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The Osphradium of the Prosobranch Gastropods Buccinum undatum L.
and Neptunea antiqua (L.)

Summary. The complicated, bipectinate osphradia of the Neogastropods Buccinum
undatum and Neptunea antiqua are characterized by the following cell types: The columnar
supporting cells of the pseudostratified epithelium form the bulk of the epithelial cells and
exhibit a profusely developed system of microvilli and an abundance of pigment granules.
Occasionaly they are ciliated. At least two types of mucous cells can be distinguished. The
different types of sensory cells can be associated with two functions: chemoreception and
touch appreciation. An additional sensory cell type with a well developed system of smooth
endoplasmic reticulum cannot be related to any particular function.

Zusammenfassung. Die komplizierten, bipektinaten Osphradien der Neogastropoden
Buccinum undatum und Neptunea antiqua sind durch folgende Zelltypen gekennzeichnet:
Die hochprismatischen Stiitzzellen stellen den Hauptteil des mehrreihigen Osphradialepithels
und sind durch ein reich ausgebildetes Villussystem sowie zahlreiche Pigmentgranula
charakterisiert. Bisweilen tragen sie Zilien. Mindestens zwei Schleimzelltypen lassen sich
unterscheiden. Den verschiedenen Sinneszelltypen lassen sich zwei Funktionen zuordnen:
der Chemorezeption und dem Tastsinn. Die Funktion eines weiteren Typs mit stark ausge-
bildetem glattem endoplasmatischem Reticulum bleibt unbekannt.

Einleitung

Seit seiner Entdeckung durch SpENGEL (1881) und seiner Benennung durch
LANkESTER (1883) wurde das Osphradium der Prosobranchier von zahlreichen
Autoren in struktureller und funktioneller Hinsicht untersucht, ohne daB} aller-
dings bis heute ein einheitliches Bild {iber Aufbau und Funktion entstanden wire.
Das Osphradium ist Teil des Pallialkomplexes und liegt zwischen der Wasserein-
stromoffnung und der Kieme.

Wahrend wir iiber den dulleren Bau dieses epithelialen Organs bei verschie-
denen Prosobranchiern eingehend informiert sind (neueste Zusammenstellung:
Hywmax, 1967), stehen sich nach den bisher vorliegenden lichtmikroskopischen
Untersuchungen verschiedene Anschauungen iiber den histologischen Bau gegen-
tiber:

* Die Untersuchungen wurden mit dankenswerter Unterstiitzung durch die Deutsche
Forschungsgemeinschaft durchgefiihrt.

** Herrn Prof. Dr. A. KAESTNER (Miinchen) danken wir fiir Literaturhinweise.

*** Herrn Prof. Dr. W. BareMaNN danke ich far einen Arbeitsplatz im elektronen-
mikroskopischen Laboratorium des Anatomischen Instituts Kiel.
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WOLPER (1950) wies im Osphradium von Viviparus zwei Rezeptoren-Typen
nach, einerseits freie Nervenendigungen, die von bipolaren Nervenzellen ausgehen,
die unter dem Epithel liegen, andererseits intraepitheliale, multipolare Nerven-
zellen, die Fortsitze abgeben, welche vor dem distalen Ende der Epithelzellen zu
einem Knépfchen anschwellen und von dort zarte Ausldufer in die 2-—3 p starke
Kutikula entsenden. Wahrend der erste Rezeptoren-Typ auch auflerhalb des
Osphradiums in der Mantelhohle hdufig anzutreffen ist, ist der zweite auf das
Osphradium beschrankt. Neuroepitheliale Zellen fand WOLPER nicht.

Stork (1935) wies im Osphradium der Lamellibranchiata und Opisthobranchier
neben den damals schon bekannten Zylinderepithel- und Schleimzellen freie
Nervenendigungen nach. Beiden Prosobranchiern gelang es u. a. GArNavLT (1887),
neuroepitheliale Zellen nachzuweisen, die dort in ein stark pigmentiertes Zylinder-
epithel eingelagert sind, welches auflerdem — wie bei Muscheln und Hinter-
kiemern — freie Nervenendigungen enthélt. Eingehende Untersuchungen iiber das
Osphradium von Bucctnum undatum fithrten DAxIn (1912) und DEMAL (1955) aus.

Auch iiber die Funktion des Osphradiums konnte bislang keine Klarheit gewon-
nen werden. Zunichst vom Entdecker als Chemorezeptor interpretiert, wurde es
spéter als reduzierte oder akzessorische Kieme angesehen. Heute stehen sich im
wesentlichen zwei Anschauungen gegeniiber:

BERNARD (1890), WOLPER (1950) u. a. waren der Ansicht, daB das Osphradium
ein chemisches Sinnesorgan zur Prufang des eintretenden Wassers sei. Dafiir scheint
auch die Lage zu sprechen, denn immer liegt es vor der Kieme hinter dem Eingang
in das Wasserzuleitungssystem bzw. dem Sipho.

YonaE (1947) lebnt diese Ansicht ab, da das Osphradium bei vielen rauberi-
schen Prosobranchiern reduziert sei oder sogar fehle, wihrend es bei vielen Herbi-
voren und Planktonfiltrierern wieder stark entwickelt sei. Er faBt das Osphradium
als ein Tastorgan auf, welches die mit dem Atemwasserstrom eingeschwemmten
Sedimentpartikel priift; der Autor weist in diesem Zusammenhang auf die Bezie-
hung zwischen GroBe des Osphradiums und Grad der Sedimentation hin. Dieser
Ansicht schlieBt sich auch STaARMUHLNER (1952) an. Wegen der bestehenden
Unklarheiten haben wir das komplizierte Osphradium der Neogastropoden Bucci-
num undatum L. und Neptunea antiqua (L.) untersucht, welches die Struktur-
eigentiimlichkeiten dieses Organs in besonders deutlicher Art ausgebildet hat.

Material und Methode

Die Osphradien ausgewachsener Exemplare von Buccinum undatum L. und Neptunea
antigua (L.) aus der westlichen Ostsee wurden in 3,5%igem kaltem phosphatgepuffertem
Glutaraldehyd (pH 7,4) 2 Std fixiert und dann mehrfach mit Phosphatpuffer (mit 0,15 M
Saccharosezusatz) ausgewaschen. AnschlieBend wurden die Gewebestiicke fiir 2 Std in 4 %iges
Osmiumtetroxid iiberfithrt und iber Alkohol und Epoxypropan in Araldit eingebettet. Am
Porter-Blum-Mikrotom hergestellte Dinnschnitte wurden mit Uranylacetat (gesittigte Losung
in 70 %igem Methanol) und Bleicitrat kontrastiert. — Elektronenmikroskop: Zeiss EM 9A.

Befunde

Das ungleichmiBig hohe Epithel des bipektinaten kiemendhnlichen Osphra-
diums der untersuchten Schneckenarten ist ein- oder mehrreihig und liegt einer
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dicken (Durchmesser 0,2 u), gewellten Basalmembran auf. Es besteht aus einer
grofleren Zahl verschiedener Zelltypen, die im folgenden beschrieben werden.

Stiitzzellen. Die hochprismatischen Stutzzellen, die durch Stdbchendesmosomen
imiteinander verbunden sind, bilden die Hauptmasse der Epithelzellen des Osphra-
diums. Sie sind besonders durch ihren Gehalt an meist kugeligen Pigmentgranula,
die dem ganzen Organ seine dunkle Farbe geben, und durch ein sehr kompliziert
ausgebildetes System von Mikrovilli gekennzeichnet (Abb. 1, 2). Diese Villus-
schicht entspricht der Kutikula der Lichtmikroskopie. Die Villi sind béumchen-
artig verzweigt und von einer Lage flockigen elektronendichten Materials bedeckt
(Abb. 3). Darunter befindet sich eine schmale Zone hellen Zytoplasmas, in der
zahlreiche Anschnitte eines glatten Tubulussystems und Mikrotubuli liegen. Sie
ist vom tlbrigen Zytoplasma durch eine feine Lage von Fibrillen abgegrenzt.
Proximal vom lang-ovalen Kern verjingen sich die Zellen und setzen mit einem
mehr oder weniger breiten Ausldufer der Basalmembran auf. Zwischen den basalen
Zellabschnitten liegen hiufig Ersatzzellen, die durch einen hoheren E. R.-Gehalt
ausgezeichnet sind. AuBlerdem finden sich zwischen den Stiitzzellen in verschieden
weiten Abstinden einzeln oder in Gruppen grofle zilientragende Zellen, die ihnen
aber im {ibrigen dhneln. Wie diese besitzen sie ein, wenn auch deutlich schwicher
ausgebildetes Mikrovillus-System und Pigmentgranula, allerdings auch in gerin-
gerer Zahl. Unter den Zilien liegen eine Schicht von tubuldren Mitochondrien sowie
E. R.-Zisternen und Golgi-Felder. Die Zilien (9 +2 — Muster) besitzen ein kriftig
ausgebildetes Verankerungssystem und sind durch elektronendichte Fibrillen mit-
einander verbunden,

Schleimzellen. Es lassen sich mindestens zwei Typen von Schleimzellen unter-
scheiden, die in ibrer Gestalt und Verteilung den Becherzellen des Darmepithels
der Séiugetiere gleichen. Nach Farbung mit Toluidinblau nach RrcuArRDsON et al.
(1960) erscheinen sie metachromatisch rotviolett. Am héufigsten sind Schleim-
zellen, deren Zelleib weitgehend mit einer strukturlosen, hellen Substanz angefallt
ist (Abb. 4a), durch die einzelne sehr schmale Féaden dunkleren Zytoplasmas, das
sonst auf schmale Bezirke der Zellperipherie beschrinkt ist, hindurchziehen. Der
Kern liegt entweder basal oder lateral. An der Oberfliche tragen diese Zellen ein-
fache Mikrovilli.

Beim zweiten Zelltyp liegt die Schleimsubstanz in anderer Form vor; hier ist
der Zelleib mit zahlreichen, mehr oder minder elektronendichten, von einer Mem-
bran umhiillten Kugeln angefiillt (Abb. 4b). Der Kern liegt in diesen Zellen stets
basal. Ein moglicherweise dritter Schleimzellentyp (Abb. 4¢) dhnelt Typ 2, doch
sind hier die Schleimballen nicht homogen, sondern zeigen ein dunkles Zentrum
und eine hellere periphere Zone und dhneln damit den Kornchen der Panethschen
Kornerzellen der Sdugetiere. Das Zytoplasma dieser recht seltenen Zellen ist reich
an granulirem E. R. und freien Ribosomen.

Ein weiterer dhnlicher Zelltyp enthélt einen sehr umfangreichen hellen, leicht
flockigen Einschlull und in der Zellperipherie sowie an der Basis groBere Protein-
granula mit einem Moirée-Muster, das dem der Kasein-Granula der Saugetier-
milch stark dhnelt (BARGMANN und WELscH, im Druck).

Ein anderer seltener Zelltyp enthélt neben sehr zahlreichen Ribosomen im
Lumen der Zisternen des endoplasmatischen Retikulums kristalloide Einschliisse,
die oft drusenférmige Komplexe bilden.
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Abb. 1. Halbschematische Darstellung des Osphradium-Epithels der Bucciniden. § Stiitzzelle,
8z Stitzzelle mit Zilien, Sch Schleimzelle, Si I Sinneszelltyp 1 (olfaktorisch), Si 2 Sinnes-
zelltyp 2 (olfaktorisch), S7 3 Sinneszelltyp 3 (olfaktorisch), Si 4 Sinneszelltyp 4, S¢ § Sinneszell-
typ 5 (Druckrezeptor), N freie Nervenendigung, Bm Basalmembran, M Muskulatur,
On Osphradialnerv

Sinneszellen. Typ 1: In das Epithel sind einzelne Vertiefungen eingesenkt, die
von charakteristisch gebauten Zellen ausgekleidet werden. Ihr heller, organell-
freier Zellapex ist von vielen Einschnitten zerkliiftet, die von der Oberfliche
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Abb. 2. a Stutzzellen mit Pigmentgranula und Mikrovillusbesatz aus dem Osphradialepithel von
Buccinum undatum. b Stitzzelle mit Zilien. Vergr. 5400 x

ungefdhr 2—4 u in die Tiefe zichen. An der Basis der Einschnitte ist die Plasma-
membran stark gefaltet und mit Mikrovilli versehen (Abb. 5b). Im Bereich dieser
Einschnitte erreicht die unit membrane eine Dicke von ca. 150 A. Darunter liegen

2ta Z. Zellforsch., Bd. 95
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Abb. 3. Mikrovillussaum einer Stiitzzelle von Neptunea antiqua. Vergr. 19500 X

glatte, enge Tubuli, die an einigen Stellen erweitert sind und optisch leere Blis-
chen enthalten. Den Kern umgeben einzelne Pigmentgranula und multivesikulire
Korper. Basal verjingt sich die Zelle zu einem schmalen Ausldufer mit zahl-
reichen Mikrotubuli.
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Abb. 4a—c. Verschiedene Schleimzelltypen aus dem Osphradialepithel von Buccinum undatum.
Vergr. 6000 x

21b Z. Zeliforsch., Bd. 95
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5 AR |
Abb. 5. a Zellapex von Sinneszelltyp 2 (olfaktorisch) von Buccinum. b Zellapex von Sinneszell-
typ 1 (olfaktorisch) von Buccinum. Beachte die starken Einfaltungen an der Basis der Ober-
flacheneinschnitte (Pfeile). Mv Mikrovilli und Z Zilien einer gegeniiberliegenden Stiitzzelle.
Vergr. 19200 X
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Abb. 6. a Sinneszelltyp 3 (Sternchen); b Typ 5, beide von Buccinum. Vergr. 5400 X

Typ 2: Der duBere Rand dieser Epitheleinsenkungen wird ebenso wie groBere
Abschnitte der freien Oberfliche von Zellen gebildet, die Typ 1 ahneln, aber zu-
sitzlich Zilien tragen, die an der Basis der Oberflicheneinschnitte entspringen
(Abb. 5a). Die dullere Membran der Zilien ist an der Spitze sehr oft ballonartig
aufgetrieben.
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Abb. 7. Sinneszelltyp 4 von Neptunea. Beachte das reich entwickelte glatte, lakuniire endo-
plasmatische Retikulum, # Fetteinschluf. Vergr. 5400 X

Typ 3: Verstreut zwischen den Stiitzzellen und mit ihnen durch Desmosomen
verbunden liegen sehr schmale, dunklere Zellen, die mit einem Ausldufer bis zur
Oberfliche des Epithels ziehen, welcher sich dort in wenige, kriftige Fortsitze
aufzweigt, die durch die Mikrovillischicht hindurchlaufen und sie meist ein wenig
iiberragen (Abb. 6a). Thr Zytoplasma enthilt Mikrotubuli, glattwandige, optisch
leere Blidschen und wenige Pigmentgranula.

Typ 4: An der Basis des Epithels sitzen verstreut Gruppen von kolbenférmigen
Zellen, deren Zytoplasma vollig mit verhaltnismaBig weiten, unregelmafig geform-
ten Anschnitten durch ein glattwandiges Robrensystem angefiillt ist (Abb. 7). Sie
sehen auf den Schnitten daher netzartig gemustert aus. Vereinzelt liegen zwischen
den Réhrenanschnitten Lipideinschliisse, Ribosomen und Mitochondrien vom
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Abb. 8a u. b, Sinneszelltyp 4 von Buccinum. Beachte das lamelldr ausgebildete glatte endo-
plasmatische Retikulum. F FetteinschluB. Vergr. a 5400 x, b 19200 x
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cristatubuliren Typ. Diese Zellen laufen in einem schmalen Fortsatz aus, der
Mikrotubuli und glattwandige Blaschen enthalt.

Ein édhnlicher Zelltyp ist weitgehend von glattwandigen, eng aneinander-
liegenden Lamellen ausgefillt; diese Zellen sind in der Regel schmaler als die
vorher beschriebenen (Abb. 8a und b). Die Moglichkeit, daB es sich bei diesen
zwei Zelltypen nur um Erscheinungsformen eines einzigen Zelltyps handelt, ist
nicht auszuschlieBen.

Typ 5: Verstreut im Epithel finden sich Zellen, die durch zahlreiche elektronen-
dichte Sekretionsgranula (Durchmesser: 1000—1400 A) und unregelmiBig ange-
ordnete Fortsitze charakterisiert sind (Abb. 6b).

Ein weiterer Bestandteil des Epithels sind zahlreiche Anschnitte durch Nerven-
fasern, die besonders basal in gréfleren Biindeln auftreten. Dabei handelt es sich
sicherlich oft um Axone der epithelialen Sinneszellen. Besonders hinsichtlich der
hoher gelegenen Abschnitte laBt sich aber nicht ausschlieBen, dal} es sich hier
um freie Nervenendigungen unter der Basalmembran gelegener Ganglienzellen
handelt. Synapsendhnliche Gebilde wurden im Epithelbereich nur ausnahmsweise
beobachtet.

Wie eingangs erwahnt, besteht das Bucciniden-Osphradium aus einer Rhachis
und zweiseitig angeordneten Lamellen, welche von dem oben beschriebenen Epi-
thel bedeckt werden und in ihrem Innern einen folgendermafen aufgebauten
Gewebestrang enthalten: Unter der Basalmembran des Epithels liegen schrig-
gestreifte Muskelfasern, Blutlakunen, leukozytenartige Wanderzellen und in beson-
ders reichem MaBe Ziige von Nervenfasern, die in ihrem Verlauf Ganglienzellen
enthalten. In einigen dieser Fasern kommen neurosekretorische Elementargra-
nula vor.

Diskussion

Von den Zelltypen der untersuchten Osphradien verdienen die verschiedenen
Sinneszellen besonderes Interesse, zumal dem Osphradium unterschiedliche Funk-
tionen zugeschrieben werden.

Schon seit SPENGEL (1881) hilt man dieses Organ fir einen Chemorezeptor.
In dieser Art interpretiert auch WoLpER (1950) ihre Versuche. Intakte Tiere
reagieren auf geringere Konzentrationen von Vanillin, Cumarin und geschlechts-
fremdem Sexualstoff als osphradioektomierte Tiere. Mit der Regeneration des
Organs wurde auch die spezifische Verhaltensweise nach Einwirken dieser Stoffe
wiederhergestellt (beschleunigtes Kriechen und lebhafte Suchbewegung des Mund-
komplexes).

Die elektronenmikroskopische Analyse stitzt diese Befunde insofern, als die
Sinneszelltypen 1 und 2 sich mit den ersten Neuronen der Riechschleimhaut der
Vertebraten vergleichen lassen. Bei Fischen (BANNISTER, 1965), Amphibien (Gra-
z1aDEr und BANNISTER, 1967), Vogeln (GraziaDEI und BannNisTER, 1967) und
Siugern (ANDRES, 1966; SEIFERT und ULE, 1967) sind diese Rezeptorzellen im
Prinzip {ibereinstimmend gebaut; ihr distaler perzipierender Fortsatz trigt stets
Zilien. Die Feinstruktur von Sinneszelltyp 2 ist mit der olfaktorischer Rezeptoren
vergleichbar; die tief im Zytoplasma eingesenkten Zilien sind wie bei Anuren
(REESE, 1965) ballonartig aufgetrieben, allerdings beteiligt sich bei den Bucciniden
an dieser Auftreibung nur die duflere Membran. Eine Besonderheit dieser Zilien
sind eine elektronendichte Manschette oberhalb der Basalkérner und die langen
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Wurzelstrukturen, die nicht rechtwinklig am Basalkorper ansetzen wie bei Amphi-
bien (REEsE, 1965), sondern in der Langsachse der Zilien liegen. Dieser Zelltyp
findet sich am duBleren Rand von besonderen Vertiefungen im Epithel und in
Gruppen zwischen den Stiitzzellen. Seine Basis besitzt einen axondhnlichen Fort-
satz mit Mikrotubuli und optisch leeren Blidschen, der sich mit anderen Axonen
zu einem Bindel vereinigt.

Der édhnliche Typ 1, der in der Tiefe der Epitheleinsenkungen vorkommt,
besitzt keine Zilien, ein Befund, der aber nicht im Widerspruch zu einer olfakto-
rischen Funktion stehen muB, da auch die Sinneszellen des Jacobsonschen Organs
von Reptilien keine Zilien besitzen (ALTNER und MULLER, 1968). Ein auffallendes
Kennzeichen dieser Zellen ist die Tatsache, dal} ihr Plasmalemm in dem besonders
strukturierten apikalen Bereich sehr dick ist.

Ein eigener Chemorezeptor-Typ, der gut mit den Zellen des Jacobsonschen
Organs vergleichbar ist, diirfte Sinneszelltyp 3 sein, dessen Perikaryon auf einer
mittleren Hohe im Epithel liegt. Ein schmaler Dendrit, der keine Zilien tragt,
zieht zur Epitheloberfliche und zweigt sich in wenige Fortsitze auf. Im Bereich
der Aufzweigung enthalt er zahlreiche, dicht beieinanderliegende, optisch leere
Bléschen.

Auch fiir eine Tastsinnesfunktion, wie sie YONGE (1947) ausschlieBlich fir das
Osphradium vermutet, lassen sich morphologische Aquivalente finden, wenn wir
seinen Feinbau mit dem bekannter Tastsinnesorgane vergleichen. MUNGER (1965)
beschreibt in der Haut der Opossum-Schnauze freie Nervenendigungen und die
mit Sekretionsgranula gefilllten Merkelschen Zellen, die zusammen den Tastappa-
rat aufbauen. Auch ANDRES (1966) beschreibt entsprechende Zellen fiir das Sinus-
haar der Katze. Zellen, die den Merkelschen Zellen auffallend dhneln, finden sich
neben tberall anzutreffenden freien Nervenendigungen auch im Epithel des Os-
phradiums. Sie bilden auch bei den Schnecken ofter Kontaktstellen mit den
Nerven aus, die aber nie morphologisch besonders gekennzeichnet sind, etwa durch
Membranverdickungen oder Blischen.

Yoner (1947) fat das Osphradium als ein Tastorgan auf, welches die mit
dem Atemwasserstrom eingeschwemmten Sedimentpartikel priift, und dement-
sprechend seine komplizierteste Form bei den im Schlammgrund wiihlenden sipho-
nalen Rhachiglossen (Buccinum, Neptunea, Fusus, Nassa, Murex) und den im
selben Biotop vorkommenden Toxoglossen (Conus) erreicht. Die Prosobranchier
in sedimentarmen Biotopen sind nach YongE dagegen durch vereinfachte Osphra-
dien gekennzeichnet.

Ratselhaft bleibt vorldufig die Funktion der Zelltypen 4, obwohl sie oft durch
die parallele Anordnung vieler zytoplasmatischer Lamellen eine gewisse dullere
Ahnlichkeit mit den kleinen Lamellenkorpern in der Haut der Sidugetiere haben
(Caurva und Ross, 1960; ANDRES, 1966), die aber aus einzelnen Zellen aufgebaut
sind. Zellen mit reich entwickeltem glattem Retikulum sind vielfach durch eine
erhohte Synthese von Lipiden gekennzeichnet; auch in den vorliegenden Zellen
befinden sich regelmiBig einige Lipidkugeln. PORTER und Yamapa (1960) betonen
besonders das Vorkommen von glatten Membransystemen in photorezeptorisch
aktiven Zellen, z. B. in den Seh- und Pigmentzellen der Retina des Frosches.
Aber schon die Lage des Osphradiums in der Mantelhohle macht eine Sehfunktion
dieser Zellen unwahrscheinlich.
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