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Bau und Leben des Wattwurmes Arenicola marina

F. KrRUGER

Biologische Anstalt Helgoland (Zentrale); Hamburg 50, Bundesrepublik Deutschland

ABSTRACT: Morphology and life of the lugworm Arenicola marina. This paper summarizes
our knowledge on morphology, physiology and experimental ecology of the polychaete Areni-
cola marina (L.). Morphological and ecological aspects are illustrated by schematic drawings.
The nutrition of the lugworm is discussed, especially in regard to the role of filtration within
the head shaft (“Sandstrang”) of the burrow. The behaviour of A. marina in artificial burrows,
as studied in the laboratory, receives detailed attention. The review reveals many gaps in our
knowledge of this wide-spread and familiar inhabitant of the Atlantic coasts.

EINLEITUNG

Jedem Besucher unserer Nordseekiiste fallen wihrend der Ebbe die kleinen, aus
Sandstringen bestehenden Hiigel auf, die oft in uniibersehbarer Menge den Strand
bedecken. Im typischen Falle gehort zu jedem dieser Sandhaufen in kurzem Abstand
eine kleine Vertiefung im Sand, der Trichter (Abb. 1). Wihrend der Flut sind diese
Gebiete normalerweise mit Wasser bedeckt. Sandhaufen und Trichter rithren von der
Tatigkeit des Wattwurmes Arenicola marina her (Abb. 2), der diese Uferzonen
besiedelt. Der Wurm ist ein Sandfresser und die Sandhaufen sind sein Kot. Seine
unterirdische Lebensweise — er verldflt nur ausnahmsweise den schiitzenden Boden —
hat die Aufhellung seiner Biologie sehr erschwert, und auch jetzt noch warten viele
Fragen auf ihre Aufklirung.

Fiir die Fischer bildet der Wattwurm einen sehr beliebten K&der fiir die Angel.
Daher nennt man ihn auch ,K8derwurm®. Daneben sind noch andere Bezeichnungen,
wie Schlickwurm, Sandpier usw. gebriuchlich.

Lmng stellte den Wattwurm zu den Regenwiirmern, eine Auffassung, die noch in
der franzdsischen Bezeichnung “lombricien de la mer” erhalten ist. Im Englischen
heifit er “lugworm”. Der lateinische Name geht auf Lamarck (1818) zuriick): arena
bedeutet Strand, und colere heiflt graben. Arenicola marina besagt also, dafl der Wurm
den Meeresstrand umgribt. Diese Bezeichnung beschreibt eine Funktion des Wurmes,
die in ihrem vollen Umfang noch nicht erforscht ist.

Will man sich den Wurm vor Augen fiihren, mufl man ihn wie einen Regenwurm
ausgraben. Mit einem nicht zu kleinen Spaten ist das leicht moglich. Trotz mancher
duflerlicher Ahnlichkeiten ist der Wattwurm mit dem Regenwurm nur sehr entfernt
verwandt. Der Regenwurm gehdrt ndmlich zu den Oligochaeten, die eine Gruppe dar-
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stellen, die fast ausschliefilich im Siiflwasser und auf dem Lande vorkommt, wihrend
der Wattwurm zu der grofien Ordnung der Polychaeten gehort, die fast ausnahmslos
Meeresbewohner sind.

Unser Wattwurm gehdrt zu einer kleinen Familie dieser Ordnung, die in welt-
weiter Verbreitung #hnliche Biotope bewohnt und als Arenicolidae bezeichnet wird.
Sie umfaflt nach WeLLs (1963) 24 Arten und Unterarten.

A. marina bewohnt fast die ganzen Kiisten des ndrdlichen Atlantik, kommt also
auch an der Ostkiiste von Amerika vor. In Grénland wird der Wurm ebenso gefunden
wie auf Spitzbergen und in Norwegen. In das Mittelmeer ist er auch eingedrungen.

Abb. 1: Kothaufen und Trichter des Wohnbaus von Arenicola marina. (Photo: A. HOLTMANN)

Desgleichen findet man ihn in der siidlichen Ostsee. Er kann sich also an die geringeren
Salinititen, die er hier findet, anpassen. Durch das Fehlen einer stirkeren Tide sind
hier die Standorte des Wurmes fast immer von Wasser bedeckt, so dafl die Bauten
weniger stark ins Auge fallen. Nach BRENNING (1965) kommt er in Wassertiefen von
20 cm bis zu mehreren Metern vor. In der Wismarer Bucht, in der dieser Autor seine
Untersuchungen durchfiihrte, liegt die Salzkonzentration bei etwa 12 %00, sie betrigt
also nur ein Drittel der des normalen Seewassers. Unter diesen Bedingungen wachsen
die Wattwiirmer nicht zu der Grofe heran, wie ihre Artgenossen in der Nordsee. Leider
fehlen exakt vergleichbare Angaben fiir Wiirmer, die aus verschiedenen Arealen stam-
men. Die nicht eindeutig zu messende Linge und die verschieden starke Fiillung des
Darmes mit Sand erschweren exakte Groflenangaben.

An den deutschen Kiisten ist A. marina der einzige Vertreter der Familie. In den
wirmeren und heiflen Gebieten der Erde treten andere Arten auf: z. B. A. cristata.
Die Arten des Pazifischen Ozeans trennte WeLLs (1959) in der Gattung Abarenicola
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ab. Die Formen ohne Schwanzabschnitt fafit WeLLs in der Gattung Arenicolides zu-
sammen. Zu ihr gehdrt der an der Westkiiste Englands vorkommende Arenicolides
ecaudata.

In ihrer Lebensweise scheinen sich die verschiedenen Gattungen und Arten nicht
sehr zu unterscheiden. Die systematische Zuordnung kann sich nicht auf Fufiere Merk-
male beschrinken, sondern erfordert auch die Beriicksichtigung der inneren Anatomie.

Trotz einer ganzen Reihe von Untersuchungen, die sich mit der Frage befassen,
welche Bodenbeschaffenheit die Ansiedlung des Wattwurmes begiinstigt (z. B. Remp

Abb. 2: Habitusbild von Arenicola marina. Der Rumpfabschnite hebt sich durch seine dunklere
Firbung vom helleren Schwanzabschnitt ab, der auch keine Kiemen und Borsten trigr. Am
Vorderende ist der Riissel aus der Mundéffnung ausgestiilpt. (Photo: A. HoLTMANN)

1929, CrapMANN & NEWELL 1949), kann hierauf bis heute keine eindeutige Antwort
gegeben werden. LongeoTTOM (1970) stellte neuerdings im Gebiet der Themse-Miin-
dung fest, dal Biotope mit sehr feinkSrnigem Material ebenso gemieden werden wie
sehr grobkdrniger Sand. Bevorzugt werden Biotope mit einer mittleren Korngrofle
zwischen 0,1 bis 0,2 mm. Ferner beobachtet er eine enge Korrelation zwischen dem
Gehalt des Bodens an organischer Substanz und der Besiedlungsdichte. Allerdings sind
B6den mit sehr hohem Gehalt organischer Substanz weniger dicht besiedelt. Es bleibt
experimentell zu kliren, in welchem Umfang die organische Substanz des Bodens zur
Deckung des Nahrungsbedarfes des Wurmes herangezogen wird.

Der Wattwurm erscheint dariiber hinaus auch als Versuchstier fiir andere bio-
logische Fragestellungen geeignet. Daher sei darauf aufmerksam gemacht, daf man
ihn in gekiihlten Behiltern auch in das Binnenland verschicken kann. Gesunde, un-
verletzte Wiirmer lassen sich im Laboratorium in flachen Schalen mit Seewasser 2 bis
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3 Wochen lang lebend erhalten. Es ist unnétig und sogar ungiinstig, Sand in die Schalen
zu geben. Geschidigte Wiirmer erkennt man an ihrem mangelnden Turgor; sie sind
sofort aus den Schalen zu entfernen.

Eine mit umfrangreichem Bildmaterial versehene ausfithrliche Beschreibung der
Anatomie und Histologie von Arenicola findet sich in der Monographie von Asu-
worTH (1904). Sie findet ihre Erginzung in den zahlreichen Verdffentlichungen von
WEeLLs (1944-1966) zur Morphologie, Systematik und Physiologie des Wattwurmes,
die auch wichtige Korrekturen der Angaben von AsHworTH einschlieflen.

HABITUS

Die Linge der ausgegrabenen Wiirmer bewegt sich im allgemeinen zwischen 10
und 20 cm, wenn man von den jiingeren Wiirmern absieht. AsuworTH (1904) gibt als
maximal beobachtete Linge 36 cm an. Die Farbe schwankt zwischen hellrot tiber braun
bis tiefschwarz.

Die segmentale Anordnung der Kiemen und Borsten 1t die Zugehorigkeit des
Wattwurmes zu den Anneliden erkennen. Allerdings ist die duflerlich sichtbare Ringe-
lung der Kérperoberfliche des Wurmes irrefithrend, denn die innere Anatomie zeigt,
daf zu jedem anatomischen Segment mehrere — im allgemeinen 5 — duflere Ringe ge-
hiren, Von den typischen Anneliden unterscheidet sich Arenicola in einer Reihe von
Punkten, die ihm eine gewisse Ahnlichkeit mit einem Regenwurm verleihen: (1) Der
Kopfabschnitt ist nicht durch den Besitz von Palpen und Augen deutlich abzugrenzen.
(2) Die Borsten stehen nicht auf Parapodien, sondern sind direkt in die Korperhaut
eingelagert. Es lassen sich zwei Reihen von Borstenbiindeln, die dorsalen Notopodien
und die ventralen Neuropodien, unterscheiden. (3) Ein deutlich abgegrenzter Schwanz-
abschnitt trite hervor, dessen Glieder weder Borsten noch Kiemen tragen.

Die Munddffnung liegt am — dickeren — Vorderende. Der lebende Wurm stiilpt
aus ihr mehr oder weniger rhythmisch den mit Papillen besetzten Riissel aus. Auch bei
konservierten Tieren ragt der Riissel zumeist aus der Mundéfinung heraus. Der After
liegt am Ende des Schwanzabschnittes.

Die Segmentierung wird am deutlichsten erkennbar an den Borsten. Sie liegen in
den stirker entwickelten ,borstentragenden® Ringen. Die dorsalen Borstenbiindel
(Notopodien), die weit tiber die Kdrperoberflichen hinausragen, fallen beim lebenden
Wurm durdh ihre Bewegung sofort auf. Die ventrale Borstenreihe (Neuropodien) liegt
eingebettet in Wiilste, iiber die sie nur wenig hinausragen, so dal man schon genau
hinsehen muf, um die Borsten zu erkennen. Da die Wiilste aber sehr auffillig sind, ist
es nicht schwer, die Neuropodien zu finden (Abb. 3).

Die Notopodien besitzen einen umfangreichen Muskelapparat (Abb. 4), der sie
sehr beweglich macht, wie man am lebenden Wurm jederzeit beobachteten kann. Dem-
gegeniiber ist die Tatigkeit der Neuropodien nur schwer zu erkennen.

Die ersten Segmente des Wurmes tragen keine Borstenbiindel, so daf} in diesem
Bereich ihre Abgrenzung unklar ist. Nach WeLLs (1950) trigt erst das 3. Segment
Borsten. Die beiden vorderen borstenlosen Segmente sind nach seiner Ansicht miteinan-
der verschmolzen und bilden zusammen mit dem Prostomium den Kopfabschnitt. Ins-
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gesamt besitzt A. marina 19 Borstenpaare. Die kleinen Segmente des Schwanzabschnit-
tes besitzen keine Borsten.

Neben den Borsten stellen die Kiemen die auffilligsten Korperanhinge dar. Es
sind stark veristelte Ausstiilpungen der K&rperhaut, durch die das Blut flieft. Die
Kiemenbiumchen sind stark beweglich und kénnen fast vollkommen eingezogen wer-

Notopodium,
mit Borsten

\"Nephridien -
| 6ffnung

T~Neuropodialwiilste
Sekunddrringe

Abb. 3: Neuntes und zehntes borstentragendes Segment von Arenicola marina. Zwischen die
Neuropodialwiilste des 9. und 10. Segments sind 4 sekundire Ringel eingeschoben. (Nach
AsHwORTH 1904, verindert)

den. Sie liegen neben den Notopodien, aber nicht in allen Segmenten. Erst das 7. bor-
stentragende Segment trigt Kiemenbiischel. Insgesamt besitzt der Wurm im typischen
Fall 13 Kiemenpaare. Der Schwanzabschnitt trigt auch keine Kiemen; er stellt, wie wir
sehen werden, eine Bildung besonderer Art dar.

Eine genauere Beobachtung der Kdrperoberfliche 138t in einigen borstentragenden
Ringen, die sich durch Gréfle und Firbung von den anderen Ringen unterscheiden, am
oberen hinteren Ende der Neuropodien kleine Poren erkennen. Diese sind die Off-
nungen der Nephridien (Abb. 3). Nephridien finden sich aber nicht in allen Segmen-
ten, sondern nur in den 6 borstentragenden Segmenten 4-9.

Die Farbe der Wiirmer ist recht wechselnd, wie schon erwihnt wurde. Vor allem
alte Wiirmer sind sehr dunkel, oft tiefschwarz. Neben Melanin, das sich in dem Karper-
epithel befindet, sind dort nach Rocue (1961) dunkle Abbauprodukte des Haemo-
globins abgelagert. Van Dup et al. (1951) wiesen in den Epithelzellen einen griinen
Farbstoff nach, den sie als Arenicochrom bezeichneten. Dadurch, dafl dieses Pigment
schwefelhaltig, aber stickstoffrei ist, nimmt es unter den Pigmenten tierischer Herkunft
eine Sonderstellung ein.

Die Kérperwandung des Wurmes bildet ein Hautmuskelschlauch, der in iiblicher
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Weise aus einer dufleren Ringmuskelschicht und einer inneren Lingsmuskelschicht be-
steht (Abb. 4). Fine diinne Bindegewebsschicht bildet die Verbindung mit dem die
Oberfliche des Wurms bedeckenden Epithel.

WeLLs (1950) bringt die Reduktion der Borsten im Vorderende des Wurmes in
Zusammenhang mit der Funktion dieses K&rperteils bei der Grabtitigkeit. Beobachtet
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Abb. 4: Schematische Darstellung der Parapodien von Arenicola marina. a Querschnitt mit

Notopodium und Neuropodium; » Borste des Neuropodiums; ¢ Querschnitt durch ein Neuro-

podium; d Querschnitt durch einen borstentragenden Wulst aus der vorderen Rumpf-Region;
e Muskulatur eines Notopodiums. (Nach WEeLLs 1950, verindert)

man Wiirmer in Glasrohren, so sieht man regelmiflig, wie sich am Vorderende, den
Wurm ringsherum umgebende Wiilste bilden, die bei Anwesenheit von Sand diesen
ergreifen und verschiecben. Beim Einbohren der Wiirmer in den mit Sand gefiillten
Kunstbau kann man diesen Vorgang sehr regelmiflig beobachten. Die anatomische
Grundlage fiir diese Ausstiilpung der Wiilste (Abb. 5) bilden Kanile, die in den ersten
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borstentragenden Ringen verlaufen. Diese sind wohl im Zusammenhang mit ihrer
wichtigen Funktion bei der Grabtitigkeit stirker ausgebildet als die hinteren Wurm-
segmerte.

<L [T

Abb. 5: Vorderende von Arenicola marina im Glasrohr mit ausgestillpten Ringwiilsten. (Nach
WeLLs 1950, verindert)

BETAUBUNG UND KONSERVIERUNG

Ein sehr gutes Verfahren, um Wattwiirmer unter weitgehender Erhaltung der nor-
malen Korpergestalt zu betiuben, gibt WerLLs (1950) an. Er empfichlt, dem Seewasser
75 g Magnesiumdchlorid pro Liter zuzusetzen. Nach 4-5 Stunden reagieren die Wiirmer
nicht mehr auf Reizung und kdnnen pripariert oder gegebenenfalls fixiert werden. Zur
Fixierung benutzt WeLLs die gleiche Magnesiumchlorid-Seewasserlosung mit Zusatz
von 10 %y Formalin.

Fiir physiologische Untersuchungen habe ich die Betiubung mit Chloreton vor-
gezogen. Eine gesittigte Losung in Seewasser wird mit der gleichen oder doppelten
Menge normalem Seewasser vermischt. Die Chloreton-Narkose hat den Vorzug, nach
Ubertragung in reines Seewasser schnell abzuklingen.

PRAPARATION

Durch einen kleinen Querschnitt am Riicken des Wurmes im vorderen Drittel des
Kérpers 6ffnet man die Leibeshthle. Es fliefit dann die Leibeshhlenfliissigkeit aus.
Normalerweise ist sie farblos; manchmal ist sie aber dadurch mehr oder weniger rot-
lich gefiirbt, dafl beim Ausgraben eine so starke mechanische Beanspruchung der inneren
Organe erfolgte, dafl Blutgefifle zerrissen sind. Aus dem gleichen Grunde findet man
daher hiufig bei der Priparation den sehr diinnhiutigen Darm in beschidigtem Zu-
stand vor.

Bei sehr sorgsam ausgegrabenen Wiirmern ist die Leibeshshlenfliissigkeit farblos.
Auferhalb der Laichzeit enthilt sie nur farblose Lymphocyten. Zur Laichzeit — an
unseren Kiisten vom Sommer bis Herbst — ist die Leibeshohlenfliissigkeit triibe durch
die zahlreichen in ihr enthaltenen Geschlechtsprodukte. Die mikroskopische Unter-
suchung 148t leicht die Eier oder die an einer Nihrzelle (Blastophor) sitzenden Sperma-
zellen erkennen.

Von dem Einschnitt ausgehend durchschneidet man nun vorsichtig den Haut-
muskelschlauch dorsal nach vorne bis zum Kopfende und nach hinten bis zum Beginn
des diinnen Schwanzabschnittes. Nach erfolgter Priparation liegen die inneren Organe
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sehr iibersichtlich vor uns, wie sie Abbildung 6 in schematisierter Darstellung zeigt.
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Abb. 6: Schematische Darstellung der inneren Anatomie des Rumpf-Abschnitts von Arenicola
marina. (Die Kiemen sowie die Schicht der Transversalmuskeln, welche die Nephridien ver-
dedkt, sind nicht eingezeichnet)
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DIE LEIBESHUOHLE

Die Coelomfliissigkeit, die beim Anschneiden der Wiirmer in erheblicher Menge
austritt, stellt eine Salzl8sung dar, die nahezu isosmotisch mit dem 2ufleren Medium
ist und auch in der ionalen Zusammensetzung fast genau dem umgebenden Meer-
wasser entspricht. Der Gehalt an organischen Substanzen ist — abgesehen von den zeit-
weise sehr reichlich darin enthaltenen Geschlechtszellen — sehr niedrig. Angaben, die
eine leichte Hypertonie gegeniiber dem Auflenmedium beschreiben, gewinnen dadurch
an Bedeutung, dafl mit verfeinerten modernen Gefrierpunktsbestimmungen sich ein
entsprechendes Verhalten auch bei Mollusken (RemmerT 1968) und anderen Meeres-
tieren findet. Ebenso scheint — wie auch bei anderen marinen Evertebraten — der Gehalt
an K-Tonen gegeniiber dem Meerwasser erhtht zu sein. Vermindert ist der Gehalt an
SO;-Tonen.

In den Geweben ist der Gehalt an anorganischen Tonen geringer als in den Kor-
perfliissigkeiten. Das hierdurch bedingte osmotische Gefille zwischen Korperfliissigkeit
und Gewebesiften wird durch organische Substanzen — offensichtlich vor allem durch
Aminosduren ~ ausgeglichen. Der Gehalt an diesen in den Gewebesiften enthaltenen
organischen Stoffen wird entsprechend dem Salzgehalt des Auflenmediums reguliert.
Er nimmt also mit zunehmender Salzkonzentration im Aufenmedium zu und um-
gekehrt. In dieser zelluldren Regulation scheint die Grenze fiir die osmotische Anpas-
sung von Arenicola marina an Knderungen des Salzgehaltes im Aufenmedium zu lie-
gen. Fiir die sehr zerstreute Literatur zu diesem Problemkreis sei auf die Darstellungen
von FLorkIN (1969) und OcrEsBY (1969) hingewiesen.

An dem aufgeschnittenen Priparat fillt am meisten der Darmkanal auf, der fast
den ganzen Innenraum des Wurmkdrpers ausfiillt. Abweichend vom typischen Schema
der Anneliden-Organisation fehlen im gréfiten Teil des Wurmkorpers Mesenterien
und Dissepimente zur Aufhingung des Darmes. Die Leibeshhle bildet vom 3. borsten-
tragenden Segment bis wenige Sedimente vor Beginn des Schwanzabschnittes einen
einheitlichen Raum, in dem der Darm frei liegt. Diesen Unterschied gegeniiber der
Anneliden-Organisation darf man wohl damit begriinden, dafl die Grab- und Bohr-
titigkeit des Wurmes eine leichte und schnelle Verlagerung des hydrostatischen Drudkes
durch Verschiebung der Leibeshhlenfliissigkeit erfordert. Hierbei wiirden Trennwinde
verstindlicherweise stdrend wirken.

Nur die drei ersten Septen nach dem Kopfabschnitt sind erhalten. Von ihnen
trigt nach der Auffassung von WerLs (1952) das erste Septum den Riisselapparat.
Es steht im Dienste der Ein- und Ausstiilpung des Riissels und ist stark modifiziert.
Das zweite Septum ist eine durchlocherte Trennwand. Erst das dritte Septum bildet
eine scharfe Grenze gegen den grofien Coelom-Raum im Mittelteil des Wurmes. Dann
finden sich erst im Hinterende des Rumpfabschnittes wieder einige Septen, die die Ver-
bindung zwischen Darm und K6rperwandung herstellen.

Im Rumpf teilt eine Schicht von Transversalmuskeln, die seitlich vom Nerven-
strang ansetzen und in der Hohe der dorsalen Borstenbiindel enden, die Leibeshhle
in drei Abteilungen: eine mittlere, die den Darm enthilt und zwei ventral gelegene
Réume, in denen die Nephridien liegen. Diese transversal die Leibeshéhle durch-
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ziehenden Muskeln stellen ein typisches Merkmal der Polychaetenorganisation dar
(Abb. 10).

Erst im Schwanzabschnitt ist das Coelom durch zahlreiche Septen unterteilt, die
sich zwischen Darm und Kérperwand ausspannen. Diese Verbindung ist aber so eng,
daf} eine saubere Priparation des Enddarmes sehr schwierig ist. Trotz der Ahnlichkeit
mit dem Annelidenschema mufl man aber in dem Schwanzabschnitt des Wurmes eine
Bildung besonderer Art sehen, die eine Anpassung fiir das durch Feinde stark ge-
fihrdete Korperende darstellt.

Végel, Krebse und Fische versuchen den Wurm am Schwanz zu ergreifen, der
dann autotomiert wird, um den Wurm zu retten. Er besitzt aus diesem Grund ein
grofles Regenerationsvermdgen. Die Regeneration erfolgt aber nicht durch Neubildung

Afler

Abb. 7: Lingsschnitt durch Schwanzbasis (4) und Schwanzende (b) von Arenicola marina.

In der Schwanzbasis liegen zahlreiche kleine Reserve-Segmente, die sich bei Verlust von

Schwanzteilen strecken und die normale Linger wiederherstellen. (Nach Werrs 1950, ver-
indert)

von Segmenten, vielmehr bildet der Wurm im Verlauf seiner Entwicklung hinter den
Segmenten des Stammes ca. 80 Schwanzsegmente. Von diesen strecken sich nur die
hinten gelegenen bis zu einer Linge von 2 cm, bis die normale Schwanzlinge erreicht
ist. Die Segmente an der Schwanzwurzel bleiben kurz (Abb. 7). Sie bilden eine Reserve
fiir den Fall, daf ein Teil des Schwanzes verloren geht. Dann strecken sich wieder die
am weitest hinten gelegenen Segmente so lange, bis der Schwanz wieder seine normale
Linge erreicht hat. Die Neubildung verlorener Schwanzstiicke erfolgt also nicht durch
Neubildung von Segmenten, sondern durch Streckung vorgebildeter Segmente.

Eine Bestitigung dieser Deutung des Schwanzabschnittes liefert ein Vergleich mit
der schwanzlosen Art Aremicolides ecandata. Bei ihr werden im Verlauf der Onto-
genese 60 Segmente angelegt, deren Zahl im Lauf des Lebens nicht vermehrt wird.
Geht bei A. ecandata ein Teil des Wurmendes verloren, so wird er nicht regeneriert.
Bei dlteren Wiirmern dieser Art fehlt daher oft ein Teil der zu erwartenden 60 Seg-
mente, manchmal bis zu 25 %,
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Der Darm

Der Darm durchzieht von der terminal gelegenen Mundéffnung bis zu der am
Schwanzende gelegenen Afterdfinung als einfacher gerader Strang den Wurmkdrper.
Es lassen sich an ihm folgende Abschnitte unterscheiden: (1) der im Kopf gelegene
Riisselapparat, (2) der Vorderdarm, (3) der Magen, (4) der Diinndarm und (5) der im
Schwanz gelegene Enddarm.
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Abb. 8: Schematischer Lingsschnitt durch das Vorderende mit dem Riissel-Apparat von Areni-
cola marina. (Nach WELLs 1952, verindert)
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Der Riisselapparat

Den vorderen Teil des Darmes bildet der Riissel (Abb. 8), der vom lebenden
Wurm fast fortlaufend ausgestiilpt und eingezogen wird. Die Finzelheiten des Aus-
stiilpungsvorganges sollen hier nicht besprochen werden. Es sei auf die ausfithrliche
Untersuchung von WeLLs (1952) hingewiesen. Der Wurm streckt also durch einen Um-
stiilpungsprozel einen Teil des Vorderdarmes aus, an dem man die Buccalmasse und
den Pharynx unterscheidet. Die Buccalmasse ist mit einer groflen Zahl weicher zahn-
formiger Papillen besetzt. An ihn schlieft sich der mit kleineren Papillen besetzte
Pharynx an. Der Riissel scheint aber nicht — dhnlich wie ein Bagger — groferer Sand-
klumpen gleichzeitig zu ergreifen, sondern stets nur einzelne Sandkdrner, wie Beob-
achtungen im Kunstbau zeigten.

Der Riisselapparat ist an der K8rperwandung des Wurmes mit Hilfe des ersten
Septums verankert, das zugleich wichtige Aufgaben bei dem Ausstiilpungsprozefl
iibernimmt und zu diesem Zweck speziell umgeformt ist. Vor diesem ersten Septum
liegen — vermutlich — zwei Kopf-Segmente, die verschmolzen sind und das einheitliche
Kopf-Coelom bilden, das dem Riissel des Wurmes die notwendige Beweglichkeit ver-
leiht. Folgt man der Auffassung von WerLs (1952), so ist bei dem ersten Dissepiment
die diinne Bindegewebsschicht, die sich normalerweise zwischen die beiden Blitter des
Coelomepithels der aneinanderstoflenden Segmente schiebt, in eine weite Hohle ver-
wandelt, die von einem Netz von Muskelfasern und Blutgefifien erfiillt ist. Auflerdem
ist dem vorderen — dem Kopfcoelom benachbarten — Blatt des Septums eine starke
Muskelschicht angelagert, die von der Grenze zwischen der Buccalmasse und dem
Pharynx zur K8rperwand zieht und daher als Riickziehmuskel dient. Die hintere
Wandung des Septums ist nur diinnwandig und besitzt bei A. marina zwei grofle
Aussackungen.

Das Verstindnis der Funktion des Riisselapparates ist dadurch kompliziert, daf}
das Septum nicht ringsum an die K8rperwandung anschlieflt, sondern an der Ventral-
seite eine Offnung besteht, die das Kopfcoelom mit dem Rumpfcoelom verbindet.
Auferdem fithrt ein Gang in die Zwischenschicht des ersten Septums, so daf} der Inhalt
der Leibeshshle in den Hohlraum des ersten Segmentes iibertreten kann und umge-
kehrt.

An dem Ausstiilpungsvorgang des Riissels ist schlieflich auch die LeibeshShlen-
fliissigkeit und der ganze Wurmkdrper beteiligt. Durchschneidet man den Wurm im
vorderen Drittel, wird die Ausstiilpung des Riissels stark beeintrichtige. Verhindert
man bei diesem Experiment durch eine Ligatur den Verlust der Korperfliissigheit, so
bleibt der Riissel funktionsfihig. Die Ausstiilpung des Riissels ist also ein recht kom-
plizierter Vorgang, dessen Ablauf im einzelnen eine reiche Variabilitit erkennen ldfit.

Die drei folgenden Septen zeigen keine besondere Umwandlung. Sie sind diinn-
hiutig und werden vom Osophagus durchsetzt. Als SpeiserShre bezeichnet man den
an den Riisselapparat anschliefenden Teil des Darmes, der nicht rund, sondern ab-
geflacht ist. Bei frisch gegrabenen Wiirmern findet man im hinteren Teil des Osopha-
gus grofere oder geringere Mengen des gefressenen Sandes, der sich anschliefend hier
ansammelt, ehe er in den Magen weitergeleitet wird. Dieser Teil des Osophagus tiber-
nimmt also eine kropfihnliche Funktion. Am hintersten Ende des Osophagus miinden
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die paarigen Osophagaldriisen ein, die birnenformig gestaltete Anhinge des Darmes
darstellen.

Der Mitteldarm

Unmittelbar hinter der Einmiindung der Osophagaltaschen beginnt der weit-
lumige Magen, der ebenso wie der anschlieRende Diinndarm durch seine gelbe Fir-
bung auffillt. Die gelbe Farbe verursacht das dem Darm aufgelagerte Chloragog-
Gewebe. Eingelagert in die Darmwand ist ein Netz von Blutgefiflen, die sich durch
ihre rote Farbe abheben. In den Maschen dieses Netzes wolbt sich die Darmwandung
etwas vor, so dafl sich Taschen bilden, die bei leicht narkotisierten Wiirmern eine leb-
hafte Pulsation erkennen lassen. Die Wandungen des Mitteldarmes sind sehr diinn
und werden infolgedessen bei der Priparation leicht verletzt. Magen und Diinndarm
unterscheiden sich nicht nur durch ihr Lumen, sondern auch dadurch, daf ihre Blut-
gefifle einen abweichenden Verlauf nehmen.

Der Enddarm

Den im Schwanzabschnitt gelegenen Darm bezeichnet man als Enddarm. Er ist
durch die hier vorhandenen Dissepimente und Mesenterien sehr eng mit der Kérper-
wandung verbunden. Da er auflerdem sehr diinnwandig ist, bereitet seine saubere
Priparation erhebliche Schwierigkeiten. Im Enddarm werden aus dem aufgenomme-
nen Sand die bekannten Stringe der Kothdufchen geformt. Die hierfiir bendtigten
mechanischen Krifte diirften von der Kérperwandung geliefert werden, da die eigene
Muskulatur des Enddarmes nur schwach ausgebildet ist.

Physiologie der Verdauung

Verletzt man bei Operationen in der Leibeshthle des Wurmes den Darm, so daf
Darmflissigkeit austreten kann, beobachtet man sehr bald eine sehr starke Maze-
ration der in der Nachbarschaft gelegenen Organe. Im Darmlumen finden sich offen-
sichtlich Verdauungsfermente, die schon bei Zimmertemperatur sehr stark wirksam
sind. Angesichts der hohen Geschwindigkeit, mit der nach Kermack (1955) der Sand
den Darm passiert, erscheint das verstindlich.

KEermack fiihrte Verdauungsexperimente durch; LongoTTOM (1970a) bestitigte
im wesentlichen die Ergebnisse dieser Autorin. Er arbeitete mit Extrakten aus Darm-
und Driisenwandungen und wies Lipase in sehr geringer Konzentration in allen unter-
suchten Darmteilen nach, wihrend er Karbohydrasen dagegen nur in den Osophagal-
driisen und im Magen fand. Dort werden auch Proteasen gebildet. Cellulase war in
keinem Darmabschnitt nachzuweisen. Pflanzliche Gewebe diirften also hichstens von
untergeordneter Bedeutung fiir die Erndhrung des Wurmes sein. Das stimmt mit
meiner Beobachtung fiberein, daff Diatomeen unbeschidigt den Darmkanal passieren
kénnen.
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Die wesentliche Verdauungsarbeit wird demnach von den OUsophagaldriisen und
dem Magenabschnitt geleistet. In der Speiserdhre scheinen keine Verdauungsvorginge
abzulaufen, vielmehr ergieflen die Usophagaldriisen ihr Sekret erst in dem Augenblick
iiber den Sand, wenn dieser in den Magen iibertritt. Der Mageninhalt ist flissiger
als der Inhalt anderer Darmabschnitte, worauf schon Kermack hinwies. Die Zahlen
dieser Autorin lassen eine Erhdhung des Wassergehaltes erkennen.
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/\

dorsales
Transversalgefal DorsalgefaB

dorsales\
Transversalgefal3

Darmgefafe

Lateral -
gefaB

ventrales

Transversal-
gefal3

ventrales/
Transversalge -
fan

N7
VentralgefaB

Bauchmark

/\

Segmente 7-12 »|4 Segmente 13-19

Abb. 9: Schematisierte Darstellung des Blutgefifiverlaufs in den mittleren (links) sowie vor-
deren und hinteren Segmenten (rechts) von Arenicolz marina. (Nach WeLLs 1966, verindert)

In bisher unverdffentlichten Versuchen stellte ich fest, daff im Zusammenhang mit
der Sekretion der Verdauungssifte der mit dem Kjeldahl-Verfahren ermittelte Stick-
stoffgehalt im Magenabschnitt etwa auf den vierfachen Wert des Kropfinhaltes erhht
ist. Im Diinndarm ist der Stickstoffgehalt schon sehr stark abgefallen, es erfolgt also
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zusammen mit der von KErRmacCk beschriebenen Wasserresorption auch eine Riick-
resorption der Verdauungssekrete.

Der Wasserentzug setzt sich im Enddarm fort. Die Faeces enthalten nach Ker-
MACK (1955) etwa 32 % Wasser. Parallel zum Wassergehalt vermindert sich auch der
Gehalt an organischer Substanz. Ausgedriickt in Stickstoffgehalt ergab er sich bei mei-
nen Analysen ein Durchschnitt von 0,17 mg je Gramm. Den gleichen Wert erhielt auch
Jacossen (1967). Vermutlich rithrt dieser Stickstoffgehalt von Schleimsubstanzen her,
die den vom Wurm ausgestoffenen Kotstringen eine gewisse Formbestindigkeit ver-
leihen,

LongsoTToM (1970a) bestimmte den pH-Wert des Mageninhaltes zu 6,2. Kermack
kam mit der kolorimetrischen Methode zu einem etwas geringeren Wert und gab fiir
die iibrigen Darmabschnitte eine neutrale Reaktion an.

Die Kotabgabe

Krrmack (1955) untersuchte quantitativ die Kotabgabe des Wattwurmes. Sie
sammelte den von den Wiirmern abgegebenen Kot auf kleinen durchbohrten Platten,
die mit dem Loch iiber dem Eingang zum Wohnbau lagen. Als mittleren Abstand zwi-
schen zwei Kotentleerungen fand sie im Sommer 45 min. Das mittlere Trockengewicht
jeder Kotentleerung betrug 1,27 g. Aus diesen Zahlen berechnete sie die Verweilzeit
des Sandes im Darm des Wurmes zu 14 min. Die Menge des abgegebenen Kotes wird
durch den Wassergehalt des Sandes stark beeinflufit, In Arealen, die wihrend der Ebbe
stark trocken liefen, kam die Kotabgabe zum Stillstand und setzte erst wieder ein,
wenn der Wasserspiegel die Bauten iiberflutete.

Davison (1891) hat aus Beobachtungen iiber Zahl und Gewicht der Kothaufen
berechnet, dafl in dem von ihm untersuchten Gebiet jihrlich etwa 4000 Tonnen Sand
je Hektar von den Wiirmern bewegt werden, das bedeutet eine Schicht von 32 cm Sand.

DAS BLUTGEFASS-SYSTEM

Das Blutgefaflsystem von Arenicola folgr in der segmentalen Anordnung der
Gefifle und Richtung der Blutstromung im Prinzip dem Anneliden-Schema (vgl.
Abb. 6, 9 und 10). Im einzelnen zeigen sich aber eine Reihe von Besonderheiten.

Ein eindeutiges Annelidenkennzeichen bildet das grofe dorsale Lingsgefif}, des-
sen Tatigkeit man bei schwach pigmentierten Wiirmern schon am intakten Wurm be-
obachten kann. Peristaltische Wellen, die von hinten nach vorne verlaufen, treiben das
Blut aus den hinteren Korperabschnitten in das Vorderende. Das Dorsalgefif liegt
sehr eng der Darmwandung an und nimmt von beiden Seiten Aste aus dem reichen
Gefifinetz des Darmes auf. Ein Unterschied gegeniiber der typischen Annelidenorgani-
sation ergibt sich aber dadurch, daf eine direkte Verbindung durch Gefifibdgen mit
dem ventralen Hauptgefi nur im Bereich des Enddarmes gegeben ist. Von dem pul-
sierenden Dorsalgefifl gehen nur im Bereich des Osophagus und dann wieder im Be-
reich des Diinndarmes die dorsalen Transversalgefifie aus, die zum Hautmuskel-
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schlauch verlaufen. Die im Bereich des Usophagus abzweigenden Transversalgefifle
zeigen bei schwach narkotisierten Tieren eigene Peristaltik.

Auf der Unterseite des Darmes fillt das grofle Ventralgefifl auf. Es ist mit dem
Darm nur locker verbunden und liegt daher ziemlich frei beweglich in der Leibeshohle.
Dieses Ventralgefiafl besitzt sehr widerstandsfihige Wandungen, zeigt aber keinerlei
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Abb. 10: Schematischer Querschnitt durch Aremicola marina in einem vorderen kiemenlosen
Segment. (Nach WeLLs 1950, verdndert)

Pulsationen, so daf die Durchstrdmungsrichtung in ihm nicht direkt festgestellt wer-
den kann, vermutlich ist sie vom Vorderende nach hinten gerichtet. Segmental ange-
ordnet entspringen von dem grofien Ventralgefiff Seiteniste, die zum Hautmuskel-
schlauch ziehen und ihn und seine Anhinge versorgen (ventrale Transversalgefifie). In
den Segmenten 7 bis 13 gelangt das zuriickstromende Blut iiber Gefifie, die dicht neben
diesen Transversalgefifien verlaufen, in zwei groflere Gefife, die nebeneinander in
der Ventralwandung des Darmes liegen. Diese Gefifle in der ventralen Darmwandung
stehen ihrerseits in Verbindung mit dem Gefdfinetz des Darmes (Abb. 9).

Das Herz

Im Bereich des Magenabschnittes bildet der Gefifiplexus in der Darmwandung
zwei grofere Seitengefife aus (laterale Darmgefife), die sich an der Grenze zwischen
Osophagus und Magen auf beiden Seiten zu den sogenannten Vorhdfen (Auriculae)
erweitern. Die beiden Vorhdfe nechmen auch die Seitengefifle aus dem Bereich des Vor-
derdarmes auf. Sie besitzen eine eigene Kontraktilitit. Aus beiden Vorhofen tritt das
Blut dann in die paarigen Ventrikel iiber, die das Blut durch kriftige Pumpbewegun-
gen in das grofle Ventralgefif driicken. Die beiden Herzen besitzen bei Arenicola also
keine direkte Verbindung mit dem dorsalen Lingsgefdf.
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Das BlutgefdR-System von Arenicola steht in enger Bezichung zum Darmsystem.
Aus diesem Grunde gab KErmack (1955) auch eine sehr ausfithrliche Beschreibung des
Blutgefidfl-Systems, die einige Korrekturen an der Beschreibung von AsuworTH (1904)
einschliefit.

Die Blutschliauche

Eine sehr eigenartige Bildung stellen die braungefirbten, blind endenden Blut-
schliuche dar, die in sehr grofler Zahl wie Fiden eines Staubbesens dem ventralen
Bauchgefdfl im Bereich des Diinndarms aufsitzen. Sie finden sich aber auch an anderen
Gefiflen und sind bei alten Wiirmern besonders reichlich entwickelt.

Der Nachweis von Himoglobin und Ferritin in diesen Schlduchen spricht dafiir,
dafi sie eine Rolle bei der Himoglobinsynthese spielen (DaLEs 1957, 1963, KENNEDY &
Dares 1958).

Das Himoglobin

Die rote Farbe des Blutes des Wattwurmes rithre daher, dafl es Himoglobin ent-
hilt, den gleichen Farbstoff, der auch dem Wirbeltierblut seine Farbe verleiht. Aller-
dings ist beim Wattwurm der rote Blutfarbstoff nicht in Zellen eingeschlossen, sondern
liegt geldst in der Blutfliissigkeit vor, wie wir es bei den meisten Wirbellosen finden.

Hiermit scheint das sehr hohe Molekulargewicht von 3 Millionen zusammenzu-
hingen (FLORKIN 1969), das eine Permeation des Farbstoffes durch die Gefiflwinde
verhindert. Das hohe Molekulargewicht kommt dadurch zustande, dafl sich eine grofie
Zahl (180) einzelner Himoglobin-Molekiile zu groferen Komplexen zusammenlagert
(WeBER 1970).

Unter dem Elektronenmikroskop erscheint das Aremicola-Hamoglobin als ein
6-eckiges Scheibchen, aufgebaut aus 6 Segmenten mit einer zentralen Vertiefung. Wenn
auch nicht identisch mit dem Himoglobin der Siugetiere, dhnelt es diesem z.B. im
Absorptionsspektrum (VLEs 1923) und zeigt auch die gleichen chemischen Reaktionen,
wie etwa die Farbreaktion mit Benzidin oder die Abspaltung der Flaem-Gruppe beim
Erhitzen mit Eisessig. Die eigentlich farbtragende Gruppe — das Flaem — scheint mit
dem der Wirbeltiere identisch zu sein. Die Unterschiede im Verhalten liegen in der ver-
schiedenen Natur des Eiweiflkdrpers, an den das Haem gebunden ist.

Die Mbglichkeit, das Arenicola-Blut relativ leicht auch in etwas groRerer Menge
gewinnen zu kénnen, hat schon sehr frith zu physiologischen Untersuchungen iiber
seine Eigenschaften gefiihrt (BARCROFT & BarCrROFT 1924). Hierbei zeigte sich, daf es
durch eine sehr hohe Affinitit zum Sauerstoff ausgezeichnet ist. Wihrend das mensch-
liche Himoglobin bei einem Sauerstoffpartialdruck von etwa 27 Torr zur Hilfte seiner
vollen Kapazitit beladen ist (Pso), erreicht das Arenicola-Hamoglobin diesen Sitti-
gungsgrad schon bei einer Sauerstoffspannung von 2 Torr (Tourmonp 1970a). Hier-
nach scheint also die Sauerstoffaffinitit des Arenicola-Himoglobins mehr als zehnmal
50 hoch zu sein wie die des menschlichen Hamoglobins.

Man deutet diese sehr starke Bindungsfahigkeit des Arenicola-Himoglobins fiir
Sauerstoff damit, daf der in einem sehr sauerstoffarmen Boden lebende Wurm einen
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Atmungsfarbstoff notig hat, der auch noch dieser Umgebung den Sauerstoff entnehmen
kann, den er fiir seine Lebensfunktionen bendtigt. Es spricht aber eine Reihe von
Gesichtspunkten dagegen, dafl hiermit die Funktion dieses respiratorischen Farbstoffes
nicht in vollem Umfang erfaflt ist.

Volle Sittigung des Arenicola-Himoglobins wire nach den Kurven von Tour-
MOND (1970a, b) etwa bei einer Sauerstoffspannung von 15 Torr zu erwarten (der Par-
tialdruck des Sauerstoffs in der atmosphirischen Luft betrigt 150160 Torr). Diese
Grenze fillt in der Gréflenordnung mit der Sauerstoffspannung zusammen, bis zu der
der Wurm seine normale Atemgrofle aufrecht erhalten kann (KriiGer 1958b). Unter-
halb 30 Torr fillt nimlich die Atmung stark ab. Der P5p-Wert fiir die Halbsittigung,
die TouLmoND mit 2 Torr angibt, gestattet also keine exakte Aussage iiber die Grenz-
spannung, die noch eine normale Atmung erméglicht.

Auf der anderen Seite ist darauf hinzuweisen, dafl eine Steigerung der Sauerstofi-
spannung die Menge des an das Himoglobin gebundenen Sauerstoffs nicht erhoht. Das
Sauerstoffbindungsvermdgen des Himoglobin hat einen oberen Grenzwert, der nicht
iberschritten werden kann. Das Problem liegt in der Frage: In welcher Weise wird der
an das Himoglobin gebundene Sauerstoff im Gewebe an den Verbrauchsorten frei-
gesetzt? Die herrschende Auffassung ist die, dafl in den Geweben durch die Atmung die
Sauerstoffspannung soweit absinkt, daf} die Ladungsspannung des Himoglobins (P1o0)
unterschritten und hierdurch rein physikalisch der Sauerstoff an das Gewebe abgegeben
wird. Die Frage ist hierbei, ob bei hohem Sauerstoffdruck in der Umgebung tatsichlich
die Sauerstoffspannung unterschritten wird. Der relativ geringe Sauerstoffverbrauch
und die geringe Dicke des Hautmuskelschlauches, der in erster Linie als Sauerstoff-
konsument in Frage kommt (KRUGER 1968), sprechen nicht fiir diese Voraussetzung.

Wird aber in dem Wurmgewebe die Ladungsspannung nicht unterschritten, so
schaltet nach dieser Auffassung der an das Himoglobin gebundene Sauerstoff fiir die
Versorgung der Gewebe aus, und der Bedarf miifite durch den in der Blutfliissigkeit
physikalisch gelosten Sauerstoff gedeckt werden. Demnach wiirde bei hohen Sauer-
stoffspannungen in der Umgebung das Himoglobin als Ballast in der Blutfliissighkeit
kreisen. Dieser Fall ist aber normalerweise beim Wattwurm erfiillt.

Der Wurm pumpt nimlich durch seinen Wohnbau einen kontinuierlichen Strom
von frischem Wasser (KRUGER 1964b), der ihm den bendtigten Sauerstoff zufihre.
Wenn wihrend der Ebbe die Wasserzufuhr aussetzt, treibt der Wurm Luftblasen {iber
seine Kiemenregion (WerLs 1945) und kann auch unter diesen Umstinden seine At-
mung aufrechterhalten. Zu einer Unterbrechung der Sauerstoffversorgung kommt es
nur, wenn der Wohnbau durch Zufiere Eingriffe, etwa durch die Brandung, zerstort
wird.

In diesen Fillen diirfte die Sauerstoffspannung in der Umgebung des Wurmes sehr
stark absinken, aber es handelt sich hierbei um Ausnahmefille, die der Wurm sehr
leicht iibersteht, da er gegen Sauerstoffmangel sehr unempfindlich ist. Nach Hecur
(1932) iiberlebte A. marina einen neuntégigen Sauerstoffabschlufl. DarEs (1958) unter-
suchte die bei Anaerobiose auftretenden Stoffwechselprozesse. Demnach ist der Wurm
in der Lage, fiir lingere Zeit seinen Energiebedarf aus der Spaltung von Glykogen zu
gewinnen. Nach Beobachtungen im Kunstbau im Laboratorium unterbricht der Watt-
wurm bei nicht zusagenden Bedingungen gelegentlich fiir viele Stunden seine Pump-
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titigkeit, die thm normalerweise frisches Wasser zufijhrt. Auch in diesen Fillen ist an-
zunehmen, dafl es zu anaeroben Stoffwechselprozessen kommt. Die Speicherung von
Sauerstoff im Himoglobin, die BARCROFT & BaRCROFT (1924) annahmen, diirfte fiir
so lange Zeitspannen nicht ausreichen.

Die Notwendigkeit, einen so starken respiratorischen Farbstoff, wie ihn das Hi-
moglobin darstellt, zu entwickeln, der aber nur ausnahmsweise in Aktion tritt, er-
scheint daher kaum gegeben. Aus diesem Grunde lautet die Gegenfrage: Ist das Hi-
moglobin des Wurmes nicht etwa fortlaufend — bei hohen und niederen Sauerstofi-
konzentrationen — in den Sauerstofftransport von den Kiemen zu den Organen ein-
geschaltet?

Durch Vergiftung mit Kohlenmonoxid kénnen wir den Sauerstofftransport durch
das Himoglobin blockieren. Vergiften wir nun die Wiirmer mit diesem Gas, so sinkt
der Sauerstoffverbrauch auch bei hohen Sauerstoffkonzentrationen etwa auf die Hilfte
ab. Aus diesem Ergebnis mufl man schlieflen, dafl sich auch bei hohen Sauerstoff-
konzentrationen das Himoglobin am Sauerstofftransport beteiligt. Der Einwand, daf§
dieses Gift die Gewebsatmung beeintréchtigt, konnte widerlegt werden (KrtigEr 1960,
1969).

Das Arenicola-Himoglobin dient also in gleicher Weise dem Sauerstofftransporrt,
wie bei den Wirbeltieren. Durch seine hhere Sauerstofaffinitit kann es diese Funktion
aber bis zu tieferen Sauerstoffspannungen aufrechterhalten, als es bei den Sdugetieren
der Fall ist.

Nachdem die Transportfunktion des Arenicola-Himoglobins nachgewiesen ist,
bleibt allerdings die Frage ungeklirt, in welcher Weise der an das Hamoglobin ge-
bundene Sauerstoff an die Organe und Gewebe abgegeben wird.

Weshalb entwickelt nun Arenicola — wie viele Evertebraten — Hidmoglobin als
Atmungsmittel in seinem Blut? Eine endgiiltige Antwort 148t sich auf diese Frage nicht
geben. Ich mochte vermuten, daf} es sich beim Einsatz dieses respiratorischen Farb-
stoffes um eine Anpassung an stark wechselnde Atmungsbedingungen handelt, fiir die
die Voraussetzungen im Leben des Wattwurmes gegeben sind. Das Héamoglobin wire
nach dieser Auffassung Teil eines Regelmechanismus, der auch unter stark wechselnden
Bedingungen eine gleichmifige Sauerstoffversorgung der Organe sichert.

Eine kritische Situation entsteht fiir den Organismus nach einem linger an-
dauernden Sauerstoffentzug durch die Ansammlung von anaeroben Stoffwechselpro-
dukten, die bei Zutritt von Sauerstoff sehr leicht oxydiert werden und zu einer iiber-
hohten Atmung fiihren. Nach Borpen (1931) zeigt A. marina nach solchen Perioden
keine Anzeichen einer Sauerstoffschuld. Die Atmungsgrofe ist normal. Es wiire denk-
bar, daBl auch in diesem Fall das Himoglobin als Regulator dient.

Das ,braune Pigment®

Das Himoglobin von A. marina iibernimmt neben der Aufgabe als Sauerstoff-
triger nach den Untersuchungen von PATEL & SPENCER (1963) noch eine andere wich-
tige Funktion. Der Wurm errichtet seine Wohnbauten in einem Boden, der in geringe-
ren oder grofleren Konzentrationen Schwefelwasserstoff enthilt. Auch wenn der Wurm
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in seinem Wohnbau einen kontinuierlichen Strom von sauberem Oberflichenwasser
erhilt, diirflen stets gewisse Mengen dieses Gases auch unter normalen Umstinden zu
ihm vordringen. Nun bildet Schwefelwasserstoff fiir Siugetiere ein schweres Gift.
Unter den verschiedenen Angriffspunkten des Gases befindet sich auch das Blut. Bei
den Siugetieren verbindet sich nimlich das Himoglobin mit dem Schwefelwasserstoff
zum sogenannten Sulphhimoglobin, das zum Sauerstofftransport nicht mehr geeignet
ist. Hierdurch wird die Sauerstoffversorgung der Organe beeintrichtigt.

Der Wattwurm wird im Gegensatz zu den Wirbeltieren auch durch erhebliche
Konzentrationen von Schwefelwasserstoff nicht geschidigt, wie Hecur (1932) zeigte.
Auch Beobachtungen im Kunstbau im Laboratorium liefen erkennen, dafl der Zusatz
von Natriumsulfid zu Meerwasser keine Abwehrreaktion des Wurmes ausldst.

PaTEL & SPENCER zeigten nun, dafl das Blut von A. marina die Fihigkeit besitzt,
Schwefelwasserstoff zu oxydieren, wobei anscheinend zum Teil elementarer Schwefel
abgeschieden wird. Die Leibeshshlenfliissigkeit besitzt diese Fihigkeit nicht. Im Blut
erscheint die Oxydation des Schwefelwasserstoffs an das Hamoglobin gebunden, das
allerdings als solches diese Fihigkeit nur in geringem Ausmaf besitzt. Das Arenicola-
Himoglobin setzt sich aber — abweichend vom Siugetierhimoglobin — mit Schwefel-
wasserstoff zu einer Substanz um, die die Autoren als ,braunes Pigment® bezeichnen.
Dieses Reaktionsprodukt findet sich in wechselnder Menge neben dem Himoglobin im
Blut des Wattwurms und stellt die Substanz dar, die die Oxydation des Schwefel-
wasserstoffs katalysiert. Es liegt hier ein sehr einfacher Regelprozefl vor. Je mehr
Schwefelwasserstoff in den Wurmkrdper eindringt, um so mehr ,braunes Pigment®
wird gebildet und um so schneller verliuft infolgedessen seine Oxydation.

DIE ATMUNG

Es ist im allgemeinen schwierig, eindeutige Zahlen fiir die Atmungsgrofie eines
Tieres anzugeben, da man bei Bezug auf die Gewichtseinheit — man wiirde im vorlie-
genden Falle 1 g wihlen — bei grofien und kleinen Tieren zu verschiedenen Werten
kommt. Kleine Wiirmer haben vergleichsweise einen hoheren Stoffwechsel als grofle
Individuen. Mathematisch It sich die Atmungsgréfle eines Tieres durch die soge-
nannte allometrische Funktion: y = b « x= beschreiben (y = Atmungsgrofle; x = Kor-
pergewicht), in der der Exponent o die Anderung der Atmungsgrofie im Verlauf des
Wachstums darstellt. Nun hingt auflerdem die Atmungsgrofie bei poikilothermen Tie-
ren noch stark von der Temperatur ab, und iiberdies dndert die Temperatur den Wert
des Exponenten a. Schliefllich finden sich bei A. marina auch noch in Anpassung an
die Umgebungstemperatur jahreszeitliche Einfliisse (KRUGER 1964a). Bei der Vielzahl
von Faktoren, welche die Atmungsgrofie bestimmen, ist verstindlich, daf} eindeutige
Zahlen fiir den Sauerstoffverbrauch der Wiirmer nicht angegeben werden kdnnen.

Die Anderungen des Exponenten a in Abhingigkeit von der Jahreszeit bewirken
Anpassungen an die jeweils herrschenden Temperaturen, so dafl in gegebenen Grenzen
sich die Atmungsgrofe der Wiirmer wihrend des ganzen Jahres auf niherungsweise
gleicher Hohe erhilt. Fiir diese Konstanz der Atmungsgrofie dient auflerdem ein Regel-
mechanismus, der zwischen 10° und 209 C den Anstieg des Sauerstoffverbrauchs ge-
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ringer hilt, als es im allgemeinen bei biologischen Prozessen der Fall ist. Die Tempera-
turen zwischen 10° und 200 C kann man als einen Temperaturbereich ansehen, der
wihrend eines grofien Teiles des Jahres im Biotop vorhertscht. In der Mitte dieses
Bereiches bei 159 C, liegt der Sauerstoffverbrauch eines Wurmes von 10 g Frischgewicht
bei etwa 330 cmm/h. Hinsichtlich weiterer Einzelheiten sei auf die Originalarbeiten
iiber die Atmungsphysiologie von A. marina verwiesen (vgl. EL1aSSEN 1956, KRUGER
1958b, 1964a).

DIE NEPHRIDIEN

Abweichend von der typischen Anneliden-Organisation sind Nephridien nur in
einer begrenzten Anzah! von Segmenten vorhanden, und zwar im Normalfall sechs
Paare vom 4. bis zum 9. borstentragenden Segment. Mit Ausnahme der Segmente 7,
8 und 9 besitzen sie entweder nur Kiemen oder nur Nephridien.

Trichter

Gonade

Sekretorischer
Abschnitt

Nephroparus

Abb. 11: Nephridium (schematisiert) von Arenicola marina mit Gonade. (Nach ASHWORTH
1904, verdndert)

Die Nephridien sind durch Pigmenteinlagerungen dunkelbraun gefirbte Organe,
die ventral auf beiden Seiten des Bauchmarkes in den beiden Riumen liegen (Abb. 10),
die durch die Transversal-Muskeln von der Leibeshshle abgetrennt sind. Um sie deutlich
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sichtbar zu machen, ist es notwendig, die dichte Lage der dariiberliegenden Transversal-
Muskeln zu entfernen. Das einzelne Nephridium 148t drei Teile unterscheiden: (1) den
Trichter, der sich mit einer weiten Mindung in das Coelom offnet, (2) den sekretori-
schen Abschnitt und (3) die Harnblase (Abb. 11).

Der Trichter ist durch eine reiche Blutversorgung rot gefirbt. Seine offenen Rin-
der sind mit einem starken Besatz von Wimpern versehen, wie die mikroskopische
Beobachtung eines Nephridiums von einem frisch getSteten Wurm leicht zeigt. Der
sekretorische Abschnitt bildet einen kurzen Kanal mit ziemlich weitem Lumen. Seine
Wandungen sind durch Einlagerung von briunlichen Exkretkugeln dunkel gefirbt. Die
rosettenférmige Harnblase ist grau bis braun gefarbt. Auf die Offnung der Nephridien
am oberen hinteren Rand der Neuropodien-Wiilste wurde schon oben hingewiesen.
Die Nephridien-Poren &ffnen sich nach Strunk (1930) etwa jede Minute, um den an-
gesammelten Harn zu entlassen.

StrunNk (1930, 1932, 1935) wies im sekretorischen Abschnitt Harnsiure nach.
Diese ist auch in geringer Menge (0,0001 %/o) in der Coelomfliissigkeit enthalten. In ihr
findet sich auferdem Harnstoff, dessen Konzentration in Abhingigkeit von der Jah-
reszeit erheblich schwanke (0,0015-0,01 %/). Oberhalb dieser Grenzen wirkt Harn-
stoff t5dlich fiir den Wurm. In seinen Geweben — besonders reichlich im Muskel-
gewebe — findet sich das Ferment Urease, das offensichtlich eine zu starke Anreicherung
von Harnstoff verhindert. Die Anwesenheit der Urease lifit vermuten, dafl Ammoniak
das wichtigste Endprodukt des Stickstoffstoff wechsels darstellt. STRuNK macht hieritber
keine Angaben.

DIE GONADEN

Aufer beim ersten Nephridium, das in mancher Beziehung abweichende Verhilt-
nisse bietet, liegen bei allen Nephridien am unteren Rande des Trichters die Gonaden
(Abb. 11). Sie bilden sehr kleine Zellmassen von etwa 0,5-1 mm Durchmesser. Die
Tiere sind getrenntgeschlechtlich. Die Geschlechtszellen fallen in frithen Entwicklungs-
stadien in die Leibeshohle, wo sie ihr weiteres Wachstum durchmachen. Die Spermien
entwickeln sich angeheftet an eine Nihrzelle, die sie wie die Haare einer Biirste um-
geben. Die Eizellen vollziehen ihre Reifung isoliert. Die Leibeshhle verlassen die Ge-
schlechtszellen durch die Nephridien. Wihrend der Laichperiode sind die Harnblasen
oft durch die in ihnen enthaltenen Geschlechtsprodukte stark aufgetrieben. Nur reife
Ei- und Samenzellen werden von den Nephridien in das Auflenwasser entlassen.

Die Zeit der Abgabe der Geschlechtsprodukte liegt im Bereich der deutschen Nord-
und Ostseekiiste Ende September bis Mitte Oktober. An der Westkiiste Englands
wurde noch eine zweite Laichperiode im April-Mai beobachtet. Bei den Herbstlaichern
scheint der erste starke Temperaturabfall die Ausstoflung der Geschlechtsprodukte aus-
zulésen. Die Wirksamkeit lunarer Einfliisse ist fraglich (vgl. Newsrr 1948, Howie
1959, BRENNING 1965).

Die Reifung der Geschlechtszellen bleibt nach Howie (1966) bei decerebrierten
Wiirmern aus und kann durch Injeltion von Extrakten aus dem Prostomium ausgelSst
werden. Thre Reifung steht also unter dem Einflufl von Neurohormonen.



Bau und Leben des Wattwurmes 171
DAS NERVENSYSTEM

Will man das Oberschlundganglion und die Schlundkommissuren freilegen, ist es
erforderlich, den Darm bis zum vordersten Ende herauszupriparieren.

Das Oberschlundganglion liegt unter dem Prostomium. Es ist sehr klein und be-
steht aus zwei Lappen, die durch eine Briicke miteinander verbunden sind. Es steht in
nervoser Verbindung mit dem Prostomium; auflerdem ziehen von ihm Nerven zu
dem in der Wandung des Vorderdarms gelegenen stomatogastrischen Nervensystem
(WrreEAR 1953). Vom Gehirn entspringen ferner beiderseits die Schlundkommissuren,

Prostomium

Ansatz ]
des\ersten Septums Cerebralganglion

Statocyste

\
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Abb. 12: Cerebralganglion von Arenicola marina mit Schlundring und ansitzender Statocyste;
Abzweigungen der Lingsmuskulatur zichen zur Statocyste. (Nach AsuworTr 1904, verindert)

die die MundSffnung umschlieflen und sich auf der Ventralseite zum Bauchmark ver-
einigen. An diesen Schlundkommissuren sitzen — durch einen kurzen Nerv mit ihnen
verbunden — auf beiden Seiten die Statozysten (Abb. 12). Sie stellen kleine Epithel-
bldschen dar, in deren Innerem man bei mikroskopischer Betrachtung Sandkérner usw.
findet, die vor allem bei #lteren Tieren von organischer Substanz umhiillt sind. Bei
frisch priparierten Tieren zeigen diese Statolithen eine eigenartige zitternde Bewegung.
Die Statozystenblase steht bei A. marina durch einen kurzen Gang mit der Umgebung
in Verbindung. Auf diesem Wege gelangen die Sandkérner usw. in die Statozyste.

Wie von BuppENBROCK (1912, 1913) nachwies, dienen die Statozysten dem Wurm
zur geotaktischen Orientierung bei seiner Grabtitigkeit. Bei manchen Arten der Gat-
tung Abarenicola fehlen Statozysten, und es ist unbekannt, in welcher Weise diese
Formen sich iiber die Richtung der Schwerkraft orientieren. Offensichtlich sind sie aber
hierzu imstande.

Wie erwihnt, vereinen sich die Schlundkommissuren zu dem Bauchmark, das den
Wurm auf seiner ganzen Linge auf der Ventralseite durchzicht. Da es sehr dicht unter
dem Korperepithel liegt, sieht man es auf der Ventralseite schon am intakten Tier als
einen hellen Streifen. Das Bauchmark von Arenicola stellt einen einfachen glatten
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Strang dar, der keine segmental angeordneten Ganglien erkennen lif}t. Es treten zwar
in jedem Segment Nerven aus, aber auch histologisch lassen sich keine segmentalen
Anhivfungen von Nervenzellen nachweisen. Am hinteren Rand der einzelnen Seg-
mente finden sich ein oder zwei Riesenzellen, von denen die beiden oder auch drei
Riesenfasern ausgehen, die man auf Querschnitten durch das Bauchmark findet. Sie
dienen der schnellen Leitung der Erregung entlang dem Wurmkorper beim Zuckreflex.

SINNESORGANE

Die Statozysten und ihre Funktion wurden schon im Zusammenhang mit dem
Nervensystem besprochen. Im Prostomium liegen auf dem Cerebralganglion kleine
Linsenaugen, die bei den Larven deutlich sichtbar sind, bei gréfleren Wiirmern aber

Abb. 13: Mikrotomschnitt durch eine Hautpapille von Avenicola marina. Auffillig sind die
grofien Blutgefifle (B) unter jeder Papille. Dariiber Epidermis (E), darunter Ringmuskulatur (R)

nur in Mikrotomschnitten nachgewiesen werden konnen. Beobachtungen im Labora-
torium lassen erkennen, daf den Wiirmern cine gewisse Lichtempfindlichkeit zukommt;
es diirfte sich hierbei aber um einen diffusen Hautlichtsinn handeln, dessen Rezeptoren
unbekannt sind.

Ebenfalls unbekannt sind die Rezeptoren fiir die anderen Sinnesqualititen. Si-
cherlich finden sich solche in besonderer Dichte in der Umgebung der Mundéffnung
also am Prostomium, in der Nuchalgrube sowie auf dem Riissel und seinen Papillen.
Wir wissen hieriiber aber nichts Genaueres.

Daneben diirfle der Schwanzabschnitt reichlich mit Sinnesorganen ausgeriistet sein.
Er kommt als erster mit dem in den Wohnbau eintretenden Wasser in Berithrung und
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kontrolliert dessen Beschaffenheit, wie die Beobachtungen im Kunstbau zeigen. Auf
dem Schwanzabschnitt finden sich besonders dicht gedringt Papillen, wie sie aber auch
auf dem iibrigen Kérper vorkommen. Diese Papillen sind durch sehr starke Blutgefifie
in ihrem Inneren ausgezeichnet (Abb. 13), die man schon bei Lupenvergroflerung am
intakten Wurm sehen kann. Die Verteilung der Papillen auf der Kérperoberfliche und
ithre Struktur legen den Verdacht nahe, daf sie Triger von zur Zeit allerdings noch
nicht nachgewiesenen Sinneszellen sind (KrUGER 1968).

ENTWICKLUNGSGESCHICHTE
Wie erwahnt, laichen die Wattwiirmer in der Nordsee vorwiegend im Oktober.
Nach NewerL (1948) ist nach Ablage der Geschlechtsprodukte die Zah! der Wiirmer

in den Wohngebieten stark reduziert. Die Geschlechtsprodukte werden von beiden

Apikalschopf
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~Prototroch

ventrales
Wimpern-
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Mundoffnung Prostomi-
um

Abb. 14: Larvenstadien von Arenicola marina. a Frisch geschliipfte Larve von 0,25 mm Linge

ohne Segmentierung; & Larve mit drei Borstenpaaren von 0,33 mm Linge; ¢ altes Larven-

stadium von 2,8 mm Linge, das sich von dem fertigen Wurm nur noch durch das Fehlen der

Kiemen unterscheidet. Die Larve lebt in einer nicht gezeichneten Schleimréhre. (Nach NeweLL
1948 und 1949, verdndert)
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Geschlechtern — im allgemeinen bei Niedrigwasser — in das Wasser entlassen. In welcher
Weise die Synchronisation erfolgt, die fiir eine erfolgreiche Befruchtung Voraussetzung
ist, ist nicht bekannt. Duncan (1950) beobachtete die Abgabe der Geschlechtsprodukte
im Aquarium.

Im Oktober ist zwar eine Besamung der aus der Leibeshshle entnommenen Eier
mdglich, die Entwicklung fithtt aber nicht iber das Vier-Zellenstadium hinaus. Unter
natiirlichen Bedingungen sinken die befruchteten Eier auf den Sandboden und machen
in diesem ihre Entwicklung durch. Hier entgingen die Larven von A. marina lange Zeit
der Beobachtung. Erst NEwrLL (1948, 1949), der in groflem Mafistab den Sand in den
Wohngebieten ausgewaschen hat, konnte die Entwicklung in den Grundziigen auf-
kliren (Abb. 14). Aus den befruchteten Eiern entstehen nach seinen Beobachtungen
im Verlauf von vier Tagen /s mm lange Trochophoralarven, die zwar frei schwimmen
konnen, aber vorwiegend im Sand umherkriechen und sich dort festheften. Die fol-
gende Larvenentwicklung 13uft sehr langsam ab. Erst im November finden sich Larven
mit zwei bis vier Borstenpaaren. Thre Linge betrigt dann etwa !/s mm. Die Larven
iiberwintern in der Fucus-Zone. Im Februar fand NewEeLL dort postlarvale Stadien
von etwa 3 mm Linge. Sie zeigen schon die fiir die Erwachsenen charakteristische Un-
terteilung ihres Korpers in den Rumpf- und den Schwanz-Abschnitt. Neben den Stato-
zysten besitzen die durchsichtigen Larven 6 Augen. Da die Darmabschnitte und ebenso
das Blutgefiflsystem differenziert sind, dhneln diese kleinen Larven in allen wesent-
lichen Punkten dem ausgewachsenen Wurm. Es fehlt ihnen nur die sekundire Ringe-
lung der Segmente; Kiemen sind auch noch nicht entwickelt. Die kleinen Wiirmer leben
noch nicht eingegraben im Sand, sondern in einer dicken Schleimrdhre. Bei stijr-
mischem Wetter kommen die kleinen Wattwiirmer auf diesem Stadium gelegentlich in
groferer Zahl im Plankton vor.

Die jiingsten Wiirmer, die man in Bauten gefunden hat, hatten eine Linge von
8 mm. Daneben fanden sich aber auch Wiirmer von 18 mm Linge, die im April noch
in ihrer Schleimrohre leben. Im Mai erscheinen dann die Kothaufen der jiingsten Wiir-
mer am oberen Uferrand. Mit zunehmender Grofle wandern die Wiirmer spiter in
tieferes Wasser.

DER WOHNBAU

Fin tieferes Verstindnis der Lebensweise des Wattwurms kann nicht an dem aus-
gegrabenen Tier gewonnen werden. Sie erfordert die Kenntnis seines Verhaltens unter
der Sandoberfliche. Hier beginnt die Schwierigkeit. Die unterirdische Lebensweise
entzieht die wichtigsten Lebensiuflerungen einer direkten Beobachtung. Aus diesem
Grunde fanden Spekulationen ein reiches Feld zur Betidtigung — eine Ubersicht gibt
WELLs (1945) — und es hat lange gedauert, bis ein gesichertes Bild von der Lebensweise
des Warmes entworfen werden konnte. Die wichtigste Erkenntnis liegt darin, daf} der
Wurm sich im Wattboden einen sehr eigenartig gestalteten Wohnbau errichtet, der ihm
fiir lingere Zeit als Unterkunft dient. Diese Erkenntnis steht in schroffem Gegensatz
zu der von manchen Autoren geiuflerten Auffassung, daf der Wurm im Boden ein
unstetes Wanderleben fiihrt. Ihr steht eine Reihe von iibereinstimmenden Beobachtun-
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gen gegeniiber. Ich selbst stellte in einem Versuch fest, dafl ein Wurm wihrend einer
14tdgigen Messung seinen Standort nicht wechselte (KriiGER 1964b). THAMDRUP (1935)
gibt an, dafl ein Wurm wihrend einer Beobachtungszeit von 3 Monaten den Wohnbau
nicht inderte. Angesichts der recht komplizierten Struktur des Wohnbaues erscheint
das Verharren des Wurms an seinem Standort nicht verwunderlich. Er besitzt aber

Abb. 15: Mit Hilfe des Steckkastens ausgehobener Wohnbau von Arenicola marina. Das Bild

zeigt deutlich den hell gefirbten Oberflichensand und den darunter lagernden Schlicksand,

durch den der scharf abgegrenzte Sandstrang (links) zieht. Rechts das ebenfalls durch seine

hellere Firbung auffallende Wohnrohr. Im horizontalen Teil des Wohnrohrs ist der dunkel

gefiarbte Wurm zu sehen, der unter dem Sandstrang aus dem Wohnrohr wihrend der Auf-
nahme herausgekrochen ist. (Nach KrRUGER 1964b)

trotzdem eine gewisse Beweglichkeit, denn ein leergegrabenes Areal wird nach Beob-
achtungen von NewEeLL (1948) schon nach wenigen Tagen wieder in normaler Dichte
besiedelt. Die Besiedlung erfolgt wahrscheinlich von der Umgebung her durch den
Boden.

Es hat langer Zeit bedurft, bis man Klarheit iber die Konstruktion des Wohn-
baues von A. marina gewonnen hat. Der Wattboden, in dem dieser Polychit lebt, be-
steht aus einem mit Wasser i{ibersittigten Sand oder Schlicksand, dessen Strukturen
sofort in sich zusammenfallen, wenn man sie durch Grabung freilegt. Erst in neuester
Zeit hat hier die von den Geologen iibernommene Technik zur Entnahme von Boden-
proben mit Hilfe eines Stechkastens Abhilfe geschaffen (ZieceLMEER 1964). Man
grenzt mit einem krifligen Blechrahmen, dessen Vorderseite als Schieber ausgebildet
ist, einen Block im Wattboden ab, der den zu untersuchenden Wohnbau enthilt. Dann
gribt man den Stechkasten frei und winkelt ihn aus dem Boden. Legt man den Kasten
jetzt schrig, fliefit soviel Wasser aus dem Sand ab, daf} seine Strukturen stabil werden.
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Anschlieflend entfernt man den Schieber des Stechkastens und schabt den Wohngang
mit einem geeigneten Werkzeug mitsamt dem noch in ihm liegenden Wattwurm frei
(Abb. 15). Das Stechkastenverfahren bestitigte das von WEeLLs (1945) gegebene Schema
des Wohnbaus von A. marina.

Entgegen der immer wieder vertretenen Auffassung stellt der Wohnbau nicht
einen vom Kothaufen zum Trichter durchgehenden U-férmigen Gang dar. Mit einem
Lumen versehen ist nur der L-férmige Wohngang, der unter dem Kothaufen sich
6ffnet und sich von hier senkrecht in die Tiefe erstreckt, um dann in einer Tiefe von
etwa 15 bis 20 ¢cm — je nach der Grofle des Wurmes — in einen horizontal verlaufenden
Abschnitt {iberzugehen, der blind endet. An das blinde Ende schliefit sich dann ein
Abschnitt an, den ich als Sandstrang bezeichne und der in dunkel gefirbten Béden sich
durch seine helle Firbung abhebt. Er liuft von dem blinden Ende des Wohnganges
senkrecht nach oben zum Trichter (Abb. 16). Der Wurm liegt in dem horizontalen Teil
des Wohnganges, wo er in der Tiefe vor dem Angriff von Feinden geschiitzt ist. Der
Schwanzabschnitt des Wurmk®&rpers ragt in den senkrecht aufsteigenden Gang hinein.
Die Sandkdrner in der Wandung des L-formigen Wohnganges sind durch Schleim, den
der Wurm abscheidet, miteinander zu einer Membran verklebt. Frirscu (1954) machte
wahrscheinlich, dafl die Zusammensetzung der Korngrdfien des Sandes in der Wandung
etwas von der in der Umgebung abweicht. Durch die Finlagerung des erhirtenden
Schleimes gewinnt die Wand des Wohnganges eine gewisse Widerstandsfihigkeit, so dafl
man auch beim einfachen Ausgraben der Wiirmer immer wieder Teile der an ihrer
gelblichen Firbung leicht zu erkennenden Wohngang-Wandung findet. Eine genauere
Betrachtung liflt auf ihr eine feine Rippelung erkennen. Die gelbliche Firbung riihrt
daher, daf der Wurm einen kontinuierlichen Strom Wasser durch seine Wohnrdhre
pumpt und der in ihm enthaltene Sauerstoff oxydiert das im Untergrund abgelagerte
schwarze Eisensulfid zu rotbraunem Eisen-1I11-Hydroxid. Das blinde Ende des L-for-
migen Wohnganges findet seine Fortsetzung in der bemerkenswerten Bildung des Sand-
stranges, der sich bis zu dem ebenso gefirbten Oberflichensand erstreckt, der {iber dem
dunklen Schlicksand lagert.

TraMprUP (1935) hat durch ein einfaches Experiment nachgewiesen, dafl der helle
Sand des Sandstranges Oberflichensand darstellt, der an der Stelle des Trichters durch
die Freftitigkeit des Wurmes in die Tiefe sinkt. Er setzte ndmlich dem Oberflichen-
sand rotgefirbte Sandk&rner zu und fand sie nach kurzer Zeit in dem Kothaufen der
Wiirmer wieder. Die Wiirmer hatten also nicht den sie umgebenden Schlicksand gefres-
sen, sondern Oberflichensand, der im Sandstrang in die Tiefe gewandert war und wo
ihn der Wurm am blinden Ende seines Wohnganges gefressen hatte. Die in diesem Sand
enthaltenen roten Sandk8rner hatten den Darm des Wurmes passiert und waren mit
dem Kot wieder an die Oberfliche zuriickgekehrt.

WELLs (1945) konnte zeigen, dafl der Wurm durch seinen Wohngang einen Was-
serstrom treibt, der durch die Offnung unter dem Kothaufen eintritt, am Wurmkrper
entlanglduft und durch den Sandstrang wieder an die Oberfliche zuriickkehre. Er hat
in Experimenten der Frage nachzugehen versucht, ob man die Bildung des Sandstran-
ges durch diesen Wasserstrom erkldren kann, der aus dem Schlicksand die dunkel ge-
firbten feinen Partikel entfernt. Er konnte auch bei geniigendem Druck des Wasser-
stromes im Schlick Strukturen erzeugen, die eine gewisse Ahnlichkeit mit dem Sand-
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strang besitzen, aber nicht die glatte Begrenzung des Sandstranges aufweisen. Aufler-
dem ist zu bedenken, dafl der Sandstrang eine durch die Zufuhr des Oberflichensandes
sich stets erneuernde dynamische Struktur darstellt. Eine rein mechanische Deutung
diirfte daher seine Bildung nicht erkliren. Der Wurm ist aktiv an der Bildung des
Sandstranges beteiligt, eine Auffassung, zu der auch schon WerLs kam.

Trichter Oberflachensand

uy

Schlicksand

Abb. 16: Schematische Darstellung des Wohnbaus von Arenicola marina. Die Strémungs-

richtung des Wassers ist durch schwarze Pfeile, die Wanderung des Sandes durch helle Pfeile

angedeutet. Der Wurm liegt mit seinem Kopf am unteren Ende des Sandstranges. Der Wohn-
gang ist mit einer Schleimschicht mit eingelagerten Sandkdrnern ausgekleidet

Die Bildung des iiber dem Sandstrang liegenden Trichters muf man so erkliren,
dafl durch die Freftitigkeit des Wurmes in der Tiefe ein Hohlraum am unteren Ende
des Sandstranges entsteht, und in diesen Hohlraum gleitet nun Oberflichensand von
oben her in die Tiefe. Wenn dieser Sandverlust nicht durch Zufuhr aus der Nachbar-
schaft ausgeglichen wird, entsteht der an der Oberfliche sichtbare Trichter. In stirker
bewegtem Wasser konnen daher Trichter bei den Wohnbauten fehlen.

Die von Tramprup (1935) nachgewiesene Wanderung des Oberflichensandes, wie
sie im Sandstrang erfolgt, hat eine interessante Konsequenz. WELLs (1945) gibt eine
Beschreibung von Arenicola-Bauten in Béden, die Mollusken-Schalen und deren Frag-
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mente enthalten. Er weist darauf hin, daff mit dem Sandstrom auch groflere Bestand-
teile des Bodens, die der Wurm nicht fressen kann, in die Tiefe wandern, dann hier
abgelagert werden und dadurch sich in den Schichten unter den Wohnbauten anrei-
chern. Unter geologischem Gesichtspunkt hat van STraaTen (1952, 1956) die Bedeu-
tung dieser Verlagerung grober Bestandteile in die Tiefe fiir die Struktur des Bodens
der vom Wattwurm besiedelten Biotope untersucht.

DAS SCHWIMMEN

Angesichts der Gegebenheiten seines Wohnbaues erscheint das Beharren des Wur-
mes an einem Standort nicht verwunderlich. Trotzdem kann man ihn nicht als sessil
bezeichnen. Er kann seinen Wohnbau verlassen und sogar im freien Wasser schwim-
men, um einen Ortswechsel vorzunehmen. Er tut das allerdings offensichtlich nur un-
gern, und zwar dann, wenn unglinstige Verhdltnisse ihn dazu zwingen. WERNER (1954,
1956) beobachtete, dafl in flachem Wasser lebende kleinere Wiirmer im Winter offen-
sichtlich in Massen ihre Wohnbauten verlassen hatten und in grofler Menge am Strand
angespiilt wurden. Der Sinn dieses Verlassens der Wohnbauten war in diesem Falle,
daf die Wiirmer aus der durch Frost gefahrdeten Uferzone in tieferes Wasser schwim-
men wollten, in dem die Gefahr des Einfrierens nicht gegeben war.

Aber nicht nur unter dieser speziellen Bedingung verlassen die Wiirmer ihre
Wohnbauten und bewegen sich im freien Wasser. Man hat sie verschiedentlich im Ma-
geninhalt frei schwimmender Fische gefunden, z. B. in Stinten (KtnL 1965) und in He-
ringen (KorriNGA 1951). KORRINGA beobachtete auch auf ciner Austernbank (bei Ber-
gen op Zoon) einen frei im Watt schwimmenden Wurm. Ebenso wurden Wattwiirmer
verschiedentlich in Plankton-Netzen gefunden. Es handelt sich aber doch nur um ver-
einzelte Beobachtungen.

Kurzfristige Wanderungen scheinen hiufiger vorzukommen, wie der Versuch von
NewELL (1948) beweist, der in einem Arenicola-Watt eine Blechwanne vergrub, die
mit Sand gefiillt war, der keine Wiirmer enthielt. Der Rand der Blechwanne ragte
etwa 10 cm iiber den umgebenden Sand hinaus, so daf keinerlei direkte Verbindung
zwischen dem Sand innerhalb und auflerhalb der Wanne gegeben war. Nach wenigen
Wochen fanden sich die ersten Wiirmer in der Wanne; sie konnten sie nur schwimmend
erreicht haben. Eine stirkere Besiedlung erfolgte aber erst im folgenden Frithjahr.
Dieser Versuch ist der eindeutige Beweis dafiir, dafl einzelne Wiirmer immer wieder
ihren Standort verlassen und frei schwimmend ein neues Siedlungsgebiet aufsuchen.

Betrachtet man die ungeschickten Schwimmbewegungen des Wattwurmes, wird
verstindlich, daf er sich nur sehr ungerne im freien Wasser bewegt. Bei frisch ge-
fangenen, aktiven Wiirmern mit entleertem Darm kann man das Schwimmen hiufig
auch im Laboratorium beobachten. Die Schwimmbewegungen beschrinken sich auf
alternierende Kontraktionen der dorsalen und ventralen Lingsmuskulatur, aus denen
eine primitive Schlingelbewegung resultiert, die keine gerichtete Fortbewegung ge-
stattet. Auferdem kommt hinzu, daff dem Wurm Augen fehlen, die ihm eine Orientie-
rung bei der Flucht vor Feinden erméglichen. So wird verstindlich, dafl der Wattwurm
die Sicherheit im Boden den Gefahren im freien Wasser vorzieht und den Aufenthalt
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im freien Wasser auf ein Minimum beschrinkt. Wahrscheinlich fithre er seine Wande-
rungen vorwiegend nachts durch, so dafl sie sich einer Beobachtung entziehen.

Fin sehr merkwiirdiges Phinomen tritt bei den Schwimmbewegungen des Watt-
wurmes auf, das von Bubppensrock (1953) als erster beschrieb. Es erfolgt ndmlich hier-
bei eine Umpolung seiner Korperachse. Er schwimmte in Richtung des Schwanzes, das
zum Vorderende wird. Diese Umpolung betrifft nicht nur die Bewegungsrichtung, son-
dern auch das Aussehen des Wurmes. Der sonst diinne Schwanzabschnitt kontrahiert
sich stark, so daf} er verdickt und abgestumpft erscheint, wie das Kopfende des nicht-
schwimmenden Wurmes. Umgekehrt streckt sich das sonst verdickte Kopfende und
nimmt vollkommen das gestreckte Aussehen des normalen Schwanzendes ein. Aufler-
dem neigen sich beim Schwimmen auch die Borsten der Notopodien, die normalerweise
zum Schwanzende gerichtet sind, nach vorne. Deuten kann man die Inversion der Kor-
perachse damit, dafl wahrscheinlich das Hinterende des Wattwurmes besonders reich-
lich mit Sinnesorganen versehen ist und daher besser als das Kopfende zur Wahrneh-
mung von Reizen geeignet ist.

DAS EINGRABEN

Wir sahen, dafl der Wurm gelegentlich seinen Wohnbau freiwillig verliflit. Er
kann ihn aber auch durch die Brandung oder Menschenhand verlieren. Dann ist er ge-
zwungen, sich wieder einzugraben und einen neuen Wohnbau zu errichten. Man kann
leicht nachweisen, dafl der Wurm fiir diese Situation wohl vorbereitet ist. Legt man
einen ausgegrabenen Wurm auf den Boden oder im Laboratorium in ein mit einer ge-
niigend hohen Sandschicht gefiilltes Aquarium, so sieht man, wie er sehr schnell durch
eine typische Kriimmung seines Vorderendes seinen Kopf in den Boden eindriickt und
unter alternierenden Streck- und Kontraktionsbewegungen seines Kérpers in iiber-
raschend kurzer Zeit in den Sand eindringt und bald vollkommen in ihm verschwun-
den ist. WELLS (1944a) legte Wiirmer, die er einige Tage in einem Aquarium ohne
Sand gehalten hatte und deren Darm daher leer war, auf den Sand und lief sie sich
eingraben. Nach dem Eingraben holte er sie wieder aus dem Sand heraus und schnitt
sie auf. Im Darm fanden sich nur wenige Sandkdrner. Damic ist festgestellt, daf} der
Wurm beim Eingraben sich nicht in den Boden hineinfrifit, und es fragt sich, in weldher
Weise er diese Leistung vollzieht.

Man kann den Vorgang des Eingrabens etwas besser verfolgen, wenn man den
Wurm veranlaflt, sich in eine Sandschicht einzugraben, die sich zwischen zwei Glas-
platten befindet. Eine geeignete Kammer kann man sich auf einfachste Weise aus zwei
quadratischen Glasplatten von etwa 20 cm Kantenlinge herstellen, wenn man zwi-
schen sie einen U-férmig gebogenen Gummischlauch legt und die auf diese Weise her-
gestellte Kiivette mit einigen Wischeklammern zusammenhilt. Anschliefend fiillt man
den Raum iiber dem Gummischlauch mit Sand, wobei man noch geniigend Raum fiir
den Wurm iibriglifit und beschichtet den Sand mit Seewasser.

Legt man nun den Wurm auf den Sand, so beginnt er sofort, sich in der charak-
teristischen Haltung mit schrig zur Oberfliche geneigtem Kopf in den Sand ein-
zubohren. Leider sorgt der Wurm immer dafiir, daf sich zwischen ihm und der Glas-
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scheibe so viel Sand befindet, da eine direkte Beobachtung nicht moglich ist. Man
sieht aber, daf in der Umgebung des Wurmes die Sandkorner sich lebhaft bewegen.
Der Wurm verdringt also beim Eindringen in den Boden den Sand, um sich geniigend
Raum zu verschaffen. Eine direkte Beobachtung ist aber — wie gesagt — auch unter der
gewihlten Versuchsbedingung nicht méglich. Man darf sich aber den Vorgang wohl
so vorstellen, dafl das in den Boden vorgeprefite Kopfende sich verdickt und auf diese
Weise verankert und die anschliefenden Wurmsegmente nachgezogen werden. Darauf
verdicken sich die nachgezogenen Segmente und bilden ihrerseits die Verankerung fiir
den weiter in den Sand eingeprefiten Kopfabschnitt.

Eine wichtige Rolle spielt hierbei die Coelomfliissigkeit. Bei allen Tieren mit einem
Hautmuskelschlauch, die kein Skelett besitzen, an dem antagonistisch wirkende Mus-
keln ansetzen k&nnen, {ibernimmt die Coelomfliissigkeit die Rolle des Kraftibertragers
zwischen den Muskeln. Kontrahiert sich der Hautmuskelschlauch an einer Stelle, miis-
sen sich zwangsweise Muskeln an anderer Stelle dehnen. Bei A. marina liefert die Kon-
traktion der gesamten Korpermuskulatur den Druck, durch den der sich vorstreckende
Kopf den vor ihm liegenden Sand beiseite driickt. Hierbei treten auch die Ringwiilste
am Vorderende des Wurmes in Aktion, die beim Vordringen des Kopfes den in der
Nachbarschaft liegenden Sand nach hinten schieben und vermutlich auch als Gegenlager
fiir den vordringenden Kopf dienen. Gerade beim Eindringen des Wurmes in den Sand
kann man diese Ringwiilste sehr gut beobachten. Wahrscheinlich spielt aber auch der
komplizierte Riisselapparat beim Eingraben eine Rolle.

Es wurde auf die wichtige Rolle der Leibeshshlenfliissigkeit beim Eingraben des
Wurmes hingewiesen, die die Aktivitit der gesamten Korpermuskulatur auf die Stelle
lenkt, an der ein grofler Kraftaufwand ndtig wird. Auch bei allen anderen Bewegun-
gen des Wurmes ist die Coelomfliissigkeit beteiligt (CHapMANN 1950). Beim ruhenden
Wurm steht die Coelomfliissigkeit unter einem gewissen Druck, der zwischen 5 und
27 cm Wassersiule betrigt. Bei dem sich eingrabenden Wurm steigt dieser Druck bis
zu 57 cm Wassersiule.

Kehren wir noch einmal zu dem Versuch zuriick, in dem der Wurm in der Kiivette
sich in den Sand einbohrt. Wir stellen fest, dafl der Wurm nicht lotrecht eindringt,
sondern unter einem Winkel von etwa 60° Dieser Winkel wird von A. marina ziem-
lich genau eingehalten, bei anderen Arenicola-Arten finden sich abweichende Winkel.

Wie von Buppensrock (1912) zeigte, wird die Richtung des Eindringens in den
Sand durch die Statozysten gesteuert. Entfernt man sie, so fehlt die geotaktische Orien-
tierung. Dreht man wihrend des Versuchs die Kiivette mit dem sich eingrabenden
Wurm, so reagiert er darauf mit einer Wendung zur gewohnten Richtung.

Der von der lotrechten Richtung abweichende Winkel des Einbohrganges zeigt,
daf er nicht zu einem Teil des spiteren Wohnbaues wird. Laflt man Wiirmer sich in
einem Aquarium einbohren, und merkt sich die Stelle an der dieses erfolgte, so stellt
man fest, daf die Kothaufen, die der Wurm am nichsten Tag auswirft, weit entfernt
von der Stelle liegen, an der er sich eingegraben hat. Offensichtlich fiihrt der Wurm
nach dem Eingraben in der Tiefe des Sandes noch Wanderungen durch, ehe er mit der
Konstruktion seines Wohnbaues beginnt. Wir kénnen aber iiber das Verhalten des
Wurmes wihrend dieser Zeit, die etwa 12-24 Stunden dauert, keine Aussagen machen.



Bau und Leben des Wattwurmes 181

DAS PROBLEM DER ERNAHRUNG

Die Tatsache, dafi A. marina ein Sandfresser ist, hat zu der naheliegenden Auf-
fassung gefithrt, dafl der Wurm die in dem Sand enthaltenen Nahrungsstoffe ausnutzt.
Die Vermutung, daff der Schlidksand, in den die Wohnbauten des Wurmes hinein-
einreichen, erhebliche Mengen organischer Substanz enthalte, bestirkte diese Auffas-
sung. Sie wurde in neuester Zeit von Jacossen (1967) wieder aufgegriffen. Er wies
darauf hin, dafl nach Angaben in der Literatur (z. B. SMipT 1951) im Sand eine reiche
Fauna vorkommt, die einen hohen Gehalt an Nihrstoffen bedingt. An Bodenbewoh-
nern werden z. B. Entomostraken und Nematoden genannt. Diese Formen mit resi-
stenter Cuticula seien hier nur aufgefithrt, da zu erwarten ist, daf} sie sich in dem
frisch gefressenen Sand, den man dem Vorderdarm des Wurmes leicht entnehmen kann,
nachweisen lassen wiirden. JAcoBsEN hat aber versiumt, diesen sehr einfachen Beweis
fir seine Anschauung zu erbringen. Ich selbst habe weit iiber 100 derartige Unter-
suchungen des Vorderdarminhaltes durchgefiihrt, aber aufler Diatomeen und einmal
auch tierischen Eizellen keine Vertreter grofierer Sandbewohner gefunden.

Bei der kurzen Verweildauer des Sandes im Darm und der daher noch wesentlich
kiirzeren Verweildauer im Vorderdarm konnten die resistenten Cuticula-Gebilde un-
mbglich vollkommen aufgeldst sein.

Aus diesem Grunde entstanden beim Autor Zweifel an der hergebrachten An-
schauung. Die gedankliche Analyse der Konstruktion des Wohnbaues und der in thm
vorliegenden Strémungsverhiltnisse, die WeLLs (1945) erstmals zutreffend beschrieb,
fihrte zu einer anderen Auffassung. Die Tatsache, dafl das durch den Wohngang vom
Wurm eingepumpte Wasser seinen Weg zuriick zur Oberfliche nur durch den Sand-
strang hindurch nehmen kann, erscheint besonders auffallend. Das Pumpen des Was-
sers durch den Sandstrang erfordert sicherlich einen gewissen Energicaufwand, der
nicht ohne Grund aufgebracht wird. Daher erschien es mir unwahrscheinlich, daf} der
Sandstrang einen belanglosen Bestandteil des Wohnbaues darstellt.

Meine Uberlegungen fithrten zu der Vermutung, daff der Sand des Sandstranges
fiir den Wasserstrom, der ihn durchsetzt, als Filter wirken muf, das in dem Wasser-
strom enthaltene Partikel zuriickhdlt (KriiGer 1957). Meine Hoffnung, in dem frisch
gefressenen Sand im Vorderdarm der Wiirmer mit dem Mikroskop irgendwelche
Planktonorganismen zu finden, erfiillt sich nicht. So unternahm ich den Versuch, die
Filtration in dem Sandstrang in iiblicher Weise mit Farbstoffsuspensionen nachzu-
weisen,

Zu diesem Zweck wurden einige Wiirmer in einem Aquarium angesiedelt. Der
Boden braucht iibrigens keinen Schlick zu enthalten, es ist sogar empfehlenswerter,
reinen Sand zu nehmen. Nachdem die Wiirmer Kothaufen ausgeworfen hatten, setzte
ich iiber die Kothaufen beiderseits offene Glaszylinder von etwa 3 cm Durchmesser,
die etwa 1-2 cm tief in den Sand cingedriickt waren und mit ihrem oberen Rand iiber
die bededkende Wasseroberfliche hinausragten (Abb. 17). Hierdurch wurde tiber dem
Kotstrang, unter dem ja die Offnung des Wohnganges liegt, ein Raum vom iibrigen
Wasser des Aquarium abgetrennt, in den ich eine Suspension von Karmin gab, die
frisch mit Hilfe eines Morsers angesetzt war. Uber den Rand des Zylinderrohres legte
ich noch ein kleines Heberrohr, das die Entnahme des Wassers aus dem Zylinder durch
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den Wurm ausgleichen sollte und auflerdem noch eine Liiftung in den Zylinder, um
dem Wurm sauverstoffgesittigtes Wasser zur Verfligung zu stellen. Zudem sollte der
Luftstrom ein zu schnelles Absinken der Farbstoffteilchen verhindern. Erwartungs-
gemifl wurde durch das Ansaugen der Farbsuspension und den Zustrom ungefirbten
Wassers von auflen her die anfangs dunkelrote Farbe des Zylinderinhaltes immer
heller (KriicEr 19582, 1959).

......

G ) e P
LS e

Abb. 17: Schematische Darstellung der Versuchsanordnung fiir den Nachweis der Filterwirkung
des Sandstranges im Wohnbau von Arenicola marina, bestehend aus Glaszylinder von ca.
30 mm & (A), Heberrohr (B) und Beliiftungsrohr (C). (Nach KriigEr 1959, verinderr)

Der Versuch beweist zunichst die von WeLLs vermutete Richtung des Wasser-
stromes im Arenicola-Bau und ferner, da aus dem Trichter kein Austritt von Farbstoff
zu beobachten ist, daf} der Farbstoff im Boden zuriickgehalten wird. Wenn nach einiger
Zeit die Farbe im Zylinder nahezu vollkommen verschwunden ist, entfernt man ihn
und reinigt die Oberfliche des Sandes in dem Aquarium von Farbstoffresten, die sich
dort abgesetzt haben. Diese Reinigung ist zu empfehlen, damit man anschlieBend —
wenn gefirbte Kotstringe ausgeworfen werden — mit Sicherheit sagen kann, daf} der
Farbstoff im Kot enthalten ist. Die ersten rotgefirbten Kotstringe treten schon nach
wenigen Stunden auf. Genaue Zeiten lassen sich nicht angeben, doch ldBt sich dieser
grundlegende Versuch, der nur einfachste Hilfsmittel bendtigt, im Verlauf eines Tages
vorfithren.
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Stérungen konnen dadurch auftreten, dafl das Karmin Beimengungen enthilt,
die der Wurm ablehnt. In diesem Falle kehrt er seine Pumprichtung um und driickt
Wasser in das Innere des Zylinders, daran erkenntlich, daff der Farbstoff durch das
Heberrohr in das Aquarium iibertritt. Um aus dem Karmin stérende Beimengungen zu
entfernen, empfiehlt es sich, das Karmin mehrere Male in reinem Seewasser aufzu-
schwemmen und anschlieend mit Hilfe einer Zentrifuge zu sedimentieren. Zeitrau-
bender ist es, den Farbstoff auf einem Filter auszuwaschen.

Die Storung durch unerwiinschte Begleitstoffe entfillt, wenn man Kohlesuspen-
sionen verwendet. Beste Erfahrungen sammelte ich mit der schwarzen Farbe aus Kin-
dermalkdsten. Die Kohlepartikel werden zwar auch im Boden abfiltriert, aber die
Wiirmer fressen nicht immer den mit den Tuscheteilchen gefirbten Sand. Es scheinen
bei der Aufnahme des Sandes Geschmacksreize eine Rolle zu spielen, die bei Verwen-
dung von Karmin anscheinend gegeben sind. Hosson (1967) konnte bei pazifischen
Abarenicola-Arten ebenfalls die Filtration von Karmin und die Abgabe des Farb-
stoffes mit den Kotstringen nachweisen.

Legt ein Wurm zufillig im Aquarium seinen Wohngang an einer Glaswandung
an — was aber leider nur sehr selten der Fall ist — kann man mit der beschriebenen
Anordnung den Filtrationsvorgang direkt beobachten. Sehr leicht und in wenigen
Minuten 1dfit er sich in den unten besprochenen Kunstbauten nachweisen, In diesen
sieht man, wie sich der Farbstoff an der Grenze zwischen Wohngang und Sandstrang
absetzt und zwar dort, wo der Wurm den Sand frifit. Hiermit ist die logischerweise
zu erwartende Filtrationswirkung des Sandstranges auch experimentell erhirtet und
es bleibt nur die Frage zu kliren, welche Rolle sie fiir den Nahrungshaushalt des Wur-
mes spielt.

Da der Wurm normalerweise Oberflichensand frifit, spielt der Gehalt des dar-
unterliegenden Schlickes an organischem Material hichstens eine untergeordnete Rolle.
In den von mir untersuchten Biotopen lag der Gehalt des Schlicksandes an organischer
Substanz in gleicher Gréfenordnung, wie der des Oberflichensandes. Im typischen
Falle besteht der ausgeworfene Kot aus Oberflichensand, in den nur hier und dort
einmal kleinere Schlickabschnitte eingelagert sind. Uberwiegend frifit also der Wurm
den sicherlich an eingelagerter organischer Substanz rmeren Oberflichensand. Hier
nehmen nun viele Autoren an, daf in dem Trichter des Wohnbaues sich organische
Substanzen ansammeln, die dann mit der Wanderung des Sandes im Sandstrang, der
ja an den Trichter ansetzt, in die Tiefe gelangen und dort vom Wurm gefressen wer-
den. Ganz ausschlieffen kann man diese Mboglichkeit nicht; daf sie eine erhebliche Rolle
spielt, ist zweifelhaft. Groflere Organismen, die gelegentlich im Darm von A. marina
gefunden wurden, kénnten auf diese Weise in den Sandstrang gekommen sein. Bei
meinen eigenen sehr zahlreichen Darmuntersuchungen in List (Sylt) habe ich nie-
mals groflere Objekte im Darminhalt gefunden. Auferdem ist zu beriicksichtigen, daf}
es in stirker bewegtem Wasser nicht zur Bildung der typischen Trichter kommt, da sie
alsbald von der Wasserbewegung ausgeglichen werden. JacoBsen (1967) hat auch die
Anschauung vertreten, dafl der Trichter der Ansammlung organischen Materials dient.
Er fithrte Analysen iiber den Gehalt des Sandstranges an organischer Substanz durch,
um seine Anschauung zu beweisen. Merkwiirdigerweise sinkt aber nach seinen Ergeb-
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nissen der Gehalt an stickstoffhaltigen Substanzen in der Tiefe immer mehr ab, was
mit seiner These nicht recht in Einklang zu bringen ist.

Es besteht natiirlich durchaus die M&glichkeit, dafl Sandliickenbewohner, die sich
im Sandstrang befinden, vom Wurm mitgefressen und verdaut werden, wobei es nur
fraglich erscheint, ob die Sandliickenfauna in stirkerem Umfang so tief in den Unter-
grund vordringt. Die von Jacossen beobachtete Abnahme der organischen Substanz
im Sandstrang in groflerer Tiefe spricht dafiir, dafl die Sandliickenfauna sich vorwie-
gend in den oberflichlichen Sandschichten aufhilt. Vor Jacossen hatte ich zur Klirung
der Frage, ob der Gehalt des Sandes und des Schlicks in den Wohngebieten von A.
marina an organischer Substanz ausreicht, um den Nahrungsbedarf des Wurmes zu
decken, in zahlreichen Proben den Stickstoffgehalt bestimmt (KrUcer 1958a). Ich
wihlte zur quantitativen Bestimmung des Gehaltes an organischen Substanzen den
Stickstoffgehalt, weil er mir zur Charakterisierung des Nihrwertes giinstiger erscheint
als Bestimmungen der gesamten organischen Substanz, die auch unverdauliche Be-
standteile umfaft. Uberdies verfiigen wir in dem Kjeldahl-Verfahren iiber eine Me-
thode, die auch noch im Mikrobereich zu zuverlissigen Ergebnissen fijhrt.

In einer ersten Untersuchungsrethe vom Strand in List (Sylt) fand ich, dafl der
Gehalt des frisch gefressenen Sandes an Stickstoff, den ich dem Vorderdarm des Wur-
mes entnahm, um das Fiinf- bis Zehnfache hoher ist als der Stickstoffgehalt des Ober-
flichensandes oder des Trichtersandes bzw. auch des dunklen Schlicksandes, dessen

Tabelle 1
Durchschnittlicher Stickstoffgehalt in mg pro g Sand

Untersuchungs- Oberflichen- Tiefen- Trichter- Kot- Vorderdarm-
gebiet sand sand sand haufen Inhalt
Strand bei

List (Sylt) 0,113 0,140 0,135 0,172 1,04
Strand am

Ellenbogen

(Sylt) 0,181 0,184 0,154 0,169 0,629

Stickstoffgehalt nicht wesentlich hoher war als der des Oberflichensandes. Besonders
auffallend war das Ergebnis, dal der Gehalt der Kotstringe an Stickstoff hoher lag,
als der des Oberflichensandes (Tab. 1).

Bei der grundsitzlichen Bedeutung dieses Befundes habe ich noch zwei weitere
Untersuchungsserien durchgefithrt, von denen die eine das gleiche Ergebnis erbrache.
In einer dritten Versuchsserie mit Material von einem anderen Fundort war der Gehalt
des Trichtersandes an Stickstoff etwas hoher als im Kothaufen. Uber das gleiche Ver-
halten berichtet Jacossen (1967). Es ist aber ein grundsitzlicher Gedankenfehler dieses
Autors anzunehmen, dafl in dem Uberschuf des Stickstoffgehaltes in den Kotstringen
iiber dem des Oberflichensandes der Angelpunkt (key point) der Filtrationshypothese
zu schen sei. Den Gehalt der Kotstringe fanden Jacossen und ich iibereinstimmend
zu durchschnittlich 0,17 mg/g, er ist also sehr konstant. Wenn der Gehalt des Ober-
flichen- bzw. Trichtersandes hoher liegt als dieser Wert, liegt ein Verbrauch organi-
scher Substanz aus dem Sand vor. Nach meinen Ergebnissen ist dieser Anteil aber sehr
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gering. Bei den sehr stark divergierenden Zahlen, die Jacossen fiir den Stickstofl-
gehalt des Sandstranges in verschiedenen Tiefen angibt, kann man kein klares Bild
erhalten, so dafl seine Versuche kaum zur Klirung des Problems der Ernihrung von
A. marina beitragen.

Nicht bestitigen konnten meine neuen Messungen den Zusammenhang zwischen
den Gezeiten und Stickstoffgehalt des Kropfinhaltes. Bestitigt wurde aber wieder
dessen hoher Gehalt an organischer Substanz. Jacossen glaubt ithn auf eine Schleim-
beimischung zuriickfilhren zu kénnen. Zunichst ist hier zu bemerken, daff nach Kgr-
MACK (1955) das Vorderdarmepithel nur wenige Schleimzellen enthilt, wovon ich mich
selbst an Schnittpriparaten iiberzeugte. Gegen die Anwesenheit groferer Schleim-
mengen spricht aber folgende Beobachtung: Schiittelt man den Kropfinhalt in etwas
Seewasser in einem Reagenzglas auf, so 19st sich aus ihm eine auffillige Triibung, die
unvergleichlich stirker ist, als man sie aus Oberflichensand unter identischen Bedin-
gungen erhilt. Auflerdem erscheinen die Sandk&rner in keiner Weise verklebt. Nun
kann man sich schlecht vorstellen, dafl ein in Seewasser suspendierter Schleim eine
intensive Triibung erzeugt. Die Anwesenheit von nennenswerten Schleimmengen
wiirde iiberhaupt die freie Verteilung der triiben Substanzen verhindern.

Jacossen findet ebenfalls in seiner Untersuchung im Vorderdarminhalt hshere
Stickstoffmengen als in den Substraten der Umgebung des Wurmes. In einer Reihe von
Fillen iibertreffen die Stickstoffmengen, die er fand, um ein Vielfaches die Ergebnisse,
die meine Analysen lieferten. Dieser Umstand legt den Verdacht nahe, dafl die Diffe-
renz durch die verschiedene Entnahmetechnik der Sandproben verursacht ist. Jacossen
hat den Vorderdarm zunichst durch Ligaturen am Vorder- und Hinterende abge-
schniirt und erst dann durch einen Lingsschnitt in der Darmwandung den Sand ent-
fernt. Ich selbst habe sofort an der Ausgrabungsstelle ohne Ligaturen den Sand direkt
dem Kropf entnommen und sofort in Probershrchen eingefiillt. Ich habe aber nie den
von JAcCOBSEN beobachteten Schleim an den Sandproben gefunden. Daher liegt der
Verdacht sehr nahe, daf die Ergebnisse dieses Autors durch seine Manipulation am
Wurm verfilscht sind.

Bei Jacossen und auch an anderen Stellen finde ich meine Versuche in dem Sinne
interpretiert, dafl A. marina im Sandstrang Plankton abfiltriert. Ich méchte betonen,
daf} ich diesen Ausdruck in keinem Falle gebraucht habe, da er zu irrefiihrenden Vor-
stellungen Anlaf8 sein konnte. Als Auftakt zu meinen Untersuchungen hatte ich zahl-
reiche Sandproben aus dem Vorderdarm untersucht und daher sehr frith erkannt, dafl
als Nahrung fiir A. marina grofere Planktonorganismen ebenso wenig in Frage kom-
men, wie groflere Sandliickenbewohner. Erst das negative Ergebnis der mikroskopi-
schen Untersuchungen machte die zeitraubenden chemischen Analysen erforderlich.

Ich stimme JACOBSEN zu, wenn er sagt, dafl das Problem der Ernihrung von
A. marina noch viele Fragen aufwirft. Fine besonders wichtige Frage ist hierbei, ob die
Filtration im Sandstrang wirkungsvoll genug ist, um den ganzen Nahrungsbedarf des
Wurmes zu decken. Eine bislang noch nicht in Betracht gezogene Funktion des Sand-
stranges kénnte auch noch die sein, dafl der thn durchsetzende Wasserstrom nach dem
Passieren der Kiemen des Wurmes noch geniigend Sauerstoff enthilt, um Organismen
aus der sehr sauerstoffarmen Umgebung anzulocken.

Die Darmuntersuchungen ergaben, daf} grofere Organismen keine nennenswerte
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Rolle fiir die Erndhrung des Wattwurmes spielen kénnen; also bleibt nur die Annahme
tibrig, dafl es Mikroorganismen sein miissen — Baktetien, Ciliaten, Flagellaten sowie Ge-
schlechtszellen von anderen Organismen — von denen der Wurm sich ernzhrt. Es wire
denkbar, daff der Kothaufen als Filter wirkt, um den Eintritt groflerer Organismen
in den Wohngang des Wurmes zu verhindern.

BEOBACHTUNGEN IM KUNSTBAU
Das Arenicola-Rohr

Der aus seinem Biotop entfernte und auf dem Boden einer Schale liegende Watt-
wurm zeigt verzerrte Bewegungsmuster, die keinen Aufschluff iiber sein normales Ver-
halten bieten. Will man dieses untersuchen, so ist es erforderlich, ihm einen Ersatz fiir
seinen Wohngang zu bieten. Die Beschreibung von Bouwn (1902) lifit vermuten, dafl er
als erster Wiirmer beobachtete, die er in Glasrohre einkriechen lief. Eine sehr aus-
fithrliche Beschreibung des Verhaltens der Wiirmer gab dann Just (1924). Van Dam
(1938) benutzte erstmals in Anpassung an den normalen Wohnbau U-f6rmig gebogene
Rohre, die von WELLs (1945) weiterentwickelt wurden.

In Fortfiihrung dieser Versuche konstruierte ich einen Kunstbau fiir A. marina,
der dem Wurm die Moglichkeit bietet, Sand zu fressen und dadurch eine bessere Nach-
bildung seines Wohnbaus darstellt als die einfachen Glasrohre (KrtiGER 1962). In die-
sem Kunstbau ist es jetzt mdglich, die Wiirmer iiber Wochen und Monate im Labora-
torium zu beachten und mit ihnen zu experimentieren.

Als Ausgangspunkt dienten einfache U-Rohre, wie sie WELLs benutzte, nur wurde
der eine Schenkel der Rohre mit Sand gefiille. Die in die Rohre eingesetzten Wiirmer
begannen sofort den vorgelegten Sand zu fressen, verstopften sie dann aber bald mit
den abgegebenen Kotstringen, so dal die Beobachtungen schnell abgebrochen werden
muf3ten. Die andere Schwierigkeit lag darin, daff der Filtrationswiderstand des Sandes
in den engen Rohren zu hoch war, und als Reaktion hierauf versuchten die Wiirmer sehr
bald aus den Rohren herauszukriechen.

Als eine brauchbare und zugleich einfache Losung ergab sich die in Abbildung 18
gezeigte Konstruktion. Das Wohnrohr stellt ein gebogenes Rohr dar, das in den Boden
des weiten Sandrohres einmiindet. Das gebogene Wohnrohr hat einen inneren Durch-
messer von etwa 8 mm. Das Sandrohr ist gerade und hat einen Durchmesser von etwa
30 mm. Das Wohnrohr trigt oben eine Erweiterung, die zur Ablage der von den Wiir-
mern abgegebenen Kotstringen dient. Man kann in diese einen Einsatz zur Aufnahme
der Kotstringe setzen. Die etwas vollkommenere Rohrkonstruktion in Abbildung 19
zeigt den Einsatz im Schnitt, der in der Erweiterung liegt. Bei dem Einsatz fallen die
Kotstringe in den Raum zwischen der dufleren Wandung und der inneren Fort-
setzung des Wohnrohres. Er gestattet die quantitative Entnahme des Kotes, ohne daf}
der Wurm beunruhigt wird. Es hat sich aber gezeigt, dafl man den Einsatz entbehren
kann, wenn man die obere Offnung des Wohnrohres etwas verengt. Die Wiirmer
zeigen die Tendenz, an der Stelle, an der der Wohngang aufhért, die Kotstringe ab-
zulegen. Auf Grund ihrer Konsistenz bleiben sie in der Erweiterung liegen, und es
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bildet sich ein richtiger kleiner Kothaufen. Von Zeit zu Zeit kann man ihn absaugen,
um audh in diesen einfachen Rohten linger dauernde Versuche durchfithren zu konnen.
Zuweilen kommt es vor, dafl Kotstringe in das Wohnrohr zuriickfallen. Auch sie ent-
fernt man mit Hilfe eines diinnen Heberrohres.

Abb. 18: Einfacher Kunstbau fiir Arenicola marina zum Einhingen in ein Aquarium. In den

erweiterten Anfangsteil des Wohnrohrs kann auch ein Kotbehilter (wie in Abb. 19) ein-

gesetzt werden. (Hohe des Kunstbaus ca. 20 cm; & des Sandrohrs ca. 3 cm; Innendurchmesser
des Wohnrohrs ca. 8-10 mm)

Das in Abbildung 18 gezeigte Rohr ist als Demonstrationsmodell gedacht, das
einfach in ein Aquarium eingehingt wird. Das von dem Wurm bendtigte Wasser tritt
am unteren Ende der Erweiterung durch ein dort angebrachtes diinnes Rohr ein und
verlifit den Wohnbau durch den Stutzen am Sandrohr, der iiber den Rand des Aqua-
riums hinausragt. Das vom Wurm gepumpte, hier austretende Wasser kann in einem
Mefzylinder aufgefangen und gemessen werden.

Da zwangsweise bei dieser Ausfithrung der Austrittstutzen hoher liegen muf als
der Wasserspiegel im Aquarium, erfordert es eine zusitzliche Arbeitsleistung von dem
Wurm, um diesen Niveau-Unterschied zu iiberwinden. Fiir die Untersuchungen be-
nutzte ich daher Rohre (vgl. Abb. 19), bei denen durch einen Niveau-Regler das
Niveau des zustromenden Wassers in gleicher Hohe mit dem Austrittsstutzen gehalten
wurde,
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Theoretisch lieflen sich diese Rohre frei im Raum aufstellen. Da die Wiirmer aber
sehr empfindlich gegen Temperaturen iiber 20° C sind und um auch die erwiinschte
Temperaturkonstanz bei den Experimenten einzuhalten, zog ich es vor, die ganzen
Rohre in einem Aquatium zu versenken, dessen Fiillung auf konstante Temperatur
einreguliert wurde.

Koteinsatz

Sandrohr

Ubertauf Niveau-
regler

Abb. 19: Kunstbau fiir Arenicola marina mit angesetztem Niveauregler, der den Wasserstand

in dem Rohr auf der Hohe des Uberlaufs hilt und dadurch keine zusitzliche Arbeitsleistung

von dem Versuchstier erfordert. Die Versorgung des Wurms mit dem fiir die Pumpaktivitic

bendtigten Wasser iiber den Niveauregler gestattet einen komtrollierten Zusatz von Test-
substanzen zum Seewasser

Fine sehr kritische Grofle bildet bei den Versuchen die Beschaffenheit des vor-
gelegten Sandes. Er darf nicht zu feinkdrnig sein oder einen zu hohen Prozentsatz an
feinsten Bestandteilen enthalten. In diesen Fillen wird der Filtrationswiderstand des
,Sandstranges® zu hoch, die Wiirmer verhalten sich anormal und versuchen, das Wohn-
rohr zu verlassen.

SchlieRlich mufl man durch Erfahrung herausfinden, welche Grofenstadien der
Wattwiirmer in die Kunstbauten einzusetzen sind. Bei den gewihlten Dimensionen
hatte ich die besten Erfolge mit Wiirmern von etwa 5 g Korpergewicht. Zu Beginn der
Versuche legt man die Wiirmer mit dem Kopfende nach unten in den erweiterten Teil
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des Wohnrohres. Zumeist finden sie nach kurzer Zeit den Eingang und kriechen nun
vorsichtig — fortwihrend die Wandungen des Rohres mit dem Riissel abtastend — in die
Tiefe. In dem Augenblick, in dem der Wurm auf den Sand st6f3t, indert sich sein Ver-
halten. Aus dem Sandrohr rutscht immer etwas Sand in das Wohnrohr. Zunichst
schiebt er sich tiber diesen vor; wenn er dann nicht mehr weiter vordringen kann, er-
heben sich die ringfSrmigen Wiilste auf den vorderen Segmenten und schieben den
zwischen ihnen liegenden Sand zuriick. Dadurch gewinnt der Kopf die Mdglichkeit,
tiefer in den Sand einzudringen, bis praktisch das ganze Vorderende in ihm ver-
schwunden ist. Das Vorderende bleibt auch wihrend der ganzen Versuche im Sand
eingegraben und ist unsichtbar.

Die Pumptidtigkeit

Schon wihrend des Einkriechens des Wurmes sehen wir, dafl aus dem Uberlauf
des Sandbehilters Wasser austropft. Diese Wasserbewegung beruht aber nun nicht nur
darauf, dafl der Wurm beim Einkriechen in seine Behausung das vor ihm liegende
Wasser vor sich herschiebt, sondern sie hilt auch an, wenn der Wurm zur Ruhe ge-
kommen ist. Fortwihrend tropft Wasser aus dem Uberlauf des Arenicola-Rohres, das
iber den Aquarienrand gehingt wird. Fangen wir diese Tropfen in einem Mef-
zylinder auf, kénnen wir die Menge des vom Wurm gepumpten Wassers bestimmen.
Die Pumpaktivitit des Wurmes treibt also einen kontinuierlichen Wasserstrom durch
das Wohnrohr und den Sandstrang. Hieraus ergibt sich auch die Empfehlung, den
Sand relativ grob zu wihlen, um seinen Filtrationswiderstand méglichst gering zu

Tabelle 2
Ungefihre Korngroflenzusammensetzung des fiir den Kunstbau benutzten Sandes in %/
> 2 mm 1-2 mm 0,5-1 mm 0,25-0,5 mm < 0,25 mm
0,7 % 139/ 68 %/g 16 %o 2%

halten. Unter den gewihlten Bedingungen betrug der Filtrationswiderstand bei mei-
nen Rohren weniger als 5 mm Wassersiule. Die Korngrsfenzusammensetzung des
von mir benutzten Sandes ist in Tabelle 2 angegeben.

In dem gldsernen Wohnrohr kann man nun leicht beobachten, in welcher Weise
der Wurm diesen Wasserstrom erzeugt. Sein Kérper liegt nicht ringsum der Glas-
wandung an, vielmehr ist er durch die Kontraktion der Transversalmuskeln, die die
Leibeshshle durchsetzen, etwas abgeflacht, so dafl zwischen seiner Dorsalseite und der
Rohrwandung ein Spalt bleibt, in dem die Kiemen Platz finden, sich auszubreiten. Hier
ist ein Kanal gegeben, durch den Wasser entlang dem Wurmkérper durch den Wohnbau
fliefen kann. Die freie Passage fiir das Wasser wird allerdings unterbrochen durch einen
Verdickungsring des Wurmkérpers, an dem er sich ringsherum der Wandung des Wohn-
ganges anlegt. Diese Verdickungswelle bildet sich an der Grenze von Rumpf- und
Schwanzabschnitt und wandert entlang dem Wurmkdrper nach vorn. Sie schiebt das
vor ihm liegende Wasser vor sich her und saugt das dahinterliegende Wasser an. Die
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Verdickungswellen bilden sich normalerweise an der Grenze zwischen Schwanz und
Rumpfabschnitt und wandern iiber den Rumpf in Richtung auf das Vorderende, das
sie aber nicht ganz erreichen. Hier klingen sie aus, wobei sich jeweils schon wieder
eine neue Verdickungswelle am Hinterende gebildet und ihre Wanderung nach vorn
angetreten hat. Auf diese Weise erzeugt der Wurm einen fast kontinuierlichen Was-
serstrom. Hinzuzufiigen ist noch, dafl kurz bevor die Verdickungswelle die einzelnen
Kiemenbiischel erreicht, die diinnhiutigen Kiemen in die Kdrperwandung eingezogen
werden, um zu verhindern, dafl sie durch die Pressung gegen die Rohrwandung, die
ja in der freien Natur aus Sandkdrnern besteht, beschddigt werden. Sobald die Ver-
dickungswelle weitergewandert ist, breiten sie sich in dem der Verdickungswelle fol-
genden Raum aus, der mit dem angesaugten sauerstoffreichen Seewasser angefiillt ist.
Die Pumpbewegungen, die dem Prinzip einer Kolbenpumpe entsprechen, vermdgen
einen Wasserdruck bis zu etwa 10 cm Wassersiule zu erzeugen, ein Wert, der weit
iiber dem liegt, der fiir die Durchstrémung des Sandstranges erforderlich ist.

An dieser Stelle ist eine wichtige Korrektur an den in der Literatur vorliegenden
Beschreibungen einzufiigen. Van Dam (1938) und WELLs (1945) beobachteten bei ihren
Versuchen eine von regelmifiigen Pausen unterbrochene Pumptitigkeit. Auch ich fand
sie in einfachen U-Rohren, wie sie diese Autoren benutzten. In dem mit Sand gefiillten
Rohr ergab sich dagegen eine fast kontinuierliche Pumpaktivitit, die oft iiber Tage
ohne Unterbrechung andauerte. Fin Einflufl der Tageszeit oder der Gezeiten konnte
ich bei den Laboratoriumsversuchen nicht feststellen. Es wurde den Wiirmern aber
auch eine kontinuierliche Wasserversorgung geboten.

Die hier beschriebene Wanderung der Verdickungswellen vom Rumpfende in
Richtung auf das Vorderende stellt das normale Verhalten dar. Der Wurm ist aber
auch in der Lage, die Verdickungswellen in entgegengesetzter Richtung verlaufen zu
lassen, also am Vorderende beginnend und am Ende des Rumpfes auslaufend. In die-
sem Falle saugt der Wurm also das frische Wasser durch den Sandstrang ein und treibt
es aus dem Wohnrohr heraus. Die Umdrehung der Strémungsrichtung kann aber auch
dadurch zustande kommen, dafl der Wurm sich in dem Rohr umdreht, so dafl das
Schwanzende auf das Sandrohr gerichtet ist und der Kopf zum Rohreingang. Bei die-
ser Drehung kriecht der Wurm mit dem Kopfende voran an seiner Bauchseite entlang,
bis Kopf und Schwanz ihre Lage vertauscht haben. Sowohl die inverse Pumprichtung,
wie auch die Wendung beobachtete ich hiufiger, wenn dem Wurm irgendwelche Be-
dingungen nicht zusagten. Die Umkehr der Pumprichtung stellt aber kein reines La-
boratoriumsprodukt dar, da sie auch bei den Messungen im Biotop beobachtet wurde.

Normalerweise liegt der Wattwurm in dem Kunstbau in dem horizontalen Ab-
schnitt, wobei der Kopf in dem Sand vergraben ist. Der Schwanz ragt in den senk-
rechten Abschnitt, leicht gekriimmt an die Wandung angelehnt. Das wird anders,
wenn der Wurm den Aufstieg zur Kotablage vorbereitet. Der Schwanz verldngert sich
dann und strecke sich auffillig. Auf einmal verlifit dann der Wurm seine normale
Lage und kriecht riikwirts in dem Rohr hoch, bis das Schwanzende den oberen Rand
des Rohres erreicht hat. Unter lebhaft rotierénder Bewegung des Schwanzendes schiefit
dann der Kotstrang aus dem After. Sobald die Kotablage erfolgt ist, verkiirzt sich der
Schwanz unter schlingelnden Bewegungen, und der Wurm kriecht wieder in seine nor-
male Lage zuriick. Der ganze Vorgang der Kotablage ist offensichtlich so abgestimmr,
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daf} die Berithrung des Wurmes mit der Oberfliche, die fiir ihn gefihrlich werden kann,
moglichst kurze Zeit dauert.

Die Kotabgabe wird iibrigens durch Licht gehemmt. Es ist nicht unbedingt er-
forderlich, die Kunstbauten mit den Wiirmern im Dunkeln zu halten, was ihre Beob-
achtung natiirlich wesentlich erleichtert. Nur die Kotabgabe der Wiirmer ist im Dun-
keln intensiver als im Hellen, wenn man sie auch immer wieder bei Tageslicht beob-
achten kann.

Luftatmung

Die Lage der Wohnbauten in der Uferzone bedingt im allgemeinen, daf} sie durch
die Gezeiten kiirzere oder lingere Zeit ohne Wasserbedeckung bleiben. Der Wurm ist
in dieser Zeit nicht in der Lage, den normalen Wasserstrom in seinem Wohnbau auf-
rechtzuerhalten. Es taucht die Frage auf, wie die Wiirmer in dieser Lage ihren Sauer-
stoffbedarf decken. Das Verhalten unter diesen Bedingungen hat schon WerLs (1945)
in Rohren beobachtet, die nur zur Hilfte mit Wasser gefiillc waren. In diesem Fall
driicken die Wiirmer durch normale Verdickungswellen aus der iiber dem Wasser ste-
henden Luft einzelne Blasen in die Tiefe, die iiber die Kiemenregion gleiten und dann
wieder durch ihren Auftrieb zuriicksteigen. Auf diese Weise ist anch beim Trocken-
liegen der Bauten die Sauerstoffversorgung der Wiirmer gesichert.

Pumpleistung

Man kann — wie beschrieben — das aus dem Uberlaufrohr des Wohnbaues trop-
fende Wasser in MefRgefiflen auffangen und so die Pumpleistung der Wiirmer be-
stimmen. Dieses Verfahren gestattet aber nur kurzfristige Beobachtungen. Um von
ciner kontinuierlichen Bindung an die Apparatur entbunden zu sein, wurde die Re-
gistrierung der Pumpleistung automatisch gestaltet, in dem die Tropfen mit Hilfe
einer in der Humanphysiologie gebriuchlichen Methode gezihlt wurden. Bei dieser
fallen die einzelnen Tropfen zwischen zwei Elektroden, zwischen denen eine Potential-
Differenz besteht. In dem Augenblick, in dem der Tropfen eine leitende Verbindung
herstellt, fliefit ein schwacher Strom, der clektronisch verstirkt wird. Der durdh den
Tropfen ausgeldste und verstirkte Stromstoff betitigt einmal ein Zihlwerk, das die
Tropfen zdhlt und auferdem einen Schreibhebel auf einem Kymographion. Die Re-
gistrierung auf dem Kymographion gestattet auch, iiber auferhalb der direkten Be-
obachtungszeiten liegende Perioden Aussagen zu machen und die zeitlichen Schwan-
kungen der Aktivitit des Wurmes zu erfassen. Fine Zeitmarkierung ermdglicht die
zeitliche Zuordnung der Aktivitit. Diese Anlage erwies sich bei den Untersuchungen
im Kunstbau als ein auferordentlich wichtiges Hilfsmittel.

Aus der Zahl der Tropfen, deren Grofe bestimmt wurde, lieR sich die Pump-
leistung der Wiirmer leicht quantitativ ermitteln. Sie war bei frisch eingesetzten Wiir-
mern im allgemeinen sehr hoch, sank aber im Verlauf der ersten Tage erheblich ab.
Aus einer grofleren Zahl von Messungen ergibt sich die mittlere Pumpleistung eines
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Wurmes von etwa 5 g Gewicht im Kunstbau bei 150 C zu etwa 30 ml/h. Hierbei ist
allerdings zu bemerken, daff dieser Wert von einzelnen Wiirmern sehr stark iiber-
oder unterschritten wurde.

Im Vergleich zu den Muscheln erscheint diese Pumprate auflerordentlich niedrig.
Daher war ich interessiert, die Pumprate von Wiirmern kennenzulernen, die im Watt
in ihrem selbsterrichteten Wohnbau leben. Zu diesem Zwedk wurde iiber den Kot-
haufen im Biotop, unter dem sich ja die Fintrittsdffnung zum Wohngang befindet,
eine Glaskuppe angebracht, die einen Fingangsstutzen besaf; gehalten wurde die
Glaskuppel in einer speziellen Verankerung. Das Wasser, das der Wurm pumpte,
mufite durch den Stutzen an der Glaskuppel eintreten. An seinem Eingang war ein

Abb. 20: Schematische Darstellung der Messung der Pumpleistung von Arenicola marina im
Biotop. Links im Vordergrund der vom Wasser bedeckte Wohnbau. Um den Kothaufen ist ein
Blechzylinder zur Verankerung der Glocke in den Boden gedriickt, die am oberen Ende einen
Stutzen trigt, durch den das vom Wurm gepumpte Wasser eintritt. An dem Stutzen ist der
Strémungsmesser befestigt, der die Stromungsgeschwindigkeit in elektrische Potentiale trans-
formiert. Die Potentiale werden iiber ein Kabel dem am Strand in einem Zelt stehenden
Spiegelgalvanometer zugeleitet. In dem Beobachtungszelt sind auch die Batterien fiir die
Stromversorgung untergebracht. (Nach KrUcER 1964b)

empfindlicher Strémungsmesser angebracht, der auf dem Prinzip einer Thermostrom-
uhr beruht und die Wasserstromung in ein elektrisches Potential transformiert, das
{iber ein Kabel einem am Ufer stehenden Spiegelgalvanometer zugeleitet und graphisch
registriert wurde (Abb. 20). Die Galvanometer-Ausschlige lassen fortlaufend die
jeweilige Pumpleistung und sogar die einzelnen Kontraktionswellen, die sie hervor-
bringen, erkennen. Die Pumpleistung von zirka 12 g schweren Wiirmern lag bei etwa
189 C zwischen 120 und 200 ml/h. Sie war also wesentlich hher als im Kunstbau.
Hierbei ist aber einmal zu beriidksichtigen, dafl die Wiirmer im Watt mindestens dop-
pelt so schwer waren wie die Versuchstiere im Laboratorium und daff ferner die Was-
sertemperatur bei den Laboratoriumsversuchen niedriger war (vgl. KRUGER 1964b).
Trotzdem ist anzunehmen, dafl die Pumpleistung in den Kunstbauten wirklich
geringer ist als im Biotop. Die Ursache hierfiir diirfte darin liegen, dafl der Filtrations-
widerstand des Sandes in dem Sandrohr zu hoch ist. Man mufl bedenken, daf} beim
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Kunstbau der Querschnitt des Rohres die Hohe des Filtrationswiderstandes bestimmt.
Beim Sandstrang des natiirlichen Wohnbaues kann das Wasser nach allen Seiten aus
dem Sandstrang entweichen, so dafl sein Filtrationswiderstand nur sehr gering sein

diirfte.

Der Freflvorgang

Die Verborgenheit des im Boden lebenden Wurmes bietet keine Gelegenheit, ihn
beim Fressen zu beobachten. Es liegen daher auch iiber die Art und Weise, wie der
Wurm den Sand in seine Mund6ffnung beférdert, in der Literatur keine Beobachtun-~
gen vor. Man nimmt an, dafl der Wurm mit Hilfe seines Riissels einfach den vor ihm
liegenden Sand ergreift und verschlingt. Beobachtungen {iber den Frefvorgang kdnnen
wir nur im Kunstbau im Laboratorium anstellen. Die Wiirmer haben regelmifig in
den Kunstbauten den angebotenen Sand gefressen, und es bot sich auch hiufig Ge-
legenheit, sie bet der Frefltitigkeit zu beobachten. Hierbei wurde das Ergreifen einer
grifleren Sandportion durch den Wurm niemals beobachtet.

Gelegenheit zur Beobachtung des Fressens bietet sich zunichst bei den frisch in
den Kunsthau eingesetzten Wiirmern, solange sie thren Kopf noch nicht tiefer ein-
gegraben haben. Unter wahrscheinlich natiirlicheren Bedingungen kann man ihre Fref3-
titigkeit beobachten, wenn sie an die Glaswandung des Sandrohres stoflen. In diesem
Falle sicht man den Kopf in einer kleinen Hohle, in der der Wurm durch pendelnde
Kopfbewegungen, bei denen der Riissel ein- und ausgestiilpt wird, Sandkdrner abreibt,
die zwischen den Papillen des Riissels hingenbleiben und bei dessen Einstiilpung in den
Schlund gelangen. Merkwiirdigerweise gelangten in den beobachteten Fillen nicht alle
vom Wurm ergriffenen Sandkérner in die Mundéffnung, sondern ein erheblicher Teil
fiel wieder ab und wurde nicht gefressen.

Dieser Mechanismus des Sandfressens schliefit die Moglichkeit ein, dafl hierbei
eine Selektion der Sandkérner nach Nihrstoffanlagerung und Grifle erfolgt. Die
Schwierigkeit des Nachweises einer solchen Selektion liegt darin, daf} beim Einfiillen
des Sandes in die Kunstbauten eine Entmischung nach groben und feinen Bestandteilen
kaum verhindert werden kann, so dafl eine vorher homogene Mischung inhomogen
wird. Abweichungen in der Korngroflenzusammensetzung des von den Wiirmern ab-
gegebenen Kotes von dem vorgelegten Sand kénnen durch solche Inhomogenititen ver-
ursacht sein. Aus diesem Grunde lieferten meine Versuche zur Klirung dieses Problems
kein eindeutiges Ergebnis. Sandkérner von mehr als 2 mm & scheinen durch die Pa-
pillen schlecht erfafit werden zu kénnen; sie traten nur in reduzierter Zahl in den Kot-
stringen auf.

Die Erndhrung im Kunstbau

Die bislang verbreitete Anschauung, daf der Wattwurm die im Sand seiner Um-
gebung enthaltenen Nzhrstoffe fiir seinen Bedarf ausniitzt, ist bis jetzt noch nicht ex-
perimentell bestitigt worden, auch nicht durch die Untersuchung von Jacossen (1967).
Sie wurde mit der Erkenntnis zweifethaft, dafl der den Sandstrang des Wohnhauses
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durchziehende Wasserstrom durch die Filterwirkung des Sandes von den darin sus-
pendierten Substanzen befreit wird. Es reichert sich also im Sandstrang organisches
Material an, das der Wurm zusammen mit dem Sand frifft. Eine wichtige Rolle bei
der Klirung dieses Problemkreises wird die Haltung der Wiirmer in Kunstbauten im
Laboratorium spielen. Meine eigenen Bemithungen auf diesem Gebiet konanten leider
nicht zum Abschlufl gebracht werden, so dafl ich keine endgliltige Antwort auf die
Frage geben kann, in welchem Umfang die Erndhrung der Wiirmer durch Filtration
mbglich ist.

Den Filtrationsvorgang selbst kann man in den Kunstbauten sehr einfach demon-
strieren, in dem man in den erweiterten Teil des Wohnrohres eine Suspension von
Karmin oder Kohlepartikeln bringt. (Als Kohlensuspension bewzhrt sich sehr gut
eine Aufreibung der schwarzen Farbe aus Malkisten fiir Kinder.) Bei einem aktiven
Wurm, der intensiv pumpt, sieht man nach kurzer Zeit die Ablagerung des eingebrach-
ten Farbstoffes am Eingang zum Sandrohr.

Mit Hilfe der Kunstbauten 148t sich noch eine weitere Tatsache beobachten. Lift
man nimlich eine Tuschesuspension durch ein Rohr laufen, das zwar mit Sand gefiille
ist, aber keinen Wurm enthilt und regelt die Durchlaufgeschwindigkeit so ein, daf sie
der Pumpleistung eines Wurmes entspricht, so zeigt sich, dafl zwar der Hauptanteil
der Kohlepartikel im Sandstrang zuriickgehalten wird, die allerfeinsten Partikel aber
durchlaufen, so daff das austropfende Wasser dunkel gefirbt ist. Pumpt aber ein
Wurm die gleiche Kohlesuspension durch den Sand, so ist das austropfende Wasser
vollkommen klar. Man darf dieses Ergebnis wohl so deuten, dafl der Wurm durch
die Abgabe von Schleim die Liicken in dem Sand so weit abdichtet, daf} auch die fein-
sten kolloidalen Partikel zuriickgehalten werden. Ob diese Verfeinerung der Poren
des Sandfilters fiir die Erndhrung des Wurmes von Bedeutung ist, wird man erst er-
kennen, wenn das Problem der Ernihrung des Wurmes besser geklirt ist.

Da im Kunstbau den Wiirmern ein praktisch nihrstofffreier Sand vorgelegt wird,
besteht fiir sie bei der angewandten Versuchstechnik nur die Moglichkeit, aus dem
zufliefenden Seewasser ihren Nahrungsbedarf zu decken. Das der Seewasserleitung der
Helgolinder Meeresstation entnommene Seewasser enthielt naturgemifl eine gewisse
Menge Bakterien, die sich der Wurm nutzbar machen konnte. Aber bei der sehr gerin-
gen Pumpleistung der Wiirmer ist verstindlich, dafl die darin enthaltene geringe
Menge organischer Substanz fiir den Nahrungsbedarf nicht aunsreichte. Die Wiirmer
pahmen stark an Gewicht ab, verlangsamten im Verlauf von drei Wochen ihre Pump-
titigkeit und schrinkten das Sandfressen ein, wie die schliefilich vollkommen ausset-
zende Kotabgabe bewies. Aus diesem Grunde versuchte ich, den Gehalt des Seewassers
an Nihrstoffen zu erhdhen.

Die Zufuhr der getesteten Stoffe erfolgte verstindlicherweise mit dem Wasser-
strom, der die Kunstbauten versorgte. Um ihn von Schwankungen des Drucks in der
Leitung unabhingig zu machen, entnahm ich ihn aus einem mit Uberlauf versehenen
Niveau-Gefif, aus dem er unter konstantem Druck ausflof. In dieses Niveau-Gefif
tropfte die Testlosung aus einer Vorratsflasche. Registriert wurde ihr Einfluf auf die
Pumptitigkeit. Diese kann einmal verstirke werden — ein Effekt, den ich tiber einen
lingeren Zeitraum in keinem Fall beobachtete. Die zweite Mglichkeit besteht darin,
dafl sich keine erhebliche Anderung der Pumprate ergab. Die dritte Moglichkeit besteht
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in einer Hemmung der Pumptitigkeit, die man wohl als Zeichen der Ablehnung eines
angebotenen Substrates ansehen mufl. Letzteres beobachtete ich am eindruckvollsten
bei drei parallel zueinander im Versuch befindlichen Wiirmern, die iiber 18 Stunden
mit vollkommenem Stillstand der Pumptitigkeit reagierten. Es handelte sich hierbei
um ein stark faulendes Detritusmaterial. Im allgemeinen aber unterbrechen die Wiir-
mer ihre Pause in der Pumpaktivitit durch kurze Pumpperioden, von denen man den
Eindruck hat, daf sie dem Wurm dazu dienen, sich von Zeit zu Zeit iiber die Be-
schaffenheit des zustrémenden Wassers zu orientieren.

Die zunichst naheliegende Vermutung, die auch von verschiedenen Autoren im
Anschluff an meine Untersuchungen geiuflert wurde, dafl die Wiirmer sich von Plank-
ton erndhren, trifft in dieser allgemeinen Fassung nicht zu. Gréfere Planktonorganis-
men, die in das Wohnrohr des Wurmes gebracht wurden — die Wasserstrémung ist in
ihnen zu gering, als dafl sie von ihr eingezogen werden kinnten — I8sten heftige Ab-
wehrreaktionen der Wiirmer, wie Sistierung der Pumptitigkeit und Antiperistaltik
der Verdickungswellen, aus. Grofere Planktonbewohner kommen also in Uberein-
stimmung mit den Untersuchungen des Darminhaltes als Nahrung fiir den Wattwurm
nicht in Frage. Wahrscheinlich werden sie schon durch die Filterwirkung des Kot-
haufens, der ja iiber dem Eingang zum Wohnrohr liegt, vor dem Eindringen in den
Wurmbau abgehalten. Abgesehen davon ist auch die Strémungsgeschwindigkeit im
Wohnrohr zu gering, um aktiv schwimmende Formen mitzufiihren.

Substrate, auf die A. marina nicht mit einer Sistierung der Pumptitigkeit, sondern
oft sogar — wenigstens voriibergehend — mit einer Steigerung der Pumprate reagierten,
waren Chlorellen aus einem Spritzwassertiimpel, ferner das fiir Fiitterungszwedke
gefischte Mikroplankton und Geschlechtszellen von Mytilus edulis. Abgelehnt wurde
dagegen eine Dunaliella-Kultur; bei dieser war sogar eine Gifiwirkung nicht aus-
zuschlieflen.

Ein Substrat, das ich gerne verwandte, war eine Aufschwemmung aus den am
Strand verrottenden Algen, die allerdings frisch sein mufite. Den wesentlichen Be-
standteil dieser Aufschwemmung diirften Bakterien bilden, die vermutlich iiberhaupt
eine wichtige Rolle fiir die Erndhrung des Wattwurmes spielen. Mit diesen Detritus-
aufschwemmungen konnte bei Wiirmern, die nach lingerem Aufenthalt im Kunstbau
ihre Aktivitdt eingestellt hatten, sowohl die Pumptitighkeit als auch die Kotabgabe
angeregt werden.

Trotzdem gliickte es bislang noch in keinem Fall, den erheblichen Gewichtsverlust
zu vermeiden, den die Wiirmer bei lingerem Aufenthalt im Kunstbau erleiden und der
nach 2-3 Wochen etwa 15-20 /o des Anfangsgewichtes betrigt. Eine hinreichende Er-
nihrung der Wiirmer im Kunstbau stellt noch ein offenes Problem dar, dessen Losung
sehr wiinschenswert wire. Ich m&chte annehmen, dafl es mic Hilfe geeigneter Proto-
zoen- oder Bakterienstimme zu 16sen ist.

In diesem Zusammenhang mag eine Beobachtung von Interesse sein. Wir hatten
ein Arenicola-Rohr mit einem Wurm in ein Aquarium gesetzt, in dem wir junge Nereis
virens beobachteten. Jedesmal, wenn diese Wiirmer mit feingehackten Stiicken ge-
kochter Miesmuschelleber gefiittert wurden, reagierte der Wurm mit einer Verstirkung
seiner Pumptitigkeit, um offensichtlich an der Fitterung dadurch teilzuhaben, daf
sich feinste Partikel ablosten und von dem Wurm eingepumpt wurden. Nach einiger
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Zeit hatte sich durch die monatelange Zufuhr organischer Substanz in dem Sand, der
den Boden des Aquariums bedeckte, eine iiberaus reichliche Besiedelung mit einem
kleinen Ciliaten entwickelt. Vermutlich haben diese Protozoen dadurch, daf} ein Teil
von ihnen durch die Beliiftung des Aquariums aufgewirbelt und dann von dem Wurm
angesaugt wurden, zu seiner Ernihrung beigetragen. Der Sand in dem Sandbehilter
des Arenicola-Rohres war dagegen vollkommen frei von Ciliaten. Offensichtlich hatte
kein Ciliat in den Sand des Wohnbaues eindringen kénnen. Dieser Wurm verbrachte —
unter im iibrigen recht ungiinstigen Umstinden — die Rekordzeit von 5 Monaten im
Laboratorium und gab auch noch bis zuletzt Kotstringe ab. Der Wurm konnte sich
nur von Substanzen ernihrt haben, die ihm mit dem Wasserstrom zugefithrt wurden,
und es spricht alles dafiir, dafl er imstande war, sie auszunutzen.

BEOBACHTUNGEN UBER DEN CHEMISCHEN SINN

Im Zusammenhang mit den Versuchen iiber die Ernihrung des Wattwurmes im
Kunstbau stief ich auf einen schr interessanten Hinweis auf die unerwartet hohe Lei-
stungsfihigkeit seiner chemischen Sinne. Der Wurm im Kunstbau erschien als ein ge-
eignetes Versuchsobjekt zur Klirung der Frage, ob er imstande ist, im Meerwasser
geldste organische Substanzen seiner Erndhrung nutzbar zu machen. STEPHENS (1968)
konnte die Fihigkeit der Aufnahme gelSster organischer Stoffe in neuerer Zeit mit
Hilfe von Radio-Isotopen bei verschiedenen Meeresbewohnern nachweisen. Meine Ver-
suche ergaben das Resultat, daf} die Wiirmer auf den Zusatz von organischen Substan-
zen zum Seewasser regelmiBig mit der Sistierung ihrer Pumptitigkeit reagierten. Bei
der Herabsetzung der Konzentration der organischen Substanzen zeigte sich, dafl
schon minimale Mengen wirksam sind. Die meisten Versuche wurden mit Zucker-
1sungen durchgefiihrt. Mengen von 0,01 g Saccharose, gelost in 1 | Seewasser, erwiesen
sich als eindeutig wirksam (KRUGER 1968). Etwas weniger deutlich und wechselnd war
der Effekt bei 0,001 g Zucker. Glucose war in den gleichen starken Verdiinnungen
wirksam, ebenso auch Pepton. Auch eine Losung von 0,01 g Natriumacetat wirkte in
gleicher Weise. Die Sistierung der Pumptitigkeit durch Substanzen, die physiologisch
indifferent sind, ja sogar Nihrstoffe darstellen, ist iiberraschend und lifit vorliufig
keine befriedigende Deutung zu. Die Frage, ob diese Substanzen bei noch stirkerer
Verdiinnung eventuell aktivierend wirken, konnte nicht geklirt werden.

Im Gegensatz zu diesen organischen Substanzen hatten Ammoniumchlorid und
Natriumsulfid in der Konzentration von 0,01 g je Liter keinen erkennbaren Effekt.
Ebenfalls keine Wirkung zeigte Chinin, das allerdings nur in einer Verdiinnung von
0,0001 g je Liter dem Seewasser zugesetzt wurde.

Diese Beobachtung iiber die unerwartet hohe Empfindlichkeit des chemischen
Sinnes der Wiirmer macht deutlich, daf man bei den Erndhrungsversuchen mit un-
erwarteten sekunddren Storungen rechnen mufi.

Interessant war es, die Reaktion der Wiirmer auf die Testlosungen zu beobachten.
Sie streckten zunichst ihren Schwanzabschnitt in Richtung auf den Rohreingang und
spreizten das letzte Schwanzsegment mit den zahlreich darauf vorhandenen Papillen.
Bei Substanzen, die abgelehnt wurden, zogen die Wiirmer ithren Schwanzabschnitt
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schnell ein und verharrten ruhend im horizontalen Teil des Wohnrohres, manchmal
iber viele Stunden. Von Zeit zu Zeit krochen die Wiirmer dann im Wohnrohr hoch
und vollfihrten einige Pumpbewegungen. Wenn die abgelehnte Substanz noch vor-
handen war, zogen sie sich wieder auf den Grund des Rohres zuriick. Enthilt das zu-
stromende Wasser keine Zusitze mehr, nehmen die Wiirmer sehr bald wieder ihre
normale Pumptitigkeit auf,

Wie schon oben erwihnt, mochte ich vermuten, dafl die zahlreichen Papillen, die
sich auf dem Schwanzabschnitt, aber auch — weniger dicht — auf dem iibrigen Korper
befinden, Sitz der chemischen Sinnesorgane und moglicherweise auch anderer Sinnes-
qualitdten sind.

SCHLUSSBEMERKUNG

Die vorliegende Ubersicht iiber unser derzeitiges Wissen von der Biologie des
Wattwurmes soll und kann fiir ein eingehendes Studium die Lektiire der Original-
literatur nicht ersetzen. Sie offenbart aber die vielen Liicken, die noch in unserer Kennt-
nis eines so verbreiteten und hiufigen Meeresbewohners bestehen.

Es ist anzunehmen, da die weitere Erforschung des Wattwurmes auch zur Kli-
rung allgemein biologischer Fragen beitragen kann. Schon WeLLs machte darauf auf-
merksam, dafl der Wattwurm ein sehr geeignetes Objekt fiir viele experimentelle Un-
tersuchungen darstellt.

Ebenso bletbt noch die Rolle des Wattwurmes im Stoffhaushalt der von thm be-
wohnten Strandgebiete zu kldren. Angesichts seines massierten Auftretens ist anzuneh-
men, daf} er im produktionsbiologischen Geschehen des Watts ein wichtige Rolle spielt.

Nicht alle die zahlreichen Probleme, die sich im Verlauf meiner experimentellen
Untersuchungen am Wattwurm ergaben, konnten dargestellt und erschépfend behan-
delt werden. Manche Fragen blieben unbeantwortet. Ich hoffe jedodh, dafl die vor-
liegende Zusammenfassung unserer bisherigen Kenntnisse iiber den Wattwurm eine
niitzliche Hilfe fiir die weitere Forschung an diesem Objekt sein wird.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die vorliegende Darstellung bietet eine Zusammenfassung unserer Kenntnisse iiber
die Morphologie, Physiologie und experimentelle Okologie des Wattwurmes Areni-
cola marina (L.).

2. Morphologie und Lebensweise werden durch einige schematische Zeichnungen ver-
deutlicht. Ausfiihrlich wird das Problem der Ernihrung des Wattwurms behandelt,
insbesondere die Frage, welche Rolle die Filtration im Sandstrang des Wohnbaus
spielt. An Hand von Laborversuchen wird das Verhalten von A. marina in kiinst-
lichen Wohnbauten beschrieben.

3. Auf die zahlreichen Liicken, die noch hinsichtlich unserer Kenntnisse iiber diesen so
hiufigen und verbreiteten Bewohner der atlantischen Kiisten bestehen, wird hin-
gewiesen.
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