VERDAUUNGSPHAGOCYTOSE BEI DEN AUSTERN.
Von
H. J. Vonx J=.

(Aus dem Vergleichend-Physiologischen Laboratorium der Reichsuniversitit
Utrecht.)

Mit 7 Textabbildungen.
(Eingegangen am 9. Mdrz 1924.)

Bevor wir die Besprechung der ausgefithrten Experimente anfangen,
wollen wir zuerst kurz {iberschen inwieweit die Fragen, die man beim
Studium der Ernihrung von Ostrea zur Lésung bringen méchte, in der
vorliegenden Literatur ihre Beantwortung gefunden haben. _

Es war schon lange bekannt, und wird u. a. von MoBius (1877),
von Huxiry (1883) und Viciiaxes (1892) crwihnt, daBl die Austern
imstande sind, mikroskopische Organismen und anorganische Teilchen
den Kiemen entlang dem Munde zuzufiibren. Nicht alles aber, was
auf diesem Wege zum Munde gelangt, wird aufgenommen; ein Teil der
Korperchen wird durch eine Riickstromung und spéter durch Zuklappen
der Schalenbiilften wicder nach aullen beférdert. Durch die Unter-
suchung des Mageninhaltes haben einige Autoren uns ein Bild gegeben
von den Stoffen, welche auf diese Weise in den Darmkanal gelangen.
Mé6sius (1) findet die verschiedenartigsten pflanzlichen wie tierischen
Microorganismen. LoTsy (2) beobachtet im Mageninhalte amerikanischer
Austern (Ostrea virginiana LisT) vorwiegend Diatomeen, und zwar
pelagische, withrend REDEKE (3) bei Austern von Zeeland hauptsichlich
benthonische Diatomeen findet!). REDEKE berichtet, und auch Lotsy
hatte dies schon betont, daBl zwar mancherlei andere Organismen sich
im Mageninhalte vorfinden, bei fortgesetzter Untersuchung aber nur
die Diatomeen regelmaBig darin angetroffen werden. Aus diesem regel-
miiBigen Vorkommen schlicBen sie auf die Bedeutung dieser Organismen
als Hauptbestandteil der Austernahrung. In einer Dissertation hat
Heymanx (4) dic Angaben REDEKEs iiber den Mageninhalt bestatigt;
er bemerkt nur hierzu, dafl dieser einen gréBeren Gehalt an Detritus
aufweist als von REDEXKE wahrgenommen war.

Uber den Mechanismus der Nahrungsaufnahme sind wir haupt-
siichlich durch die Untersuchungen STENTAs unterrichtet (5), obwohl
Ostrea nicht eine der Formen ist, die am eingehendsten von ithm unter-

1) In diesem Berichte auch &lterc Literatur (8. 119).
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sucht worden sind. Im allgemeinen werden bei den Lamellibranchiaten
die im Wassger suspendierten Teilchen mit dem zufiihrenden Atmungs-
strom auf die Kiemen gebracht, welche als Sieb fungieren und die Teil-
chen auf Schleimfiden zu ihrem Rande und diesem entlang nach vorn
fortbewegen. STENTA fand, daB diese Fortbewegung nicht von einem
Wasserstrom, wie man friiher meinte, sondern direkt vom Wimper-
schlag verursacht wird. Beziiglich der genaucn Richtung dieser Stro-
mungen auf den Kiemenlamellen und der der Riickstromung iiber die
Innenseite des Mantels, welche die vom Munde nicht aufgenommenen
Teilchen abfiihrt, lassen sich bei den einzelnen Arten groBe Unterschiede
nachweisen. Fiir Ostrea wird in STENTAS Arbeit erwahnt, dal die Riick-
stromung in der Mundgegend anfingt, nach hinten zieht bis zu ge-
wissen Erhebungen an der inneren Mantelfliche, wo die Carminkérnchen
sich zu Fiden zusammenlegen, die eine mit dem Mantelrand parallele
Lage einnehmen und wahrscheinlich durch das Zuklappen der Schale
nach auflen getrieben werden. Die genaue Funktion der Mundlappen
ist fiir Ostrea nicht ermittelt und auch fiir andere Formen ist in dieser
Hinsicht kein positives Resultat erreicht worden.

Der gesamte Darmkanal wird in anatomischen Beschreibungen
(BIEDERMANN [29] in WINTERSTEINS Handbuch S. 1026) als mit einem
Wimperepithel ausgestattet beschricben. Ein solches Wimperepithel be-
kleidet auch dieWinde der Kaniile, die vom Magen in die Leber tiihren1},
aber die Leberblindsickchen bestehen aus Zellen ohne Cilien. Der
Wimperschlag wiirde also geniigen, um dic Forthewegung der Nahrung
den ganzen Darm entlang zu ermoéglichen. Vielleicht spielen auch
Lebercontractionen (bei anderen Formen wahrgenommen) eine Rolle.

Recht wenige Untersuchungen sind iiber die Art der Enzyme der
Lamellibranchiaten ausgefiihrt worden; gerade fiir Ostrea aber wurde
in der schon zitierten Dissertation HEyManys (4) dieser Punkt eingehend
erforscht. Fiir andere Formen beziehen sich die neueren Angaben iiber
Fermente meistens auf die An- oder Abwesenheit im Krystallstiel.
Huymann hat bei Ostrea eine groBe Anzahl Enzyme gefunden, und zwar
im LeberpreBsaft proteolytische mit einem Wirkungsoptimum bei
0,1% HCl und bei 0—2 oder 3%, Soda, von ihm ,,Pepsin®, bzw.
., Trypsin‘ genanns. Die Wirkung wurde vorwiegend an Gelatineplatten
gezeigt; auf Fibrin und koaguliertes Hiihnerciweil war ihre Wirkung
nur sehr gering. - Von den Carhohydrasen wurden gefunden: Pectinase,
Amylase, Gelase, Maltase, Lactase, Inulase, Glycogenase, Dextrinase,
Invertase — im Krystallstiel nicht mehr Amylase und Invertase als im
iibrigen Mageninhalt -— ferner Lipase, in welchem Organ wird nicht
angegeben. Wo diese Enzyme abgeschieden werden, ist nicht bekannt.

1) Von LasT (6) Magenleberkanile genannt.
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Eine besondere Aufmerksamkeit verdienen beim Studium der Er-
niahrung bei Lamellibranchiaten der Krystallsticl und dic Mitteldarm-
drizse (sogenannte ,.Leber™).

Coupix (7) hat bei Cardium edule im Krystallstiel Diastase, Amy-
lase und Invertase gefunden, Mirra (8) gelangt zum gleichen Resultate
bei Mactra, Donazx, Unio, Anodonta, Pholas und Mytilus. vAX RYNBERK
(9) bei Mytilus edulis und M. galloprovincialis. Eine Protcase fehlt,
ebenso wahrscheinlich Cytase. Nach diesen Untersuchungen wiirde man
den Krystallstiel als eine Gallerte zum Festhalten der Enzyme auffassen
miissen, obwohl die Stelle, wo die Enzyme abgeschieden werden, noch
nicht ermittelt ist. Eine ausfithrliche Ubersicht dlterer Meinungen iiber
den Stiel findet man bei BiepeaMaNK (I. ¢.) und bei vax RYNBRERK.

Im Jahre 1916 erschien eine ungarische Arbeit von Gonrka, deren
Resultate mir nur aus dem deutschen Auszug bekannt sind. Der Schleim
der Kiemen von Anodonta und IFnio enthilt nach Gorxa polysaccharide-,
glukoside- und fettspaltende Enzyme, keine Proteasen und keine Zellu-
lase; derjenige der Mundlappen auch noch eine Protease. Kiirzlich hat
C. M. Yoxer (26) fiir Mya arenaria gefunden, dall der Krystallstiel
keine Proteasc besitzt, wohl aber Amylase; Hepatopancreasextrakt
besitzt Protease und Amylase (der Autor scheint anzunchmen, daf
diese im Extrakt gefundenen Enzyme auch nach auflen abgeschieden
werden ; da frithere Autoren im Magensaft eine Protease vermiflten, so
wiirde man diese Secrction von Protease gern bewiesen schen, z. B.
durch Nachweis im Magensaft). Im Mitteldarm kommen keine En-
Zyme Vor.

Wir kommen jetzt zur Besprechung der letzten Frage, die wir uns
stellen konnen: Die Bedeutung der sogenannten Leber. Uber ihre
Funktion, die Vergleichbarkeit mit der Siugeticerleber, iiber den Namen
endlich, den das Organ am zweckmiBigsten crhalten kénnte, gibt es
eine ausgedehnte Literatur, sowohl fir die ganze Molluskengruppe, als
fiir die hoheren Crustacen und die Spinnen. Den Namen ,,Leber®,
der auf eciner oberflichlichen Analogie beruhte, hat man verlassen
miissen, sobald es sich zeigte, dal dieses Organ keinerlei Funktion
hatte, die fiir die Wirbeltierleber spezifisch ist. Ebensowenig hat man
aus denselben Griinden den Namen Hepatopancreas aufrecht erhalten
kénnen. In ein ganz anderes Stadium ist die ,,Leberfrage’* der Wirbel-
losen gekommen, seit BERTKAU fiir Spinnen (1884), St. HiLAE (1892).
Cufivor (1895) und Jorpaxy (1904) fiir hohere Crustaceen, BIEDERMANN
und Mogrrrz (1899) fiir Gastropoden (bei Heliz), ENRIQUES (1901) fiir
Aplysia zeigen konnten, dafl die Nahrung in die ,,Leber® eindringt und
daselbst resorbiert wird. List (6) fiitterte (1901) Tusche an Mytilus
galloprovincialis und nahm in seinen Priparaten wahr, dafl die Kérnchen
nicht nur in die Magenleberkanile und Blindséickchen geraten waren.
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sondern auch von den Leberzellen aufgenommen wurden, aus welchem
Befund er schlo8, dafl auch die gewthnliche Nahrung von den Leberzellen
in der Weise phagocytiert wird. Eine derartige Aufnahme vonfesten Nah-
rungspartikeln durch Darmzellen ist schon u.a. 1878 von METSCHNIKOFF
fiir Rhabdocoelen gefunden, spidter von demselben Autor (1880), von
KRUKENBERG (1880) und von WiLLEM (1894) fiir Actinien, von JORDAN
(1918) fiir Heliz in der Leber (mittels Carminfiitterung) festgestellt wor-
den. Bei Helix diirfte diese Phagocytose die Aufnahme von Eiweifisub-
stanzen bewirken, da eine Proteasefehlt. Eine Ubersicht der ,,Leberfrage
findet man bei JorDAN: ,,Die Leberfrage bei den wirbellosen Tieren.
(Zool. Jahrb. Suppl. XV, Heft3 [1912]. Hier auch ausfiihrliche Literatur-
zitate.) Auf Grund der von den genannten Autoren erlangten Resul-
tate kommt JorpaN zu folgendem Schlufi: ,,Die Leber von Krebsen,
Muscheln, Schnecken und Spinnen sind gar nichts anderes als Systeme
von Blinddirmen.

HeymMaNN hat in seiner schon genannten Dissertation der Meinung
Lists iiber die Phagocytose widersprochen, ohne Versuche hieriber
anzustellen. Auf seine Bestreitung der LisTschen Meinung und auf
seine Theorie der EiweiBverdauung bei der Auster kommen wir bei der
Besprechung der Resultate unserer Versuche ausfithrlicher zuriick.

Bedenkt man nun noch, daB man aufler der oben besprochenen
Literatur den Ansichten Carazzis (10) und PUTTERs (14) Rechnung zu
tragen hat, die behaupten, dafl organische Nahrung in gelostem Zustande
von den Kiemen aufgenommen werden kann und von dort durch
Amoebocyten der Leber zugefithrt wird, welche sie dann assimiliert,
so wird man einsehen, wie wenig man iiber die Fragen beziiglich der
Ernahrung von Osirea und von den Lamellibranchiaten im allgemeinen
zur Ubereinstimmung gekommen ist.

In erster Linie war es unsere Aufgabe zu ermitteln, ob die Resultate,
die L1sT mit seinen Mytiliden gewonnen hatte, ndmlich die Aufnahme
von Farbstoffkérnchen in die ,,Leber‘‘-1)Zellen, auch fiir Ostrea erzielt
werden konnten. Die Austern?) wurden dazu in kleine Aquarien ge-
bracht, worin sich eine Suspension von feingepulverter Tusche in See-
wasser befand. Ab und zu wurde Luft durchgeblasen, so dal} die Tiere
bis iiber eine Woche in diesen Aquarien am Leben erhalten werden konn-
ten. Die Feinheit der Suspension wurde unterm Mikroskop kontrolliert;
die kleinsten Teilchen zeigten sich in lebhafter Brownscher Bewegung.
Da die Versuche mit Tusche zwischen Mitte Februar und Anfang Mirz
ausgefithrt wurden, war die Zeit fir die Nahrungsaufnahme, wenn die

1) Der Kiirze wegen werden wir diese unrichtige Benennung hier beibehalten.
2) Die Austern kamen von Zeelindischen Austernbidnken (Yerseke) her.
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betreffenden Angaben der Literatur allgemeine Giiltigkeit haben, nicht
mehr sehr ginstig. Kommt doch ReEpErEe (3) zum Schluff, daB vor-
wiegend in den Herbst- und Wintermonaten und von April bis Juni
Nahrung aufgenommen wird, fast nicht im Mirz und ebensowenig im
Sommer. HevyMaxx (4) hat diesc Angaben bestitigt. Unter etwa
18 Tieren, die in der Suspension verblicben, wurden fiinf gefunden,
die deutlich Tusche in Magen und Leber aufgenommen hatten. (Dies
wurde erreicht bei Tieren, die 2, 4 und mchr als 8 Tage in Farbstoff-
suspensionen gelebt hatten.) Bei den Stadien spiter als 2 Tage war
die Farbe der Leber deutlich schwarz. Auf den Querschnitten der
Magenlcberginge war die Tusche, mit Schleim zu schwarzen Faden
vereinigt, deutlich sichtbar; ebenso im Mageninhalt. Es zeigte sich,
dal die Masse durch zwei Rinnen im Anfang des Oesophagus (Fort-
setzungen der Rinnen zwischen den Mundlappen) dem Magen zugefithrt
worden war.

Unter fiinf Austern, die in Carminsuspension gelebt hatten, wurde
cine gefunden, die (wihrend 7 Tagen) Carmin aufgenommen hatte und
deren Leber sich ganz rotlich zeigte, ebenso der Inhalt der auf den
Magen folgenden Darmschlinge?!) (nachdem das Tier in Xylol iiber-
gefilhrt worden war).

Tiere, die zerriebenes Lackmuspulver in Magen und Leber zeigten,
konnten nicht erhalten werden, wahrscheinlich, da die Zeit der Nah-
rungsaufnahme schon voriiber war, als diese Versuche (die letzten) an-
gestellt wurden.

Viclfach wurden fiir diese Versuche Austern beniitzt, die im groBen
Aquarium die Schale etwas getffnet hatten und diese bei Beriihrung
schlossen. Solche Austern, die keinen Farbstoif in ihrem Darmkanal
zeigten, hatten doch oft viele Schleimfiden reichlich mit Farbstoff
vermischt abgesondert, oder diese Féden zeigten sich an den Kiemen.
Dies bewies, dafl die Stoffe wohl den Kiemen entlang gestromt waren,
vom Munde (bzw. Mundlappen) aber verweigert worden waren. Bei
diesen Tieren konnte STENTAs Angabe bestitigt werden, daB die ver-
weigerten Stoffe dem Mantelrande entlang gehen bis zu einera bestimm-
ten Punkte, ungefahr in der Mitte des hufeisenformigen Mantelrandes
gelegen, um dann durch Zuklappen der Schalenhilffen entfernt zu
werden. So viel Farbstoff wurde derart wohl verarbeitet, daB die
Suspensionen dadurch am nichsten Tage fast geklirt erschienen.

Nach kurzer makroskopischer Untersuchung wurden die verschie-
denen Stiicke des Darmkanals fixiert, teilweise mit gesittigter Sublimat-

1) Fiir die Anatomie der Auster siehe Abbildungen in Carazz1 (11), BIEDER-
MaNXN in Wintersteins Handbuch (8. 1025), RoseLEr und LamprecaT: Handb.,
f. Biol. Ubungen. Zool. Teil, 1914, §. 292, 293.
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Paraffin eingebettet und geschnitten. Der ganze Darmkanal mit Inhalt
wurde bei einigen Tieren leicht als Ganzes herauspripariert, indem der
Enddarm auf der einen Seite und die auf den Magen folgende Darm-
schlinge an der anderen Scite vom SchlieBmuskel losgetrennt wurden
und-dann die Leber (worin alle iibrigen Teile vom Darmkanal einge-
schlossen Hegen) mit anhaftender Darmschlinge und Enddarm heraus-
genommen wurde. Man kann dann’ an. Schnitten parallel zur oberen
(rechten) Schalenhélfte einc Ubersicht iiber fast den ganzen Verlauf des
Darmkanals bekommen. Von verschiedenen Firbungen wurde nach
Vergleichung auf die Dauer diejenige mit Himatoxylin-Eosin bevorzugt.

Dic Betrachtung der Priparate lie die Tusche im Oesophagus und
Magen erkennen, aber auch in den Magenleberkanilen, Lebergingen,
Leberblindsickehen und bei geniigender Dauer der Tuscheaufnahme
in allen weiteren Darmteilen.

Bei stirkerer Vergroferung wurde das Verhalten der Epithelien
von den verschiedenen Darmabteilen zu den Farbstoffkérnchen unter-
sucht. Diese Epithelien sind beschrieben und abgebildet worden von
Carazzi (11, 12) und Mac Muny (15); von FrRENnzZEL (14) wurden sie
nur kurz beschrieben; was ich in meinen Préparaten gesehen habe,
stimmt durchaus mit diesen Beschreibungen tiberein. Das Epithel von
Oesophagus, Magen mit seinen Ausbuchtungen, Mittel- und Enddarm
(Abb. 7) besteht aus hohen schmalen Zellen mit linglichem Kern: das
Verhiltnis von Hohe und Breite dieser Zellen ist fiir dic verschicdenen
Darmteile charakteristisch. Alle haben Wimpersaum. Die Magen-
leberkanile sind mit einer dhnlichen Zellart ausgekleidet, die bei Ostrea
zum Unterschiede von Mytilus (6) ziemlich konstant im Verhiltnis
von Hohe und Breite ist. Dic Leberginge und Blindséckchen endlich
bestehen aus einer Schicht von untereinander gleichen Zellen, wihrend
in der Gastropodenleber drei Arten: Koérner-, Ferment- (Secret-) und
Kalkzellen vorkommen. Diese Leberzellen von Ostrea besitzen nach
(arazzi und Mac Munxy keinen Ciliensaum, withrend FRENZEL einen
solchen findet, wenngleich er schwierig zu erkennen sei. In mceinen
Priparaten habe ich keinen Ciliensaum gesehen. Die Abgrenzungen
der Leberzellen sind an der Seite des Lumens etwas unregelmaf8ig;
regelmiBiger die am distalen Ende, wo auch der Kern sich befindet.
Die Farbbarkeit des Plasmas nimmt vom distalen nach dem proximalen
Ende ab.

Die Tuschepartikeln lagen in den engen Darmteilen bisweilen den
Epithelien entlang, wo sic offenbar durch Flimmerbewegung weiter ge-
fiihrt wurden; so besonders im Oesophagus, in Magenleberkanilen und
Darmschlinge; bisweilen waren sie zu einer ganz kompakten Masse
zusammengeballt, so in Mittel- und Enddarm (Abb.1 und 2). Im
Magen war die Masse gleichmifig mit Schleim vermengt oder auch an
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einzelnen Stellen angehiuft. Auch in die Leberblindsickehen war der
Farbstoff durchgedrungen und hier waren die feinen Kérnchen von
den Leberzellen aufgenommen und je nach der Dauer der Fiitterung
zu kleineren oder gréoficren rundlichen Massen im Innern der Zellen
aufgespeichert, gerade so wie LisT es bei scinen Mytiliden beobachtet
bat (Abb. 3 und 3a). Eine bestimmte Vacuolenabgrenzung aber war nur

Abb. 1, Lingsschnitt (paraliel der flachen Schalenhilfte) darch den aus dem Kérper genommenen
Magen mit umliegenden Geweben. In Magen, Mitteldarm und Magenleberkanal sieht man durch
Schleim zusammengehaltene Tuschemassen. Vergr. 4 . In Abb. { und 2 bedeutet: ve Oeso-
phagus; m Magenraum ; dy und d» quergetrofiener Mitteldarm {Tuscheinhatt!); lg Magenleberkanal ;
! Leber; ds Lingsschnitt durch die Darmschlinge {mit Tuscheinhalt!); ¢ Gonaden ;3 4 Bindegewebe.

selten und schwierig zu sehen. Dies mag mit der schon von FRENZEL
stark betonter Schwierigkeit der Konservierung der Mitteldarmdriise
der Auster zusammenhingen. Die Aufnahme fand nicht durch alle Zellen
gleichmiiBig statt; wahrend manche ganz mit Tusche gefiillt erschienen,
zeigten viele andere keine Spur davon in ihrem Tnnern. Dicselben
Resultate wurden an dem mit Carmin gefiitterten Tiere beobachtet.
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Nur ist Tusche fiir die Demonstration dieser Phagocytose beweisender,
da Carmin sich besonders im Meerwasser immer etwas lost. Ein Uber-
gang der Koérnchen von den Epithelzellen in das angrenzende Binde-
gewebe, worin die Follikel eingebettet sind, war nie zu sehen. Auch
Amobocyten mit Tuschekiornchen beladen, die nach Carazzis Auf-
fassung den Farbstoff transportieren sollen, konnte ich nic wahrnehmen.
In cinem Mantelrand, der
nach achttigigem Aufent-
halt des Tieres in Suspen-
sion schwarze Firbung
zeigte und Tusche aufge-
nommen haben konnte,
sah man bei mikroskopi-
scher Untersuchung zwar
sehr viele Amdbocyten,
aber keine Spur von Tu-
scheaufnahme.

Bei den Tuschepripara-
ten konnte vom Krystallstiel
nichts beobachtet werden.
Dicser verschwindet sehr
bald, wenn die Tiere ins In-
land verschickt werden und
wurde nur bei zwei von den
vielen dem Aquarium ent-
nommencn Tieren angetrof-
fen. Beim ,,Carmintier*
wurde im Magenquerschnitt
eine St;-uktur gesehen, die
das Ende eines in Bildung be-
griffenen Krystallstiels dar-
stellen konnte. Es war eine
dreieckige kompakte Masse,
Abb. 2. Gleichartiger Querschnitt wie Abb. 1, der zum Teil dic vicle Kérnchen einge-
die auf den Magen folgendc Darmschlinge (im Text er- gehlossen hatte wund sich

wihnt) getroffen hat. Vergr. 4X. stirker firbte als der iibrige

Mageninhalt (Abb. 4). Die

Betrachtung von Querschnitten durch die Darmschlinge zeigte nimlich ab und

zu kreisférmige Gebilde, die nicht konzentrisch geschichtet, sondern mit unregel-

mifigen Lochern versehen waren, und dies fithrt zur Vermutung, dall der
Stiel zuerst stark riickgebildet, und nun wieder von neuem geformt wurde.

Hiermit war also gezeigt, daB die aufgenommenen Farbstoffe wenig-
stens teilweise vom Magen durch die Magenlsberkanile bis in die Leber-
follikel gefiihrt werden und daf die Epithelzellen der Follikel im-
stande sind, unlssliche Kornchen zu phagocytieren. Niemals war eine
derartige Kornchenaufnahme zu sehen in dén Zellen von Oesophagus,
Magen, Magenleberkanslen, Mittel- und Enddarm.

d
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Es fragt sich nun, von welcher Bedcutung diese Fahigkeit der Phago-
cytose der Leberzellen fir die Verarbeitung der wirklichen Nahrung ist.
Man kann kaum annchmen, da8 die Leberzellen bei Berithrung mit
den unléslichen Kohlenteilchen (woraus bekanntlich die echte chine-
sische Tusche besteht) plotzlich befihigt werden sollten, diese Teilchen
in ihrem Innern zu speichern, ohne jemals vorher in ihrem Leben eine
derartige Funktion ausgeiibt zu haben. Als eine Phagoeytose von Fremd-
kérpern kann man die Erscheinung nicht auffassen. Diese hitte im
Darmkanal auch gar keinen Sinn; Teilchen, die zufilligerweise in den

b

\bb. 34. Zelien ans einem
Leberfollikel von einem Tier,
las wihrend 2 Tage Tusche
wfgenommen hat. Die Tu-
chekornchen  sind  noch
iicht zu solchen kompakten
Jassen in den Zellen zusam-
nengedringt, wic dies
B . E‘eiﬁllt:?ier \'rc-n 1Abb. .-st d(ta;
Abb. 3. Teil eines Schnitts durch einen Leberfollikel bei einem Tier, T[:scf,i'tfeug{;nlf l;: gy(‘)g]::rrn-
das wihrend 4 Tagen Tusche aufgenommen }at, | Lumen des Fol- 2 Nucleolus: 1,,;, Basa‘imemi
likels; kb Bindegewehskerne; bm Basalmen bran; Iz Leberzeilen; bran. «a u]’lgefﬁhre Grenze
k Kerne der Leberzellen; »n Nucleoli; {h zusa nmengeballte Tusche- zwischen dem phagocytie-
massen in den Yeberzellen. Bei o sieht man die feinen Tuschekdrn-  renden und nicht-phagoey-
chen auBerhalb der Zelle und im Zellinnern feine Kornchen, die tierenden Zellteil,
gerade dic Membran passiert haben tnd noch nicht zusammen-
geballb wurden. Vergr. Zeiss Oc. 2 X, hom, Imm. ij2",

Darmkanal gelangen und deren Entfernung wiinschenswert ist, kénnen
viel schneller und bequemer den Darm entlang entfernt werden, als
durch eine Phagocytose. Vielmehr mufl man annehmen, daf die Farb-
stoffe, die doch auf Mundlappen usw. cine Art von Nahrungsrciz aus-
geiibt haben miissen, da die Auster wihlerisch in ihrer Nahrung ist,
nun auch auf die Leberzellen einen derartigen EinfluB haben. DaB
die Phagocytose von Nahrungsteilchen eine normale Eigenschatt dieser
Zellen ist, ist durchaus in Ubereinstimmung mit unseren Kenntnissen
von der Ernihrung bei den in der Literaturiibersicht angefiihrten Tier-
gruppen. Aber dann erhebt sich die Schwierigkeit, .dall gerade die
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Austernahrung vorwiegend aus Diatomeen besteht und daB diese
erstens von einem harten Kieselpanzer umgeben und zweitens viclfach
grofler als die Leberzellen sind. MuB man sich vorstellen, da8 ganze
Diatomeen phagoceytiert werden, oder bloB ihr Inhalt, der in irgendeciner
Weise von der Schale befreit worden ist?

Um zu entscheiden, ob die normale Nahrung auch phagocytiert
wird, wurden einige Austern in einem kleinen Aquarium gehalten,
in das eine ziemlich grofe Menge frisch von der zoologischen Station im
Helder gesandtes Plankton gebracht wor-
den war. Beim Anfang des Versuches
waren die verschiedensten Planktonorga-
nismen lebend im Aquarium anwesend.
Nach drei und fiinf Tagen wurden die
Austern herausgenommen. Von einer
wurde der Mageninhalt herauspipetticrt.
Dieser gab saure Reaktion auf Lackmus-
und keine Reaktion auf Kongorotpapier;
die Farbe war goldgelb. Viele Diatomeen,
meistens mit kontrahiertem Inhalt, auch
einzellige griine Algen und einige Proto-
zoen wurden darin gefunden. Deutlich
sichtbar war es, dafl die aufgenommene
Masse auch in die:Miindungen der Magen-
leberkanile eingedrungen war und diese
ganz ausfilllte. Ein daraus genommener
Tropfen war von gleicher Beschaffenheit
wie der iibrige Mageninhalt. Ein Krystall-
Abb, i, , Krystallstielmasse® aus dem Stiel wurde nicht angetroffen. Querschnitte
quer durchschnittencn Magen beim youypden nach Fixierung und Einbettung
..Carmintiert, k Carminkdrnchen; N .

s Sehleim ; ! Litcken in der Masse (von angefertigt in Richtungen senkrecht zur
der Ruckbildung des Stiels herril- gy op o dor Schale und parallel dazu. Diese

rend?). Man beachte, wie schon die
Carminkérnchen durch Schleim  zu- Quersehxﬁt’ﬂe wurden Ver;ﬂichen mit sol-
sammengehalten werden. cbenso wie . . g .
die Microorganismen der Abb.5 und 6, chen cines Tieres; das 2—3 Wochen in See-
Vergr. 8. wasser gelebt hatte, welches arm an Plank-
tonorganismen war. Bei gefiitterten Tieren
waren Diatomeen und Algen deutlich im Querschnitte von Magen und
Mitteldarm zu sehen. Im Magen zeigte sich ein Gebilde, wie es auch
nach Carminfiitterung gesehen worden war und das vielleicht das in den
Magen hineinragende Ende des Krystallstieles darstellt. Es war stark
farbbar und hiclt viele Diatomecn, Algen und andocre Organismen ein-
geschlossen (Abb. 6). Diese Organismen waren auch eingebettet in einen
viel feineren Schleim, der den ganzen Magen crfiillte. Schnitte durch
den fiir den Krystallstiel bestimmten Darmteil zeigten ebenso wie beim.
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carmingefiitterten Tier, dall der Stiel vermutlich stark riickgebildet
worden und nun von neucm in Bildung begriffen war. Ein Teil der
Magenwandung (Abb. 5) war mit einer kompakten Schicht bedeckt,
die in geringer ¥ntfernung vom Epithel lag; dieses crschien dort wie
deformiert, vermutlich dureh die Absonderung des ,,dreizackigen Pfeiles®
(fléche tricuspide), wie diese Schicht von vielen Autoren genannt wird.
In all diesen Darmteilon ist die Hauptmasse der Nahrung schén zu-
sammengehalten. Im Gegensalz zu ungefiitterten oder mit Farbstoff ge-
néihrien Tieren zeigten nun die Leberzellen dieser Auslern zahlreiche griine

“Imﬂl i N

Abb. 5. Querschnitt durch den Magen (senkrecht zur flachen Schale) bei einer Austor, die wih-

rend H Tagen Plankton anfgenommen hat. b umliegendes Bindegewebe; ¢ Magenepithel ; k Reihie

von Kernen; p sogen. dreizackiger Pfeil, darunter das Epithel etwas deformiert; ks stark fiirb-

bare Schleimmasse, die vielleicht das in den Magen hineinragende Krystallstielende ausmacht, mit

griinen Einschliissen [g); s weniger ffirbbare Schleimmassen; A Magenraum; £ Falte in der Magen-
wand, Vergr, 20.X.

Einschlisse von schr wnregelmdfyiger Form. Gegen Himatoxylin-Eosin-
fairbung kommt das Griin am schénsten zur Geltung. Ganze Diatomeen
habe ich aber in diesen Zellen nicht eingeschlossen gesehen; einige
griine Algen schienen wohl im ganzen aufgenommen worden zu sein.
Der Enddarm umschloB einen rinden Excrementcylinder, der von einer
Schleimhiille umgeben war (Abb. 7); griine Kinschliisse und einzelne
Diatomeen kamen darin vor. Wahrscheinlich wird bei so reichlicher Er-
nihrung ein Teil der aufgenommenen Organismen direkt durch den
Darm entleert und nicht ausgeniitzt.
Z. 1. vergl. Physiclogie Bd. I. 40
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Da die Diatomeen Hauptbestandteil der MNahrung sind und ihre
Chromatophoren braune Farbe haben, wird man hier einwenden, da8

142
Abb, 6. Teil des als Krystallstielmasse ge-~
deuteten Schleimes von Abb. § stark ver-
groBert; d Diatomecn; a einzellige griine
Algen; s stark farbbare Schleimmasse.
Vergr. 4 XD,

die Einschliisse der Leberzellen, falls
sie wirklich phagocytierte Nahrungs-
bestandteile sein  sollten, ebenfalls
braune Farbe zeigen miiiten. Dennoch
habe ich die grine Farbe der Ein-
schliisse gesehen. Eine kurze Bemer-
kung iber den Diatomeenfarbstoff
moge zeigen, dafl dies keineswegs ein
Widerspruch zu sein braucht. MorLiscH
hat dic Farbstoffe von Diatomeen und
Braunalgen studiert (22). Er nimmt
an, daf nur ein einziger Stoff fir die
Farbe von Braunalgen und Diatomeen
verantwortlich ist (sogenanntes Phaco-
phyll). Totet er die Diatomeen wurd
Braunalgen mit heilem Wasser, heiller
Luft, Alkohol oder Ather, so 148t sich

ein brauner Farbstoff leicht (mit kaltem Alkohol) extrahieren und ein

Abb. 7. Querschnitt durch den Enddarm ciner mit
4 Darmepithel. mit
Kernen (k}; @ Darmlumen; e kxcrementeylinder mib
Einschliissen (5) und umegeben von einer Membran (m).

Plankton gefiitterten Auster.

Vergr, 40 X.

griiner Farbstoff, nur mit hei
Bem Alkohol extrahierbar,
bleibt in den Organismen zu-
riick. MoriscH hat dieses Re-
sultat einer chemischen Spal-
tung des braunen Farbstoffes
in zwei Komponenten zuge-
schrieben. Die Untersuchungen
von WILLSTATTER und PacE
fiir Braunalgen (23} haben diese
Ansichten von MoLiscH nicht
bestatigt. Nach ihren Unter-
suchungen gibt es in den Braun-
algen Chloropkyll (¢ und f).
Karotine, Xanthophyll und
auBerdem noch ziemlich viel
Fukoxanthin. Die drei letzten
gelblichen Pigmenteiiberdecken
die griinc  Chlorophyllfarbe.
Diatomeen sind bei diesen Stu-
dien nicht untersucht worden.

Obgleich es auf der Hand liegt apzunchmen, daf dort ahnliche Ver-
hiltnisse gelten werden, weil man hieriiber nichts. Doch die Beobach-
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tung Movriscas, dafl man jedenfalls beim Toéten von Diatomeen einen
leicht extrahierbaren braunen Farbstoff und cinen schwerer extrahicr-
baren griinen unterscheiden kann und dafl die Diatomeen nach dem Tode
griin aussehen, gibt uns eine befricdigende Erklirung fir das Auftreten
griiner Einschlisse in den Zellen. Jedenfalls wird beim Fixieren und
bei der Nachbchandlung der braune Farbstoff extrahiert worden und
eine griine Farbe zuriickgeblichen sein. Wahrscheinlich geschicht dies
aber auch schon nachdem dic Diatomeen im Darmtraktus den Tod
gefunden haben. Das Austreten des leicht extrahierbaren Farbstoffes
im Magen wiirde dann eine schéne dunkel-goldgelbe Fiarbung veran-
lassen, die REDERE stets an einem Tropfen Mageninhalt einer wohl-
gendbrten Auster beobachtete und die auch bei meinen gefiitterten
Austern auftrat. Ich habe leider nicht Zeit gehabt diese Annahmen
genau zu prifen (wie auch in Aussicht genommene Tntersuchungen
tiber Enzyme wegen Zeitmangel unterbleiben mubliten). Ich erwihne
sic aber um zu zeigen, daf einige Einwiinde, die man der Lehre von der
Phagocytose entgegenhalten kiénnte, unter Zuhilfenahme ciniger be-
kannter Tatsachen sich sehr wohl widerlegen lassen. GleichfaMs habe
ich die Resultate der Fiitterung mitgeteil, obwohl dicse leider nur auf
wenigen Versuchen beruhen, weil sic ichren, dafl der Weg der Nahrung
der gleiche ist wie der der angewandten Farbstoffe und auch das Auf-
treten der griinen Einschliisse erwihnenswert ist; doch mdéchte ein
strenger Beweis der Aufnahme von Diatomeeninhalt durch die Zellen
der Mittcldarmdriise kiinftigen Untersuchungen vorbehalten bleiben.
In einem letzten Abschaitte will ich nun noch meine Resultate im Zu-
sammenhange mit den Beobachtungen und theoretischen Ausfithrungen
der dlteren Literatur vortragen.

Das Vorkommen von griinen Einschliissen in der Leber von Austern
und anderen Lamellibranchiaten ist von viclen Autoren bereits be-
obachtet und heschrieben worden und tiber dic Bedeutung dieses
,tierischen Chlorophylls” gingen dic Meinungen weit auseinander.
Diese griinen oder briunlichen Kérner sah FRENZEL bei Ostree in seinen
Zupfpriparaten (14). Mac Muxy meinte einzellige Algen zu sehen im
Leberepithel!) (15), nahm spiiter aber scine Behauptung nach FrREN-
zELs Kritik (14) zuriick (16). Er spricht von Enterochlorophyll und
findet anfangs (15) fiir einen Chloroformextrakt der Leber dasselbe Spek-
trum wie fiir Primulachlorophyll, in eirer spiteren Arbeit (17) die
Ahnlichkeit des Enterochlorophyllspektrums mit dem einer angesiiuerten
Chlorophyllssung. Zu #hnlichen Schliissen kommen DASTRE und
FLORESCO in zwei Arbeiten (18, 19) und die drei letztgenannten Autoren

1) Was nach der gegenwirtigen Auffassung der ,.Leber® sehr gut méglich ist.
40*
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schlieien nach anfinglichem Verneinen in ihren letzten Arbeiten, dalBl
dic griinen Farbstoffe aus der Nahrung stamment). Zu diesem Schlufl
trugen u. a. Befunde bei an Anrodonta, die, frisch gefangen, einen
griinen Farbstoff aus sich extrahieren liel und, lingere Zeit in flieflen-
dem Wasser gchalten, keinen Farbstoff mehr aufwies. Da8 Helix sclbst
nach dem Winterschlafe noch gritne Einschliisse zeigte, widersprach an-
fangs dieser Aunahme, aber es konnte gezeigt werden, dafi bei Fitterung
nach dem Winterschlafe mit chlorophylloser Nahrung das Griin end-
lich verschwindet und bei Aufnahme von griinen Nihrstoffen wieder
zuriickkehrt. Nur dic Bedeutung dieser Ansammlung und dic Art und
der Weg der Aufnahme blieben ungeklirt, bis die Farbstoffiitterung
von LisT bei Mytilus (8), spiter von JORDAN bei Heliz (21) und
Exriques’ Wahrnehmungen bei _Aplysia (20) uns auf die richtige
Spur hrachten.

_Alle oben erwahnten fir Ostrea wahrgenommenen Tatsachen werden
leicht verstindlich, wenn man auch fir Osfrea dic Phagocytose vom
Protoplasmainhalt der Diatomeen mit ihren Chromatophoren durch
die Leberzellen der Auster annimmt. Es wird wohl nicht leicht gelingen,
diese Erscheinung in vivo zu demonstrieren, wegen der aullcrordent-
lichen Zartheit dicses Lebergewebes, aber wenn man dic bewiesene Phago-
vtose der Tusche kombiniert mit dem Auftreten von grimen Ein-
schliissen in den Leberzellen (und nur dort!2) bei reichlicher natirlicher
Erndhrung, dann kann man kaum daran zweifeln, daB dic Erndhrung
der Austern durch Phagocytose zustande kommt. Diese Vorstellung
stimmt auch durchaus iiberein mit dem fast vo6iligen Fehlen einer Wir-
kung des Austernmagensaftes auf Fibrin und koaguliertes Hiithner-
eiweif}. Zwar behauptet HEymMaNN, der diese Tatsache fand, daff die
Hemmung der Enzymwirkung in vitro durch die entstehenden Amino-
siuren die Ursache der geringen Wirkung sei, aber cs bleibt dann doch
villig unbegreiflich, warum man z. B. mit dem Magensafte des Krebses
(Astacus fluviatilis) in vitro eine sehr enecrgische Fibrinverdauung er-
halten kann.

Die Vorstellung, dic man sich auf diese Weise von der Ernihrung
der Auster machen kann, widerspricht derjenigen, welche sich HEymaxx
macht. HEyMaNN verwirft (1. c. S. 80 u. 81) die Lehre von der Phago-
cytose mit den folgenden Worten3s): ,,Die Diatomeen, die dic cigentliche
Austernahrung im engeren Sinne des Wortes ausmachen, sind linear

1) Blo§ ENRIQUES {20) findct spektroskopisch kein Chlorophyll in der Ostrea-
Lieber, aber es kann dies an der Zeit der Untersuchung liegen.

2) Das widerspricht geniigend der Annahme MacMuxxs'(17), der behauptet,
daB dic griinen Stoffe vom Darmepithel aufgenommen und von dort der Leber

zugefithrt werden sollten.
3) Frei {ibersetzt.



Verdauungsphagocytose bei den Austern. 621

wenigstens vicrmal grofier als die Leberzellen und kénnen deshalb be-
stimmt nicht von diesen ganz aufgenommen werden, weil diese Zellen
nicht aus amdéboidem Protoplasma bestehen, sondern aus einer festen
Substanz. die ihre Form nicht indern kann. Ibensowenig kann an-
genommen werden, dafl das Protoplasma der Diatomeen, sei cs lebend
oder tot, die Zellen verlifit und in die Leberzellen cindringt, denn wiire
dics der Fall, so wiirde dies auch mit den Chromatophoren geschehen,
von welcken bekannt ist, dafl sie nicht in dic Leberzellen eindringen;
offenbar wird dies von der Wand der Diatomeen verhindert. Fir
andere feste Inhaltshestandteile der Diatomeen wird dasselbe gelten.
Dic Theorie der Phagoeytose ist also offenbar unrichtig.” Dann gibb
der Autor eine spel;ulat:ivn Theorie der Eiweiverdauung, die er durch
so gut als keine Tatsachen stiitzt. ¥r nimmt an (1 ¢. S. 81, 82, 83),
dafll die Resultate Listvs, der, wie HuyMaNy sagt, mittels Lackmus-
pulver fand, dafl bestimmte Zellen saucr. andere alkalisch reagieren
(LT o1 ist hier iiberdies unrichtig zitiert: er hat gefunden, daf bloB
cinzelne Stellen in derselben Zelle l\(‘dlxll(‘l]ﬂlﬂi(‘l‘b( hicde zeigen; List
1. 2. 8. 291), auch fir Austern gelten, ohne eine Untersuchung dariber
anzustellen.

Aus diesem nicht einmal wahrgenommenen Reaktionsunterschied
schlieft er auf dic Anwesenheit eines pepsinartigen Enzyms in den
sauren Zellen, welches Enzym in das Lumen der Follikel abgeschieden
werden und dort den Diatomceninhalt zu Albumosen und Peptonen
abbauen sollte. Dicse Stoffe dringen iz die Leberzellen cin und werden
dort von den alkalischen Zellen, die Trypsin enthalten sollen, weiter
abgebaut. Aus diesen Spaltungsprodukten wird Reserveeiweill geformt,
das in Zeiten, in denen keine Nahrungsaufnahme stattfindet, wieder aus
den Zellen ausgeschieden und dem Magen zugefiithrt wird, worauf s von
den Darmzellen wieder aufgenommen und ven dort den ibrigen Kérper-
teilen zugefithrt werden kann. Warum ein Reserveeiweil nicht von
Jen Leberzellen ins Blut geraten kann und ein so langer und ungewéhn-
licher Weg cingeschlagen wird, um dieses Reserveeiweill auszuniitzen,
bleibt unklar. In der Tat licgt nur eine beobachtete Tatsache dicser
Theorie zugrunde, nimlich dicse, daBl HryMaxY auch in Hungerzeiten
reichlich Eiweifd im Magen nachweigen konnte und dies sollte dann Ei-
welld sein. “das auf dem Wege von der Leber zum Darme angetroffen
wird. DaB auch in Hungerperioden im Mageninhalte von irgendeinem
Ticre Fiweifireaktion erbalten werden kann, wird den vergleichenden
Physiologen kaum verwundern: Wir kennen niimlich kein Tier, bei
dem die Seercte der Verdauwungsdriisen kein Fiweill enthalten und
Raum ein wirbelloses Tier. hoher als die Plattwiirmer, in dessen Magen
auch wihrend des Hungers solche Secreic fehlen! Die einzige Stittze
der Theorie fillt somit fort, abgeschen davon, dafl diese, auch wenn
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die Listschen Resultate nicht fiir Austern gelten sollten, keineswegs
eine befriedigende Erklirung der Austerernihrung gibt').

Im Vorhergehenden wurde nun aber bewiesen, dafl die Austern bei
Farbstoffiitterung sich ebenso verhalten wie der von LisT untersuchte
Muytilus galloprovincialis und durch ein paar Versuche wahrscheinlich
gemacht, daff auch der Diatomeeninhalt selbst von den Zellen der
Mitteldarmdriise aufgenornmen wird. Auf Grund dieser Versuche kann
man es fiir sehr wahrscheinlich halten, daBl die Nahrung der Auster,
insoweit sie aus Eiweil besteht, von den Zellen der Mitteldarmdriise
durch Phagocytose (hauptsiichlich in Form von Diatomeeninhalt) auf-
genommen wird. Zur gleichen Zeit erklirt diese Vorstellung in be-
friedigender Weise die Bedeubung der griinen Einschliisse, die seit lange
in den Zellen der Leber beobachtet worden sind.

Die Fette und Kohlehydrate kénnen von den bei den Lamecllibran-
chiaten besonders im Krystallstiel aufgefundenen Enzymen gespalten
werden. Ob diese Spaltungsprodukte auch von den Leberzellen (die
bei Osirea anscheinend nicht differenziert sind) oder von dem Darme
oder von beiden aufgenommen werden, dariiber werden weitere Ver-
suche entscheiden miissen 2).

Die Diatomeen wurden von mir richt im Innern der Zellen gesehen
und so bleibt es eine offene Frage, wie die Parzer im Darmkanal ihres
Inhaltes beraubt werden. Will man sich hiervon eine Vorstellung machen,
so kénnte man annehmen, daf die Diatomeen, die bereits im Magen
ihren Inhalt kontrahiert zeigen, durch Autolyse von ihrer Schalenwand
losgeltst werden und dafi dann durch die Fortbewegung wnd die unver-
meidlichen Sté8e in den engen Magenleberkanilen die Schalenhilften
leicht auseinander gehen kénnen. Tatsichlich besitzen die-Diatomeen
proteolytische Enzyme, die nach dem Tode Autolyse veranlassen kénnen,
da sie nach KtsTER {24) bei Kultur auf Gelatinenihrboden diese ver-
fliissigen 3).

1) Besonders muB hier auch noch betont werden, daB man nicht auf Grund
ciner sauren oder alkalischen Reaktion, zumal auf Lackmus (!), an einer be-
stimmten Stelle auf die Anwesenheit von Pepsin oder Trypsin schlie@en darf! (23).
Pepsin ist iiberdies bei keinem einzigen Invertebrat nachgewiesen worden.

2) Bei den Schnecken (Heliz pomatia z. B.) wird die Nahrung phagocytir in
der ,,Leber* aufgenommen, dagegen kénnen geloste Stoffe (als solche kommen
bei Heliz nur Kohlehydrate und Salze in Frage) durch den Darm diffundieren
(nicht resorbiert werden: JorDAN und BeEGEMAXNN [26a]).

3) Herr Dr. REDEKE, der etwa 140 Austernmagen auf ihren Inhalt unter-
suchte, hat mir freundlichst erlaubt mitzuteilen, dabei oft beobachtet zu haben,
daf die Schalenhiilften der Diatomeen im Austernmagen voneinander getrennt
waren. Wenn man sich diese Trennung nun auch noch nicht erkliren kann,
so ist doch die Frage, wie der Inhalt der Diatomeen in die Phagocyten gelangen
kann, gelost, da eben tafsichlich die erdffueten Diatomeen im Austernmagen
gefunden wurden.
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Zum Schlusse habe ich Herrn Prof. H. JorpAX meinen herzlichen
Dank auszusprechen fiir seine Anregung zur Bearbeitung dieses Themas
und vielfache Unterstiitzung dabei; vielen Dank schulde ich auch Herrn
Dr. H. C. REDEKE, Dircktor der zool. Station im Helder fiir Sendungen
von Austern und Plankton.
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