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ABSTRACT: Measurement of the pumping activity of Arenicola marinaL. in mud flats. When
Arenicola marina pumps water through its burrow, fine particulate matter suspended in the
surrounding water is retained in the headshaft acting as a filter (Krirger 1959). In order to
assess the extent to which such filtration is likely to account for the worm’s food and oxygen
requirements, the rate of water flow was measured under natural conditions in the field.
Registrations of water flow over extended periods of time in mud flats near List on the island
Sylt were made possible by using a flow meter constructed on the basis of the ,Thermo-
stromuhr® described by Remv (1935). Worms at about 10 to 15 g dry weight pumped water
through their burrows at a rate of some 120 to 200 ml/h (water temperature: 17° to 18° C).
Such values are rather low if compared to the water pumping activity of mussels. It is
believed, however, that filtration will cover at least a considerable portion of the food
requirements, particularly since suspended food material appears to be rather abundant in
typical Arenicola habitats. The pumping activity shows rhythmical fluctuations with marked
intervals of about 25 minutes. During rising tides the normal direction of the water flow in
the burrow may sometimes be reversed for periods of up to several hours. Periods of reversed
water flow are possibly indicative of a change in the worm’s behaviour; it seems that it may
rearrange and “work up” certain parts of his burrow during such periods.

EINLEITUNG

Ohne Zweifel ist der Watewurm Arenicola marina durch seine Grabtitigkeit und
sein massenhaftes Vorkommen wesentlich an der Gestaltung und Umbildung seiner
Wohngebiete beteiligt, wie auch schon frithere Autoren vermutet haben (WESENBERG-
Lunp 1905, RicHTER 1924, vAN STRAATEN 1952). Hier liegen Probleme vor, die iiber
ein rein wissenschaftliches Interesse hinausgehen und praktische Bedeutung erlangen
kénnen. Um so erstaunlicher ist es, daf wir nur sehr mangelhaft {iber die Lebensweise
des Wurmes unterrichtet sind, obwoh! er zu den am meisten ins Auge fallenden Be-
wohnern der Kiisten des Nordatlantik gehdrt, die er an geeigneten Biotopen in un-
zihlbaren Mengen bevélkert.

Bis in die neueste Zeit hinein finden sich in der Literatur die widersprechendsten
Angaben iiber die Biologie des Wattwurmes. In dem Gewirr unzutreffender Angaben
verloren sich vollkommen die durchaus richtigen dlteren Beobachtungen von Boun
(1903), der als erster eine zutreffende Beschreibung der Gestalt des Wohnbaues von
Arenicola gab und auch schon Versuche {iber das Verhalten des Wurmes in Glasrohren
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angestellt zu haben scheint, wenn dies auch aus seiner Beschreibung nicht ganz klar
hervorgeht. Die Beobachtung der Lebensiuflerungen der Warttwiirmer in Glasrohren,
die ihnen ihren natiirlichen Wohngang ersetzen sollen, ist bis heute ein unentbehrliches
Hilfsmittel fiir die Untersuchung thres Verhaltens geblieben, da die Wiirmer im Sand
des Biotops jeder direkten Beobachtung entzogen sind. Nach Bouw (1903) konnten
Just (1924), van Dam (1938) und vor allem Weirs (1945) wichtige Beitrige zur
Biologie des Wattwurmes liefern.

Das Studium der Okologie des Wattwurmes wird dadurch erschwert, dafl er seine
Bauten in Sand errichtet, der mit Wasser iibersittigt ist und sich deshalb nahezu wie

Abb. 1: Mit einem Stechkasten ausgehobener und freigelegter Arenicola-Bau. Man erkennt
deutlich den hellen Oberflichenrand iber dem dunklen Schlicksand. Rechts sicht man den
senkrecht nach unten verlaufenden Teil des Wohnganges. Im horizontalen Teil ist der frei-
gelegte Wurm sichtbar, der aber — wihrend der Vorbereitungen — zur Aufnahme begonnen hat,
sich wieder einzugraben; sein Vorderende liegt deshalb auflerhalb des Ganges. Uber dem
Vorderende des Wurmes durchzieht der aus hellem Oberflichensand bestehende Sandstrang
den dunklen Schlicksand. Zwischen den beiden Schenkeln des Wohnbaues ist der Sandstrang
eines benachbarten Wurm-Baues angeschnitten

eine Fliissigkeit verhilt, Hierdurch zerfallen die Wohnbauten auferordentlich schnell,
wenn man sie auszugraben versucht, und es bedarf schon einiger Erfahrungen und
Miihe, wenn man sie im Watt untersuchen will. Aus diesem Grunde existieren in der
Literatur auch nur Skizzen der sehr hinfilligen Wohnbauten, Nachdem Z1EGELMEIER
(KrUGER & ZmEGELMEIER 1962, 1963) die Stechkastenmethode zur Anwendung
brachte, bereitet es heute keine Schwierigkeit mehr, die Wohnbauten von Arenicola
unzerstdrt freizulegen, auszumessen und zu photographieren (Abb. 1). Die Befunde
mit dem Stechkasten bestdtigen die Darstellung, welche WerLs (1945) auf Grund sei-
ner experimentellen Untersuchungen gab und die sich mit der ilteren Darstellung von
Boun (1903) dedkt,
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Das besondere Verdienst von WELLs ist es, durch eine Kombination von Freiland-
beobachtungen und Laboratoriumsversuchen Klarheit iiber die Wasserbewegungen und
Sandwanderung im Wohnbau von Arenicola verschafft zu haben. Da die Anlage des
Wohnbaues von Arenicola, so wie sie WeLLs (1945) beschrieb, nicht als allgemein
bekannt vorausgesetzt werden kann, soll sie hier kurz besprochen werden. IThre Kennt-
nis ist eine unerlifliche Voraussetzung fiir das Verstindnis unserer Experimente,

Der Wohnbau von Arenicola wird in der Literatur im allgemeinen als U-férmig
beschrieben. Diese Darstellung ist aber zu einfach und irrefithrend, da der Bau kein
durchgehendes Lumen besitzt, sondern die U-Gestalt aus der Zusammenlagerung von
zwei strukturell und funktionell verschiedenen Teilen resultiert. Man mufl unter-
scheiden: 1. den unter dem Kothaufen in die Tiefe eindringenden L~férmigen Wohn-
gang und 2. den an ihn anschlieRenden Sandstrang, der kein Lumen besitzt, sondern
mit Oberflichensand gefiillt ist und dessen Lage an der Oberfliche durch den Trichter
gekennzeichnet ist (Abb. 1). Der Wurm lebt in dem mit einer diinnen Schleimtapete
ausgekleideten L-f&rmigen Wohngang, und zwar im allgemeinen in dem horizontal
verlaufenden Abschnitt (“‘gallery” nach WrLLs). Sein Kopf liegt an der Grenze zwi-
schen Wohngang und Sandstrang. Hier frifit er den im Sandstrang nach unten ab-
sinkenden Oberflichensand. Das Schwanzende des Wurmes ist auf die unter dem Kot-
haufen liegende Offnung des Wohnganges gerichtet. Diesen etwas engeren senkrecht
aufsteigenden Teil des Wohnganges bezeichnet WerLs als “tail shaft”. Den von mir als
Sandstrang benannten Teil nennt Weres “head shaft”. Bei der Kotabgabe kriecht der
Wurm rlickwirts in dem senkrecht aufsteigenden Teil hoch, bis seine Schwanzspitze
die Oberfliche erreicht hat. Der Sandstrang liflt keine besondere Abgrenzung gegen
den umgebenden Schlicksand erkennen, hebt sich von ihm aber zumeist durch seine helle
Firbung deutlich ab. Hierdurch dokumentiert er seine Herkunft aus der Oberflichen-
schicht. Tuampru?r (1935) hat mit Hilfe von gefdrbten Sandkérnern die Wanderung
des Oberflichensandes experimentell erhirten konsen.

Kontraktionswellen, die an der Grenze zwischen Schwanz und Kérper des Wur-
mes einsetzen und von hier aus iber den Ké&rper in Richtung auf den Kopf wandern,
legen sich ringsum an die Wandung des Wohnganges an und saugen auf diese Weise
Wasser durch Poren in dem Kothaufen an, das in dem Raum zwischen Wurmkdrper
und Wandung des Ganges in das blinde Ende des Wohnganges gedriickt wird und von
hier aus durch den Sandstrang wieder an die Oberfliche zuriickkehrt, Im Sandstrang
werden im Wasser verteilte feinste Partikel durch die Filterwirkung zuriickgehalten
und von Arenicola zusammen mit dem Sand gefressen (Kriicer 1959). Durch Schleim-
abscheidung scheint die Filterwirkung des Sandstranges nod: verstirkt zu werden
(Krticer 1962).

Der Wasserstrom, den der Wurm durch seinen Wohngang treibt, dient also nicht
nur dazu, thm den fiir seine Atmung notwendigen Sauerstoff zuzufiihren, sondern er
steht auch im Dienste seiner Ernidhrung. Eine genaue Kenntnis der pro Zeiteinheit ge-
forderten Wassermenge ist daher fiir die Beurteilung der Nahrungszufuhr von grund-
legender Wichtigkeit. Hieriiber liegen Angaben von van Dawm (1938) und WerLs
(1949) vor. Diese beziehen sich aber auf Laboratoriumsbeobachtungen in einfachen
Glasrohren. Da die Angaben unter kiinstlichen Bedingungen erhalten wurden, ist nicht
zu iibersehen, ob sie den wirklichen Verhiltnissen im Biotop entsprechen. Ich selbst
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habe ebenfalls solche Messungen in groflem Umfange im Laboratorium durchgefithrr,
woriiber an anderer Stelle berichtet werden soll. Die Bedingungen in meinen Versuchen
diirften den natiirlichen Verhiltnissen aber dadurch nihergekommen sein, dafl in den
von mir beschriebenen Kunstbauten die Wiirmer Sand zu fressen erhielten und sie das
Wasser durch eine Sandsiule treiben mufiten. Unter diesen Bedingungen verhielten
sich die Wiirmer anders als in einfachen Glasrohren ohne Sandfillung. Wihrend in den
einfachen Glasrohren die Pumptitigkeit regelmiflig von lingeren Pausen unterbrochen
wurde, zeigten die Versuchstiere in meinen Rohren eine nahezu ununterbrochene Pump-
titigkeit; erst nach einigen Wochen traten lingere Pausen auf.

Alle diese Versuche ergaben im Vergleich zu anderen Filterfressern nur relativ
geringe Pumpleistungen. Aus diesem Grund erschien es mir notwendig, die Pumptitig-
keit von Arenicola im natlirlichen Standort zu messen. Erste Versuche mit provisori-
schen Mitteln erwiesen, dafl solche Messungen technisch durchfithrbar sind und lieferten
wichtige Frfahrungen fiir die neuen Experimente.

Die Freilandmessungen erfolgten im Juni 1963 am Ost-Ufer von List auf Sylt am
Strand direkt unterhalb der Litoralstation der Biologischen Anstalt Helgoland.

METHODIK
Direkter Strémungsnachweis mit Farbstofflésung

Die ersten Versuche zum Nachweis und zur Messung der Wasserbewegung durch
den Wohnbau von Arenicola erfolgten in der Weise, dafl wir iiber einen Kothaufen im
Watt, unter dem sich ja die Offnung des Wohnganges befindet, eine Glaskuppel stiilp-
ten, an die ein Einstromungsstutzen angesetzt war. Die Glaskuppel versenkten wir so
tief in den Sand, daff das vom Wurm gepumpte Wasser seinen Weg durch den Stutzen
in die Glaskuppel nehmen muflte. Die Wasserbewegung selbst wurde durch Zusatz von
Farbstoff zu dem eingesaugten Wasser sichtbar gemacht. Bei diesen Versuchen zeigte
sich, dafl der eingeschlagene Weg zwar grundsitzlich gangbar war, aber noch einiger
technischer Verbesserungen bedurfte.

Der Hauptfehler dieser einfachen Anordnung war der, daf} der Wohnbau beim
Einbohren der Glaskuppel in den Sand entweder sofort, sicher aber bei der Durch-
fiihrung der Messungen beschidigt wurde. Die verwandten Glaskuppeln waren im
Verhiltnis zu ihrem Durchmesser zu dickwandig, so dafl sie das Wohnrohr beim Fin-
bohren zwangsweise zusammendriickten. Aus diesem Grunde war es auch nicht mdg-
lich, die Glaskuppein hinreichend tief im Untergrund zu versenken, um eine sichere
Abdichtung gegen das umgebende Wasser zu erreichen, da der relativ grobe Ober-
flichensand in den Wohngebieten von Arenicola auflerordentlich wasserdurchlissig ist.
Die nur oberflichlich versenkten Glaskuppeln verlagerten sich tiberdies sehr leicht bei
der geringfiigigsten mechanischen Beanspruchung. Es lag also die Aufgabe vor, eine
besondere Verankerung fiir die Anbringung der Glasglocke tiber dem Kothaufen zu
schaffen. Sie selbst sollte beibehalten werden, da sie keine chemische Verinderung des
Seewassers befiirchten 1ifit und auflerdem die Kotabgabe des Wurmes zu kontrollieren
gestattet,
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Das Problem 15sten wir in der Weise, daf} wir die Glasglocke in den Deckel einer
einseitig offenen Konservendose einsetzten, die als Verankerung diente. Der diinn-
wandige Blechzylinder von etwa 8 cm Durchmesser und der gleichen Hohe konnte
leicht vollkommen in den Boden eingedriickt werden, ohne dafy er den Wohngang
durch seinen weiten Abstand beschidigte. Die ungestdrt — oft schon kurz nach dem
Einsetzen des Zylinders — erfolgende Kotabgabe bewies, daff die Wiirmer durch das

Abb. 2: Schematische Darstellung des Strémungsnachweises im Arenicolz-Bau mit Hilfe von

Farblosung. A: der um den Kothaufen im Boden versenkte Blechzylinder; B: die in die obere

Offnung des Blechzylinders eingesetzte Glasglocke mit Stutzen; C: Flasche mit Fluorescein-
Losung; D: Mefirohr. Die ganze Anlage ist im Wasser versenkt

Einsetzen des Blechzylinders in keiner Weise beeintrichtigt waren. Der Blechzylinder
garantierte nicht nur der Glasglocke einen sicheren Halt, sondern reichte auch so tief
in den schlidkhaltigen Untergrund, dafl ein Durchsickern von Wasser weitestgehend
verhindert war, da der Filtrationswiderstand des Schlidksandes wesentlich hdher ist als
der des gelben Oberflichensandes.

Der Zylinder darf nicht Einger sein als 8 bis 10 cm, damit er nicht beim Eindritk-
ken den gebogenen Teil des Wohnganges anschneidet. Der Blechzylinder trug oben
einen aufgeldteten Blechring, dessen innerer Durchmesser etwa 2 cm grofler war als der
duflere Durchmesser der Glaskuppel, Auf diese Offnung war mit Hilfe eines Kunst-
stoffringes durch Schrauben ein Gummiring aufgeprefit, dessen innerer Durchmesser
einige Millimeter enger war als der duflere Durchmesser der verwandten Glaskuppel.
Der Gummiring legte sich beim Eindriicken so eng an die Glaskuppeln an, dafl mithe-
los eine vollkommen dichte Verbindung zwischen dem Blechzylinder und der Glas-
glocke erzielt werden konnte. Ebenso leicht lief sich die Glocke abnehmen, um die vom
Wurm ausgeworfenen Kotstringe zu entfernen, was verstindlicherweise bei ldnger
dauernden Versuchen notwendig war. Der relativ tief im Boden verankerte Blechzylin-
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der bot den Glasglocken einen ausgezeichneten Halt und verlagerte sich in keinem Falle
bei den wihrend der Versuche notwendig werdenden Manipulationen. In der geschil-
derten Weise war das Problem cines einfachen und dichten Anschlusses der Mefigerite
an den Wohnbau von Arenicola geldst. In einem Falle blieb der Anschluf eine ganze
Woche erhalten, und der Wurm zeigte durch seine regelmifiige Kotablage und Pump-
titigkeit den ungestdrten Ablauf seiner Lebensfunktionen.

Bei dem einfachen visuellen Stromungsnachweis schlieflt man nun an den Stutzen
der Glasglocke ein kalibriertes Mefirohr von 1 bis 2 ml an, das in eine Flasche mit
Parbl6sung taucht. Saungt der Wurm Wasser an, so wandert die Farblésung in dem
Mefrohr vor, und man kann mit einer Stoppuhr die Zeit bestimmen, in der die Farb-
l6sung das Mefirohr durchlaufen hat. Eine einfache Berechnung ergibt die Pumpleistung
je Zeiteinheit. Als Marke dient dabei die Grenze zwischen ungefirbtem und gefirbtem
Wasser. Um diese Grenze beliebig oft herstellen zu kénnen, schalteten wir zwischen
Mefirohr und Farblésung einen Dreiwegehahn, der die Zufuhr der FarblSsung zu
unterbrechen und auf normales, ungefirbtes Seewasser umzustellen gestattet.

Es wandert bei diesem Verfahren die eingesaugte Farbldsung in die Kuppel und
von dort allmihlich in den Wohngang des Wurmes. Hierbei besteht die Gefahr, dafl
der Farbstoff die Titigkeit des Wurmes beeinfluft. Man kann auch diesen Fehler ver-
meiden, wenn man zwischen Mefirohr und Kuppel einen zweiten Dreiwegehahn ein-
schaltet (Abb. 2), an den eine mit Seewasser gefiillte Spritze angeschlossen ist. Mit threr
Hilfe kann man die aufgesaugte Farblosung aus dem Mefrohr in das umgebende
Wasser splilen und verhindert so ihr Findringen in den Wurmgang. Naturgemifl mufl
die ganze Apparatur unter Wasser aufgestellt und beobachtet werden. Um die St6rung
der Ablesung durch den Wellengang zu vermeiden, empfichlt sich die Benutzung einer
versenkbaren Sichtscheibe.

Eine schematische Darstellung dieser einfachen Versuchsanordnung gibt Abbil-
dung 2. Zur praktischen Ausfithrung sei bemerkt, dafl man Dreiwegehdhne mit weiten
Bohrungen verwenden sollte, die den gleichen Querschnitt haben wie das Mefirohr,
damit nicht durch Wirbelbildung die Grenze zwischen gefirbtem und ungefirbtem
Seewasser zu unscharf wird. Auflerdem bieten Hihne mit zu geringem Bohrungsquer-
schnitt einen stérend groflen Widerstand fiir die Pumptitigkeit. Als Farbstoff benutz-
ten wir eine gesittigte Lsung von Fluorescein in Seewasser, gegen die Aremicola
relativ unempfindlich ist und die auch noch in hoher Verdiinnung eine deutlich erkenn-
bare Anfirbung des Wassers ergibt.

Einige mit der beschriebenen Versuchsanordnung durchgefithrte Messungen er-
gaben gréflenordnungsmifig die gleichen Werte, wie wir sie mit der thermoelektrischen
Methode erhielten.

Messung der Pumptitigkeit mit der Thermostromubr

Die Mingel der vorbeschriebenen Methode erforderten eine andere Losung des
gestellten Problems. Ein Verfahren, das allen Forderungen gerecht wurde, war mit der
Thermostromuhr von REIN (1935) gegeben. Rein hat das Prinzip zur unblutigen Mes-
sung der Stromungsgeschwindigkeit des Blutes entwickelt. Es beruht darauf, dafl die
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durch ein Rohr strémende Fliissigkeit an einer Stelle durch eine konstante Wirme-
zufuhr aufgeheizt wird; man mifft dann die durch Wirmezufuhr bedingte Wirme-
zunahme. Je langsamer die Fliissigkeit strdmt, um so stirker wird sie erwirmt, je
schneller sie flieft, um so geringer ist die Aufheizung, da ja eine groflere Menge den
Rohrquerschnitt passiert und erwirmt werden mufl. Die durch die Heizung erzielte
Temperaturzunahme ist umgekehrt proportional der Strémungsgeschwindigkeit. Nur
bei sehr langsamer Geschwindigkeit ergeben sich durch thermische Konvektionsstrdme
Abweichungen von dieser einfachen mathematischen Beziehung.

Zur Temperaturmessung benutzten wir Thermoelemente in der Kombination:
KONSTANTAN - EISEN, die eine hohe thermoelektrische Spannung ergibt und
daher ohne erheblichen apparativen Aufwand sehr geringe Temperaturdifferenzen zu
messen gestattet. Fiir unsere Zwecke war nur die relative TemperaturerhShung des
durch den Stromungsmesser flieflenden Wassers von Interesse. AlsBezugselement diente
daher ein vor der Heizung gelegenes Thermoelement. Die beiden Thermoelemente
beiderseits der Heizung konnten daher als einfaches Differentialthermometer gegen-
einandergeschaltet werden, von dem zwei Leitungen abgingen, die am Spiegelgalvano-
meter die jeweils herrschende Temperaturdifferenz anzeigten.

Diese symmetrische Anordnung der Thermoelemente bot zudem den Vorteil, daff
sich bei Umkehr der Strdmungsrichtung Potentiale mit umgekehrten Vorzeichen er-
gaben. Es konnte also die Strémungsgeschwindigkeit in beiden Richtungen voneinander
unterschieden und gemessen werden. Diese Moglichkeit erwies sich als auflerordentlich
vorteilhaft; es zeigte sich nimlich, daf} die Wiirmer zeitweilig auch ithre Pumprichtung
umkehren und Wasser aus dem Wohnrohr ausstofen. Fine solche Umkehr der Pump-
richtung ist aus Versuchen in den Glasrohren schon lange bekannt. Da die Strémungs-
messung auf der Temperaturdifferenz zwischen den beiden Temperaturfithlern beruht,
ist sie unabhingig von der Temperatur des einstromenden Wassers. Diese Tatsache be-
stitigten Kontrollversuche, Schlieflich erfordert das Verfahren keine ganz exakte
Justierung der horizontalen Lage des Str8mungsmessers. Nur bei sehr geringen Stré-
mungsgeschwindigkeiten konnen die durch die Aufheizung entstehenden Konvektions-
strdmungen die Meflwerte beeinflussen, wenn sie stirker werden als die Durchflufi-
geschwindigkeit. Dieses schien aber nie der Fall zu sein. Ein weiterer Vorteil des Gerites
ist der geringe Stromungswiderstand. Der innere Querschnitt der Strémungsmesser
betrug 4 mm. Die einzige nennenswerte Verengung bedingt nur der quer durch dieses
Rohr verlaufende Heizer mit etwa 2 mm Durchmesser. Aber auch er bot noch auf
beiden Seiten reichlich Durchlaf fiir das Wasser. Der Strémungswiderstand, der aus
0,2 mm starkem Draht gefertigten Thermoelemente kann vollkommen vernachlissigt
werden.

Man kann auch nicht annehmen, daf} das Seewasser durch die kurzfristige Erwiir-
mung in seiner Beschaffenheit verindert wird. Auf dem Wege durch die Glaskuppel
hatte es geniigend Zeit, wieder die normale Umgebungstemperatur anzunehmen. Die
im Strémungsgerit erfolgende Erwirmung 148t sich aus den Galvanometerausschligen
bestimmen. Sie betrug bei maximalen Ausschligen etwa 10¢ C, normalerweise aber nur
2 bis 39 C, iiberschritt also in keinem Fall Temperaturen, denen das Seewasser auch
unter normalen Bedingungen ausgesetzt ist. Die Strémungsmesser (Abb. 3) fertigten wir
zundchst aus Trovidurrohr, spiter aus Plexiglas. Sie bestanden aus einem Fufleren Rohr



Messung der Pumptitigkeit von Arenicola marina L. im Watt 77

von etwa 3,5 cm Durchmesser und 5 cm Lidnge, das auf beiden Seiten durch gut einge-
pafite Deckel dicht verschlossen war. Durch die Mitte dieses Rohres fithrte das eigent-
liche Mefirohr, das ebenfalls aus dem gleichen Material bestand und einen inneren
Durchmesser von 4 mm hatte. In seiner Mitte war durch zwei gegeniiberliegende Boh-
rungen eine Glaskapillare von 2 mm Durchmesser gelegt, in deren Innerem die Heiz-
spirale aus Heizdraht von 0,5 mm Querschnitt iag. Die Enden der Heizspirale waren
an einen dickeren Kupferdraht angeschweifit. Ihr Widerstand betrug 15 Q.

!.r. "}
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Abb. 3: Schematische Darstellung des thermischen StrBmungsmessers. H: Heizspirale; Th:

Thermoelemente, Das diinne Rohr wird an den Stutzen der Glasglocke angeschlossen. Das

weite duflere Rohr dient als Isolierung und nimmt die elektrischen Leitungen und deren Aus-
fithrungen auf

Ebenfalls quer durch das Mefirohr — in etwa 5 mm Abstand von der Heizspirale ~
waren die beiden Thermoelemente gespannt, so dafl die Lotstelle in der Mitte des
Lumens lag. Die Briicke zwischen den beiden Thermoelementen bildete der Konstantan-
draht, um den inneren Widerstand des Differentialthermometers moglichst gering zu
halten. Die Eisendrihte filhrten zu Ableitungsdrihten aus Kupfer. Da diese Uber-
gangsstellen zu einem anderen Metall dicht nebeneinander in dem Luftmantel des
Strémungsmessers lagen, konnten hier keine stérenden Thermospannungen auftreten.
Die vier fiir die Suromungsmessungen bendtigten Leitungen — zwei fiir die Heizung
und zwei fiir die Thermoelemente — waren dicht nebeneinander durch den Dedsel des
Gerites gefiithrt. Zum Schutz gegen Korrosion durch das Seewasser waren die Thermo-
elemente mit einem diinnen Uberzug von Polyithylen verschen. Gewisse Schwierig-
keiten bereitete die Einkittung des Heizers. An ihm fanden sich erhebliche Temperatur-
differenzen, und der Ausdehnungskoeffizient des Glases weicht erheblich von dem des
Kunststoffes ab. An dieser Stelle traten gelegentlich Undichtigkeiten auf. Die Zulei-
tung des Heizstromes und die Ableitung der Thermostréme erfolgte durch ein 150 m
langes, gut isoliertes Kabel. Der Querschnitt der Adern betrug 0,8 mm. Der Ubergang
von den Anschliissen des Stromungsmessers zu dem Kabel befand sich in einer wasser-
dicht abgeschlossenen Kapsel. An dieser konnte im Bedarfsfalle ein Austausch von
Strémungsmessern erfolgen.

Zur Ablesung und Registrierung benutzten wir zwei parallel zueinander geschal-
tete Spiegelgalvanometer, von denen das Multiflexgalvanometer die photographische
Registrierung tibernahm, wihrend ein RUHSTRAT-Galvanometer der subjektiven
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Beobachtung diente. Es stand leider nur ein Multiflexgalvanometer mit einem inneren
Widerstand von 1300 £2 fiir die Versuche zur Verfiigung. Ein Gerit mit geringerem
innerem Widerstand wiire besser geeignet gewesen. Es war aber méglich, die geringere
Empfindlichkeit unseres Galvanometers durch eine stirkere Aufheizung auszugleichen.
Es erwies sich als notwendig, die Apparate in einem Zelt am Strand aufzustellen (Abb. 4).
Der Strom fiir die Heizung des Strémungsmessers und die Beleuchtung der Spiegel-
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Abb. 4: Schematische Darstellung der MeRanordnung. Im Vordergrund (links) ist der Wohn-
bau eines Wurmes dargestellt mit dem um ihn versenkten Blechzylinder und der Glasglocke.

Am Stutzen der Glasglodse ist der Strémungsmesser befestigt, der durch ein vergrabenes Kabel
mit dem am Strand in einem Zeclt stehenden Galvanometer und der Batterie verbunden ist

galvanometer wurde einem Akkumulator entnommen. Die fiir die Zuverldssigkeit der
Messungen notwendige Konstanz der Heizung des Strémungsmessers wurde durch ein
in die Heizleitung eingeschaltetes Ampéremeter fortlaufend tiberwacht. Mit einem in
die Heizleitung eingebauten Widerstand regulierten wir den Heizstrom auf 200 Milli-
ampére ein. Die Heizleistung in den Heizspiralen des Strdmungsmessers berechnet sich
hiernach zu etwa 0,6 Watt.

Die Strémungsmesser wurden im Laboratorium mit bekannten Durchflufigeschwin-
digkeiten empirisch geeicht. Da die Galvanometerausschlige umgekehrt proportional
der Strémungsgeschwindigkeit sind, ergibt sich keine einfache Beziehung zwischen
Galvanometerausschlag und Strémungsgeschwindigkeit. Hohe Durchflufigeschwindig-
keiten ergeben kleine Ausschlige und umgekehrt entsprechen hohe Ausschlige gerin-
geren Stromungsgeschwindigkeiten. Die Ablesegenauigkeit ist bei letzteren daher hoher,
und es zeigen sich hier stirkere Schwankungen.

Nicht ganz eindeutig ist die Wiedergabe des Strdmungswertes Null. Bei exaket
horizontal liegendem Strémungsmesser sollten beide Thermofithler gleich stark er-
wirmt werden, so dafl das Galvanometer in der 0-Stellung verharrt, Bei Abweichun-
gen von der Horizontallage oder auch Unsymmetrien im Strémungsmesser konnen
aber sogar maximale Ausschlige entstehen. Praktisch wurde bei Arenicola keine nen-
nenswerte Unterbrechung der Pumptitigkeit beobachtet, so dafl dieser Mangel des
Verfahrens nicht storend in Erscheinung trat. Durch Vorgabe einer konstanten Durch-
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strdmung des Meflgerites liefle sich auch dieser Mangel beheben. Nach einiger Erfah-
rung war es nicht schwierig, einen — kiinstlich hergestellten — Stromungsstillstand,
ebenso wie andere Stérungen durch die abweichende Form der Galvanometerausschlige
zu erkennen.

VERSUCHSERGEBNISSE

Der Einsatz der Thermostromuhr von Remv (1935) fiir die Messung der Pump-
leistung von Arenicola erfiillte in vollem Umfang die in die Methode gesetzte Erwar-
tungen. Unabhingig von der Hohe des iiber dem Wurmbau stehenden Wassers und
unabhingig von der Gunst des Wetters konnte fortlaufend am Strand die jeweilige
Pumptitigkeit des Wurmes quantitativ bestimmt werden. Fine Unterbrechung ergab
sich nur, wenn der Wurmbau durch die Ebbe trockengelegt war. Bei auflaufendem
Wasser bendtigte es nur der Kontrolle, ob Glaskuppel und Stromungsmesser keine
Luftblasen enthielten, die durch Heben und Senken der Glaskuppel leicht entfernt
werden konnten; dann wurde die Heizung wieder eingeschaltet und die Messung
fortgesetzt. Eine photographische Registrierung der Galvanometerausschlige machte
auch wihrend der Nacht keine Unterbrechung der Versuche notwendig. Am Ende der
Versuchsperiode gelang es, von einem Wurm eine fiber vier Tage laufende kontinuier-
liche Registrierung aufzunehmen.

Es ist leider nicht mdglich, alle einwandfrei aufgenommenen Kurven hier wieder-
zugeben; es sollen daher nur ein paar typische Beispiele herausgegriffen werden
(Abb. 5-9). Fir das Verstindnis der erhaltenen Kurven sei noch einmal darauf hin-
gewiesen, dafl die Galvanometerausschlige reziprok den Strémungsgeschwindigkeiten
sind, letztere also in komplizierter Weise durch den Abstand von der O-Linie wieder-
gegeben werden. Geringe Ausschlidge zeigen hohe Geschwindigkeiten an und umge-
kehrt, Die Ausschlagswerte sind fiir die einzelnen Mefgerdte verschieden. Aus diesem
Grund ist bei jeder Kurve die aus der Eichung erhaltene Stromungsgeschwindigkeit am
unteren Rande eingetragen. Man erkennt, dafl in der Nihe der in allen Kurven ein-
gezeichneten O-Linie die in ml je Minute angegebenen Werte sich dringen, wihrend
sie bei grofierem Abstand von der O-Linie weit auseinandergezogen sind. Ausschlige
nach rechts bedeuten, dafl der Wurm Wasser in sein Wohnrohr einsaugte. Ausschlige
nach links geben das Ausstofen von Wasser durch den Kothaufen hindurch an; in
diesen Fillen wurde also Wasser durch den Sandstrang eingesaugt. Am Rand der Re-
gistrierungen ist die Uhrzeit eingetragen. Als Marken fiir die Zeiteinteilung dienten die
bei jedem Versuch wenigstens zweimal erfolgenden O-Punktkontrollen des Galvano-
meters.

Infolge der fast trigheitslosen Wiedergabe schon sehr geringer Unterschiede in der
Stromungsgeschwindigkeit war die Lichtmarke des Spiegelgalvanometers praktisch in
stindiger Bewegung. Das beruht darauf, dafl die Ansaugung des Wassers durch die
peristaltischen Wellen auf dem Wurmkérper niche gleichmifig erfolgt, sondern im
Rhythmus der einzelnen Wellen. Sehr deutlich zeigt dieses Phinomen die in einem
Kunstbau aufgenommene Registrierung in Abbildung 5. Jede einzelne Zacke der Kurve
fallt mit dem Einsetzen einer neuen Kontraktionswelle zusammen. Die Pumpleistung,
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die zum Ende der Kontraktionswelle hin im allgemeinen ziemlich steil abfillt, nimmt
mit dem Einsatz einer neuen Welle zu, bleibt dann im typischen Fall eine Zeitlang auf

VAN

Abb. 5: Registrierung der Strémungsgeschwindigkeit im Verlauf einzelner Pumpwellen. Die
nach oben gerichteten Zacken fallen mit dem Einsetzen einer neuen Pumpwelle zusammen.
Transportgeschwindigkeit des Papieres: 4,8 cm/min
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Abb. 6: Registrierung der Pumptitigkeit im Watt iiber 10 Stunden. Am unteren Rand sind

Stromungsgeschwindigkeit und Strémungsrichtung angegeben, am linken Rand die Uhrzeiten

(HW: Hochwasser). Diese Registrierung zeigt besonders deutlich die in Perioden von etwa
25 Minuten schwankende Rhythmik der Pumptitigkeit

einer bestimmten Hohe stehen und vermindert sich dann oft noch kurz vor dem Ende der
Peristaltik zu einem Minimalwert. Vor dem Beginn der neuen Welle erfolgt normaler-
weise ein steiler Abfall der Pumpleistung (in der Registrierung durch den starken An-
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stieg gekennzeichnet). Im einzelnen ist die Gestalt der Kurve sehr mannigfalug. In
manchen Fillen lassen sich die verschiedenen Phasen nicht voneinander trennen. Auch
bei der Registrierung im Watt waren am Galvanometer deutlich die einzelnen Pump-
wellen abzulesen, wie ich sie eben beschrieb, und hieraus erklirt sich zwanglos die
stetige Unruhe der Lichtmarke. Bei den im allgemeinen iiber etwa 10 Stunden laufen-
den Registrierungen kamen die einzelnen Kontraktionswellen nartiirlich nicht zum Aus-
druck. Sie iiberlagern sich bei derartig langfristigen Messungen durch ihre dichte Auf-
einanderfolge. Fin besonders typisches Beispiel zeigt Abbildung 6. Zu Beginn der
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Abb. 7: Registrierung der Pumptitigkeit im Watt iiber 1 Stunde. Die Dehnung zeigt deutlich

die ununterbrochenen Schwankungen der Pumpintensitit. Es wurde eine tiber 25 Minuten

laufende Periode erfaflt, die (unten) 2 Minuten nach Beginn der Registrierung anfingt und in

der 28. Minute endet. Das Ende der folgenden Periode ist in der Registrierung nicht mehr
erfafit worden

Registrierung, zwischen 18 und 19 Uhr, bestand eine schwache inverse Pumptitigkeit,
durch die also Wasser aus dem Kothaufen ausgestoflen wurde. Kurz nach 19 Uhr
schldge die inverse Pumptitigkeit unvermittelt um in die normale Pumprichtung, die
zunichst noch schwach ist. Sie wird noch einmal kurz vor dem Hochwasser durch eine
kurzfristige Phase inverser Pumptitigkeit unterbrochen. Mit ablaufendem Wasser setzt
dann eine zeitweise sehr starke normale Pumptitigkeit ein, in der nur gelegentlich ~
vor allem zum Ende der Ebbe — einzelne ganz kurze inverse Pumpphasen auftreten.
Abbildung 6 zeigt besonders deutlich einen Rhythmus der Pumptitigkeit, der im-
mer wieder zur Beobachtung kam, wenn auch seltener so deutlich wie in diesem Falle.
Die Perioden setzen mit einer besonders starken Pumpaktivitit ein und klingen im
Verlauf von etwa 22 bis 27 Minuten auf eine minimale Leistung ab. Unvermittelt setzt
dann wieder der Beginn einer neuen Periode mit einer starken Pumpleistung ein. An
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der Grenze zwischen den einzelnen Perioden zeigen sich dann hiufig invers gerichtete
Wasserstréme. Wir finden also auch im Freiland die von WeLLs (1949) und WerLs &
ALBRECHT (1951) beschriebenen Aktivitdtsthythmen. Die in einem Kunstbau im Ver-
lauf einer Stunde gewonnene Registrierung in Abbildung 7 148t ebenfalls diese Periode
erkennen. Unten auf der Kurve finder sich das Abklingen einer Periode auf 1,5 ml
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Abb. 8: Registrierung der Pumptitigkeit im Watt. Zu Beginn der Registrierung tritt eine sich
itber 4 Stunden erstreckende Periode anf mit inverser Pumprichtung. Wihrend der Ebbe zeigt
der untersuchte Wurm eine aulerordentlich starke Pumpaktivitit von mehr als 4 ml/h

Pumpleistung, der unvermittelt ein Anstieg auf etwa 6 ml folgt. Mit zahlreichen
Schwankungen fallt die Kurve bis zur 26. Minute wieder auf etwa 1,5 ml ab, und eine
neue Periode setzt hiernach mit etwa 5 ml Pumpleistung ein.

Ein etwas anderes Bild zeigt Abbildung 8: Fine etwa 4 Stunden dauernde Phase
mit zum Teil recht schwacher Pumptitigkeit steigert sich mit Unterbrechungen und
wird etwa eine Stunde nach Beginn der Ebbe auflerordentlich stark. Die starke Pump-
aktivitit hilt dann bis zum Ende der Registrierung mit nur wenig verminderter
Intensitit an. An diesem Beispiel 148t sich die Rhythmik der Pumptitigkeit nicht deut-
lich erkennen. Das diirfle zum Teil wenigstens mit dem bei diesem Versuch eingesetz-
ten Stromungsmesser zusammenhingen, der stirkere Wasserstrdme nicht gut aufldst.

Zum Abschlufl sei noch das Beispiel in Abbildung 9 gebracht. Auch in diesem
Falle setzt die Registrierung, die ja erst nach Beginn der Flut in Titighkeit gesetzt
werden konnte, mit einer inversen Pumpphase ein, die allerdings zeitweise intensiver
ist als bei den anderen Messungen. Die inverse Pumpphase geht dann nicht unver-
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mittelt, sondern anscheinend mit Unterbrechungen iiber in die zunidhst noch einmal
abklingende normale Pumpphase. Auch in diesem Falle setzte die kontinuierlich inten-
sive Aktivitit des Wurmes etwa 11/2 Stunden nach dem Hochwasser ein.

Die drei besprochenen Beispiele demonstrieren, dafl sich die inverse Pumprichtung
fiir lingere Zeit ziemlich regelmiBig vor dem hdchsten Wasserstand — also bei auf-
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Abb. 9: Registrierung der Pumptitigkeit im Wartt tber 11 Stunden. Auch diese Kurve zeigt

zu Anfang eine iiber etwa 3 Stunden sich erstreckende inverse Pumprichtung, die dann lang-

sam in eine zunichst schwache, dann stirker werdende normale Pumptitigkeit ibergeht. Die

erst schr schwache Wasserstromung verstdrkt sich nach dem Hochwasser auf etwa 2 bis 3 ml/

min. Besonders deutlich treten auf dieser Registrierung einzelne kurzfristige Umkehrungen
der Strdmung im Verlaufe der normalen Pumptatigkeit hervor

laufendem Wasser — fand, wihrend die normale Pumptitigkeit charakteristisch ist fiir
die Zeit des ablaufenden Wassers. Besondere Beachtung verdient, dal Arenicola seine
Pumptitigkeit kontinuierlich ausiibt, sei es in normaler, sei es in inverser Richtung.
Dieser Befund steht in Ubereinstimmung mit meinen Beobachtungen im Kunstbau, in
denen normale Wiirmer praktisch ununterbrochen arbeiteten. Die von WsLLs beob-
achteten Pausen erweisen sich also auch durch die Freilandbeobachtungen als Kunst-
produkt, verursacht durch die abnormen Bedingungen in Glasrohren ohne Sand. Da-
gegen fanden wir die von WEeLLs beschriebenen Rhythmen der Pumpintensitit auch im
Biotop.

Die Bemithungen, nach Beendigung der Messung die untersuchten Wiirmer aus-
zugraben, hatten leider keinen Erfolg. Mdglicherweise bekamen wir dabei den Wurm
der Abbildung 8 in die Hand. Durch die dichte Besiedlung des Biotops mit Arenicola
158¢ sich jedoch keine sichere Aussage machen. Das Gewidcht des Wurmes nach Entlee-
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rung des Darmes nach 24 Stunden Aufenthalt in Seewasser betrug 18 g. Nach der
Stirke der Kotstringe zu urteilen, diirften die anderen gemessenen Wiirmer gleicher
Groflenordnung gewesen sein.

Die Wassertemperaturen lagen wihrend der Zeit der Messung zwischen 17 und

19¢ C.

DISKUSSION DER MESSERGEBNISSE

Die am Standort durchgefithrten Registrierungen der Pumptitigkeit von Areni-
cola marina mit Hilfe der Thermostromuhr von Reiv geben uns wohl erstmalig einen
Einblick in die Aktivitdt dieses Wurmes in seinem Biotop. Alle bisherigen Angaben
beruhten auf Versuchen im Laboratorium, bei denen immer die Frage offen bleibt, in
welchem Umfang sie ein zutreffendes Bild von dem normalen Verhalten vermitteln.

Uber die Pumpleistung von Arenicola liegen zunichst die Angaben von van Dam
(1938) vor. In sciner Tabelle 53 gibt van Dawm die durchschnittliche Pumpleistung
eines Wurmes mit 177 ml/h an, was einer Pumpleistung von etwa 3 ml/min entspre-
chen wiirde. Ahnlicher Groflenordnung ist die Pumpleistung der Wiirmer in dem in
seiner Tabelle 56 wiedergegebenen Versuch; aus den Tabellen 57 und 58 ergibt sich
aber nur eine durchschnittliche Pumpleistung von etwas mehr als 1 ml/min. Bei allen
diesen Angaben ist jedoch zu beriicksichtigen, dafl die Pumptitigkeit der Wiirmer
stiindlich durch Pausen von etwa 40 Minuten Linge unterbrochen war. Unter Beriick~
sichtigung der kurzen Aktivitdtsperioden ergibt sich eine Pumpleistung von etwa 3 bis
9 ml/min, Zu dhnlichen Werten kommt auch WeLrLs (1949a), nidmlich 4,5 bis 7 ml/min.
Die beiden Autoren arbeiteten mit verschiedenen Methoden. Van Dawm fing das von
den Witrmern durch die Glasrohre gepumpte Wasser in einem Mefzylinder auf, wobei
er durch eine Niveauregulation dafiir sorgte, dafl das von den Wirmern gepumpte
Wasser durch den Zulauf frischen Seewassers erginzt wurde. Bei den Versuchen von
WrrLs dagegen zirkulierte das in den Rohren enthaltene Wasser ohne Erginzung
durch frischen ZufluB. Das von den Wiirmern geférderte Wasser flol durch eine
kapillare Querverbindung wieder in das Rohr zuriick. Die Kapillare bremste den
Riickflufl des Wassers so weit, dafl es sich wihrend dér Pumptitigkeit des Wurmes in
dem einen Schenkel staute oder absank. Die Verdnderungen des Wasserstandes in die-
sem Schenkel wurden mit Hilfe eines Schwimmers auf einem Kymographion registriert
und erlaubten so eine kontinuierliche Verfolgung der Aktivitit der Wiirmer iiber Stun-
den und Tage.

Bei den auf diese Weise gefundenen Werten ist zu beriicksichtigen, dafl in den
cinfachen Glasrohren der zwar geringe, aber trotzdem in Betracht zu ziehende Wider-
stand fehlt, den im normalen Wohnbau der Sandstrang bietet. WeLLs hat 1953 mit
seiner Apparatur Kurven von Tieren gewonnen, die zwischen zwei Glasplatten in Sand
ihren Wohnbau errichtet hatten. Er macht bei diesen Versuchen aber keine quantita-
tiven Angaben tiber die Pumpleistung. Bemerkenswert ist nur, daf WeLLs unter diesen
Bedingungen anscheinend hiufig auch eine kontinuierliche Pumptitigkeit ohne lingere
Pausen beobachtete. Die zahlreichen Todesfille, die wihrend seiner Versuche auftraten,
sprechen aber nicht fiir die Herstellung natiirlicher Bedingungen. Die Kurven von
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WELLs (1953) sind einmal dadurch interessant, daf} sie in manchen Fillen eine linger
dauvernde Umkehr der normalen Pumprichtung in eine inverse wiedergeben. Diese Um-
kehr der Pumprichtung zeigen auch die Beobachtungen im Freiland. WeLLs beobachtete
des weiteren hiufig, dafl die Kotabgabe der Wiirmer, die er im Laboratorium ja leicht
beobachten konnte, mit einer momentanen Ausstoflung von Wasser aus dem Wohnrohr
verbunden ist. Auch in unseren Kurven finden sich — eingeschaltet zwischen Phasen einer
intensiven normalen Pumpaktivitit ~ einzelne Zacken mit inverser Stromungsrichtung.
Es liegt daher der Gedanke nahe, dafl zumindest in einem Teil der Falle die Wiirmer
Kot abgegeben haben. Die Umkehr der Stromungsrichtung bei der Kotabgabe erscheint
leicht verstindlich, denn die Wiirmer gleiten hierbei riickwirts im Wohnrohr hoch und
halten sich mit Hilfe von Kontraktionswellen an der Rohrwandung fest. Es ist anzu-
nehmen, daf der riickwiirts gleitende WurmkSrper Wasser durch die Offnung des
Wohnganges ausstdfit. Da man in den Kunstbauten gelegentlich ein Hochkriechen der
Wiirmer in dem Wohngang beobachtet, ohne dafl eine Kotabscheidung dabei statt-
findet, erscheint die Identifizierung jedes derartigen Galvanometerausschlages mit einer
Kotabgabe nicht unbedingt gesichert.

Im Vergleich zu der Pumpleistung in den Glasrohren, die nach vanDam und Werrs
etwa 3 bis 9 ml/min betrigt, ergaben die Messungen im Biotop den wesentlich geringe-
ren Wert von etwa 2 bis 4 ml/min. Leider kann von keinem der beobachteten Wiirmer
die Gréfle zuverlidssig angegeben werden. Die Mehrzah! der in dem Untersuchungs-
gebiet ausgegrabenen Wiirmer hatten nach Entleerung des Darmes ein Gewicht zwischen
12 und 18 g. Auch bei van Dam und WerLs fehlen leider Angaben iiber das Gewicht
der untersuchten Wiirmer. Den weiteren Betrachtungen kdnnen wir den ziemlich gleich-
mifig bei den verschiedenen Wiirmern der untersuchten Grdfenordnung beobachteten
Wasserdurchlauf von etwa 2 bis 4 ml/min zugrunde legen. Die Pumpleistung bei der
inversen Pumptitigkeit war im allgemeinen wesentlich geringer und lag oft unter
1 ml/min. Die Linge der Perioden innerhalb der Pumptitigkeit gab Wrirs (1949) zu
etwa 40 Minuten an; 1953 korrigierte er diese Angabe, indem er nunmehr fiir kleinere
Wiirmer von etwa 3 g Gewicht eine Periodenldnge von 15 bis 20 Minuten annahm
und nur fir grofle Wiirmer an dem 40-Minuten-Wert festhielt. Der Beginn jeder
Periode wird durch eine besonders hohe Pumprate eingeleitet, in der man wohl die
“outbursts” von WeLLs sehen darf.

Nach den von uns erhaltenen Registrierungen am gleichen Individyum, die kon-
tinuierlich tiber 3 Tage liefen, ist der Rhythmus auch beim gleichen Wurm nicht unab-
inderlich festgelegt, sondern schwankt zwischen 20 und 30 Minuten. Der Rhythmus
trat auch an einzelnen Tagen deutlicher hervor als an anderen. Wenn man hiervon
absieht, ergibt sich beste Ubereinstimmung mit den Angaben von WeLLs.

Wihrend wir die normale Pumprichtung aus den Versuchen in Glasrohren als
Wirkung der vom Schwanz zum Kopf laufenden Kontraktionswellen leicht deuten
kdnnen, bereitet die Deutung der zum Teil recht lang andauernden Perioden mit in-
verser Pumprichtung gewisse Schwierigkeiten. Wir kennen zwar schon aus den Be-
schreibungen von Boun (1903) die invers vom Kopf zum Schwanzende gleitenden
Kontraktionswellen, die jedem bekannt sind, der Arenmicols einmal lingere Zeit in
Glasrohren beobachtet hat. Wir kénnen die inverse Pumprichtung aber auch in der
Weise deuten, daf8 der Wurm sich in seinem Gang umwendet und durch normale vom
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Schwanzbeginn zum Kopf laufende Kontraktionswellen die inverse Strdmung erzeugt.
Auch das Umdrehen der Wiirmer ist aus den Beobachtungen im Glasrobr bekannt
{WeLLs 1951). Die in den meisten Fillen unvermirtelt auftretende Umkehr der Pump-
richtung spricht jedoch dafiir, dafl Arenicola seine normale Lage im Wohngang bei-
behalten hat und nur den Verlauf der Kontraktionswellen invertiert. Die Wendung des
Wurmes in seinem Wohngang bendtigt eine gewisse Zeit, wihrend der wenigstens vor-
iibergehend eine Unterbrechung der Pumpaktivitit zu erwarten wire.

Die inversen Pumpphasen scheinen im typischen Fall mit einer stirkeren Pump-
leistung einzusetzen, die dann langsam abklingt um wieder anzusteigen, bevor sie in die
normale Pumprichtung umschldgt. Auch bei der inversen Pumptitigkeit konnte eine
gewisse Periodik von dhnlicher Frequenz, wie bei der normalen Pumprichtung beob-
achtet werden. Sie war jedoch in keinem Falle so deutlich, wie bei der normalen
Pumptitigkeit.

Der so auffallende regelmiflige Wechsel von Perioden normaler und inverser
Pumprichtung scheint — wenn auch nicht ganz streng ~ in Beziehung zu den Gezeiten
zu stehen. Die inverse Pumprichtung fand sich vorwiegend in der Zeit zwischen Ebbe
und Flut, also bei auflaufendem Wasser. Die Perioden normaler Pumprichtung sind
offenbar charakteristisch fiir die Zeit zwischen Hoch- und Niedrigwasser. Die inverse
Pumptitigkeit scheint einen nicht ganz strengen 13-Stunden-Rhythmus zu zeigen.
Offen bleibt die Frage, ob es sich hierbei um einen primir endogenen Rhythmus han-
delt oder ob dieser durch duflere Faktoren ausgeldst wird, etwa durch die Hohe der
Wasserbedeckung. Dann miifiten die inversen Pumpperioden allerdings symmetrisch
zur Hochwassermarke liegen.

Die Perioden mit inverser Pumptitigkeit dauerten bei unseren Versuchen im all-
gemeinen 3 bis 5 Stunden. Sie zeigten sich meist am Anfang der Registrierungen,
wenn nach dem Niedrigwasser der Strand wieder so weit vom Wasser bedeckt war,
dafl man den Strémungsmesser einschalten konnte. Es besteht natiirlich die Moglich-
keit, dafl die wihrend dieser Zeit notwendigen Hantierungen an dem Gerit aus-
losend wirkten. Wihrend der Ebbe mufite zumeist der Kot aus der Glaskuppel ent-
fernt und der StrOmungsmesser von Luftblasen befreit werden. Da aber verschiedent-
lich die inverse Pumptitigkeit auch dann auftrat, wenn die zu hohe Bedeckung des
Wohnbaues mit Wasser eine Reinigung der Kuppel verhinderte (oder aber die inverse
Pumpphase schon vor dem villigen Trodkenlaufen des Wattes eintrat), diirfle eine
Stérung der Wiirmer als auslosender Faktor kaum in Betracht kommen.

Ich vermute, daff die Beschaffenheit des Wassers die Richtung des Wasserstromes
bestimmt. Das bei Flut zustrmende Wasser aus dem offenen Meer ist vermutlich
durch die Titigkeit zahlreicher Konsumenten relativ arm an fein verteilter Nahrung,
die zumindest eine wesentliche Futterquelle fiir Arenicols darstellt, Das ablaufende
Wasser diirfte demgegeniiber sehr viel reicher an organischen Partikeln sein; es nimme
den Detritus mit, der von organischer Substanz herrithrt, die sich am Strand zersetzt.
Hier besteht fiir Arenicola offenbar keine ernstliche Nahrungskonkurrenz. Der Sand-
strand der Gezeitenzone ist — abgesehen von relativ wenigen Muscheln — nur wenigen
Nahrungskonkurrenten zuginglich. Den Muscheln gegeniiber besitzt Arenicola aber
durch die Besonderheit seines Filtrationsapparates den Vorteil, dafl seine Frefititigkeit
nicht mit dem Ablaufen des Wassers aufhéren mufl, sondern dafl er wihrend der Ebbe
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das im Sandstrang durdh seine Pumptitigkeit wihrend der Wasserbedeckung ange-
reicherte organische Material fressen kann. Die Kotabgabe bezeugt, daf§ er auch wih-
rend der Ebbe frific.

Was tun die Wiirmer wihrend der langen inversen Pumpphase und welche Be-
deutung hat sie? Wir knnen hier vorlaufig nur Vermutungen duflern. Grundsitzlich
wirkt auch bei inverser Pumprichtung der Sandstrang als Filter. In diesem Falle kommt
aber nur die Filterwirkung vor allem am oberen Ende des Sandstranges zur Geltung.
Durch die Wanderung des Sandes kommt aber auch das hier abfiltrierte Material in die
Tiefe und kann dann vom Wurm verwertet werden. Die inverse Pumpphase bedeutet
also keine Unterbrechung des Filtrationsvorganges. Trotzdem halte ich es fiir unwahr-
scheinlich, daf} die inverse Pumpphase lediglich einer Anreicherung von organischem
Material im oberen Teil des Sandstranges dient. Ich mdchte vielmehr in ihr den Aus-
druck fiir eine besondere Aktivitit der Wiirmer sehen. Man kénnte zum Beispiel daran
denken, dafl der Wurm in dieser Zeit den Sand im Sandstrang auflockert oder seinen
Bau instandsetzt oder auch einen neuen Sandstrang herstellt. Die mit Hilfe des Stech-
kastens ausgegrabenen Wurmbauten zeigten eine so scharfe Abgrenzung des Sand-
stranges gegen den umgebenden Schlicksand, dafl seine Entstehung nur durch den vom
Wurm erzeugten Wasserstrom unwahrscheinlich ist. Ich m8chte vielmehr annehmen,
daf der Wurm den Sandstrang aktiv erzeugt und seine Struktur erhilt, etwa indem
der Wurm in dem Sandstrang hochkriecht. Hierzu wiirde die Beobachtung von Brre-
vAD (1914) passen, dafl der Kopf des Wurmes gelegentlich am Grunde des Trichters
sichtbar wird. Bei dieser Aufarbeitung des Sandstranges diirften die von WerLs (1937)
beschriebenen Wiilste, die der Wurm an seinen vorderen Segmenten bilden kann, eine
Rolle spielen. WeLrs nahm an, daff sie zur Verlagerung von Sand benutzt werden.
Diesen Vorgang der Sandverschiebung mit den Wiilsten auf den vorderen Segmenten
kam in den Kunstbauten immer wieder zur Beobachtung und bestitigt die Vermutung
von WELLs. Bei dieser Aufarbeitung des Sandstranges wire es denkbar, dafl sich der
Wurm durch inverse Wasserstrdmung seine Arbeit erleichtert.

Die Pumpleistung von Arenicola von etwa 2 bis 4 ml/min ist recht gering; sie ent-
spricht einer stiindlichen Pumpleistung von 120 bis 250 ml. Fiir Mytilus californianus
mit einem Gewicht von 9,4 g gibt Jercensen (1952) eine Filtrationsleistung von 1,4
bis 2,1 1/h an. Khnlicher Grofenordnung sind die Zahlenangaben von TrEEDE (1963)
fiir Mytilus edulis. Die Pumpleistung von Mytilus iibertrifft die von Arenicola also um
etwa das Zehnfache. Aufschlufireich ist der von JorcEnsen (1960) durchgefithree Ver-
gleich zwischen Sauerstoff verbrauch und Filtrationsrate. Wattwiirmer von 15 g Gewicht
verbrauchen in einer Stunde etwa 0,5 ml Sauerstoff bei 15° C. Da ihr Sauerstoffver-
brauch zwischen 15° und 20° C nur schwach ansteigt (KrRUGER 1964), kann man
niherungsweise diesen Wert fiir die Wassertemperatur von 179 bis 18% C einsetzen,
die bei den vorliegenden Messungen herrschte. Nach JorGEnsen (1962) wird fiir die
Verbrennung von 1 mg organischer Substanz etwa 1 ml Sauerstoff benstigt. Der durch
die Erndhrung stiindlich zu ersetzende Substanzverlust des Wurmes betrigt also etwa
0,5 mg. Leider liegen tiber den Gehalt des Seewassers an organischer Substanz in den
Wohngebieten von Arenicola keine Angaben vor. Postma (1954) gibt fiir ithn im
Wattenmeer einen Wert von 1 bis 4 mg an. Er entnahm seine Proben aber in einigem
Abstand von der Kiiste. Fiir den Bereich des Strandes, an dem sich stindig absterbende
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und tote Organismen anhiufen, mufl man daher mit einem wesentlich héheren Gehalt
an Detritus rechnen. Setzt man den Wert von 4 mg/l ein, so greift man eher zu
niedrig als zu hoch. In 125 ml Seewasser wiren demnach 0,5 mg organische Substanz
enthalten, was in etwa der Pumpleistung von Arenicola entspriche.

Bei dieser Uberschlagsberechnung sind verschiedene Momente nicht beriicksichtigt.
Die Pumptitigkeit von Arenicola erleider durch die Ebbe, ebenso wie bei allen Watten-
tieren, eine Unterbrechnung, fiir deren Dauer kein allgemeiner Wert eingesetzt wer-
den kann, da sie vom Standort abhingt. Die Wiirmer in der Nihe des Strandes liegen
linger trodsen als die Wiirmer in den tiefer gelegenen Biotopen. Dafiir diirfle aber das
Wasser in der Nihe des Spiilsaumes mit seiner Ansammlung von verrottendem Mate-
rial reicher an organischen Partikeln sein. Auflerdem wurde fiir die Pumptitigkeit nur
ein mittlerer Wert eingesetzt. Arenicola kann seine Pumpaktivitdt um ein mehrfaches
steigern, wie das zum Beispiel Abbildung 8 zeigt. Nach Laboratoriumsversuchen hat
der Gehalt des Wassers an organischen Partikeln einen Einfluf} auf die Pumpaktivitit.
Die Wiirmer reagieren sehr stark auf chemische Zusdtze zum Seewasser. In einem
beobachteten Fall steigerte der Zusatz von Mytilus-Eiern die Pumptitigkeit sehr er-
heblich. Beobachtungen im Kunstbau machen wahrscheinlich, dafl der Gehait des Sand-
stranges an organischem Material die Frefitdtigkeit steuert. Man kann die Freftitig-
keit von Arenicola durch Verfiitterung geeigneter Substrate anregen.

Noch ein anderer Umstand wurde bei der durchgefithrten Berechnung vernach-
ldssigt. Man dasf fiir die Konversion der aufgenommenen Nahrung in kbrpercigene
Substanz nicht den Faktor 1 einsetzen. Nur ein Bruchteil der aufgenommenen Nihr-
stoffe wird in Korpersubstanz umgewandelt. Bei Siugetieren betréigt dieser Bruchteil
etwa /s der Nahrungsaufnahme (Bropy 1961), Bei Arenicola diirfte der Konversions-
faktor wesentlich giinstiger liegen, da der Aufwand fiir die Erhaltung einer erhShten
Kérpertemperatur vollkommen entfillt und auflerdem bei einem weitestgehend ses-
silen Tier auch der Energiebedarf fiir die Lokomotion fehlt. Trotzdem miissen wir auch
bei Arenicola mit einem gewichtsmifig wesentlich h8heren Nahrungsbedarf rechnen,
als er sich aus den Atmungsmessungen ergibt.

Es ist also nicht angingig, aus dem berechneten tiglichen Substanzverlust der Wiir-
mer ohne weiteres auf den zu ihrem Ersatz erforderlichen Nahrungsbedarf zu schlie-
fen. Hier fehlen noch gesicherte Unterlagen. Immerhin erscheine die wenigstens in
der Grofenordnung aufgezeigte Ubereinstimmung zwischen Nahrungsbedarf und
Pumpleistung auffallend und es darf daraus wohl geschlossen werden, dafl der Wurm
zumindest einen sehr erheblichen Anteil seines Nahrungsbedarfs aus der Filtration
gewinnt.

Man darf wohl vermuten, dafl die Pumpleistung des Wattwurmes seinem Nah-
rungsbedarf weitestgehend angepafit ist, auch wenn wir es heute noch nicht im einzel-
nen iibersehen konnen. Eine iiber seinen Bedarf hinausgehende Filtration wiirde fiir
den Wurm nicht nur einen wirkungslosen Energieaufwand bedeuten, sondern iiberdies
zur Ablagerung von iiberschiissigen Mengen organischer und anorganischer Partikel in
seinem Biotop fithren, die auf die Dauer gesehen seine Existenz durch Fiulnis und Ver-
schlickung des Wohnraumes gefihrden. Die offensichtlich im Schlicksand der von
Arenicola bewohnten Biotope ablaufenden Fiulnisprozesse sprechen dafiir, dafl hier
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trotzdem ein gewisser Uberschufl an organischer Substanz angereichert wird. Es bleibt
zu kldren, in welchem Umfang Arenicola an diesem Prozef} beteiligt ist.

Die gleiche Okonomie, wie sie hinsichtlich der Nahrungsbeschaffung vermutet
werden darf, zeigt sich auch bei der Sauerstoffversorgung der Wiirmer. Die Wohn-
bauten von Arenicola liegen zwar zum groften Teil in einem Substrat, dessen Sauer-
stoffgehalt durch die in ihm ablaufenden Fiulnisprozesse erheblich reduziert ist. Fiir
die Atmung der Wiirmer ist das allerdings ohne Bedeutung, da sie sich durch ihre Pump-
titigkeit fortlaufend frisches Oberflichenwasser beschaffen. Auch wenn bei der inver-
sen Pumprichtung das Wasser durch den Sandstrang eintritt, indert sich hieran nichts,
da der Sandstrang aus Oberflichensand besteht, in dem keine nennenswerte Sauver-
stoffzehrung erfolgt. Man kann den Sauerstoffgehalt mit niherungsweise 5000 cmm/1
ansetzen. Nehmen wir zur Vereinfachung der Berechnung eine Pumprate von 200 ml
je Stunde an, so betrigt die mit dem Wasserstrom in den Wohnbau eintretende Sauer-
stoffmenge etwa 1000 cmm. Da der Wurm hiervon etwa 500 cmm verbraucht, kommt
man zu der sehr hohen Ausniitzungsquote von 50%/0. Werte von dhnlicher Groflen-
ordnung gibt auch van Dam (1938) an. Also auch hinsichtlich der Sauerstoffversor-
gung findet sich eine erstaunlich giinstige Einstellung der Pumpleistung zu dem zu
deckenden Bedarf.

Die Auswertung unserer Messungen offenbart also eine auflerordentlich giinstige
Einpassung (v. Uexxtir 1929) der physiologischen Mechanismen von Arenicola in
die Skologischen Gegebenheiten. Es kann keinem Zweifel unterliegen, dafi wir dem
gleichen Phinomen auch bei einem intensiveren Studium der Ukologie anderer Orga-
nismen begegnen werden. Wenn die durchgefithrten Versuche zunichst auch nur eine
Aussage tiber die Pumpaktivitdt von Arenicola in seinem normalen Biotop erlauben,
so vermitteln sie doch in Verbindung mit Beobachtungen und Messungen an den Wiir-
mern im Laboratorium ein wesentlich klareres Bild von der Lebensweise dieses, durch
sein massenhaftes Auftreten so bedeutungsvollen Wurmes. So wie WeLLs (1945) vor
20 Jahren durch Kombination von Laboratoriumsversuchen und Freilandbeobachtun-
gen erstmals richtig die Lebensweise von Arenicola darstellen konnte, so erwiesen sich
auch jetzt die Laboratoriumsversuche als unerldflliche Voraussetzung fiir eine erfolg-
reiche Auswertung der Freilandmessungen. Indirekt bestitigen damit die Freiland-
messungen die Zuverlissigkeit der Beobachtungen im Laboratorium. Es bleiben zwar
auch jetzt noch zahlreiche Fragen aus der Biologie von Arenicola offen. Auch sie wer-
den nicht durch einfache Beobachtungen geklirt werden kGnnen, sondern erfordern
die Ergédnzung durch das Experiment.

Fassen wir die in bezug auf die Okologie von Arenicola gewonnenen Einsichten
zusammen, so ergibt sich folgendes Bild: Arenicola pumpt mit Hilfe der ununterbro-
chen iiber seinen Korper gleitenden Kontraktionswellen einen kontinuierlichen Wasser-
strom durch seinen Wohnbau, der normalerweise durch die unter dem Kothaufen
liegende Offnung in den Wohngang eintritt und thn auf dem Weg durch den Sand-
strang verldfit. Die Groflenordnung dieses Wasserstromes lag bei Wiirmern von etwa
15 g Gewicht bei 150 bis 200 ml/h. Dieser als normal gerichtet bezeichnete Wasser-
strom fand sich besonders ausgeprigt wihrend des ablaufenden Wassers und hat ver-
mutlich die Bedeutung, den reichen Nihrstoffgehalt des vom Ufer mit seiner Detritus-
ansammlung abfliefenden Wassers auszuniitzen. Die Filtration erfolgt im Sandstrang.
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Vor allem wihrend der Flut, also bei auflaufendem Wasser, das nicht so reich an
organischen Partikeln ist, dreht Aremicola — wahrscheinlich durch Umdrehung der
Peristaltik — den Wasserstrom oft fiir lingere Zeit um und saugt das Wasser durch den
Sandstrang an und stdft es durch die Offnung seines Wohnganges aus. Die Bedeutung
dieses Verhaltens, durch das im iibrigen die Filterwirkung des Sandstranges nicht aus-
geschaltet wird, ist noch nicht eindeutig zu kliren. Mdglicherweise sind dieses die
Perioden des ,working up®, die WeLLs (1945) annimmt und die zur Instandhaltung
des Wohnbaues dienen. Die Intensitit des inversen Wasserstromes ist geringer als die
des normalen., Der Vergleich der gemessenen Pumprate mit dem Nahrungsbedarf
spricht dafiir, daf} die Filtration des organischen Detritus im Sandstrang zumindest
eine sehr wichtige Rolle fiir die Ernihrung von Arenicola spielr. Der Wirkungsgrad
der Filtration von Arenicola erscheint im Vergleich zu anderen Filterfressern erstaun-
lich hoch. Es betrifft dieses nicht nur die Nahrungsbeschaffung, sondern auch die Dek-
kung des Sauerstoffbedarfs.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Mit Hilfe eines konzentrisch um den Wohnbau in den Boden versenkten Blech-
zylinders, der eine dicht eingepafite Glasglocke mit einem Tubus aufnimmt, war es
méglich, den von Arenicola marina erzeugten Wasserstrom in dem Tubus zusam-
menzufassen und im Biotop quantitativ zu bestimmen.

2. Fiir Demonstrationszwecke und zur kurzfristigen Bestimmung der Pumprate wird
ein einfaches Verfahren beschrieben, das mit gefirbtem Seewasser arbeitet.

3. Durdh die Konstruktion eines auf dem Prinzip der Thermostromuhr von REIN
(1935) basierendem Strémungsmessers war es moglich, die Pumpleistung von Areni-
cola fortlaufend am normalen Standort mit einem am Strand aufgestellten Gal-
vanometer zu messen und zu registrieren.

4. Die Registrierungen ergaben fiir die Zeit des auflaufenden Wassers fiir Wiirmer von
etwa 10 bis 15 g Gewicht einen Einstrom von durchschnittlich etwa 120 bis 200 ml
Wasser/h durch die Offnung des Wohnganges. Die Pumpleistung zeigte rhythmische
Schwankungen von etwa 25 Minuten Dauer.

5. Bei auflaufendem Wasser zeigte sich neben dieser — als normal anzusehenden -
Pumprichtung eine manchmal {iber Stunden anhaltende Stromung entgegengesetz-
ter Richtung: also Ansaugung des Wassers durch den Sandstrang.

6. Die Pumptitigkeit von Arenicola ist kontinuierlich und wird entgegen fritheren
Literaturangaben nicht durch lingerdauernde Pausen unterbrochen.

7. Es wird versucht, die Ergebnisse unter Zuhilfenahme von Laboratoriumsbeobach-
tungen in Beziehung zur Okologie des Wattwurmes zu setzen und insbesondere die
Frage zu kliren, in welchem Umfang Arenicola seinen Nahrungsbedarf durch Fil-
tration zu decken vermag. Die Auswertung ergibt, dafl zumindest ein erheblicher
Teil des Nahrungsbedarfs durch Filtration gededkt werden kann.

Mein technischer Assistent, Herr PETER Prravm, hat mich auf das in der Humanphysio-
Jogie angewandte Verfahren zur Messung des Blutstromes mit Hilfe der Thermostromuhr von
Remv (1935) hingewiesen. Fiir diesen Hinweis und fiir seine tatkriftige Mitarbeit bei der An-
fertigung der Apparate und bei der Durchfihrung der Experimente mochte ich thm auch an
dieser Stelle herzlich danken.



Messung der Pumptitigkeit von Arenicola marina L. im Wart 91

ZITIERTE LITERATUR

Breevap, H., 1914. Food and conditions of nourishment among the communities of inverte-
brate animals found on or in the sea bottom in Danish waters. Rep. Danish biol. Stat. 22,
(T. 2), 41-88.

Bonn, G., 1903. Observations biologiques sur les Arénicoles. Bull. Mus. Hist. nat., Paris 9,
62-73.

Dawm, L. van, 1938. On the utilisation of oxygen and the regulation of breathing in some
aquatic animals. Groningen, Diss.

Jorcensen, C. B., 1955. Quantitative aspects of filter feeding in invertebrates. Biol. Rew. 30,
391-454.

— 1960. Efficiency of particle retention and rate of water transport in undisturbed Lamelli-
branches. J. Cons. 26, 94-116.

— 1962. The food of filter feeding organisms. Rapp. Cons. Explor. Mer. 153, 99-107.

Just, B., 1924. Uber die Muskel- und Nervenphysiologie von Arenicola marina. Z. vergl.
Physiol. 2, 155-183.

KLEBER, M., 1961. The fire of life. An introduction to animal energetics. Wiley, New York &
Londen, 455 pp.

KRriiGer, F., 1958. Zur Awmungsphysiologie von Arenicola marina. Helgol. Wiss. Meeres-
unters, 6, 193-201.

— 1959, Zur Ernzhrungsphysiologie von Arenicola marina. Zool. Anz. (Suppl. Bd) 22,
115-120.

— 1962. Experimentelle Untersuchungen zur Skologischen Physiologie von Arenicola marina.
Kieler Meeresforsch. 18, 93-96.

— & ZIEGELMEIER, E., 1963. Die Biologie von Arenicola. Zool. Anz. (Suppl. Bd.) 26, 470-471.

— 1964. Versuche iiber die Abhingigkeit der Atmung von Arenicola marina von Grofle und
Temperatur. Helgol. Wiss. Meeresunters. (im Drudk).

Postma, H., 1954. Hydrogaphy of the Dutch waddensea. A study of the relations between
water movement, the transport of suspended materials and the production of organic
matter. Archs néerl. Zool. 10, 405-511.

Remv, H., 1935. Die Ausniitzung der Wirmekonvektion zur Messung der Durchstrémung un-
erdffneter Blutgefifle (Thermostromuhr). Handb. biol. Arb. Meth. Abt. 5 (T. 8), 694-716.

RICHTER, R., 1924. Flachseebeobachtungen zu Paleontologie und Geologie, VII-XI1. Sencken-
bergiana biol. 6, 119-165.

StraaTeN, L. M. J. U. van, 1952. Biogene textures and the formation of shell beds in the
Dutch wadden sea. Proc. K. ned. Akad. Wet. (B) 55, 500-516.

Tuamprur, H. M., 1935. Beitrige zur Ukologie der Wattenfauna auf experimenteller Grund-
lage. Medd. Komm. Havundersog. (Fiskeri) 18 (No. 2), 1-125.

TrEEDE, H., 1963. Experimentelle Untersuchungen Giber die Filtrationsleistung der Miesmuschel,
Mytilus edulis. Kieler Meeresforsch. 19, 20-41.

UsxxULL, J. v., 1929. Theoretische Biologie. 2. Aufl. Springer, Berlin, 253 pp.

WeLLs, G. P., 1937. Studies on the physiology of Arenicola marina. 1 The pacemaker role of
the oesophagus, and the action of adrenaline and acetylcholine. J. exp. Biol. 14, 117-157.

— 1945, The mode of life of Arenicola marina L. J. Mar. biol. Assoc, U. K. 26, 170-207.

— 1949. Respiratory movements of Arenicola marina; Intermittent irrigation of the tube, and
intermittant aerial respiration. . Mar. biol. Assoc. U. K. 28, 447464,

— 1951. The anatomy of the body wall and the appendages in Arenicola marina, A. clapa-
redii, and A. ecandata. J. Mar. biol. Assoc. U. K. 28, 465-478.

—~ 1953. Defaecation in relation to the spontaneous activity cycles of Aremicols marina.
J. Mar. biol. Assoc. U. K. 32, 51-63,

— 1963. Barriers and speciation in lugworms. System. Assoc. Publ. 5, 79-98.

— & AwvsrecHT, E. B., 1951. The integration of activity cycles in the behaviour of Arenicola
marina. J. exp. Biol. 28, 41-50.

WesENBERG-LUND, C., 1905. Umformungen des Erdbodens. Bezichungen zwischen Dammerde,
Marsch, Wiesenland und Schlamm. Prometheus 16, 562-566 u. 577-582.



