
und den Wahrscheinlichkeitsbeweis zu führen, daß auch sie nicht
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nur von den äußeren Umständen (Regen, Nebel, Tau), sondern 
ebensosehr von der Organisation des gesamten Lebensablaufs der 
betreffenden Art bedingt sind. Wenn auch manche Argumente 
dafür erst in späteren Abschnitten geboten werden können, sollen 
doch schon hier einzelne Tatsachen angeführt werden. Als experi­
menteller Beleg dafür können die Versuche von Wells (1944) dienen, 
daß Helix pom atia  auch im konstant „günstigen“ ( =  feuchten) 
Milieu nicht gleichmäßig aktiv ist, sondern (ein- bis zweiwöchige) 
Aktivitätsphasen erkennen läßt (Zusammenhänge mit dem Wasser­
haushalt werden erst später zu diskutieren sein, s. S. 47). Eine Reihe 
von Haltungsbeobachtungen fügt sich dem zwanglos a n : Extremer 
xerophile Arten sterben sogar relativ rasch, wenn man sie durch 
ständiges Befeuchten daran hindert, eine Aktivitätsphase zu be­
enden und in den Zustand des Trockenschlafs überzugehen. Medi­
terrane Arten wie Helix aspersa und Eobania vermiculata gehen nach 
Beendigung einer Trockenperiode nur einige Tage lang willig ans 
Futter und ziehen sich dann (auch bei Abkühlung, Fütterung und 
Besprühen am Ende der Lichtphase) wieder für Tage bis Wochen 
(je nach Jahreszeit und sonstigen Umständen wie die Großwetter­
lage) zum Trockenschlaf ins Gehäuse zurück. Daraus resultiert die 
seit langem bei den genannten Arten erfolgreich angewandte 
Haltungstechnik, sie nach drei bis fünf Futtertagen wieder vier bis 
zehn Tage ohne Futter und Besprühen zu lassen und außerdem im 
Sommer (16 L /8 D, 20— 30°C) ein bis zwei Trockenmonate und im 
Winter (8 L /1 6 D , 12— 19°C) zwei bis vier Trockenmonate einzu­
schieben. Diese äußerlich gebotenen Perioden scheinen für die ge­
nannten Arten ungefähr dem endogen geforderten Muster zu ent­
sprechen. Bei anderen Arten dürften die Verhältnisse (mit ent­
sprechenden, ökologisch verständlichen Änderungen der Phasen­
längen) ähnlich sein. Künkel (1916) waren diese Zusammenhänge 
übrigens schon durchaus bekannt, denn er schreibt, daß trocken­
liebende Arten „sprungweise“ leben und an feuchten Orten nicht 
gedeihen, was er in Freilandbeobachtungen und Zuchtversuchen 
bestätigt fand.

Auch hygrophile Arten, die in ihrer natürlichen Umgebung 
häufig Wasser zur Verfügung haben und entsprechend regelmäßiger 
aktiv sind, legen nach meinen Beobachtungen regelmäßig mehr­
tägige Trockenschlafpausen ein. Über die stoffwechselphysiologische 
Rolle dieser Ruheperioden wird noch zu sprechen sein, hier sei nur 
noch angeführt, daß auch Basommatophoren verschiedentlich un­
abhängig vom Austrocknen der Wohngewässers an Pflanzen oder 
am Ufer (oder an der Aquarienscheibe) aus dem Wasser kriechen, 
Verschlußmembranen ausbilden und freiwillig Aestivationsperioden
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durchmachen. (Richards 1968, Biomphalaria glabrata). Schließlich 
sprechen Beobachtungen an xerophilen Arten dafür, daß auch im 
Freileben gelegentlich freiwillige Trockenschlafphasen längerer 
Dauer eingehalten werden: Sammelt man nämlich nach einem 
kräftigen Regen z. B. Helix aspersa auf, so stellt sich regelmäßig 
heraus, daß ein bestimmter Prozentsatz überhaupt nicht aktiv war, 
was an den konzentrischen Aufhängehäuten dieser Art, den even­
tuell vorhandenen Verschlußhäuten und dem Austrocknungs­
zustand des Weichkörpers zu erkennen i s t ; diese Individuen, die an 
durchaus exponierten Stellen sitzen können, haben den Regen 
sicher nicht „übersehen“, sondern aus inneren Gründen nicht für 
Aktivität und Nahrungsaufnahme genützt.

Uber den endogenen A nteil am jahreszeitlichen W echsel des 
Musters von  A k tiv itä t und In ak tiv itä t liegen naturgem äß kaum  
Angaben vor. Am gesichertsten erscheint eine endogene K om po­
nente für den Beginn, die Aufrechterhaltung und eventuell auch  
für das Ende des W interschlafs der W einbergschnecke (Me ise n - 
heim er  1912, K ünk el  1916, B onavita 1961 u. a.), auch wenn  
einige Autoren die Versuchstiere erfolgreich an  der Eindeckelung  
hindern und sie über den W inter aktiv  halten  konnten. Die deutlich  
erhöhte M ortalität bei solchen Versuchstiergruppen und die T at­
sache, daß m anche Funktionen trotz verhinderter Eindeckelung  
die jahreszeitlich entsprechenden Veränderungen zeigen, deuten  
doch auf eine endogene Jahresrhythm ik hin. Allerdings wurden 
(verständlicherweise) in keinem  F all Versuchstiergruppen über 
einige Jahre unter Ausschluß exogener Zeitgeber (einschließlich  
solcher wie etw a die Schwankungen des erdm agnetischen Feldes) 
gehalten, so daß alle Angaben über endogene Jahresrhythm en m it 
den gleichen Einwänden belastet sind wie bei m anchen anderen 
Tiergruppen auch.

V e rd a u u n g
Bei der Betrachtung des Trockenschlafs der Landschnecken 

sind zwei Aspekte der Verdauung von besonderem Interesse, näm­
lich der Stillstand von Nahrungsaufnahme, Verdauung und K ot­
abgabe bei plötzlich erzwungenem Trockenschlaf und die Zyklik 
des Verdauungs- und Resorptionsgeschehens. Zum Verdauungs­
stillstand : Der Darm winter- oder trockenschlafender Landschnek- 
ken erweist sich normalerweise als leer, oder, besser gesagt, als von  
einer klaren Flüssigkeit erfüllt (s. Hunter 1964). Sowohl bei der 
winterschlafenden Weinbergschnecke (Fischer 1931) als auch bei 
trockenschlafenden Vertretern verschiedener Arten können aber 
auch Nahrungsreste das Lumen erfüllen, ohne daß dies für die
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Tiere nachteilig zu sein scheint. Individuen mehrerer Arten, die im 
Freiland nach längerem Trockenschlaf (diagnostiziert am Aus­
trocknungszustand, der Zahl der Verschlußhäute und der Witterung 
vor der Aufsammlung) gesammelt wurden wie auch solche, die in 
Gefangenschaft einem mehrwöchigen Trockenschlaf unterworfen 
wurden, hatten fallweise den Darm mit Nahrungsbrei gefüllt. 
Füttert man nämlich gefangene Schnecken vor und nach einer 
Trockenschlafperiode mit verschiedenem Futter, so läßt die unter­
schiedliche Farbe der Faeces erkennen, wieviel über den Trocken­
schlaf hinweg im Darm augenscheinlich unverändert erhalten 
wurde. Das soeben beschriebene Fütterungsexperiment — zuerst 
unabsichtlich ausgeführt, später mehrfach wiederholt —  ergab, daß 
sich Karottenfaeces nach fünfmonatigem Trockenschlaf (Eobania 
vermiculata) dem Aussehen nach nicht von solchen unterscheiden, 
die zwei bis drei Tage nach der Nahrungsaufnahme abgegeben 
wurden. Chemische oder kalorimetrische Untersuchungen an solch 
„lang konservierten“ Darminhalten scheinen bisher von niemandem  
ausgeführt worden zu sein, wären aber in Anbetracht der normaler­
weise geringen Nahrungsnutzung bei Schnecken gewiß bemerkungs­
wert.

Mehr als Arbeitshypothese denn als Beobachtungsergebnis 
müßte man vermuten, daß wasserreiche Tiere bei freiwilligem oder 
durch Wasserentzug erzwungenem Trockenschlaf während der 
Übergangsphase, welche ein bis vier Tage dauert, noch vor der 
Bildung der ersten richtigen Verschlußhaut den Darminhalt weit­
gehend abgeben (gelegentlich finden sich die letzten, vor dem 
Trockenschlaf abgegebenen Faeces angetrocknet an der ersten 
Verschlußmembran); nicht voll hydrierte Tiere dagegen behalten 
ihn, vermutlich aus Gründen der Wasserökonomie, im Darm. Die 
erstaunlich bakteriostatische Wirksamkeit des Darmsaftes, die 
dieses lange Bewahren wenig ausgenützter und daher noch hoch­
wertiger Nahrungsstoffe ermöglicht, wurde experimentell unter­
sucht und bestätigt (Navratil und Löw mündlich), während die 
oft behauptete bakteriostatische Wirkung des Schneckenschleims 
nicht den Tatsachen entsprechen dürfte (Campion 1961).

Über den Stillstand der Verdauung bzw. Änderungen von 
Enzymaktivitäten finden sich nur spärliche Angaben, wohl, weil 
bei histologischen Untersuchungen von Mitteldarmdrüse und Darm 
nicht immer auf den Aktivitätszustand Rücksicht genommen 
wurde. Die Verdauung und Resorption geschieht sowohl extra- 
cellulär im Lumen als auch intracellulär nach Phagocytose in den 
Zellen der Mitteldarmdrüse (Owen 1966; Lit. reichlich und z .T . 
widersprüchlich: Barfurth 1883, Krijgsman 1929, Rosen 1930,
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Hörstadius 1933, Rosen 1941, Guardabassi und Ferreri 1952, 
Thiele 1953, Parnas 1961, F erreri 1962, Rosenbaum und Ditzion 
1963, Sumner 1965, K oopmans 1970 u. a.). Die Zellen der Mittel- 
darmdrüse differenzieren sich aus dünnen, undifferenzierten Zellen 
zu zwei Typen, den Sekretions-Resorptions-Zellen (Thiele 1953 =  
Leberzellen, Fermentzellen, Verdauungszellen .) und den Kalk­
zellen ( =  Calciumzellen, lime cells . .) (Literaturauswahl: Meisen-
heimer 1912, Grünbaum 1913, Krijgsman 1925, 1929, Bäcker 
1932, F ilhol 1937, Thiele 1953, McGee-Russell 1957, Bani 1963, 
David und Götze 1963, Rosenbaum und Ditzion 1963, Sumner 
1965, 1966, 1969, Walker 1970a). Nach Thiele (1953) kommt 
beiden Typen sekretorische Funktion zu, den S-R-Zellen außerdem 
resorptive, den Ca-Zellen Speicherfunktion (Ca-Sphärite); die 
manchmal auch unterschiedenen, lipofuscinhaltigen Exkret-Zellen 
werden als degenerierende S-R-Zellen (Walker 1970a) oder als 
degenerierende Ca-Zellen (Sumner 1965, 1966) aufgefaßt. Die 
Tätigkeit der S-R-Zellen ist nach Sumner (1965) sowohl resorptiv 
als auch phagocytär.

Was nun die Änderung von Enzymaktivitäten während des 
Trockenschlafs anbelangt, so fanden Rosenbaum und Ditzion
(1963), die einige intracelluläre Enzyme (saure Phosphatase, ß- 
Glucuronidase, unspezifische Esterase, Aminopeptidase) der Ca- 
und S-R-Zellen der Mitteldarmdrüse von H. pom atia  untersuchten, 
daß die Enzyme der S-R-Zellen, besonders die ß-Glucuronidase und 
die unspezifische Esterase, deutliche Unterschiede der Anfärb­
barkeit zwischen gefütterten und hungernden Tieren zeigten; die 
hungernden Tiere waren wenigstens sieben Tage ohne Nahrung 
gehalten worden und hatten sich vermutlich zum Trockenschlaf ins 
Gehäuse zurückgezogen, wenn darüber auch keine Angaben ge­
macht werden. In den Ca-Zellen war färberisch von den genannten 
Enzymen nur die saure Phosphatase (ohne erkennbare Verminderung 
bei Hunger) darstellbar. Ähnliche Unterschiede zwischen gefütter­
ten und hungernden (vermutlich trockenschlafenden) Tieren in der 
Darstellbarkeit intracellulärer Enzyme der Mitteldarmdrüse be­
richteten auch H old en  und T racey (1950) und Jarridge und 
H enry (1952) (beide zit. nach Rosenbaum und D itzion 1963). 
Schließlich variiert auch die Zahl, Größe und Verteilung der ver­
schiedenen Granulatypen in den Zellen der Mitteldarmdrüse mit 
dem Verdauungszustand (Krijgsman 1929, Rosen 1941, T h ie le  
1953). Über extracelluläre Enzyme des Darmsaftes schreibt 
F e r r e r i (1962), daß die proteolytische Aktivität von Sommer­
und Wintertieren (letztere vermutlich eingedeckelt) von H. pomatia 
keinen Unterschied ergab (Rosen 1941 hatte im Darm keine Pro-
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tease-Aktivität gefunden, Mew s 1957 gibt an, daß der H elix- 
Magensaft zwar im Sommer, nicht aber im Winter proteolytisch  
tätig war).

Zur Zyklik der Verdauung: K rijg sm a n  entdeckte 1925, daß 
die Ferm ent- und Ca-Zellen der M itteldarmdrüse von H . pom atia  
ihre Sekrete n icht kontinuierlich, sondern rhythm isch ins Lum en  
entleeren, wie es auch bei anderen E vertebraten von  H ir sc h  (1917, 
1918; H ir sc h  und J a co b s 1929) beschrieben wurde. D ie U nter­
suchungsm ethode sei nach der Arbeit von  K rijg sm a n  (1929) kurz 
beschrieben: E ingedeckelte H. pom atia  wurden durch E ntfernen des 
Epiphragm as gew eckt und 48 Stunden feucht gehalten; danach  
erhielten sie F utter vorgesetzt und wurden nach 30 M inuten Fraß- 
zeit wieder vom  F utter getrennt. U nm ittelbar nach der U nter­
brechung der F reßtätigkeit und bis zur zw ölften Stunde danach 
wurden alle 30 M inuten Tiere getötet und fixiert. Aus den so erhal­
tenen, histologischen Augenblicksbildern wurde die D ynam ik des 
Verdauungsgeschehens rekonstruiert. N ach T h ie le  (1953), der die 
M itteldarmdrüse von 31 G astropodenarten untersuchte und m it der 
gleichen Stufenm ethodik wie K r ijgsm an  die Befunde über die 
R hythm ik der Verdauung von  H elix pom atia  im w esentlichen be­
stätigte und au f Cepaea nemoralis ausdehnte, spielt sich bei einer 
Fütterung nach vorausgehender H ungerperiode folgendes a b : D ie 
S-R-Zellen und die Ca-Zellen werden durch einen unbekannten Reiz 
im Zusam m enhang m it der Nahrungsaufnahm e sehr rasch aktiviert, 
durchlaufen mehrere, unterscheidbare Stadien der Sekretbildung  
und A usschüttung und kehren im  Falle der S-R-Zellen auf den  
A usgangszustand zurück; die Ca-Zellen m achen nur eine A rbeits­
periode durch, degenerieren dann und werden abgestoßen und durch 
neue ersetzt. D ie S-R-Zellen sind polyphasisch, sie können mehrere 
Arbeitsperioden hintereinander durchlaufen. W ährend die Ca-Zellen 
achron arbeiten, bei der beschriebenen Stufenm ethodik also auf 
einem  Schnitt einer M itteldarmdrüse stets alle Stadien neben­
einander anzutreffen sind, arbeiten alle S-R-Zellen synchron, auf 
einem bestim m ten Schnitt sind daher immer nur Zellen eines einzigen  
Stadium s anzutreffen. D ie A usschüttung der Sekrete der Ca-Zellen 
ist aber an die A usschüttung der S-R-Zellen gebunden, so daß die 
ganze M itteldarm drüse synchron und rhythm isch sezerniert. Bei 
H elix pom atia  wurde unter den beschriebenen B edingungen eine 
solche synchrone Sekretion eineinhalb, vier und achteinhalb Stun­
den nach der halbstündigen Nahrungsaufnahm e beobachtet und  
auch ein A nstieg der Lipase- und C ellulase-A ktivität des Darm saftes 
unm ittelbar nach der histologisch festgestellten  Sekretion nach­
gewiesen (K rijgsm an  1925, 1929). E tw as unverständlich m utet es
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an, daß die rhythmische Sekretion der Mitteldarmdrüse auch bei 
Hunger weiterläuft, wenn auch bei H. pomatia mit etwas, bei Cepaea 
mit stark verminderter Intensität (T hiele 1953). Helix wurde in der 
genannten Arbeit nach 18, Cepea nach 41 Hungertagen untersucht, 
es läßt sich aber ebenso wie bei der Arbeit von Krijgsman nicht 
entnehmen, ob die Versuchstiere im feuchten Milieu, also zeitweise 
aktiv umherkriechend, oder trockenschlafend hungerten. Da die 
beiden Arten bei gutem Ausgangszustand zehn Monate Trocken­
schlaf vertragen (K ünkel 1916), erscheint die fortgesetzte rhyth­
mische Sekretion der Mitteldarmdrüse wenig sinnvoll. Die zitierten 
Arbeiten enthalten allerdings keine Angaben über die Periodenlänge 
bei den Hungertieren, die histologischen Augenblicksbilder sagen 
darüber verständlicherweise auch nichts aus. Jedenfalls wäre diese 
Frage wohl einer neuen Bearbeitung mit gezieltem Augenmerk auf 
verlängerten Trockenschlaf wert.

Die Bedeutung dieser etwas ausführlicher dargestellten Ver­
dauungsrhythmik liegt darin, daß die Mitteldarmdrüse von einem 
Ruhezustand über verschiedene Stadien der A ktivität wieder einem 
Ruhezustand zustrebt und — nach entsprechender Refraktärzeit —  
diesen Zyklus wiederholt. Bei der intensiven Beanspruchung dieser 
Zellen vermutet schon T h ie le , daß die Anzahl der Arbeitsperioden, 
die sie durchlaufen können, nicht allzu groß sein dürfte. Wegen der 
synchronen Tätigkeit aller Zellen müßten dann — ungefähr gleich­
zeitige Abnutzung vorausgesetzt — nach entsprechender Anzahl 
von Arbeitsperioden alle S-R-Zellen (und das ist die Hauptmenge 
der Leberzellen) ungefähr zur selben Zeit ersetzt werden, was gewiß 
eine merkbare Zäsur bedeutete. Von daher könnte man weiter­
spekulieren, daß die (in einem Falle als mehrstündig gefundene) 
Verdauungsrhythmik von einer je nach der Art vielleicht mehr­
mehrtägigen Rhythmik überlagert sein müßte. In der Tat lassen 
sich einige Tatsachen als Indizien für diese Auffassung beibringen, 
wenn auch wegen der Artverschiedenheiten und der Unterschiede 
beim Aktivieren trockenschlafender Tiere von vornherein nur eine 
ungefähre Übereinstimmung zu erwarten ist: Die Lipidabsorption 
in der Mitteldarmdrüse von H. pomatia beginnt 24 Stunden nach 
der Fütterung histologisch bemerkbar zu werden, erreicht nach 
48 Stunden ihr Maximum und ist nach ungefähr 96 Stunden be­
endet (G uardabassi und F e r r e r i  1952). In zeitlich ähnlicher 
Weise wird phagocytierte Proteinnahrung in den S-R-Zellen von 
H. pom atia innerhalb von zwei bis fünf Tagen verdaut (R osen  
1941). Bei Eobania vermiculata, Helix aspersa und Helix pomatia 
nehmen die Werte der in vitro-Atmung von Mitteldarmdrüsen­
schnitten nach Beendigung des Trockenschlafs stark zu, erreichen
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nach wenigen Tagen ein Maximum, das etwa dreimal über dem 
Trockenschlafniveau liegt, und sinken dann im Verlauf von  
10 bis 20 Tagen, obwohl die Tiere weiterhin täglich gefüttert und 
besprüht wurden, unter das Trockenschlafniveau ab (N o p p  und 
F a r a h a t  1967; Abb. 1). Auch die Succinatdehydrogenase der 
Mitteldarmdrüse von Levantina hierosolyma erreicht fünf bis sechs 
Tage nach dem Aufwachen aus dem Trockenschlaf ein vier- bis 
fünffach über dem Ausgangswert liegendes Maximum (E c k s t e in  
und A b r a h a m  1959).

Versucht man diese Indizien auf dem Hintergrund des Lebens­
ablaufs der Tiere zu deuten, so erhält man folgendes Bild: Die 
Schnecken kriechen nach einer Trockenperiode bei Regen (und

Abb. 1: In vitro-Atmung von Mitteldarmdrüsen-Schnitten von Eobania vermi- 
culata (offene Kreise) und H. aspersa (volle Kreise) nach 5 bzw. 4 Monaten 
Trockenschlaf (t) und während einer 4wöchigen Fütterungsperiode (a). 
Die Punkte geben jeweils Mittelwerte wider (in Klammer die Zahl der 
Versuche); die Standardabweichung ist als vertikale Linie eingezeichnet. 
Umgezeichnet aus N o p p  und F a r a h a t  (1967).
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Temperatursenkung — s. S. 5) aus, nehmen anfangs intensiv 
Wasser und Futter auf und setzen diese Tätigkeit mehrere Tage lang 
fort, wobei die Nahrungsaufnahme oft bevorzugt zur Nachtzeit 
erfolgt und die Tage zurückgezogen im Gehäuse verbracht werden. 
Nach Gesamt- und Gewebestoffwechsel sind solche Ruheperioden, 
obwohl äußerlich schlecht davon zu unterscheiden, nicht als Trok- 
kenschlaf anzusprechen. Während dieser mehrtägigen, wenn auch 
von Ruhepausen unterbrochenen, Fraßperioden läuft eine Serie von  
Sekretionszyklen des Verdauungstraktes ab, deren Zahl und Phasen­
länge vermutlich von Art, Alter, Jahreszeit und äußeren Bedin­
gungen (Trockenheit, Temperatur) abhängt. Adulte Individuen 
xerophiler Arten neigen nach meinen Beobachtungen jedenfalls 
nach einigen Tagen der Nahrungsaufnahme in der beschriebenen 
Weise stark dazu, freiwillig wieder in Trockenschlaf zu verfallen, 
jedenfalls dann, wenn die äußeren Bedingungen nur einigermaßen 
danach sind. So gehen nur in den ersten Tagen einer Fütterungs­
periode wirklich die Mehrzahl der Individuen eines Behälters ans 
Futter, schon nach wenigen Tagen sinkt der Prozentsatz der aktiven  
Tiere trotz fortgesetzter abendlicher Fütterung und Befeuchtung 
signifikant ab. Die Ähnlichkeit dieser Aktivitätszyklen mit der 
von H owes and Wells gefundenen Aktivitäts- und Gewichts­
periodik von H. pomatia  ist bestechend (s. S. 47). Es sieht also so 
aus, als verfielen die Tiere nach Ablauf einer aus mehreren Sekre­
tionszyklen bestehenden Aktivitätsperiode spontan in Trocken­
schlaf oder als liefe die Verdauung zu Ende und der K ot bliebe im 
Darm, wenn die äußeren Umstände (Trockenheit, Temperatur) 
einen frühzeitigen Rückzug ins Gehäuse und die Ausbildung von  
Verschlußhäuten vor dem endogen vorgesehenen Ende der Aktivi­
tätsperiode erzwingen. Die zunächst erstaunliche Möglichkeit, fast 
jederzeit eine Unterbrechung der A ktivität zu erzwingen, erscheint 
in neuem Licht, wenn die Verdauung und Resorption sozusagen 
normalerweise von einem stationären Zustand über einen A ktivitäts­
gipfel wieder dem Ausgangszustand zustrebt.

W as zur Steuerung der Sekretions- und der A ktiv itätszyk len  
bekannt ist, läß t sich m it wenigen Sätzen darlegen: A m putation  der 
A ugententakel führt bei Helix aspersa unter anderem zu Verände­
rungen in  der M itteldarmdrüse, z. B. einer D egeneration der Ca- 
Zellen (Sanchez und Sablier  1962, zit. nach Meen a k sh i und Scheer 
1969 und K uhlm ann  und N olte 1967). In  A nbetracht der m ono­
phasischen Sekretion der Ca-Zellen könnte dies bedeuten, daß die 
A m putation  die A usschüttung dieser Zellen und dam it ihre natür­
liche D egeneration ausgelöst oder den Ersatz der abgestoßenen  
Zellen verhindert hat. B ei Eobania vermiculata führte A m putation
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der Augententakel zu bestimmten Jahreszeiten zu einer signifi­
kanten Erniedrigung des in vitro-Sauerstoffverbrauchs von Mittel­
darmdrüsenschnitten, also auch zu einem Eingriff in den Stoff­
wechsel dieses Organs (Nopp 1971 und unpubl.). Da von Krijgsman 
(1929) und Thiele (1953) die Kontraktionen des Verdauungs- 
traktes, besonders der Mitteldarmdrüse, während der Nahrungs­
aufnahme als auslösender Reiz für den Start des ersten Sekretions­
zyklus in Erwägung gezogen wurden, sei noch erwähnt, daß von 
Roach (1968) bei Arion ater ein Einfluß des Zentralnervensystems 
auf die rhythmischen Kontraktionen des Verdauungstraktes auf­
gezeigt werden konnte.

S p e ic h e r u n g

Läßt man die Angaben über angeblich jahrzehntelangen 
Trockenschlaf einzelner Arten als vorläufig ungenügend bewiesen 
beiseite (Comfort 1957), so werfen schon jene Fälle, wo ein vier- 
bis siebenjähriger Trockenschlaf sicher belegt werden konnte, neben 
der gewiß primären Frage nach der Reduktion des Wasserverlustes 
doch auch die Frage nach der Ökonomie der Reservesubstanzen auf. 
Zur Illustration sei eine einfache Berechnung angeführt: Der 
indische Prosobranchier P ila  virens, der die sommerliche und winter­
liche Trockenzeit aestivierend im ausgetrockneten Schlamm ver­
bringt, käme bei normaler Atmung (Ruhestoffwechsel des nicht 
aestivierenden Tieres) mit seinen 24 mg/g Glykogenvorräten rund 
20 Stunden aus. Da er aber im Experiment wenigstens 6 Monate 
anaerob zu aestivieren vermag, ist der Schluß auf eine scharfe 
Kontrolle des Stoffwechsels zwingend (Meenakshi 1958). Die 
Ökonomie der Energievorräte erweist sich also hauptsächlich als 
Frage der Stoffwechselkontrolle und wird im nächsten Abschnitt zu 
behandeln sein; daneben interessieren natürlich auch die Reserve­
stoffe selbst.

Während bei Muscheln und marinen Prosobranchiern Fette als 
Reservesubstanzen z. B. zur Fortpflanzungszeit eine gewisse Rolle 
spielen (Goddard und Martin 1966, Stickle und Duerr 1970), 
erwies sich der Stoffwechsel und besonders der Hungerstoffwechsel 
der Pulmonaten als weitgehend kohlenhydratorientiert (Basom- 
matophora: Brand, Baernstein und Mehlmann 1950, Sherbet 
und Lakshmi 1964, Emerson 1967; Stylommatophora: Bieder­
mann und Moritz 1899, v. Brand 1931, Thiele 1959); Ähnliches 
gilt von aestivierenden Prosobranchiern (Pila: Meenakshi 1956,
1958). An zweiter Stelle der Energiequellen werden teils Lipide 
(mehrfach für Helix pomatia), teils Proteine angegeben: Bei
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Planorbis corneus z .B .  betrug nach 58tägigem  F asten  die Abnahm e 
der Polysaccharide 95% , der Proteine 49% und der Lipide 22%  
(E m erson  1967). Es ist zu beachten, daß unter ,,H ungerstoff­
wechsel“ teils der Stoffwechsel aestivierender oder winterschlafender 
Individuen gem eint ist (was auf die m eisten derartigen U nter­
suchungen an Pulm onaten zutrifft), teils auch von  Individuen, die 
feucht oder im  W asser gehalten wurden (häufig bei Prosobranchiern  
und B asom m atophoren); es ist den Arbeiten n icht im m er zu en t­
nehmen, welche der beiden M öglichkeiten gem eint ist. E ine A us­
nahm e in  der obigen A ufstellung bildet die W üstenschnecke  
Sphincterochila boissieri (H elicidae), deren Lipid- und G lykogen­
werte niedrig sind und kaum  einen Jahresgang aufweisen, und die 
während ihres normalerweise achtm onatigen Trockenschlafs haupt­
sächlich Protein abzubauen scheint, allerdings auch dies außer­
ordentlich reduziert (S c h m id t-N ie lse n  und Mitarb. 1971).

Als Polysaccharide mit Speicherfunktion kommen bei Pulmo­
naten in erster Linie Glykogen, daneben aber noch ein zweites, 
nämlich Galaktogen, vor (s. Goudsmit 1972). Galaktogen wurde 
von Hammarsten (1885, zit. nach Hyman 1967) entdeckt und von 
May (1933) identifiziert und benannt; es kommt ausschließlich in 
der Eiweißdrüse, den Eiern und Jungtieren in der ersten Zeit der 
Entwicklung vor (May 1934 a, b, B aldw in und B e l l  1938, W ein­
land  1953, Horstmann 1956, McMahon und Mitarb. 1957, H o rst­
mann 1965, Schmidt 1966, Bayne 1967, H unger und Horstmann 
1968), während Glykogen im übrigen Körper, besonders in der 
Mitteldarmdrüse und im Fuß vorkommt (May 1934a, b). Eine Aus­
nahme bildet bisher Australorbis glabratus, wo geringe Glykogen­
mengen auch in der Eiweißdrüse nachgewiesen wurden, die aber in 
den Eiern nicht auftreten und nur als Reservestoffe der Drüse 
dienen dürften (McMahon und Mitarb. 1957).

Galaktogen besteht aus Galaktose-Bausteinen und wird aus 
Glykogen bzw. Glucose über Glucose-6-Phosphat, Glucose-1-Phos­
phat, Uridindiphosphat-Glucose und Uridindiphosphat-Galactose 
synthetisiert (Horstmann 1965, Sawicka und Chojnacki 1968). 
Im Jungtier wird es bald mittels Galaktosidase abgebaut und ver­
braucht (Hunger und Horstmann 1968); es stellt einen Energie­
vorrat für die Eier bzw. Jungtiere dar. Warum die Pulmonaten 
neben Glykogen dieses zweite Polysaccharid in der Eiweißdrüse 
synthetisieren, versucht May (1934b) so zu beantworten, daß bei 
H. pom atia  während einer Hungerperiode unmittelbar nach dem 
Aufwachen aus dem Winterschlaf zunächst die Glykogen Vorräte 
angegriffen werden und gleichsam erst als äußerste Reserve das 
Galaktogen für den Betriebsstoffwechsel abgebaut wird.
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Entsprechend seiner Funktion als R eservesubstanz für die 
Eier n im m t bei H. pomatia der G alaktogengehalt der Eiweißdrüse 
nach dem Aufw achen aus dem W interschlaf durch Um w andlung aus 
G lykogen gew altig zu und m acht vor der E iablage ungefähr 85%  
der gesam ten Polysaccharide der Schnecke aus. N ach der Eiablage 
beträgt der G alaktogengehalt nur mehr 20% der to ta len  P o ly ­
saccharide (M ay 1934a; ähnliche A ngaben über H. pomatia bei 
Jezew sk ä . und S a w ick a  1968). D ie Eiweißdrüse selbst m acht en t­
sprechende Veränderungen durch, sie ist vor der Eiablage groß und  
m ilchigweiß und im  W inter winzig klein und orange (K r a h e ls k a  
1913). Der G lykogengehalt von H. pom atia steig t im  Verlauf des 
Sommers an, erreicht im  H erbst vor der E indeckelung sein M axi­
mum, n im m t während des W interschlafs ab und erfährt nach dem  
Aufwachen aus dem W interschlaf durch die Um w andlung in  Galak­
togen  noch einm al eine starke Verminderung (Brand 1931, M ay  
1934a, T h ie le  1953). E in  ähnlicher Jahresgang wurde von  M arq u es  
und P e r e ir a  (1970) für die M itteldarmdrüse von  Strophocheilus 
oblongus beschrieben.

D ie saisonellen Veränderungen der Größe der Eiweißdrüse und  
der G alaktogensynthese stehen unter dem Einfluß eines Hormons 
der A ugen ten tak el: B ei Ariolimax columbianus nim m t nach Am pu­
tation  der A ugententakel die Größe der Eiweißdrüse und die 
G alaktogensynthese zu, der Einbau von  14C-Glucose wird verstärk t; 
Injektion von  T entakelextrakt in  die am putierten Tiere unter­
drückt die W irkung der A m putation (M een a k sh i und S c h e e r  1969). 
Ähnlich führt T entakelam putation bei Eobania vermiculata zu einer 
bestim m ten Jahreszeit zu Vergrößerung der Eiweißdrüse (und ver­
m utlich zu verm ehrter G alaktogensynthese) (Nopp 1971b). Das 
Horm on könnte direkt auf die Eiweißdrüse einwirken oder etw a auf 
dem  U m w eg über eine Beeinflussung der Gonadenreife, da das 
W achstum  der Eiweißdrüse von der Gonade gesteuert werden 
dürfte (A b e lo o s  1943, L a v io l e t t e  1950; gegenteilige Befunde  
G od d ard  1960). Für letztere Version würden die Ergebnisse von  
K o th b a u e r , Nopp und S c h e n k e l-B r u n n e r  (1972) sprechen, daß 
die E iablage von  H. pomatia in einem  bestim m ten Reifezustand  
durch T entakelam putation beschleunigt werden kann.

Der Jahresgang der Größe und des Galaktogengehalts der 
Eiweißdrüse, wie er auf der vorigen Seite dargestellt wurde und in 
histologischen Arbeiten auch mehrfach angegeben wird, gilt nur für 
die Mittelwerte jeweils einer größeren Anzahl von Versuchstieren. 
Bei stoffwechselphysiologischen Untersuchungen an Eobania vermi­
culata und Helix aspersa in den Jahren 1969— 1972 wurde an etwa 
300 Tieren auch jeweils das Trockengewicht der Eiweißdrüse fest­
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gestellt; die Tiere stammten teils direkt aus dem Freiland, teils 
waren sie unter annähernder Im itation der Licht- und Temperatur­
verhältnisse der jeweiligen Jahreszeit im Laboratorium gehalten 
worden. Es stellte sich heraus, daß zu jeder Jahreszeit alle Größen 
und Entwicklungszustände von Eiweißdrüsen bei erwachsenen 
Schnecken Vorkommen (Trockengewichte bei Helix aspersa zwischen 
einigen mg und 450 mg) (Nopp unpubl.). Könnte man hier noch die 
teilweise Laboratoriumshaltung als Einwand gelten lassen, so fällt 
dies bei der Arbeit von K othbauer (1972) über die Größe der 
Eiweißdrüse von H. pomatia weg: 14— 20 Tiere wurden ungefähr 
monatlich direkt aus dem Freiland bzw. aus einem Garten auf­
gesammelt und sofort untersucht. Die Mittelwerte zeigten den 
erwarteten Jahresgang, es wurden aber „winterliche“ Eiweißdrüsen 
im Sommer und relativ große und gelbe Eiweißdrüsen bei winter­
schlafenden Tieren gefunden. Von 55 eingedeckelten Tieren hatten  
nur vier die erwarteten „winterlichen“, bräunlichen und kleinen 
Eiweißdrüsen. Wenigstens die drei genannten Helicidenarten 
scheinen also den ganzen Sommer über, wenn günstige Witterung es 
zuläßt, Galaktogen anzureichern und können offenbar dann jeder­
zeit bei eintretendem Trocken- oder W interschlaf den status quo 
der Eiweißdrüse „einfrieren“. Einigermaßen einheitliche, kleine 
Eiweißdrüsen konnten bei Eobania vermiculata experimentell nur 
in Extrembehandlung erzielt werden, z. B. Trockenschlaf bei 20°C 
von November bis Mai (Nopp unpubl.).

K r e is la u f  u n d  A tm u n g
W ie schon im  A bschnitt über die Speicherung von  R eserve­

substanzen gezeigt wurde, muß der Stoffwechsel aestivierender 
Landschnecken auch gegenüber dem  niedrigsten Stoffwechsel 
hungernder, aber n icht trockenschlafender Tiere stark reduziert 
sein, wobei das Ausm aß der R eduktion m it der m axim al ertragenen 
Trockenschlafdauer korreliert sein muß (und erwiesenermaßen auch  
ist, s. u.). D em entsprechend gibt es ungefähr so lange, als der Sauer­
stoffverbrauch von  Gastropoden gem essen wurde, auch Angaben  
über U nterschiede des Sauerstoffverbrauchs zwischen „aktiven“ 
und „ in ak tiven “ Individuen (z. B . B e l l i o n  1909, H. pomatia 7:1; 
S c h u u rm a n s-S tek h o v en  1922, H. pom atia 3:1, winterschlafend  
4:1; K le k o w s k i  1959, Coretus corneus 3:1 bis 5:1; C o le s  1968, 
P ila  ovata 6:1). In  dieser Auswahl wurde absichtlich auch eine 
aestivierende Basom m atophore (Coretus) und eine aestivierende 
Am pullariidae {Pila) genannt; ausnahm sweise seien auch einige 
Zahlen angeführt, um  eine konkretere Vorstellung zu geben: Helix 
pom atia , ak tiv  und fressend (15°) 20— 30 [x l/g-Std ., ins Gehäuse

2 Sitzungsberichte d. mathem.-naturw. Kl., Abt. 1 ,182. Bd., 1. bis 5. Heft
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zurückgezogen (15°) 10— 20 fxl/g-Std., winterschlafend (4°)
2— 3 ^1/g-Std., (— 2°) 0,2 bis 0,9 [xl/g-Std. (F is c h e r  1931). Das 
Ausmaß der experimentell ermittelten Reduktion hängt unter 
anderem stark davon ab, welches Ausgangsniveau zum Vergleich 
gewählt wird, nämlich das kriechender oder ruhig ausgestreckt 
sitzender, gefütterter oder hungernder Tiere (B l a z k a  1955, N o pp  
1965). B l a z k a  (1955) ermittelte an H. pomatia, daß der Abfall des 
Sauerstoffverbrauchs viel flacher verläuft und ein wesentlich höheres 
Niveau hält, wenn die Tiere in feuchtem Milieu hungern, immer 
wieder auskriechen und sich nur jeweils für Stunden ins Gehäuse 
zurückziehen, als wenn sie bei Trockenheit richtig in Trockenschlaf 
verfallen können (was das Natürlichere ist). Doch auch im Trocken­
schlaf hält sich der Sauerstoffverbrauch nicht bei allen Arten auf 
einer bestimmten Höhe, so daß es bei Landschnecken ziemlich sinn­
los ist, ohne erklärende Angaben von einem ,,basalen“ Stoffwechsel 
zu sprechen.

Auch wenn sich die Tiere ins Gehäuse zurückgezogen haben und 
Verschlußhäute auszubilden beginnen, kann es noch eine Woche 
und länger dauern, bis ungefähr das Trockenschlafniveau erreicht 
ist (N o p p  1965, 1971a). Diese Übergangsphase (Abb. 2) ist übrigens, 
wie vorwegnehmend angeführt sei, auch durch einen gegenüber dem

Abb. 2: Abnahme des Sauerstoffverbrauchs während der ersten Tage des Trocken­
schlafs von Helicigona (Gingulifera) Jcäufeli K n i p p e  r . (jlI 02/g- Std. 
gegen Zeit aufgetragen; Mittelwerte ±  Standardabweichung (N =5). 
Aus N o p p  (1971a).
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Trockenschlaf noch deutlich erhöhten Wasserverlust gekennzeich­
net, so daß es nicht wundernimmt, daß verschiedentlich eine 
Parallelität zwischen Gewebehydratation und Stoffwechselhöhe ge­
funden wurde (Fischer 1931, H. pomatia-, Klekowski 1959, 
Coretus corneus).

Der Abfall der Aktivität zum Trockenschlafniveau ließ sich 
nicht nur an der Ganztieratmung, sondern auch an verschiedenen 
Teilfunktionen in unterschiedlichem Ausmaß feststellen, z. B. an 
Mitteldarmdrüsenhomogenat (H. pomatia, Rees 1953), Fußmuskel­
schnitten (P ila  ovata, Coles 1969), Succinatdehydrogenase (P ila  
globosa, Raghupathiramiredda 1966; Levantina hierosolyma, E ck­
stein und Abraham 1959), was Goddard und Martin (1966) zu 
dem Kommentar veranlaßt: ,,it appears that estivation is associated 
with a profound depression of the tricarboxylic cycle“. Ebenso sind 
die äußere Atmung (Nopp 1971a; auch früher schon bekannt — 
Künkel 1916, Kühnelt 1932 u. a.) und die Herzschlagrate im 
Trockenschlaf deutlich gesenkt (Sporleder 1862, zit. bei Lang 
1910; N opp 1971 a ); ob allerdings die Korrelation zwischen Atmung 
und Kreislauf (Jullien und Ripplinger 1953, v. Brand und Mehl­
mann 1953) im Trockenschlaf streng gilt oder bis zu welchem Aus­
maß dies der Fall ist, wird gegenwärtig erst untersucht (Kratoch- 
wil, mündl.).

Durch die schon in der E inleitung erwähnte Tatsache, daß 
trockenschlafende Schnecken auf verschiedene Störungen recht 
em pfindlich reagieren, ohne daß äußerlich am  Tier Bew egungen o. ä. 
zu erkennen wären, dürften die Mehrzahl der am trockenschlafenden  
G anztier gem essenen Param eter zu hohe W erte angeben: R elativ  
geringfügige Erschütterungen z. B. führen zu einer vorübergehenden  
Erhöhung des Sauerstoffverbrauchs (C o le s  1968, P ila  ovata; 
S c h m id t-N ie lse n  und Mitarb. 1971, Sphincterochila boissieri), des 
W asserverlustes (M achin 1965, H. aspersa) und der H erzschlagrate 
(N opp 1965, Eobania vermiculata, H. aspersa). Auch das Ein- oder 
A usschalten des Lichtes kann den Sauerstoffverbrauch (K ra to ch -  
w i l  m ündl., Eobania) und die ionale Zusam m ensetzung des B lutes  
(M ein ck e  1972, eingedeckelte (!) H. pomatia) verändern, ohne daß 
m an sogleich entscheiden könnte, ob dies „norm al“ oder ein Artefakt 
sei. Jedenfalls warnen die zuerst angeführten B eispiele eindringlich  
davor, angesichts der fast m it allen M essungen verbundenen M ani­
pulationen die erhaltenen Trockenschlafwerte unbesehen für die 
unter natürlichen U m ständen niedrigstm öglichen zu halten (s. u.).

Läßt man die Versuchstiere mehrere Tage in den Respiro- 
metern, so läßt sich bei möglichst störungsfreiem Ablesen ein 
Fluktuieren des Sauerstoffverbrauchs feststellen, dessen Perioden­
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länge mit dem Aufenthalt im Respirometer und mit der Dauer des 
Trockenschlafs zunimmt (N o p p  1971 a, Helix aspersa-, Angaben über 
Fluktuationen des Q 02 auch bei trockenschlafenden H. pomatia — 
K e r k u t und L averack  1957). Da auch die äußere Atmung (die 
Bewegung des Pneumostoms) und die Herzschlagrate bei möglichsten 
störungsfreier Untersuchung Perioden in der Größenordnung von 
Stunden bis Tagen erkennen ließen, lag die Vermutung einer gleich­
zeitigen Diskontinuität von äußerer Atmung, Kreislauf und Sauer­
stoffverbrauch nahe. An der extrem xerophilen Wüstenschnecke 
Sphincterochila boissieri konnten S ch m id t-N ielsen  und Mitarb. 
(1971) bei fortlaufender Messung über 3—4 Monate exakt nach wei­
sen, daß der Sauerstoffverbrauch tatsächlich diskontinuierlich ver­
läuft. Während Phasen von der Größenordnung einiger Tage liegt 
der Sauerstoffverbrauch praktisch unter der Empfindlichkeitsgrenze 
der verwendeten Respirometer, daran schließen sich „Ausbrüche“ 
erhöhter Atmung mit 30— 40 [xl 0 2/Std. für die Dauer mehrerer 
Stunden bis Tage. Der mittlere, so gemessene Sauerstoffverbrauch 
betrug bei 15°C Meßtemperatur unter 5 (i.l/Std., meist für mehrere

5 50r
f r  
■ü 
cn j k . .  1  . . . j  iJLüju_«i I 1 Jfcfc-LJ i t i t i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i i.i. i.

April 5 15 25

Abb. 3: Sauerstoffverbrauch einer Sphincterochila boissieri im Verlauf von 
4 Wochen; Meßtemperatur iö°C, Dauerlicht. Aus S c h m i d t -N i e l s e n  
und Mitarbeiter (1971).

Tage sogar unter 1 (xi/Std., womit sich berechnen läßt, daß diese 
Art mit den vorhandenen Reservestoffen leicht vier Jahre oder 
länger ästivieren kann (wobei die genannten Werte aus den oben 
angeführten Gründen immer noch zu hoch sind!). Mit Hilfe selbst­
registrierender Respirometer, die den verbrauchten Sauerstoff im 
Versuchsgefäß ersetzen und wochenlange Messungen mit geringen 
Manipulationen erlauben, konnte K r a t o c h w i l  (mündl.) an Eobania 
vermiculata und Cernuella variabilis die Ergebnisse an Sphincterochila 
boissieri bestätigen; auch diese beiden Arten atmen tagelang prak­
tisch nicht, um dann einige Stunden lang „durchzuatmen“ . Diese 
Messungen wurden naturgemäß bei konstanter Temperatur aus­

©Akademie d. Wissenschaften Wien; download unter www.biologiezentrum.at



geführt und es bleibt die Frage offen, wie die Atmungsperiodik bei 
natürlicher Tagesschwankung, die in ariden Gebieten beträchtlich 
zu sein pflegt, verläuft und ob dann die Phasen intensiver Atmung 
nicht in die Nachtstunden fallen, was aus Gründen der Wasser­
ökonomie (höhere Luftfeuchtigkeit!) zweckmäßig erschiene. 
Schmidt-Nielsen und Mitarb. (1971) maßen eine Gruppe von  
50 Tieren auch bei täglicher Temperaturschwankung zwischen 15° 
und 35° C ; es ergaben sich ziemlich hohe Werte bei 35° (15,63 fxl/Std. • 
Schnecke) und niedrige bei 15°C (2,62 (jd/Std. • Schnecke), das Mittel 
liegt aber so hoch, daß man an störende Aktivierung beim Tempe­
raturwechsel wird denken müssen.

A n der äußeren A tm ung läßt sich m ethodisch relativ einfach  
feststellen, daß bei längerem Trockenschlaf das Pneum ostom  t a t ­
sächlich stundenlang geschlossen bleibt (Nopp 1971a), die H erz­
schlagrate läßt sich schwieriger beurteilen, weil die B ew egungen  
des Herzens bei optischer Registrierung nur bis zu einer gewissen  
unteren Grenze der Frequenz wahrnehmbar sind (s. S. 31 —  T em ­
peraturabhängigkeit). E ine alte L iteraturangabe (S p o r le d e r  1862, 
zit. bei L an g  1910) besagt, daß bei Pomatias elegans nach einigen  
M onaten Trockenschlaf kein H erzschlag mehr zu erkennen war (was 
im  Lichte obiger Ausführungen nicht ausschließt, daß auch der 
K reislauf alle paar Tage für einige Stunden aktiviert wird). 
Ziem lich sicher kann m an jedoch behaupten, daß schon in  den rela­
tiv  frühen Stadien des Trockenschlafs die strenge K opplung zw i­
schen A tm ung und H erzschlagrate, näm lich Beschleunigung des 
H erzens beim  E inatm en und Verzögerung vor dem A usatm en  
(Y s s e l in g  1931, M eng 1962) gem ildert wird, wohl, weil die V enti­
lationsatm ung (M aas 1939) in  zunehm endem  Maß durch Diffusions­
atm ung ersetzt wird.

Fragt m an nun, wie diese R eduktion des Sauerstoffverbrauchs 
erzielt wird bzw. wo die Steuerung angreift, so dürfte einer zentralen  
R egulation der äußeren A tm ung und des K reislaufs eine ziem lich  
bedeutende R olle zukom m en, denn trotz der aus S. 19 beschriebenen  
und auch in  anderen Arbeiten beobachteten Änderungen au f Ge­
webe- oder Zellniveau (Nopp 1967 a, b u. a.) ist die in vitro-Gewebe- 
atm ung fast im m er so hoch, daß die sum m ierte Gewebeatm ung die 
niedrigen W erte der Trockenschlafganztieratm ung bei w eitem  über­
trifft (vgl. z. B. K e r k u t  und L a v e r a c k  1957). B ei der (hygro- 
phileren) Arianta arbustorum kom m en W ie s e r  und Mitarb. (1970) 
nach eingehender U ntersuchung der Ganztier- und Gewebeatm ung  
ebenfalls zu dem Schluß, daß die G esam tatm ung einer starken  
zentralen Steuerung unterliege, die n icht unm ittelbar auf cellulärem  
und subcellulärem  N iveau nachweisbar sei.

©Akademie d. Wissenschaften Wien; download unter www.biologiezentrum.at



W enn es tatsächlich  so ist, daß jene Phasen des Trockenschlafs, 
wo die Tiere stunden- oder tagelang praktisch keinen Sauerstoff­
verbrauch zeigen, in  der W eise zustande kom m en, daß sie eben das 
Pneum ostom  geschlossen und den K reislauf gedrosselt halten  (ähn­
lich wie eine aus dem  W asser gehobene Muschel die Schalenklappen  
fest verschließt —  s. u.), so ist der Schluß auf eine zeitw eilige  
Anaerobiose unter diesen U m ständen ziem lich zwingend; die 
gelegentlichen „A usbrüche“ erhöhter Atm ung stellten  sozusagen  
eine Art Erholungsatm ung dar, während welcher angehäufte  
Zwischenprodukte abgebaut würden. In  der T at werden schon seit 
langem  Verm utungen betreffend eine zeitw eilige Anaerobiose 
trockenschlafender Landschnecken geäußert; so hält H e s s e  (1910) 
„Spaltungen“ beim  „H ungerstoffw echsel“ (Trockenschlaf) für 
w ichtig und erw ägt die M öglichkeit, daß H. 'pomatia dabei einige  
Tage anaerob leb t und dann eine Erholungsatm ung e in se tz t; 
W olvek am p  und K e r s t e n  (1934) sprechen im Zusam m enhang m it 
der H äm ocyaninfunktion von  H. pomatia von  der M öglichkeit 
anoxybiontischen Stoffwechsels im  W interschlaf; D e x h e im e r  (1951) 
verm utet angesichts ihrer Ergebnisse, näm lich daß der Calcium- 
Gehalt des B lutes trockenschlafender H. pomatia von  33 auf 71 mg%  
ansteigt, Schalenkalk werde zur Pufferung der beim  H ungerstoff­
wechsel auftretenden Säuren g e lö st; ebenso schreibt T i lg n e r -  
P e t e r  (1958), das locker an Eiweiß gebundene und das ionisierte Ca 
des B lutes von  H. pom atia nehm e während Trockenperioden zu, 
da es zur Pufferung der im  interm ediären Stoffwechsel anfallenden  
sauren Substanzen d ien e; Ähnliches bei S o r o k in a  und Z e le n s k a y a  
(1967, zit. nach B u r to n  1970) und B u r to n  (1970), s. auch G od d ard  
und M a r tin  (1966): „The term  ,estivation4 does n o t necessarily  
im ploy anaerobiosis, but th e  problem of water conservation is so 
difficult for som e estivators th a t anaerobiosis is superim posed.“

Bei der Beurteilung dieser Problematik ist es vielleicht zweck­
mäßig, zuerst die von Mitchell (1912) untersuchten Verhältnisse 
vorübergehender Anaerobiose bei Muscheln genauer darzustellen und 
dann Punkt für Punkt mit dem bei trockenschlafenden Schnecken 
Bekannten zu vergleichen. Eine Reihe von Muschelarten, besonders 
solche der Gezeitenzone, verschließen, wenn sie nicht mehr von  
Wasser bedeckt sind, ihre Schalenklappen als Verdunstungsschutz 
ganz dicht und leben einige Zeit anaerob (auf die Ähnlichkeit der 
Probleme von Atmung, Temperatur und Exkretion bei Gezeiten­
mollusken und aestivierenden Schnecken verweist schon N ewell
1964). Venus (Mercenaria) mercenaria, Ostrea virginica und Elliptio  
complanatus ertragen diesen Zustand bei Raumtemperatur ungefähr 
zwei Wochen (D ugal 1939), Anodonta bei 15°C eine, bei 0°C vier
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W ochen (D otterweich und E lssn er  1935). Der SauerstofFgehalt 
der extrapallialen F lüssigkeit nim m t rasch ab, der Gehalt an Ca, 
C 0 2 und einer organischen Säure in der extrapallialen Flüssigkeit, 
den Körperflüssigkeiten und Geweben n im m t zu (Collip 1920, 1921, 
D otterweich  und E lssn er  1935, D ugal 1939, Crenshaw  und  
N eef 1969). Bei der organischen Säure, die durch den anaeroben  
Stoffwechsel entsteht, handelt es sich nach Crenshaw  und N eff  
1969; Mercenaria) und Ch en  und A w apara  (1969 a ; Rangia cuneata) 
um Bernsteinsäure; diese wird durch Lösung des Schalenkalkes 
neutralisiert. Durch den Nachw eis von  Ätzspuren an der Innenseite  
der Schalen (K ühnelt  1938) und m it H ilfe von  45C'a (R edick  1955) 
wurde die H erkunft des Ca aus der Schale gesichert. Der pn-W ert 
verschiebt sich durch diese Pufferung nur wenig (bei Mercenaria in  
der Extrapallialflüssigkeit nach Crensh aw  and N eff  1969 von  max. 
7,59 bis 6,91).

Werden die Muscheln wieder ins Wasser gebracht, so ist eine 
deutliche Erholungsatmung beobachtbar (M it c h e l l  1912 , 
A uster; C o l l ip  1921 , v a n  D a m  1935 , M ya arenaria). Der wahr­
scheinlichste Weg des Abbaus von Glucose zu Succinat führt durch 
Karboxylierung des Phosphoenolpyruvats zum Oxalacetat (1), 
durch Reduktion des Oxalacetats zu Malat (2) und nach Umwand­
lung des Malats in Fumarat (3) durch Reduktion des Fumarats zum 
Succinat (4) (Ch e n  und A w a p a r a  1 9 6 9 a , b; Rangia cuneata):

C 02 NADH  NADH

PEP —  X * OAA ? X  * MAL -  FUM X  * SUC
(1) (2) (3) (4)

In schematischer Darstellung gibt die Abb. 4 den Reaktions­
verlauf wieder. Das den entscheidenden Schritt (1) katalysierende 
Enzym, die Phosphoenolpyruvatkarboxykinase ( =  PEP-carboxy- 
kinase) konnte bei einer Reihe von Bivalven nachgewiesen werden, 
wobei die Aktivität jene des entsprechenden Enzyms aus Ratten- 
und zum Teil sogar aus Hühnchenleber übertraf (Simpson und 
Awapara 1964); die Enzyme (2) bis (4) wurden ebenfalls gefunden 
(Chen und Awapara 1969a). Malat-Enzym, das die Umwandlung 
von Pyruvat in Malat bewerkstelligen könnte (5), ließ sich von  
Simpson und Awapara (1964) unter neun untersuchten Arten nur 
ein einziges Mal nachweisen. Da bei der in Abb. 4 dargestellten 
Reaktionsfolge pro zwei Mol Oxalacetat vier Mol NADH oxydiert 
werden, beim Abbau der Glucose zum Phosphoenolpyruvat aber nur 
zwei Mol NADH pro Mol Glucose anfallen, wird nur aus der Hälfte 
des gebildeten Oxalacetats Succinat gebildet, die zweite Hälfte 
wird (vermutlich über Malat) in Pyruvat und in einer Transaminie-
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Glucose 
G lucose-6 P 

♦
Fructose-6-P  

*  _Fructose-1,6- Po 
♦

Dihyd roxyaceton - P ̂ Glycer i naldehyd-3 - P 
Diphosphoglycerat 

Phosphoenolpyruvat
Pyrtivat------  > Alanin

^ c o 2
_ _ ,  Acetyl~CoA

Citrat

cis-Aconitat

Isocitrat

Oxalsuccinat

CO2
a-K etog lu tarat

Abb. 4: Wahrscheinlicher Weg der Succinatbildung bei vorübergehend anaerob 
lebenden Muscheln; Erläuterungen im Text. Nach G o d d a b d  und 
M a h t i n  (1966), C h e n  und A w a p a b a  (1969), v. B r a n d  (1972) und G i l l e s  
(1972).
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1 Succinat
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Abb. 5: NAD-NADH-Bilanz beim anaeroben Glucose-Abbau zu Succinat und 
Alanin. Einzelheiten im Text. Nach G i l l e s  (1972), etwas verändert.

rungsreaktion weiter in Alanin umgewandelt (6). G il l e s  (1970, zit. 
nach. G il l e s  1972) behandelt ausführlicher die Frage, warum das 
zum Alanin führende Pyruvat wahrscheinlich nicht direkt aus PEP, 
sondern auf dem Umweg über Malat entsteht. Die Anhäufung von  
Alanin konnte bei Rangia (Ch e n  und A w a p a r a  1969b) und M ya  
arenaria (D u p a u l  und W e b b  1971) nachgewiesen werden. Die Abb. 5 
veranschaulicht die eben beschriebene NAD-NADH-Bilanz.

Das zur Pufferung der Bernsteinsäure aus der Schale gelöste Ca 
steigt während der Anaerobiose stärker an als das in gleicher Menge 
gelöste C 0 2, weil letzteres gleich zur Karboxylierung des Phos- 
phoenolpyruvats verwendet wird (Crensh aw  und N e f f  1969).

Versucht man jetzt diese knappe Darstellung unseres gesicherten 
Wissens über die Anaerobiose bei Muscheln mit dem zu vergleichen, 
was diesbezüglich über aestivierende Gehäuseschnecken bekannt ist, 
so muß man sich zunächst zwei einfache Überlegungen vergegen­
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wärtigen: Erstens kann nach der auf S. 20 beschriebenen D is­
kontinuität der Trockenschlafatmung eine allfällige Anaerobiose 
eigentlich jeweils nur einige Tage dauern, vorausgesetzt, daß die 
„Atmungsphasen“ tatsächlich als Erholungsatmung zu interpre­
tieren sind (und zu einer vollständigen „Erholung“ führen, was ge­
trennt zu untersuchen ist); die Untersuchung von Ca, C 02 oder 
organischen Säuren kann daher recht unterschiedliche Werte er­
geben, je nachdem in welcher Phase das Individuum untersucht 
wird. Zweitens ist die Frage, ob während des Trockenschlafs zeit­
weise von aerobem Glucoseabbau auf anaeroben umgeschaltet wird, 
sauber von der Frage zu trennen, auf welche Weise die Reduktion 
des Trockenschlafstoffwechsels — des aeroben so gut wie eventuell 
des anaeroben —  auf jenes niedrige Niveau erfolgt, welches monate- 
bis jahrelange Aestivation voraussetzt.

Erzwungene Anaerobiose (A ufenthalt in 0 2-,,freier“ A tm o­
sphäre, m eist in  N 2) wird von  der indischen Am pullariidae P ila  virens 
sechs M onate ertragen (M een a k sh i 1956, 1958, 1964), von P ila  
ovata nur einige Tage (V isse r  1965, C o le s  1968); Littorina kann  
nach P a ta n e  (1955, zit. nach G i l l e s  1972) auch wochenlang in 
reinem N 2 überleben. Für andere (Süßwasser-)Prosobranchier und  
Basom m atophora werden einige Stunden bis Tage angegeben  
(v. B r a n d , B a e r n s te in  und M eh lm an n  1950, M eh lm an n  und  
v. B r a n d  1951, F r ü h lin g  m ündl.), ebenso für Stylom m atophoren  
(Strophocheilus oblongus, H a e s e r  und d e  J o r g e  1971; Helix aspersa, 
F r ü h l in g  m ündl.). Vor der Schilderung der besonders interessanten  
Befunde an P ila  virens (M een a k sh i 1956, 1958, 1964) muß voraus­
geschickt werden, daß die beiden erstgenannten Arbeiten dieser 
Autorin n icht im  Original beschaffbar waren und ihr Inhalt etwa  
einem D utzend Sekundärzitaten (z. B . H ym an 1967) entnom m en  
ist. P ila  virens erträgt zwei Jahre A estivation; normalerweise 
aestiviert sie zweim al jährlich einige M onate im  trockenen Schlamm, 
wobei die M ündung m it Operculum und Schleim verschlossen wird. 
Der 0 2-Verbrauch liegt zu dieser Zeit unterhalb der Meßgrenze der 
verw endeten Respirom eter. Im  Experim ent erträgt P ila virens 
trockenschlafend einen sechsm onatigen A ufenthalt in  Stickstoff­
atm osphäre bei A nw esenheit von  alkalischem  Pyrogallol; dabei 
häuft sie M ilchsäure in  den Geweben an (Zunahme von  0,74 m g/g  
Frischgew icht auf 4,65 m g/g in sechs M onaten). N ach Beendigung  
des Trockenschlafs (E inlegen in Wasser) erreicht der M ilchsäure­
gehalt nach einigen Tagen Erholungsatm ung wieder den normalen 
W ert. D ie Säurepufferung soll durch Ca-Lösung aus der Schale 
erfolgen. D a in  Anaerobiose kein Pasteureffekt, sondern sparsamster 
Verbrauch der R eserven feststellbar ist, muß auf eine scharfe
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Kontrolle auch des anaeroben Abbaus geschlossen werden. Wichtig 
ist noch, daß P. virens nur aestivierend so anaerobioseresistent zu 
sein scheint, in 0 2-freiem Wasser dagegen bald stirbt: Dies ist bei 
der Beurteilung der oben angegebenen Anaerobiosetoleranz von  
Stylommatophoren zu beachten, da diese infolge der Erschütte­
rungen usw. meist auskriechen, auch wenn sie trockenschlafend in 
die Versuchskammern gebracht werden.

Bei anderen Prosobranchiern und Basom m atophoren, die auf  
ihre Anaerobioseresistenz geprüft wurden, ergaben sich (bei 
Raum tem peratur) einige Stunden bis Tage als m axim ale Anaero- 
biosedauer; danach tr itt m eist eine deutliche Erholungsatm ung auf 
(B o r d e n  1931, v . B r a n d  und Mitarb. 1950, M eh lm an n  und  
v. B r a n d  1951, v. B r a n d  und M eh lm an n  1953; keine Erholungs­
atm ung bei PL corneus: F ü s s e r  und K r ü g e r  1951). Als organische 
Säuren sollen —  je nach der getesteten  Art —  Milchsäure, Propion­
säure, Essigsäure, bei Coretus corneus nach F r ü h lin g  (mündl.) 
auch Bernsteinsäure angehäuft werden.

A n Stylom m atophoren scheinen außer den zwei auf der vorigen  
Seite genannten Arten kaum  Untersuchungen über die R esistenz  
gegenüber erzwungener Anaerobiose durchgeführt worden zu sein, 
wenn m an von jenen Angaben absieht, daß eingedeckelte H. pomatia  
bald den W interdeckel abwerfen und auskriechen, wenn m an den  
„K alkfleck“ des Epiphragm as abdichtet oder den Behälter, in  dem  
sich die Tiere befinden, luftd icht verschließt (s. S p eeg  und C am p b ell 
1968, P ic h e r  1972). Ob es sich tatsächlich  um Anaerobiose handelt 
oder nur um eine extrem e D rosselung der aeroben A tm ung und ob 
die beobachtbaren A tm ungsphasen als Erholungsatm ung zu deuten  
sind oder nicht, kann daher vorläufig nur an H and von  Indizien  
beurteilt werden. E ine deutliche Zunahme des Ca im  B lu t trocken­
schlafender H. pomatia fanden D e x h e im e r  (1951) und T ilg n e r -  
P e t e r  (1958), und beide führen dies auf die Lösung von  Schalenkalk  
zur Pufferung entstehender Säuren zurück. T atsächlich konnte  
B u r to n  (1970) bei Helix aspersa an H and der Ca- und B ikarbonat­
änderungen nach Injektion  von  HCl, NaHCOo und CaCl2 zeigen, daß  
sich das B lu t so verhält, als ob es m it festem  CaC03 im  G leichgewicht 
stünde. In  Ü bereinstim m ung m it den Verhältnissen bei Muscheln  
nim m t auch bei trockenschlafenden H. pomatia nicht nur der Ca-, 
sondern auch der C 0 2-Gehalt des B lutes zu und —  auf Grund der 
G leichgewichtseinstellung —  der HCO“3-Gehalt ab ( B e l l io n  1909, 
D u v a l  1929, B u r to n  1969); der p n  aestivierender Tiere liegt im  
M ittel etw as niedriger als bei ak tiven  (7,51 gegenüber 7,76 bei 
H. pomatia) B u r to n  1969). (Bezüglich der F unktion des H äm o- 
cyanin als Puffer und 0 2-Speicher sei au f die Zusam m enfassung
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von Ghiretti und Gh iretti-Magaldi (1972) verw iesen). Phos- 
phoenolpyruvatkarboxykinase, die bei der anaeroben Succinatbil- 
dung eine w ichtige R olle spielt, konnte von  Simpson  und A wapara
(1964) n icht nur an B ivalven, sondern auch bei den drei unter­
suchten Gastropodenarten nachgewiesen werden. Z uletzt sei noch  
angeführt, daß die Leber trockenschlafender H. aspersa einen  
höheren Succinatgehalt aufw eist als die von  aktiven  Tieren (Fr ü h ­
ling , m ündl.). Insgesam t spricht all dies doch dafür, daß aestiv ie­
rende Stylom m atophoren zeitw eise anaerob Glucose abbauen, und  
zwar au f dem für M uscheln dargestellten W eg. Über die Steuerung  
des Stoffwechsels der Gastropoden im  allgem einen und des Trocken­
schlafstoffwechsels im  besonderen finden sich nur ganz verstreute  
Angaben, obwohl über die Endokrinologie dieser Gruppe seit 1957 
eine Fülle von  A rbeiten publiziert wurden. B ezüglich der Morpho­
logie und H istologie der relativ  großen Zahl endokriner und neuro- 
endokriner Zellen und Organe sei au f die Ü bersichten von  Simpson 
und Mitarb. (1966), F retter  (1968), B oer und Mitarb. (1968) und  
Martoja (1972) verwiesen. H ier sollen nur einige A rbeiten referiert 
werden, deren Inhalt Fragm ente zum experim entellen N achw eis  
hormonaler Stoffwechselkontrolle beibringt: N ach  Meen a k sh i 
(1956) nehm en bestim m te Steroide im  Cerebralganglion aestivieren- 
der P ila  virens stark z u ; Injektion des Ä therextraktes des Cerebral­
ganglions überwinternder Tiere in  aktive rief eine Zunahm e des Mg 
und Ca im  B lu t und eine Senkung des Sauerstoffverbrauchs hervor. 
Der W irkungsm echanism us soll so sein, daß durch die Steroide der 
K ationengehalt des B lu tes und über diesen die einzelne Zelle ge­
steuert wird. N ach  Coles (1969 a) steigert ein  A cetonextrakt der 
M itteldarmdrüse und anderer Organe die in  vitro-A tm ung von Fuß- 
m uskelschnitten von P ila  ovata. D ie A m putation  der A ugen­
tentakel, welche mehrere endokrin tätige Zellgruppen enthalten, 
führt bei H. aspersa zu Veränderungen der Ca-Zellen der M ittel­
darmdrüse (Sanchez und Sablier  1962) und bei Eobania vermiculata 
unter bestim m ten U m ständen  zu einer Senkung des Sauerstoff­
verbrauchs von  M itteldarm drüsenschnitten (N opp 1971). D a die 
A m putation der A ugententakel bei H. pomatia  auch zu einer Ver­
mehrung der darstellbaren Neurosekrete bestim m ter Ganglienzellen  
des Schlundringes führt (K uhlm ann  und N olte 1967), können die 
W irkungen der beiden vorher erwähnten A m putationsexperim ente  
auch indirekter N atur gewesen sein. D am it wären eigentlich die 
Arbeiten aufgezählt, die unm ittelbare N achw eise hormonaler Stoff­
w echselkontrolle en th a lten ; n icht diskutiert sollen hier jene Arbeiten  
werden, in welchen au f Grund von  bestim m ten äußeren U m ständen, 
wie Vorbehandlung, Trockenschlaf, W interschlaf, Tageszeit, Jahres­
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zeit usw ., eine solche Stoffwechselregulation postuliert wird. D agegen  
soll w egen der M öglichkeit einer indirekten Beeinflussung des Stoff­
wechsels noch erwähnt werden, daß nach K a sp rza k o w a  und Mitarb. 
(1961) durch die E indickung des B lutes während des Trocken­
schlafs (von 0,11 auf 0,35 osMol) die C ytochrom -c-oxydase bei 
H . pom atia  etw a drei Viertel ihrer m axim alen A k tiv itä t einbüßt. 
Ü ber die Steuerung der äußeren A tm ung, und zwar der Frequenz 
der V entilation  sowohl wie auch der Größe des geöffneten Pneum o- 
stom s, g ibt es nur U ntersuchungen hinsichtlich des Einflusses von  
0 2, C 02 und Luftfeuchtigkeit (z. B . D a h r  1927, Y s s e l in g  1931, 
W it 1933, H e s s e  1910, L ie b sc h  1929, F ü s s e r  und K r ü g e r  1951, 
J o n e s  1961), über zentrale Faktoren, die die R eduktion der äußeren  
A tm ung z. B . im  Trockenschlaf bewirken, finden sich keine A n ­
gaben. D a die Verschlußhäute und der K alkdeckel von H . pom atia  
die D iffusion von 0 2 und C 02 wenig behindern (S. 44f), braucht ihre 
m ehrfach verm utete Rolle bei der Senkung des Trockenschlaf­
stoffwechsels nicht besprochen zu werden. D ie zahlreichen Arbeiten  
zur nervösen und horm onalen R egulation  des Herzschlags der Gastro- 
poden enthalten kaum  spezifische H inw eise zur Drosselung oder 
zum vorübergehenden Stillstand des K reislaufs während des 
Trockenschlafs, weshalb auch hier au f zusam m enfassende D ar­
stellungen verwiesen sei ( J u l l i e n  und Mitarb. 1959, G e r sc h  1964, 
H i l l  und W e ls h  1966, E n d e a n  1972).

Bei der Betrachtung des Temperatureinflusses auf trocken­
schlafende Gehäuseschnecken fallen sofort die Temperaturextreme 
als besonders entscheidend auf, weil zwar kriechende oder aus­
gestreckt sitzende Gehäuseschnecken durch Evaporation einige 
Grade kühler als die sie umgebende Luft sein können, im Trocken­
schlaf sich aber ihre Körpertemperatur der Umgebungstemperatur 
bald angleicht (Hogben und Kirk 1944) und trockenschlafende Tiere 
ihre Plätze meist erst bei Regen verlassen, weshalb mit der Bespre­
chung der Hitzeresistenz begonnen werden soll. Jene Arten, welche 
sich zum Trockenschlaf nicht in den Boden, unter Steine bzw. 
Felsen oder unter dichte Vegetation zurückziehen, sondern auf 
Sträuchern, freien Felsflächen oder der unbedeckten Erdoberfläche 
aestivieren (Erem ina desertorum, Sphincterochila bo issieri; s. H ora 
1928, Hunter 1964), erreichen dabei nicht nur die Temperatur der 
umgebenden Luft, sondern können diese durch Strahlungsabsorp­
tion und durch Wärmeleitung aus dem Substrat noch beträchtlich 
übertreffen. Der Vorteil der Aestivation auf Sträuchern gegenüber 
der Erdoberfläche besteht sicher darin, daß die Wärmeleitung von der 
erhitzten Bodenoberfläche wegfällt und bei jenen Arten, welche auf 
der sonnenabgewandten Seite der Zweige oder Äste oder unter
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Blattw erk sich festheften  (Eremina desertorum, K üh nelt  mündl.), 
auch die zusätzliche Erwärmung durch E instrahlung gem ildert ist. 
Als Kuriosum  sei angeführt, daß die vor 50 Jahren aus Europa 
nach A ustralien eingeschleppte Helicella virgata sich nach P o m e r o y
(1968) noch im m er bevorzugt an der Nord- und W estseite der 
Sträucher festheftet und dadurch die Lufttem peratur bis zu 10°C 
übertrifft. U m  eine Vorstellung zu geben, w ie hoch die H itze­
resistenz im  E xtrem fall sein kann und auf w elche W eise aesti­
vierende Landschnecken bei extrem  hohen M ittagstem peraturen  
überleben können, sei das gut bearbeitete Beispiel von  Sphincte­
rochila boissieri besprochen (Schmidt-N ielsen  und Mitarb. 1971):
S. boissieri liegt in  der W üste N egev  von März bis Novem ber  
trockenschlafend au f der freien Bodenoberfläche, die um  die M it­
tagszeit bis nahezu 70° C erreichen kann. Im  Experim ent ergab sich, 
daß trockenschlafende Individuen 50° C für die Dauer von acht 
Stunden ohne weiteres ertragen, selbst 55° C werden bei ein- bis 
zweistündiger E xposition  gerade noch überlebt. Tem peratur­
messungen in  situ  ergaben nun folgende W erte: D ie m axim ale L u ft­
tem peratur betrug 42,6° C, die höchste gem essene Tem peratur der 
Bodenoberfläche 65,3°C; durch den Schatten der Schneckenschale

'\Sonnen- 
\  Strahlung

Abb. 6: Verteilung der Temperaturmaxima und Wärmefluß in und um eine 
Sphincterochila boissieri auf Wüstenboden. Aus S c h m i d t - N i e l s e n  und 
Mitarbeiter (1971).
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erreichte die Oberflächentemperatur unter dieser nur höchstens 
60,1° C. W ährend der große letzte  U m gang der Schale, aus dem sich  
das trockenschlafende Tier in  die oberen W indungen zurückgezogen  
hatte, durch Erwärmung vom  B oden her noch immerhin 56,2°C 
erreichte, stieg die Tem peratur in  der zw eiten  und dritten W indung, 
also im  Tier selbst, nie über 50,3° C und blieb dam it immer deutlich  
unter der Letalgrenze. S. boissieri verdankt die im Vergleich zur 
um gebenden Bodenoberfläche um  15° niedrigere M axim altem peratur 
der schlechten W ärm eleitung durch den leeren letzten  U m gang und  
vor allem  der ungewöhnlich hohen R eflexion der kalkweißen Schale, 
die 90 bis 95% , ähnlich M agnesium oxyd, beträgt. (D am it wurde 
erstm alig experim entell der lange verm utete W ert weißer, stark  
reflektierender Schalen, w ie sie bei xerophilen Form en häufig Vor­
kom m en, bestätigt —  s. R e n sc h  1932, G e b h a r d t-D u n k e l 1953.) 
D ie Bedeutung der dunkelbraunen M ündungsinnenseite mancher 
xerophiler H eliciden, die m it der Strahlungsabsorption im  letzten  
U m gang in Verbindung zu bringen sein dürfte, wurde bisher noch  
nicht untersucht. Ergänzend zu obigem  Beispiel sei angeführt, daß 
Tem peraturen von  40 bis 45° C bei m ehrstündiger E xposition  auch  
von  Helix pomatia (M eisen h e im er  1912, H o g b en  und K ir k  1944), 
H. aspersa (H ogb en  und K ir k  1944), Otala lactea und Eremina 
desertorum (M orton  1958) ertragen werden (diese Angaben stellen  
keine Letaltem peraturen dar). B ei entsprechender L uftfeuchtigkeit 
sollen H . aspersa und H. pom atia  noch bei 40° bzw. 43° C für etw a  
eine Stunde aktiv  bleiben (H ogb en  und K ir k  1944), während hygro- 
philere A rten wie Arianta arbustorum bei dieser Temperatur bereits 
die Letalgrenze für einstündige E xposition  überschritten haben  
(G r a in g e r  1969). Über die Veränderung der H itzetoleranz bei 
W arm adaption scheint n icht gearbeitet worden zu sein, sie dürfte 
aber anzunehm en sein und wurde in  einem  analogen Fall, näm lich  
bei Gezeitenschnecken, auch nachgew iesen ( N e w e l l  und Mitarb. 
1971a).

Hinsichtlich der Kälteresistenz, die bei Formen der gemäßigten 
Breiten eine beträchtliche Rolle spielt, sofern sie nicht tief im 
Substrat überwintern, werden für H. pom atia  und Arianta arbu­
storum  etwa ■—10° bis — 12° bei mehrstündiger Exposition ange­
geben (Künkel 1916, Blazka 1955, Stöver 1971), das Herz soll 
knapp unter dem Nullpunkt noch mit etwa einem Schlag pro 
Minute arbeiten und bei ca. — 1°C stillstehen (Spallanzani 1803, 
Gaspard 1829, Yung 1887, alle zit. bei Lang 1910). Da aber z. B. 
Arianten mehrfach auf Schnee bei Kopulationsversuchen beob­
achtet wurden (Kühnelt mündl.), sind hier bei gründlicherer 
Untersuchung noch interessante Details zu erwarten.
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Wendet man sich nunmehr der Temperaturabhängigkeit des 
Stoffwechsels i. w. S. im normalen Leistungsbereich zu, so finden 
sich zahlreiche Angaben, die kompensatorische Änderungen des 
Stoffwechsels in bezug auf bestimmte Temperaturänderungen 
belegen. Derartige Änderungen bei geänderter (konstanter) Tem­
peratur (Adaptationen im Sinne P rech ts  1955, acclimations nach 
B u llo ck  1955) wurden auf ganz unterschiedlichem Organisations­
niveau bei Schnecken beschrieben, nämlich für die Ganztieratmung 
(Segal 1956, Acmaea lim atula; P rech t 1939, P rech t und O tto
1950, Hautatmung, Lymnaea\ S ega l 1959, 1961, Limax flavus; Roy
1963, Arion circumscriptus; R ising und Arm itage 1969, Limax 
maximus und Philomycus carolinianus; G elineo und K olendic  
1953, H. pom atia\ K irberger 1953, eingedeckelte H. pomatia), 
für den Herzschlag (Tsukuda und Ohsawa 1959, Physa sp.), 
Muskelkontraktionen (B enthe 1954, Lymnaea stagnalis), Cilien- 
aktivität (P recht und C hristophersen 1965, Planorbis) und diverse 
Enzymaktivitäten (K irberger 1953, Mews 1957, H. pomatia). 
Während die bisher genannten Änderungen bei Temperatur­
änderung „normale“ Adaptationszeiten von einigen Tagen bis 
Wochen zur vollen Ausprägung benötigen, existieren gerade bei 
Landschnecken seit Jahrzehnten Literaturangaben, daß auch bei 
kurzfristig geänderter Versuchstemperatur manche Funktionen in 
bestimmten Temperaturbereichen mehr oder weniger temperatur­
unabhängig sind, das heißt, daß die Temperatur-Funktionskurve 
in bestimmten Temperaturbereichen „Plateaus“ aufweist; der 
älteste Befund dieser Art dürfte von V ernon (1897) stammen, daß 
die Atmung von H. pomatia (2 Gruppen zu 15 bzw. 16 Tieren) bis 
20° anstieg, zwischen 20° und 30° C aber praktisch gleich blieb (ähn­
lich S lo w tz o ff  1909, zit. bei P oton ie 1924). Q10-Werte um 1,0 
oder wenig darüber wurden außer von den genannten Autoren für 
den Sauerstoffverbrauch trockenschlafender Eobania vermiculata, 
Helix aspersa, Helicella obvia, Theba pisana und Cernuella variabilis 
beschrieben (Nopp 1965), weiters für den Sauerstoffverbrauch 
einzelner Laubstreuschnecken (Mason 1971), für die Atmung von 
Gewebeschnitten (Fußmuskulatur, Mitteldarmdrüse) von H. poma- 
ita, H. aspersa und Eobania vermiculata (Nopp und F arahat 1966,
1967), für die Mitochondrienatmung von H. aspersa (N e w e ll 1967, 
ähnlich Nopp unpubl.) und für die Succinatdehydrogenase-Aktivität 
von H. pom atia (Kasprzakowa und Mitarb. 1961). Fast identisch 
mit den Angaben von Vernon (1897) sind die Ergebnisse von 
Grossu-Moisa (1969), wonach die Atmung von H. pom atia — mit 
gewissen Unterschieden zwischen Winter- und Trockenschlaf — 
von 5° bis 15° stark ansteigt (Q5_15 fast 5), dann bis 30° annähernd
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konstant bleibt und bis 35° schließlich leicht abfällt (die Autorin 
legt allerdings Parabeln durch ihre Meßpunkte und behandelt die 
Temperatur-Atmungsfunktion von H. pomatia weiterhin als Para­
bel, was nach den Abbildungen und den übrigen, soeben genannten 
Beispielen verfehlt sein dürfte). Nach N o p p  (1965) und N o p p  und

Abb. 7: Temperaturabhängigkeit des Sauerstoffverbrauchs trockenschlafender 
Individuen von Helicella obvia. Volle Kreise: August; offene Kreise: 
November. Aus N o p p  (1965).

F a r a h a t  (1967) treten bei den obengenannten Arten Änderungen 
der Q10-Werte in Abhängigkeit von der Jahreszeit (bzw. Fort­
pflanzungszeit) und der Dauer des Trockenschlafs sowohl beim  
Ganztier wie bei den Gewebeschnitten auf. Erwähnenswert sind 
auch die Resultate von B l a z k a  (1955), wonach die Atmung von  
H. pom atia  nach einer Temperaturerhöhung von 15 auf 25° C zu­
nächst stark anstieg und nach 10 bis 15 Stunden fast auf den Aus­
gangswert zurückging. Eine ähnliche Steigerung nach erfolgter 
Temperaturerhöhung und eine kompensatorische Erniedrigung 
innerhalb 1,5 bis 3 Stunden, die den Ausgangswert erreichen kann, 
wurde auch für den Herzschlag von Acmaea limatula (S e g a l  1962)

3 Sitzungsberichte d. mathem.-naturw. Kl., Abt. 1 ,182. Bd., 1. bis 5. Heft
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und von  trockenschlafenden H. aspersa und Eobania vermiculata 
(Nopp 1964, 1965) beschrieben. W enn bei den angeführten U nter­
suchungen zum  Teil auch m ethodische Störungen in  die Meß­
ergebnisse m it eingegangen sein können, wie unten noch ausgeführt 
werden wird, so deuten die vielen gleichsinnigen Ergebnisse doch 
eindeutig darauf hin, daß eine beachtliche Tem peraturunabhängig­
keit verschiedenster Funktionen bei Gastropoden in bestim m ten  
Tem peraturbereichen Vorkommen kann (über entsprechende, kurz­
fristige Tem peraturkom pensationen bei anderen Tiergruppen siehe 
W e l l s  1935, S c h l ie p e r  1950, 1952, Sch m id t 1956, V a le n  1958, 
R ea d  1962, N e w e l l  1966, 1967). E s soll aber n icht verschwiegen  
werden, daß keinesfalls alle Untersucher derartig niedrige Q10-W erte 
erhoben haben, obwohl sie teilw eise m it den gleichen Schneckenarten  
experim entierten, und daß Angaben über „norm ale“ Tem peratur­
abhängigkeit (Q10 =  2— 4) ein ähnlich ehrwürdiges Alter aufweisen  
können: H e s s e  (1910) und F is c h e r  (1931), G esam tatm ung von  
H. pomatia \ M ason  (1971), G esam tatm ung von  Ena obscura, Heli- 
cella virgata u. a . ; Y u n g  (1887, zit. bei L an g  1910), Herzschlagrate 
von  H. pom atia ; W ille m s  (1932), isoliertes Herz winterschlafender 
H. pomatia. Auch länger dauernde A daptation  an geänderte T em pe­
raturen führte n icht im m er zu Änderungen des Sauerstoffverbrauchs: 
P r e c h t  (1967), Deroceras reticulatum; D a n ie ls  und A rm ita g e
(1969), Physa H aw n ii; W ie s e r  und Mitarb. (1970), Arianta arbusto- 
rum. E in befriedigender Grund für diese D ivergenzen ist nicht ein­
fach anzugeben, es lassen sich nur einige M öglichkeiten aufzeigen. 
W ie schon auf S. 3 2 f ausgeführt wurde, treten  niedrige Q10-W erte 
nur in bestim m ten Tem peraturbereichen auf, die Ergebnisse hängen  
also nicht unw esentlich vom  untersuchten Tem peraturintervall ab. 
W eiters ändern sich viele Funktionen entscheidend m it der Jahres­
zeit, wie z. B. W ie s e r  und Mitarb. (1970, 1971) für A . arbustorum 
eingehender untersucht haben; so treten  bei dieser A rt Qi0(2o-3oo)~ 
W erte der A tm ung um  1,0 nur im  Frühjahr auf, weil zu dieser 
Jahreszeit unter den angew andten B edingungen die 3 0°-Atmung 
unterdrückt ist. Schließlich dürften Einflüsse der Art der U nter­
suchung gerade hier relativ stark ins Ergebnis m it eingehen, was bei 
der schon zw eifach behandelten Em pfindlichkeit gerade trocken­
schlafender Schnecken leicht verständlich ist. D ies sei am Beispiel 
des Herzschlags von  H. aspersa bei Tem peratursteigerung von  20° 
auf 30°C erläutert: E rfolgt die Tem peraturänderung innerhalb 
weniger M inuten und ist das 20°-Niveau der H erzschlagrate relativ  
hoch, so schnellt die Frequenz m it dem Tem peratursprung steil 
empor, kehrt aber nach Abklingen dieses anfänglichen „overshoots“ 
bald auf das A usgangsniveau zurück; erfolgt die gleiche Temperatur-
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Uhrzei t
Abb. 8: Herzschlagrate von Helix aspersa bei plötzlicher (oben) und langsamer 

Temperatursteigerung (unten), t = Temperaturverlauf. Aus N o p p  (1965).

änderung im Verlauf von  vier Stunden, also langsam er als das 
A bklingen der Steigerung im vorigen Versuch, so bleibt die H erz­
schlagrate —  m it geringen Schwankungen —■ im  Idealfall unver­
ändert (N o p p  1965; Abb. 8). Zuletzt spielt auch noch das A usgangs­
niveau vor dem Temperatursprung eine gewisse Rolle: Bei hoher 
Frequenz vor dem Tem peratursprung kehrt die Herzschlagrate  
nach anfänglichem  overshoot auf die Ausgangsfrequenz zurück, 
war die Frequenz aber vorher schon extrem  gedrosselt, so bleibt das 
neue N iveau bei der höheren Tem peratur erhalten, der extrem  
reduzierte Stoffwechsel kann gleichsam  nach der Tem peratur­
erhöhung nicht nochm als reduziert werden (N o p p  1971a, vgl. auch  
P r e c h t  1965b). D ie G esam tatm ung von  Sphincterochila boissieri 
bei inkonstanter M eßtem peratur und bei zwei konstanten, um  10° 
verschiedenen M eßtem peraturen ist wohl im  Sinne des zu letzt ge­
nannten Beispiels zu verstehen: Sphincterochila atm et sowohl bei 
15° als auch bei 25° C diskontinuierlich, aber auf verschieden hohem  
N iveau; bei regelm äßigem  Tem peraturwechsel zwischen 15° und 35° 
innerhalb von 24 Stunden ergibt sich für die bei 15°C verbrachte  
Zeit ein Sauerstoffverbrauch von  2,62 [j,l 0 2/Std. • Schnecke und  
für die bei 35°C verbrachte Zeit ein M ittelwert von  15,63 [il 0 2/Std. • 
Schnecke, was einem Q10 von  2,44 entspricht (S c h m id t-N ie lse n  und  
Mitarb. 1971). D ie angeführten W erte m ögen etwas zu hoch sein, 
weil bei der zweim aligen Tem peraturänderung pro Tag doch gewisse 
Störungen (leichte Erschütterungen beim  Öffnen der Respiro-
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meter .) zu erwarten sind, insgesamt scheint für Sphincterochila 
aber zuzutreffen, daß die Atmung während des Trockenschlafs so 
extrem gedrosselt ist, daß sie nach temperaturbedingtem Anstieg 
nicht wieder gedrosselt werden kann. Ähnlich dürfte der Anstieg 
der Q10(20_30o)-Werte der Atmung von Eobania vermiculata und 
anderen Arten bei längerem Trockenschlaf zu interpretieren sein: 
Nach einwöchigem Trockenschlaf traten bei mehrstündiger Messung 
bei 20° und anschließender Messung bei 30° (also bei Messungen an 
ein- und demselben Tier) häufig Q10-Werte um 1,0 auf, nach 1 bis 
4 Monaten Trockenschlaf, wenn das Gesamtniveau weiter abge­
sunken war, häuften sich Q10-Werte um 1,5 und darüber (Nopp
1965).

Jedenfalls ist aus den angeführten Beispielen zu entnehm en, 
daß bei einer R eihe von  Landschnecken A tm ung und K reislauf 
einer sehr strikten K ontrolle unterliegen, die bei einzelnen Arten  
unter anderem dazu eingesetzt werden kann, Tem peraturänderun­
gen zu kom pensieren. Über die Steuerung der äußeren A tm ung und  
des K reislaufs g ilt das auf S. 28f. Gesagte, es seien wegen der wahr­
scheinlichen B eteiligung des N ervensystem s nur die A bleitungen aus 
dem Suboesophagialganglion von  Helix aspersa hinzugefügt, wo 
Neurone m it Q10-W erten zwischen 1,04 und 1,96 festgestellt wurden  
(K e r k u t  und R idge 1962, s. a. C a r p e n te r  1967). D ie teilw eise  
Tem peraturunabhängigkeit des Sauerstoffverbrauchs auf G ewebe­
ebene (Nopp und F a r a h a t  1966, 1967, M itteldarm drüse von  Helix 
aspersa, Eobania vermiculata u. a.), auf Zellebene ( N e w e l l  1967, 
Helix as^srsa-H om ogenat; N e w e l l  und P y e  1970 a, b, 1971b, 
Littorina) und a u f subcellulärem  N iveau ( N e w e l l  und P y e  1971a, b, 
M itochondrienatm ung, Littorina) dürfte nach den U ntersuchungen  
von  N e w e l l  und P y e  (1971a) an Littorina auf tem peraturabhän­
gige Änderungen der E nzym -Substrat-A ffinität eines oder mehrerer 
intram itochondrialer Isoenzym system e zurückzuführen sein, wie es 
erstm alig von  H o c h a c h k a  und Som ero (1968) für L D H -Isoenzym e  
bei F ischen nachgew iesen wurde. Der Sauerstoffverbrauch roher 
M itochondrienpräparationen von  Littorina ist bei physiologisch  
hohen Substratkonzentrationen (2,0 mM P yruvat) deutlich tem pe­
raturabhängig, bei niedrigen Substratkonzentrationen (0,01 bis 
0,5 mM Pyruvat) dagegen relativ tem peraturabhängig, wobei die 
Lage des P lateaus und der Um kehrpunkt von  der A daptations- 
tem peratur abhängen ( N e w e l l  und P y e  1971a, N e w e l l  1972). 
A n P ila ovata w ies C o le s  (1969) nach, daß tatsäch lich  eine ganze 
Reihe von  E nzym en  als Isoenzym -System  vorliegen.

Wegen der Bedeutung neurohumoraler Substanzen für die 
Membranpermeabilität (Douglas 1967, chromaffine Zellen des
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Nebennierenm arks) und für die Tem peraturadaptation (S a k h a ro v  
und P e c s i  1965, A nodonta-H erz; L a g e r sp e tz  und T ir r i  1968, 
L a g e r sp e tz  und Mitarb. 1970, A nodonta-C ilien; L a g e r sp e tz  1972) 
sollen die bem erkenswerten Veränderungen der A cetylcholinesterase  
bei A. arbustorwn geschildert werden. W ie im  B lut von Helix pomatia 
(B o c k e n d a h l 1962, B o c k e n d a h l und M ü l le r  1964, 1965 a, b), 
kom m t auch im  B lut von A. arbustorwn eine echte, n icht an Zellen  
gebundene A cetylcholinesterase vor (W ie se r  und F r it z  1971). Bei 
allen aktiven  Som m ertieren von  A. arbustorwn liegt die AChE- 
Menge in  einem engen Bereich und ist innerhalb dieses regulierten  
Bereichs locker m it der Stoffwechselrate korreliert; im  Gegensatz 
zu W intertieren läßt sich die A C hE -A ktivität von  Sommertieren  
durch Warm- oder K alt-A daptationen nicht beeinflussen (W ie se r  
und F r it z  1971). D iese M uster der A C hE -A ktivität im  B lut könnten  
einen A usschnitt aus dem M echanismus der Stoffwechselsteuerung  
reflektieren.

R e p r o d u k t io n
Die schon auf S. 14f. bei der Galaktogensynthese der Eiweiß­

drüse angetroffene Problematik gilt in ähnlicher Weise für die 
Reproduktion als Ganzes: Bis zu welchem Stadium kann ein R e­
produktionszyklus gediehen sein, daß er bei plötzlich erzwungenem 
Trockenschlaf noch unterbrochen werden kann, wird der status 
quo des Reproduktionssystems zu Beginn des Trockenschlafs 
gehalten oder erfolgt eine Rückbildung? Es wurden wenige Unter­
suchungen veröffentlicht, die direkt auf diese Fragen abzielen, 
das wenige Bekannte fiel sozusagen bei Untersuchungen anderer 
Zielrichtung nebenbei an. Klammert man die Fragen des zeit­
lichen Zusammenhangs zwischen Kopula und Eiablage, der Samen­
speicherung und der Mehrfachbegattung als wenig bearbeitet und 
vorläufig nur unsicher beantwortbar aus (s. H erzberg und H erz­
berg 1962, H. aspersa-, K othbauer 1972, H. pomatia-, u. a.), 
obwohl gerade die Samenspeicherung bei monate- oder jahrelangem  
Trockenschlaf hochinteressant wäre, so bleiben immer noch die 
Fragen offen, wie weit die Geschlechtszellreife, die Synthesevor­
gänge in den diversen akzessorischen Drüsen usw. gediehen sein 
können, ohne daß zwangsweise eine Eiablage folgen muß. Fol­
gendes ließ sich Zusammentragen: 1. Sowohl bei der Laboratoriums­
haltung wie auch im Freiland ist zu beobachten, daß einen bis 
wenige Tage nach Eintritt günstiger Bedingungen zahlreiche 
Individuen einer Art nahezu gleichzeitig Gelege absetzen; die 
Fähigkeit und Bereitschaft dazu muß wenigstens teilweise schon 
vor dem vorausgehenden Trockenschlaf aufgebaut worden sein.
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2. Sowohl der makroskopische Zustand der Reproduktionsorgane 
winterschlafender H. pomatia (K othbauer 1972) wie auch der 
Zustand der Eiweißdrüsen und der histologische Befund der Gona­
den von trockenschlafenden H. aspersa und Eobania vermiculata 
kann alle Möglichkeiten von völliger Inaktivität bis zu voller 
Reife ergeben. Dies scheint auch dafür zu sprechen, daß der Ablauf 
fast an beliebiger Stelle durch Eintritt von Trockenheit „einge­
froren“ werden kann. 3. Adulte Eobanien, welchen nach fünf 
Monaten Trockenschlaf und einer anschließenden Woche Freß- 
aktivität die Augententakel exstirpiert wurden, hatten nach aber­
mals sieben Wochen Trockenschlaf signifikant größere Eiweiß­
drüsen als die gleich behandelten, aber nicht operierten Kontroll- 
tiere (Nopp 1971b). Mit einiger Vorsicht (die erwähnten Versuche 
konnten später nicht zu allen Jahreszeiten mit gleichem Erfolg 
wiederholt werden) ist daraus zu schließen, daß — in diesem Falle 
bei W egfall einer hemmenden Instanz —  während des Trocken­
schlafs nicht nur der status quo des Reproduktionssystems gehalten, 
sondern trotz langem Trockenschlaf sogar Syntheseleistungen voll­
bracht werden können.

Die umrissene Problematik gilt natürlich nur in beschränktem  
Maße für jene xerophilen Arten, bei welchen Nahrungsaufnahme, 
Wachstum und Fortpflanzung ganz in eine regenreiche Jahreszeit 
zusammengedrängt sind.

Die Steuerung der Oo- bzw. Spermiogenese erfolgt bei Proso­
branchiern und Stylommatophoren unter anderem durch antago­
nistische Systeme des Schlundringes und der augentragenden 
Tentakel, wobei allerdings in Einzelheiten noch beträchtliche 
Widersprüche bestehen; immerhin ließ sich ein Zusammenhang 
zwischen Neurosekretion und Fortpflanzung bei relativ vielen 
Arten durch den Nachweis von Korrelationen zwischen sekretori­
scher Aktivität und Gonadenreife oder Fortpflanzungstätigkeit 
wahrscheinlich machen (Gabe 1951, Heteropoda; Gabe 1953, 
Prosobranchia; Menon 1966, Smith 1967, Arion ater; H erlan t-  
M eewis und van M ol 1959, Arion; Cadaru und B elad an  1968, 
Xerophila obvia; s. auch M artoja 1964, 1972; N o lte  und Mache- 
mer-Röhnisch 1966, Kuhlmann und N o lte  1967). Durch Ex­
stirpation, Injektion von Organ-Extrakten und Organkultur 
konnten die Wirkung hormonaler Faktoren und z. T. auch der 
Antagonismus zwischen Augententakel und Schlundring gezeigt 
werden (P e llu e t  und Lane 1961, P e l lu e t  1964, A rion ; Choquet
1964, P atella ; Strum wasser und Mitarb. 1969, A plysia; K oth­
bauer, Nopp und Schenkel-B runner 1972, H. pom atia), s. aber 
auch Guyard 1969, H. aspersa). Steroide wurden vereinzelt im
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Reproduktionssystem nachgewiesen (Rohlack 1959/60, Litto- 
rina; G ottfr ied  und Mitarb. 1966, 1967, Arion), Wirbeltier­
sexualhormone hatten aber nur wenig Einfluß aui die Gonaden 
(Aubry 1961, H. pomatia und L. stagnalis).

Wirkungen der Temperatur und der Tageslänge auf die Fort­
pflanzung ließen sich sowohl bei Prosobranchiern (Gorf 1961, 1963, 
Viviparus) als auch bei Basommatophoren (D eW itt 1967,1. P rech t
1967, Imhof 1971, Physa, Lymnaea, Planorbis) und Stylommato- 
phoren (Smith 1966, Arion; Stephens und Stephens 1966, 
H. aspersa) nachweisen.

W a ch stu m

Es versteht sich von selbst, daß das Körper- und Schalen­
wachstum der Landgehäuseschnecken naturgemäß an Perioden 
intensiver Stoffaufnahme und -umsetzung gebunden sind und aus 
dieser Sicht der Trockenschlaf lediglich eine Unterbrechung dar­
stellt; die Schalendicke kann wegen der Ca-Lösung sogar wieder 
abnehmen (S. 27, 50). Auch während einer Fraßperiode erfolgt 
der Schalenzuwachs, und zwar zunächst die Bildung eines Perio- 
strakums, während der eingelegten Ruhepausen; das Tier hat 
dabei Fraß- und Kriechaktivität eingestellt und sich ins Gehäuse 
zurückgezogen, wobei in diesem Zustand der vom Mantelkragen 
bedeckte Körper meist weit aus der Mündung vorgewölbt ist. 
Dieser Zuwachs, der bei günstigen Bedingungen außerordentlich 
rasch erfolgen kann, wird dann durch Kalkauflagerung verstärkt. 
Bei Eintritt trockener Bedingungen kommt der ,,Ruhezustand 
intensiver Bautätigkeit“ exogen zu Ende, bei Anhalten feuchter 
Bedingungen folgt nach einiger Zeit ein vermutlich endogen be­
dingter Abschluß, dem eine mehr oder weniger freiwillige Ruhe 
folgt. Es ist zu betonen, daß bei euryöken Arten das Muster von  
Aktivitäts- und Ruhephasen im Laboratorium viel dichter sein 
kann, als es im Freien normalerweise vorkommt, woraus eine Ver­
vielfachung der Wachstumsgeschwindigkeit und ein früherer 
Eintritt der Geschlechtsreife resultieren (Herzberg und H erzberg  
1962, H. aspersa).

Der Übergang zum Trockenschlaf und die Anfangsphasen 
desselben dürften —  wenigstens bei wasserreichen Individuen  
guter Kondition —  noch reichlich der Ablagerung von Kalk an 
der Innenseite der neugebildeten Schale, wohl auch an älteren 
Schalenteilen, dienen. Ferner muß bei „ökologisch normalem“ , 
nioht zu ausgedehntem Trockenschlaf offenbar eine Aufbereitung 
vorhandenen Materials (z. B. Ca) stattfinden, da mit Einsetzen der
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nächsten Aktivitätsperiode oft buchstäblich über Nacht weiter­
gebaut wird.

E x k r e t io n
Nach der gängigen Vorstellung von der Energetik der N-Aus- 

scheidung sollten die Wasserschnecken (Prosobranchier wie Basom­
matophoren) ammoniotelisch oder ureotelisch, die Landschnecken 
uricotelisch (besser purinotelisch) sein (s. N ewell 1964), d. h. 
Landschnecken und eventuell aestivierende Basommatophoren 
und Prosobranchier sollten Purine als Hauptexkrete bilden. Mit 
der Verbesserung der Methoden und der Erweiterung der unter­
suchten Artenzahl differenziert sich das Bild aber zunehmend; 
Übersichten und historische Überblicke finden sich bei Martin und 
Harrison 1966, Florkin 1966, Duerr 1967, Potts 1967, 1968, 
Campbell und Speeg 1968 a, Campbell und B ishop 1970, H orne 
und Barnes 1970, Florkin und Bricteux-Grügoire 1972, 
Gilles 1972.

N ach langem  Für und W ider scheinen die E nzym e der H arn­
säuresynthese in der von  den Vögeln her bekannten W eise sowohl 
bei Prosobranchiern als auch Basom m atophoren und Sty lom m ato­
phoren allgem ein vorzukom m en (L ee  und C am p b ell 1965, Otala 
lactea; D u e r r  1967, 1968, marine Prosobranchier, 3 Basom m ato- 
phora; C onw ay, B la c k  und M o r i l l  1969, L. pa lustris; G orz- 
k o w sk i 1969, H. pomatia), aber auch die E nzym e des Ornithin­
zyklus dürften w enigstens die Pulm onaten allgem ein besitzen  
(L in to n  und C am p b ell 1962, Otala lactea; C am p b ell und S p eeg  
1968 a, b, S p eeg  und C am p b ell 1969, H. aspersa, Otala lactea-, 
H o r n e  und B oon k oom  1970, H o r n e  und B a r n e s  1970, div. 
Basom m atophoren und Stylom m atophoren). W ährend die Enzym e  
der H arnstoffbiosynthese bei Säugern hauptsächlich in  der Leber 
Vorkommen, finden sie sich bei Schnecken fast in allen Geweben, 
allerdings m it geringerer A k tiv itä t (C am pbell und S p eeg  1968a).

Die Harnbildung geht so vor sich, daß (bei Pulmonaten) das 
Nephrocytenepithel der Nierenkammer durch Ultrafiltration einen 
ungefähr blutisotonischen Primärharn liefert, der durch Rück­
absorption von Salzen einen hypotonischen Sekundärharn ergibt; 
auch Wasser wird im sekundären Ureter in wechselnder Menge 
rückresorbiert (V orw ohl 1961, H. pomatia, Archachatina ventri- 
cosa; M artin und Mitarb. 1965, M artin 1966, Achatina fulica). 
Auch bei den Ampullariidae (Pomacea lineata und P. depressa) 
werden im vorderen Nierenabschnitt Ionen und Wasser aus dem 
Ultrafiltrat rückresorbiert, im hinteren Abschnitt Harnsäure 
sezerniert (L itt le  1968). Bei Helix pomatia wird die Primärharn­
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bildung bei Trockenschlaf etwas, bei Winterruhe stark eingeschränkt; 
außerdem wird im sekundären Harnleiter Wasser massiv rück­
resorbiert, wodurch Harnsäurekonkremente im sekundären Ureter 
als Säule gestaut werden (Vorwohl 1961). Diese Anhäufung von 
Harnsäurekonkrementen in den Zellen und im Lumen während 
des Trocken- und Winterschlafs und die entsprechend unter­
schiedlichen Bilder der Sommer- und Winterniere sind bei H.pomatia 
seit langem bekannt (s. Krahelska 1910, Meisenheimer 1912). 
Doch nicht nur in der Niere, sondern auch oder sogar ausschließ­
lich in anderen Organen wird während des Trockenschlafs Harn­
säure gespeichert (Fischer 1931, H. pomatia-, Saxena 1956, 
Raghupathiramiredda und Swami 1963, P ila  globosa; Jezewskä
1968, H. pomatia-, Little 1968, Pomacea lineata und P. depressa). 
Die einjährige Mesonphix vulgatus (Stylommatophora) häuft 
Harnsäure und Guanin an, scheidet aber überhaupt keine N- 
haltigen Exkrete aus (Badman 1971).

Aestivierende Schnecken dürften aber nicht alle so purino- 
telisch sein, wie man bislang annahm; in den letzten Jahren 
wurden mehrere Beispiele von beträchtlicher Harnstoffbildung 
bzw. Anhäufung während des Trockenschlafs publiziert (Horne 
und Barnes 1970, Heliosoma, Mesodon, Rumina decollata; H orne 
1971, Bulimulus dealbatus; s. auch Haggag und F ouad 1968, 
de Jorge und Mitarb. 1969). Bulimulus soll während eines zwölf­
monatigen Trockenschlafs Harnstoff bis zu 260 fxm /g Frischgewicht 
anhäufen, während Harnsäure nur geringfügig zunimmt (Horne 
1971).

Schließlich ist noch zu berichten, daß bei Helix aspersa und 
Otala lactea während des Trockenschlafs auch gasförmiges Am­
moniak, und zwar überwiegend durch die Schale hindurch, ab­
gegeben wird (Speeg und Campbell 1968, s. dort auch Diskussion 
zur biologischen Bedeutung).

W a s s e r h a u s h a lt
Während längerer Trockenperioden stellt der Wasserhaushalt 

neben der gleichzeitig notwendigen Reservestoff Ökonomie sicher­
lich d a s Kernproblem des Trockenschlafs dar, was auch daran 
erkennbar ist, daß der Austrocknungstod oft vor dem restlosen 
Verbrauch der Reservesubstanzen eintritt, wenn ein bestimmtes 
Ausmaß des Wasserverlustes erreicht ist. Das Grundproblem 
dürfte dabei sein, den Wasserverlust auf ein Minimum zu redu­
zieren, ohne den für den gedrosselten Stoffwechsel doch nötigen 
Austausch an Atemgasen zu beeinträchtigen. Insofern bestimmt 
in einem gewissen Sinn die Fähigkeit zur Stoffwechseldrosselung
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die Überlebensrate, da alle noch zu besprechenden Schutzein­
richtungen gegen Verdunstung (Membranen, Mündungsverengung...) 
einen gewissen Gasaustausch gewährleisten müssen und dabei 
gleichzeitig einen gewissen Wasserdampfverlust nicht verhindern 
können. Wie schon Künkel (1916) formulierte, leben jene trocken­
schlafenden Schnecken am längsten, die langsam austrocknen 
und einen hohen Austrocknungsgrad ertragen; die maximale 
Trockenschlafdauer hängt mit anderen Worten einerseits vom  
maximalen Wasserverlust ab, welcher gerade noch ertragen werden 
kann, andererseits von der Geschwindigkeit der Wasserabgabe.

Landschnecken (und aestivierende W asserschnecken) ertragen 
ganz erstaunliche Schwankungen des W assergehalts ihres Körpers 
und auch der H äm olym phe (s. R o b e r ts o n  1964, H ym an 1967). 
So erreichten z. B. in den Versuchen K ü n k e ls  (1916) Arianta  
arbustorum nach drei M onaten Trockenschlaf und einem  G ew ichts­
verlust von 54— 58% des A usgangsgew ichtes die Letalgrenze, 
Cepaea nemoralis und Helix pomatia nach 10 M onaten und 48— 52%  
bzw. 40— 50% ; N acktschnecken ertragen sogar 60— 80% G ew ichts­
verlust durch Verdunstung, sofern man von (physiologisch normal) 
aufgesättigten Tieren ausgeht. Man kann für gehäusetragende 
Landschnecken also einen m axim al ertragenen W asserverlust von  
rund 50% des K örpergewichts annehm en, wobei die %-Angaben  
bei nicht zu dickschaligen Form en sich oft au f das A usgangs­
gew icht einschließlich Schale beziehen. In  ähnlicher Größenordnung 
gibt M een a k sh i (1964) den W asserverlust aestivierender P ila  
virens an (Endw assergehalt 55% des W eichkörpers).

Entsprechend dieser Wasserabgabe können die Tiere nach 
Beendigung des Trockenschlafs ihr Gewicht innerhalb weniger 
Stunden durch orale und parenterale Wasseraufnahme um fast 
100% erhöhen (Arianta arbustorum und H. pom atia 93% bzw. 
98%, K ünkel 1916; Eobania vermiculata 56— 100%, Zimmermann 
1931, K ü h n elt 1955; Campylaea planospira 84% , K ü h n elt  
1955); für Nacktschnecken gibt K ünkel (1916) entsprechend 
dem höheren Austrocknungsgrad sogar 160 bis 430%  Gewichts­
zunahme an.

Der Wasserverlust von normaler Aufsättigung bis zum Tod 
durch Austrocknung ist nach den zitierten — nicht sehr zahl­
reichen — Beispielen bei hygrophileren (Arianta)  und xerophileren 
Arten (Eobania) größenordnungsmäßig gleich, woraus man schlie­
ßen kann, daß verschieden lange Trockenschlafdauer (2— 3 Monate 
bei Arianta gegenüber 9—-14 Monaten bei Eobania) nicht so sehr 
durch unterschiedliche Resistenz gegen Wasserverlust bedingt 
wird, sondern vielmehr durch die unterschiedliche Fähigkeit zur
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Drosselung der W asserabgabe (und des Stoffwechsels). Eine 
kriechende Landschnecke verliert —  teils durch Verdunstung, 
teils durch die ständige Schleim extrusion an der ganzen Ober­
fläche —  in der Zeiteinheit ungefähr gleich viel W asser wie eine 
frei verdunstende W asserfläche (M achin  1964a, H. aspersa); 
bei N acktschnecken m acht dies bis zu 16% des Körpergewichts 
pro Stunde aus, bei Gehäuseschnecken im m erhin auch einige 
Prozent pro Stunde (K ü n k e l 1916). Am Beginn des Trocken­
schlafs ziehen nun die G ehäuseschnecken K op f und Fuß ins Gehäuse 
zurück, so daß von den W eichteilen in der Schalenm ündung nur 
die zusam m engeschlagenen M antelränder, der sogenannte M antel­
kragen, und die A tem öffnung sichtbar sind; der W asserverlust 
sinkt dabei innerhalb weniger Tage auf 1— 2% des G esam tgewichts 
pro Tag bei hygrophileren Arten wie Arianta oder Eulota und 
auf 1— 3° /00 pro Tag bei xerophileren wie Buliminus detritus oder 
Xerophila ericetorum (G e b h a r d t-D u n k e l 1953; ähnlich Helicella 
virgata nach A n d r e w a r th a  1956). A n Individuen von Sphinctero­
chila boissieri, welche im Som m er in der W üste N egev am Boden
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Abb. 9: Täglicher Gewichtsverlust in % des Körpergewichts von trockenschlafen­
den A. arbustorwn (unterbrochene Linie) und Buliminus detritus (volle 
Linie). Nach G e b h a r d t - D u n k e l  (1953).

lagen, maßen S c h m i d t - N i e l s e n  und Mitarb. (1971) Gewichts­
verluste, welche wenig mehr als 0,1 bis 0 ,2°/00 pro Tag ausmachten, 
woraus sich eine Überlebenszeit von wenigstens vier Jahren er­
rechnen läßt (in Wirklichkeit wegen der geringeren Verdunstung 
im Wmter vermutlich sogar noch länger!). Der sichtlich aktiv 
gedrosselte Wasserverlust während des Trockenschlafs setzt sich 
aus drei Anteilen zusammen, nämlich erstens der Verdunstung 
von der Fläche der Mantellappen, zweitens dem Wasserdampf­
verlust aus der Lungenhöhle über die Atemöffnung (so weit diese 
offen gehalten wird) und drittens aus einem allfälligen Durchtritt 
von Wasser durch die Schale.

©Akademie d. Wissenschaften Wien; download unter www.biologiezentrum.at



W as die Verdunstung von der Fläche der M antellappen be­
trifft, konnte M ach in  (1964— 1968) in sorgfältigen Studien zeigen, 
daß die H auptschranke für den W asserdurchtritt während des 
Trockenschlafs n icht im  Schleimfilm, auch nicht in  tieferen G ewe­
ben des M antels oder in  den Verschlußhäuten, sondern in der 
M antelepidermis zu suchen ist, eventuell in der 2 fj, dicken „K uti- 
kula“ (M achin  1966; gem eint ist wohl der M ikrovillisaum  der 
Epiderm iszellen —  siehe W o n d ra k  1968). D ie Perm eabilität des 
M antelkragens ist in diesem  Zustand —  trotz der histologischen  
Ä hnlichkeit m it der übrigen Körperwand —- au f 1/40 der sonstigen  
Körperoberfläche reduziert; diese F ähigkeit kom m t nur dem  
M antelkragen, n icht der übrigen Epiderm is zu (M achin  1966, 
H. aspersa). E rst die E inschränkung der W asserperm eabilität 
der Epiderm is des M antelkragens führt zum reduzierten W asser­
nachschub an den Schleim film , wodurch dieser sich m it E lektrolyten  
anreichert und infolge des dadurch verringerten Dam pfdrucks 
auch wieder weniger W asser an die Luft abgibt. D ie D rosselung  
des W asserdurchtrittes durch den M antelkragen ist nach M achin  
(1965, 1966) so w irkungsvoll, daß die verdunstungshem m ende  
Bedeutung der verschiedenen Verschlußhäute, die ein halbes 
Jahrhundert lang in eindeutigen Experim enten gesichert erschien  
(s. u.), bedenklich in Frage gestellt erscheint: Perm eationsversuche  
m it W asserdam pf durch isolierte Verschlußhäute führten  zu dem  
R esultat, daß die H äute nur dann eine w esentliche Barriere für 
den W asserdam pfverlust darstellten, wenn der K onzentrations­
gradient durch die M embran hindurch relativ  hoch ist (M achin
1968). Bei der guten D rosselungsleistung des M antelkragens stellt  
sich aber die Frage, w ann natürlicherweise ein steiles D am pfdruck­
gefälle vorkom m t. Eobania vermiculata, welche nach einem  experi­
m entellen E ingriff (Am putation der augentragenden Tentakel) 
aus unbekannter Ursache keine Verschlußhäute ausbildeten, aber 
schnell in den Trockenschlaf-Zustand übergingen, verloren um  
nichts mehr an G ewicht als die K ontrollgruppe m it w ohl aus­
gebildeten V erschlußhäuten (Nopp 1970). W enn die M antelränder 
knapp vor dem  Trockentod eines Tieres zu klaffen beginnen und  
die Fußspitze freigeben (G e b h a r d t-D u n k e l 1953), ste igt der 
W asserverlust trotz intakter Verschlußm em branen deutlich an, 
was auch auf die dom inierende R olle des M antelkragens hinweist. 
D aß die Verschlußhäute jahrzehntelang in einfach erscheinenden  
Experim enten als V erdunstungsschutz bestätigt, ja oft als alleiniger 
Verdunstungsschutz angesehen wurden, m ag folgende Gründe 
h ab en : N ach anfänglich stärkerem W asserverlust bilden die m eisten  
xerophileren Arten bei einem  bestim m ten Austrocknungsgrad
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Verschlußhäute aus, welche feste K orrelation allein gleichsam  
schon für sich spricht; für weitere system atische Untersuchungen  
der Schutzwirkung der H äute m üssen diese daher regelm äßig  
entfernt werden. D ie Störung beim  Entfernen der H äute bedingt 
einen höheren W asserverlust (Machin  1965, Coles 1969, N opp 
1970, S chmidt-N ielsen  und Mitarb. 1971), der irrtüm lich dem  
W egfall der H äute selbst zugeschrieben wurde. W elche Funktion  
kom m t den H äuten aber dann wirklich zu? D ie R egelm äßigkeit 
ihres A uftretens, die Ausbildung von  mehreren Membranen 
hintereinander, die positive K orrelation zwischen D icke der 
V erschlußhaut und Xerophilie des Erzeugers (Machin 1967), 
all dies deutet darauf hin, daß neben der m echanischen Schutz­
funktion (Abhalten von  Störungen des trockenschlafenden Tieres 
durch K leintiere z. B .) doch auch eine Beziehung zum W asserhaus­
halt besteht. Folgender Zusam m enhang b ietet sich als Erklärung 
an: Zum W asserverlust durch die Oberfläche des M antelkragens 
kom m t zusätzlich noch der erwähnte W asserverlust hinzu, der 
bei geöffnetem  A tem loch durch Diffusions- oder V entilations­
atm ung entsteht. D a die Luft in  der Lungenhöhle sicher nahezu  
w asserdam pfgesättigt ist, m acht der W asserverlust bei D iffusions­
oder erst recht bei V entilationsatm ung verm utlich w esentlich  
mehr aus als die Verdunstung von der M antelfläche. Zu Zeiten  
m it geöffnetem  Atem loch m üßte dadurch der W asserdampfdruck  
zwischen M antel und letztgebildeter V erschlußhaut hoch und das 
D am pfdruckgefälle durch die Membran hindurch relativ steil 
sein. D am it wäre aber jener F all gegeben, in welchem  nach Machin 
die W asserdam pfperm eabilität der V erschlußhaut lim itierend für  
die W asserabgabe wird. D ie A usbildung mehrerer H äute h inter­
einander hätte den Effekt, daß der Raum  zwischen M antel und  
letzter Verschlußhaut klein bleibt und m it einer kleinen absoluten  
W asserdam pfm enge ein hoher Dam pfdruck erzielt werden kann. 
D ie R espirationsphasen (s. S. 19f.) wären dem nach jene Zeiten, 
in w elchen die Verschlußhäute als Verdunstungsschutz wirksam  
werden, in den zeitlich v iel längeren Phasen m it geschlossenem  
Pneum ostom  dürfte der M antel genügen.

E xperim entell praktisch nicht untersucht wurde bisher jene 
Situation, in der viele Landschnecken den Trockenschlaf ver­
bringen, näm lich festgeheftet auf der U nterlage, wobei die Mün­
dungsränder dem Substrat knapp anliegen und der verbleibende 
Spalt m it dichten Membranen abgedichtet wird (s. Machin 
1967; ein gewisser G asaustausch muß allerdings auch hier gewähr­
leistet sein). Ebenso ist über die tatsächliche W irksam keit der 
M ündungsverengung durch F alten  und über die Bedeutung
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diverser „Atemröhren“, wie sie von nicht wenigen Arten trockener 
Gebiete bekannt sind (R e e s  1964), experimentell so gut wie nichts 
gearbeitet worden.

Bei jenen Arbeiten, die eine Permeabilität von Verschluß - 
häuten für 0 2, C02 oder Wasserdampf feststellen (z. B. F lö ssn er  
1915, F isch er 1931, P e lse n e e r  1935 zit. bei W arburg 1965, 
Machin 1968) fehlen leider Angaben, ob die Häute mit oder ohne 
,,Kalkfleck“ untersucht wurden; P icher (1972) konnte nämlich 
deutliche Unterschiede der 0 2- und C02-Permeabilität zwischen 
Kalkfleck und übriger Verschlußmembran bei H. pomatia, H. aspersa 
und Eobania vermiculata finden.

Als dritter W eg des W asserverlusts neben der Atem öffnung  
und der M antelfläche kom m t noch der W asserdurchtritt durch 
die Schale in Frage. Jener Teil der Schale, welchem  an der In n en ­
seite der W eichkörper des trockenschlafenden Tieres anliegt, 
übertrifft auch bei stark ausgetrockneten Tieren flächenm äßig  
den Q uerschnitt des letzten  U m gangs m eist um  ein Vielfaches. 
Dennoch dürfte er als Quelle des W asserverlusts nur geringe 
B edeutung haben, wenn auch die Literaturangaben widersprüchlich  
sind (Gebhardt-D u n k el  1953, Me en a k sh i 1964, W arburg  
1965 u. a.). N ach eigenen, unpublizierten Versuchen m it w asser­
gefüllten Schalen, deren Öffnungen m it PVC-Folie und Zw ei­
kom ponentenkleber abgedichtet waren, dürfte die W asserperm e­
abilität vieler Schalen den niedrigeren Literaturwerten entsprechen. 
D ie hohen W erte kom m en bei Schalen, deren Öffnungen m it 
Öl oder W achs abgedichtet wurden, durch K apillareffekte an den 
Rändern zustande. Mit Sicherheit kann man also annehm en, daß 
der W asserdurchtritt durch die Schale jedenfalls verhältnism äßig  
gering ist; wahrscheinlich ändert er sich auch nicht w esentlich  
beim Übergang vom  aktiven  Leben zum Trockenschlaf. D ie  
Regulation des W asser Verlustes greift hauptsächlich an der W asser­
perm eabilität des M antels und am W asserverlust durchs Pneu- 
m ostom  (starke Einschränkung der äußeren A tm ung) an, daneben  
verm utlich auch durch Behinderung der W asserdam pfdiffusion  
(H äute, F estheften  . .).

Obwohl schon darauf eingegangen wurde, muß bei der Behand­
lung des Wasserhaushalts nochmals darauf hingewiesen werden, 
daß der Trockenschlaf nicht ausschließlich als Ausweichen vor 
ungünstigen Außenbedingungen gesehen werden darf. Xerophilere 
Arten sind in dieser Anpassung (i. S. K ü h n e l t s  1965) so weit 
fortgeschritten, daß ein bestimmter Wechsel von Aktivitäts- und 
Trockenschlafzeiten innerhalb gewisser Grenzen eingehalten werden 
muß (K ü n k e l  1916: Trockenliebende Arten gedeihen an feuchten
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Orten nicht S. 6). Manches ökologisch bisher schwer verständ­
liche Verbreitungsmuster mag darin seine Ursache haben. Daß 
viele unserer größeren einheimischen Gehäuseschnecken bei län­
gerer Regenperiode „verschwinden“ , d. h. nicht aktiv an Futter­
pflanzen, sondern in Verstecken, an Baumstämmen, Überhängen 
usw. anzutreffen sind, hat wohl zwei verschiedene Gründe: Einer­
seits ist dieses Verhalten mit dem Vermeiden osmotischer Schwierig­
keiten (zu großer Wassereinbruch durch die Haut) zu erklären, 
wie auch schon K ü n k e l  (1916) klar erkannt hat, andererseits 
aber auch damit, daß verschiedene innere Abläufe und deren 
übergeordnete Steuersysteme nach entsprechender Aktivitätszeit 
die Ruhepause — und abnehmenden Wassergehalt — fordern. 
Da Beziehungen zwischen neurosekretorischen Zentren und Wasser­
gehalt zum Gesichertsten gehören, was über die Endokrinologie 
der Pulmonaten bekannt ist (so z. B. H e k st r a  und L e v e r  1960, 
L e v e r  und J oosse  1961, L e v e r  und Mitarb. 1961, alle L. stagnalis\ 
K ü h l m a n n  1963, 1966, div. Stylommatophoren), und da diese 
Zentren sicher bis zu einem gewissen Grad in die Steuerung des 
gesamten Stoffwechselgeschehens integriert sind, müßte sich 
gerade hier ein Einstieg in die experimentelle Bearbeitung der 
Stoffwechselsteuerung eröffnen, wie auch die Zusammenhänge 
zwischen Wasserhaushalt und A ktivität nahelegen:

N ach längerem  Trockenschlaf und entsprechendem  W asser­
verlust beginnen Landschnecken bei W asserangebot (normaler­
weise bei einsetzendem  R egen, eventuell auch bei stärkerem  
Taufall, s. u.) m it der W asser- und Nahrungsaufnahm e; bei en t­
sprechendem  W asserverlust kann auch zunächst nur W asser - 
und erst später Nahrungsaufnahm e erfolgen. D as W asser wird 
oral, in beträchtlichem  Ausm aß aber auch über die H aut auf­
genom m en (K ü n k e l 1916, P u s s w a ld  1948). Eine A k tiv itä ts­
periode ist daher auch eine Phase hohen W assergehalts, während  
des nachfolgenden Trockenschlafs wird ein Teil des W assers 
wieder allm ählich verloren. In  diesem Sinn ist eine positive K orre­
lation zwischen A k tiv itä t und W assergehalt trivial und nicht 
w eiter erwähnenswert. D ie Beziehungen scheinen aber kom pli­
zierter zu sein, wenn vorläufig auch Ursache und W irkung nicht 
unterscheidbar sind. H o w e s  und W e l l s  (1934) hielten W einberg­
schnecken (H. 'pomatia) und N acktschnecken in dauernd feuchter  
U m gebung und registrierten den Gewichts verlauf. Trotz ständigen  
W asser- und Nahrungsangebots fluktuierte das Gewicht der 
Versuchstiere ständig m it ungefähr zweiwöchiger Periodik. Obwohl 
die B edingungen konstant sehr feucht waren und eine A ustrock­
nung nicht in Frage kam , fielen auch in diesen Versuchen Gewichts-
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Abb. 10: Gewichtsfluktuationen einer Helix pomatia unter konstanten (feuchten) 
Bedingungen. Offene Kreise: Tier aktiv; volle Kreise: Tier inaktiv. Aus 
H o w e s  und W e l l s  (1934a).

m inima und A ktivitätsm inim a zusam m en. Mit anderen W orten  
neigten diejenigen Tiere, welche viel W asser abgegeben hatten, 
spontan dazu, in Trockenschlaf zu verfallen (H o w es und W e l l s  
1934 a, b, W e l l s  1944). E ine m ögliche Interpretation dieser Ver­
suchsergebnisse wäre die, daß jene Tiere zu In ak tiv itä t bzw. 
Trockenschlaf neigen, die zuvor viel gekrochen sind und durch 
Verdunstung und Schleim extrusion entsprechend viel W asser 
verloren haben. D ie Trockenschlafneigung wäre danach eine 
Folge vorausgehender, starker A k tiv itä t und der niedrige W asser­
gehalt sozusagen eine Begleiterscheinung. E ine W iederholung dieser 
Versuche unter gleichen und auch unter m odifizierten Bedingungen  
wäre jedenfalls wünschenswert, zumal die Ergebnisse (bei ganz  
anderer U ntersuchungstechnik) von D a in to n  (1954, Arion) und  
W ie s e r  und F r it z  (1971, Arianta) nicht b estätigt wurden.

Der W asserverlust während des Trockenschlafs betrifft n icht 
den ganzen K örper der Schnecke gleichm äßig, B lu t und H aut 
werden z. B . stärker betroffen als andere Organe, sie stellen sozu­
sagen H auptwasserspeicher dar (P u ssw a ld  1948, D e x h e im e r  
1951, G e b h a r d t-D u n k e l 1953). E in  weiterer W asserspeicher 
wurde von B l in n  (1964) beschrieben: D ie A tem höhle einer Reihe  
von untersuchten Arten (P olygyridae: Mesodon thyroidus, Allolonga
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profunda; aber auch Eremina desertorum, Olala lactea, H. aperta, 
H. pom atia) enthält wechselnde Mengen von Wasser, das B l in n  
Pallialwasser nennt. Da aktive Tiere viel Pallialwasser, aestivie- 
rende aber wenig oder nichts enthielten, hält B l in n  das Pallial­
wasser für ein Reservoir, dem während der Aestivation Wasser 
entnommen werden kann. Diese meines Wissens sonst von nie­
mandem beschriebene Erscheinung könnte aber auch so zu deuten 
sein, daß bei aktiven Tieren überschüssiges Wasser, gegen dessen 
Eindringen durch die Haut sich Schnecken letztlich nur durch 
Flucht entziehen können, bis zu einem bestimmten Ausmaß 
vom Epithel der Atemhöhle abgeschieden werden kann und später 
bei abnehmendem Wassergehalt wieder in den Körper aufge­
nommen wird. Die Auffassung, daß das „Verschwinden“ der 
Schnecken bei längerem Regen als Flucht vor zu starkem 
Wassereinbruch aufzufassen ist, läßt sich durch die Beobachtung 
erhärten, daß mitunter Tieren diese Flucht nicht gelingt und sie 
dann bewegungslos und glasig gequollen auf der Unterlage liegend 
aufgefunden werden können (beobachtet z. B . nach einem längeren 
und heftigen Regen an Clausilien in Euböa —- K ü h n e l t , mündl.). 
Es gibt übrigens auch Arten, deren „Aestivation“ — vermutlich 
aus eben diesem Grund — in die Regenzeit fällt (H ora 1928).

Bezüglich der W asseraufnahm e stim m en so gut wie alle U nter­
sucher überein, daß hohe L uftfeuchtigkeit ohne K ondensation  
(Taubildung) den Schnecken nicht n ützt, sondern höchstens die 
B ereitschaft zum  Auskriechen erhöht (z .B . K ü n k e l  1916, K ü h n e l t  
1955, W a r b u r g  1965). Der W üstenschnecke Sphinct rcchila 
boissieri scheint w enigstens im  Sommer der nächtliche Taufall 
nichts zu nützen, die Tiere nehm en über N acht zwar an Gewicht 
etw as zu (auch leere Schalen!), verlieren diesen Betrag aber über 
Tag sofort wieder. K riechen sie des N achts aus, so übertrifft der 
G ew ichtsverlust durch Schleim abgabe (und Verdunstung?) die 
geringe aufgenom m ene Taum enge bei w eitem  (S c h m id t-N ie lse n  
und Mitarb. 1971). U nter weniger extrem en Bedingungen wird  
aber allgem ein eine A usnützung des Taufalls für w enigstens ge­
legentliche nächtliche A k tiv itä t angenom m en; S h a lem  (1949) 
konnte auch an Helicella borgesiana eine K orrelation der Ver­
breitung in Israel m it Linien gleichen Taufalls feststellen.

C a lc iu m
Die starken Schwankungen des Wassergehalts, die aestivie- 

rende Schnecken ertragen können und bis zu einem gewissen Grad 
auch regelmäßig ertragen, rufen natürlich auch beträchtliche 
Schwankungen der Ionenkonzentration der Hämolymphe hervor;

4 Sitzungsberichte d. mathem.-naturw. Kl., Abt. 1 ,182. Bd., 1. bis 5. Heft
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Änderungen um das Zweifache (Little 1968, Arvanitaki und 
Cardot 1932, B urton 1964 u. a.) sind nicht verwunderlich, 
wenn man bedenkt, daß die Hämolymphe eines der vom Wasser­
verlust am stärksten betroffenen Gewebe ist (S. 48). Die Ionen­
verhältnisse im Blut, ihre Veränderungen während des Trocken­
schlafs und eventuell ihre Regelung können aber im Rahmen dieser 
Arbeit nicht weiter dargestellt werden (es sei zusätzlich zu den 
oben und auf S. 47 zitierten Arbeiten auf Duval 1930, Lustig 
und Mitarb. 1937, H oltz und v. Brand 1940, Dexheimer 1953, 
Burton 1964, 1965, 1966, 1968a, b, 1970, 1971a, b, Trams und 
Mitarb. 1965, Meincke 1972a, b; N olte und Machemer-Röh- 
nisch 1966, Chaisemartin 1969; Greenaway 1970, Robertson 
1964 und Schoefeniels und Gilles 1972 verwiesen). Wegen 
seiner im Zusammenhang mit der Atmung und Pufferung schon 
auf S. 27 diskutierten Rolle muß aber auf das Kalzium doch näher 
eingegangen werden, zumal doch auch die als Verdunstungsschutz 
und Strahlenschutz bedeutsame Schale hauptsächlich aus Kalzium­
karbonat besteht. Die Zunahme des Ca-Gehalts der Hämolymphe 
im Trockenschlaf wurde schon auf S. 22, 27 behandelt und auch 
seine mögliche Pufferfunktion dargestellt; jetzt soll nicht nur das 
ionisierte Ca der Hämolymphe betrachtet werden, sondern der 
Ca-Stoffwechsel als Ganzes, aber im Hinblick auf seine Funktion 
während des Trockenschlafs, die sich in der vorhin angegebenen 
Problematik sicher nicht erschöpft. Außerdem sollen weniger 
beachtete Einzelheiten oder umstrittene Fragen ausführlicher 
behandelt und zum Beispiel bei außerordentlich intensiv unter­
suchten Gebieten wie der Schalenbildung und Regeneration auf zu­
sammenfassende Darstellung verwiesen werden (s. H ess 1964, Wil­
bur 1964, 1972, Hyman 1967, Abilins-Krogis 1968, D igby 1968, 
Gregoire 1972).

Obwohl die Verwendung des Ca während des Trockenschlafs 
das Hauptaugenmerk beansprucht, muß zuerst die Aufnahme, 
Speicherung und Mobilisierung besprochen werden.

Ca wird von Landschnecken auf drei Arten aufgenommen: 
Erstens gelangt es als Inhaltsstoff der Nahrung in den Darm 
und von dort in die Mitteldarmdrüse. Von manchen Autoren 
wird dieser Weg als der einzige und ausreichende bezeichnet 
(Trübsach 1943, 1947, F römming 1953, 1954, 1962). Die meisten 
Landschnecken scheinen aber ihren Ca-Bedarf aus dieser Quelle 
allein nicht decken zu können, weshalb viele Arten zweitens 
anorganisches Karbonat oral aufnehmen, indem sie mit der Radula 
Kalkgestein oder leere Schalen bearbeiten (Brockmeier 1903, 
D enger, 1928 Rensch 1932, Kühnelt 1933a) oder regelmäßig
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Erdreich aufnehm en (D exh eim er  1951, Schmidt 1955, V ölker
1959); so wird z. B. für Arianta arbustorum (O ldham  1929), Oxy- 
chilus drapernaldi (Schm idt 1955), M ilax gagates (L anza und  
M u ra 1957), Achatina fulica (V ö lk e r  1959), H. pomatia (K o th -  
b a tjer  1972) und eine R eihe weiterer Landschnecken (K in g sto n
1966) die Aufnahm e von  m ineralischem  K alzium  als w ichtig für  
die Schalenstärke und z. T. auch für eine gedeihliche Entw icklung  
angegeben und dem entsprechend bei Laborhaltung CaC03 in  
Pulverform  (etwa K reidestaub) dem  F utter beigegeben. D e x ­
h e im e r  (1951) w ies erhöhte Ca-W erte der H äm olym phe nach  
Zusatz von 0,2% iger CaCl2-Lösung zum  Salatfutter nach (41 mg%  
gegenüber 27 m g% ; H. pomatia). B ei erwachsenen Schnecken führt 
reichliche Ca-Zufuhr ebenfalls zur Verstärkung der Schale, und  
zwar wird K alk nicht nur an der Mündung, sondern auch an der 
Innenseite der älteren Schalenteile abgelagert (W agge 1952, 
H. aspersa), was im H inblick auf die Funktion der Schale als 
Ca-Reserve besonders bem erkenswert ist.

D rittens können schließlich Landschnecken K arbonatgestein  
m it der Fußsohle anätzen und das gelöste K arbonat auch durch 
die Sohle hindurch aufnehm en. D iese schon von B r o c k m e ie r  
(1903, 1929) und D e g n e r  (1928) beschriebene M öglichkeit wurde 
von K ü h n e l t  (1932, 1933a, b) an H. pomatia, Cepaea hortensis,
O. vindobonensis, Eobania vermiculata, Archhelix faux nigra und  
Gampylaea pouzolzi genau untersucht, von  Schm idt (1955) für  
Oxychilus drapernaldi b estätigt und von  F r ic k  (1965) an H. pomatia 
nachuntersucht und um  D etails erweitert. Schnecken, welche aus 
natürlichen oder künstlich  herbeigeführten Gründen ein starkes 
Ca-Bedürfnis haben und außerdem  m it W asser aufgesättigt sind, 
können stunden- bis tagelang m it abgeplattetem  Fuß auf g latten  
K arbonatflächen verweilen und dabei die Unterlage anätzen. 
D ie K arbonatlösung wird vom  Fußschleim  bewerkstelligt, der 
sta tt der normalen, alkalischen R eaktion durch Anreicherung von  
A tm ungs-K ohlensäure sauer reagiert und so zur K arbonatlösung  
führt, was an den typ ischen  K ohlensäureätzspuren erkannt 
werden kann (K ü h n e lt  1932, vgl. auch 1930, 1933c); die C 0 2- 
A bgabe des Tieres ist währenddessen verständlicherweise ver­
ringert, erhöhter C 0 2-G ehalt der L uft erleichtert, verm inderter 
COa-Gehalt erschwert die K arbonatätzung (F r ick  1965). Durch  
Abbinden des Schlundes und Aufbringen einer Ca-Paste auf die 
Fußsohle bewies K a d o  (1960) an Euhadra nipponensis die Ca- 
Aufnahm e durch die Fußsohle und b estätigte die diesbezüglichen  
Ergebnisse K ü h n e lt s .  E s dürfte bis jetzt n icht untersucht worden  
sein, ob die K ohlensäureanhydrase bei dieser K alklösung eine
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Rolle spielt; in den Bohrorganen einiger räuberischer Schnecken 
scheint dies jedenfalls der Fall zu sein (Smarsh und Mitarb. 1969, 
Fournie und Chetail 1969; vgl. Freeman und Wilbur 1948, 
Stokkowski 1951, Wilbur und Jodrey 1955, Clark 1957, 
Wilbur 1960, Freeman 1960).

Als Ca-Speicher kommen die Ca-Zellen der Mitteldarmdrüse, 
bestimmte Zellen des Mantels und des Fußes und die Schale in 
Betracht, in geringerem Maß auch Niere und Blut (Wilbur 1964). 
Die Befunde über die Orte der Speicherung, die Verwendung des 
Ca der verschiedenen Gewebe oder Organe und die Art der Mobili­
sierung und des Transports sind mindestens so widersprüchlich 
wie die über die Ca-Aufnahme, zusätzlich zu den schon zitierten 
Zusammenfassungen sei auf die Arbeiten von Waage (1951), 
D exheimer (1951), McGee-Russell (1954), Durning (1957), 
Bierbauer (1957), K ado (1960), Campion (1961), Peightel 
(1961) und Abolins-Krogis (1963, 1965a, b, 1968) verwiesen.

Wendet man sich nunmehr wieder der Verwendung des Ca 
unter dem Blickwinkel des Trockenschlafs zu, so kann die Abgabe 
von ionisiertem Ca und von Kalkkörperchen im Kriechschleim  
und in dem zur Verteidigung ausgestoßenen Schleim wegen der 
geringen Schleimextrusion im Trockenschlaf außer acht bleiben. 
Zu behandeln bleiben damit die Kalkkörperchen, die als Ein­
schlüsse in manchen Aufhänge- und Verschlußhäuten Vorkommen, 
und die Schale in den schon erwähnten Funktionen als Strahlen­
schutz, Verdunstungsschutz und Ca-Speicher. Es ist auffällig, 
daß gerade in dickeren und „lest“ aussehenden Verschlußhäuten 
häufig besonders reichlich die genannten Kalkeinschlüsse Vorkom­
men, wodurch das pergamentartige Aussehen solcher Häute mit 
bedingt wird. Versuche zur Wasserdampfpermeabilität oder zur 
mechanischen Festigkeit von stark inkrustierten im Vergleich zu 
glasklaren Häuten scheinen bisher nicht ausgeführt worden zu 
sein; Gebhardt-Dunkel (1953) schloß aus dem Vergleich des 
Wasserverlusts von Arianta  und Eulota, daß die zahlreichen 
Kalkeinschlüsse in den Häuten der letzteren Art keinen Einfluß 
auf die Reduktion des Wasserverlustes haben. Zahlreiche Kalk­
körperchen werden bei der Ausbildung von Verschlußhäuten von 
nahezu allen Arten in der Umgebung des Pneumostoms abgeschie­
den. Da der daraus resultierende „Kalkfleck“ erwiesenermaßen 
besser permeabel ist als die übrige Verschlußhaut (Picher 1972), 
könnten die Kalkkörperchen an dieser Stelle doch mit der höheren 
Porosität der Membran zu tun haben; auch am Winterdeckel 
von H. pomatia  ist die von der Umgebung des Pneumostoms 
abgeschiedene Stelle erhöht gasdurchlässig (Picher 1972).
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Die Bedeutung der Schale als Schutz vor zu hoher Einstrah­
lung (S. 30f.) und als Verdunstungsschutz (S. 46f.) wie auch als 
Ca-Reserve verlangt ein Eingehen auf die Schalenstärke, da diese 
neben der Struktur der Schale sicher wichtig ist. R e n sc h  (1932) 
untersuchte an Hand umfangreicher Serien von Arten mit weiter 
Verbreitung den Zusammenhang zwischen Schalenstärke und 
Umweltfaktoren, wie Temperatur, Feuchtigkeit und Kalkunter­
grund, wobei er bei echter Verdickung der Schale noch zwischen 
Verdickung der strahlenreflektierenden Außenschicht und Ver­
dickung der inneren Schichten unterschied. Bei einigen Arten ließ 
sich Kalkuntergrund bzw. Kalkmangel mit unterschiedlicher 
Schalenstärke korrelieren, bei anderen Besonnung und/oder 
sommerliche Trockenheit und bei weiteren schließlich Feuchtigkeit 
bzw. Wasser, wobei es teils auf die absoluten Mengen, teils auf die 
Häufigkeit der Niederschläge anzukommen scheint. Die dicksten 
Schalen kämen bei einem bestimmten Optimum der Temperatur 
und Feuchtigkeit zustande; für die xerophileren Arten sei die 
Temperatur, für die hygrophileren die Feuchtigkeit wichtiger. 
W agge  (1952) nennt Futter (Wachstum), Temperaturextreme und 
Ca-Anbot als wesentliche Faktoren für die Schalenstärke von
H. aspersa. Bedeutungsvoller als Extreme, Mittelwerte oder 
Summen von Temperatur und Feuchtigkeit sind vielleicht —  
innerhalb des Toleranzbereiches jeder Art für beide Faktoren —  
die Verteilungsmuster von Aktivitäts- (Fraß-) und Trockenschlaf­
perioden, was auch in den beiden zitierten Arbeiten unter „sommer­
liche Trockenperiode“, „Häufigkeit der Niederschläge“ und 
„Futter (Wachstum)“ anklingt. Zur Erläuterung sei der analoge 
Fall eines Mollusken der Gezeitenzone angeführt: Die Schalen­
stärke von M ytilus edulis hängt (neben Salinität, Temperatur .) 
vom relativen Anteil der Zeiten mit und ohne Wasserbedeckung 
ab, d. h. vom Muster der Filtrationszeiten und jener Zeitspannen, 
die die Tiere mit geschlossenen Schalenklappen außerhalb des 
Wassers verbringen; relativ kurze Filtrationszeiten und damit 
langsames Wachstum führt zu relativ hohen Schalen- und niedrigen 
Weichteilgewichten und umgekehrt (B o je  1965).

B leib t zu letzt noch auf die L ösung von  Schalenkalk an der 
Innenseite der Schale einzugehen. D ie  Ca-Zunahme in der H äm o­
lym phe während des Trockenschlafs bzw. W interschlafs wird von  
mehreren Autoren (D exheim er  1951, T ilg ner -P eter  1958, 
B urton  1970) m it der Pufferung saurer Stoffwechselprodukte  
durch Schalenlösung in Zusam m enhang gebracht (S. 22, 27), 
nachgewiesen wurde eine K alklösung an der Schaleninnenseite bei 
Gastropoden bisher nur bei der Reparatur von  D efekten (W agge
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1951, H. aspersa ; M u zz i u n d  S k in n e r  1966, Murex fulvescens; 
s. auch  Sio li 1935, H. pomatia) und  an w asserleb en d en  G astropoden  
im  Ca-freien M edium  (F r e t t e r  u n d  Grah am  1962, marina Proso- 
branchier\ Gr e e n a w a y  1971, L. stagnaiis) u n d  b ei te ilw e iser  A u f­
sch lafs v o n  In n en w än d en . Ob w ähren d  des n orm alen  T rock en ­
lösu n g  Ca aus der S ch a len in n en se ite  g e lö st w ird , m ü ß te  aber  
durch V erw end u ng v o n  45Ca le ich t zu  b ea n tw o rten  se in  (s. A b e  
und  M itarb. 1954, Gr e e n a w a y  1971).

Zusammenfassung

1. Einige grundlegende Aspekte des Stoffwechsels aestivie- 
render Gastropoden werden in ihrem Bezug zum Wasser- und 
Stoffhaushalt während des Trockenschlafs eingehender dargestellt, 
wobei dem endogenen Anteil am diskontinuierlichen Lebensvollzug 
der Landschnecken und überhaupt der Steuerung der einzelnen 
Funktionen besonderes Augenmerk geschenkt wurde.

2. Endogene Rhythmen unterschiedlicher Phasenlänge lassen 
sich für die lokomotorische Aktivität, die Verdauung, die Atmung 
während der Aestivation und eine Reihe anderer Funktionen auf­
zeigen, woraus insgesamt das Bild resultiert, daß der Lebens­
vollzug der Landschnecken, trotz der offensichtlich einschneidenden 
Abhängigkeit von Außenfaktoren wie dem Vorhandensein flüssigen 
Wassers doch auch in starkem Maß von endogenen Mustern 
bedingt wird.

3. Im Anschluß an die Behandlung der Stoffwechselreduktion 
während des Trockenschlafs und der nachgewiesenen Diskonti­
nuität der Atmung in diesem Zustand wird die damit zusammen­
hängende Möglichkeit zeitweiser Anaerobiose ausführlich disku­
tiert und die verstreuten Einzelergebnisse an Schnecken m it den 
gründlich untersuchten Verhältnissen anaerobioseresistenter Mu­
scheln verglichen; ebenso wird auf die Temperaturabhängigkeit 
verschiedener Vorgänge, besonders der Atmung und des Kreis­
laufs, näher eingegangen.

4. Hinsichtlich der Exkretspeicherung während des Trocken­
schlafs ist besonders bemerkenswert, daß zusätzlich zur lange 
bekannten Speicherung von Harnsäure nach Untersuchungen der 
letzten Jahre in einzelnen Fällen offenbar auch Harnstoff in 
nennenswerten Mengen gespeichert werden kann und daß auch 
gasförmiges Ammoniak von trockenschlafenden Schnecken ab­
gegeben werden kann.
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5. Die Reduktion des Wasserverlustes während der Aesti­
vation dürfte hauptsächlich von der Oberfläche des Mantelkragens 
geleistet werden. Darüber hinaus wird eingehender der Frage nach 
der Funktion der verschiedenen Auf hänge- und Verschlußhäute 
nachgegangen.

6. Das Kalzium der Schale dient mit einiger Sicherheit während 
des Trockenschlafs zur Pufferung saurer Substanzen, die im inter­
mediären Stoffwechsel anfallen, weshalb auch dem Stoffwechsel 
des Ca breiterer Raum gewidmet wurde.
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